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1 Einleitung

In der vorliegenden Arbeit ,Das duftgesteuerte Verhalten des Tabakschwarmers bei der
Nahrungssuche” wird nicht nur das Verhalten bei der Nahrungssuche, sondern auch das
Eiablageverhalten behandelt. Die Auswahlversuche mit zwei Duftquellen (“two-choice-tests’), bei

denen man gleichzeitig unterschiedliche Diifte anbietet, wurden im Windtunnel durchgefiihrt.

In den Experimenten zur Nahrungssuche wurde mit Nicotiana alata gearbeitet. Zum natirlichen
Duft der blihenden Pflanze wurde Essigsdaure bzw. Wasser hinzugefligt und den unverpaarten
Weibchen zur Auswahl gestellt. Dabei konnte gezeigt werden, dass die hungrigen Motten das
Gemisch aus Wasser und Nicotiana-Pflanze in den Verdiinnungsstufen (102, 1073) gegeniiber der
Mischung mit Saure praferieren. Diese wird in der Natur von Bakterien, die im Nektar leben

produziert.

Weiterhin wurden Experimente zur Untersuchung des Eiablageverhaltens mit gefltterten,
verpaarten Tieren mit Datura wrightii durchgefiihrt. An den Duftquellen im Windtunnel wurde der
mit Hexansaure gemischte Duft der Pflanze gegeniiber der Mischung mit Wasser angeboten. Es
konnten bei der Verdiinnung 10 in Hinblick auf die Erstauswahl und die Zeit an der Duftquelle zur
Nahrungsaufnahme Unterschiede festgestellt werden. Dabei wurde der Datura-Duft ohne

Saurezusatz bevorzugt.

In einer weiteren Versuchskonzeption sollte eine natirliche Duftquelle fir Hexansdure, die
Kaferspezies Lema daturaphila in Kombination mit dem Duft der Datura-Pflanze getestet werden.
In den Ausscheidungen der Kaferlarven konnte Hexansdure gefunden werden. Die Kafer wurden
auf den Pflanzen kultiviert, bis die Larven die gewiinschte Befallsstiarke erzeugt hatten. Dann
wurden die verpaarten Tabakschwdrmer-Weibchen vor die Wahl zwischen dem Duft einer
infizierten Datrura wrightii und einer nicht befallenen Pflanze gestellt. Die Daten konnten aufgrund

der zu kleinen StichprobengroRRe keine aussagekraftigen Ergebnisse liefern.

Sowohl Hexan- als auch Essigsdaure werden von weiblichen Tabakschwarmern, wenn sie mit
Pflanzendiften kombiniert werden, gegeniber Mischungen des Pflanzenduftes mit Wasser nicht

praferiert.



2 Theoretische Grundlagen

2.1 Geruchswahrnehmung bei Insekten

Bedeutung des Geruchssinns mit geschichtlichen Aspekten

Die Wahrnehmung der Umwelt ist liberlebensnotwendig fiir Uberleben und Fortpflanzung und
beeinflusst damit direkt die Fitness der Lebewesen. Bei Insekten sind die Rezeptoren fiir die
Wahrnehmung vor allem auf der Antenne konzentriert. Mit diesem wichtigen Organ wird Geruch,
Geschmack und Temperatur detektiert. Zudem kdnnen mechanische Reize als auch
Umweltinformationen Uber Wasser aufgenommen und in Nervensignale umgewandelt werden
[22]. VerhaltnismaRig spat ist der Geruchssinn entschlisselt worden. Lange Zeit konnte man sich
nicht recht vorstellen wie das Gehirn die unendlich vielen unterschiedlichen Geriiche verarbeitet

[23].

Die Vielzahl an Spezies, welche im Laufe der Evolution entstanden sind, treten durch chemische
Signale miteinander in Kontakt. Dabei liefert der Geruchssinn wichtige Informationen (iber
Artgenossen und die umgebende Umwelt. im Die Fruchtfliege Drosophila wird durch fauliges Obst
angelockt, wahrend Stechmiicken dem Geruch menschlicher Haut nicht wiederstehen kénnen. Vor
allem Insekten nutzen die chemischen Signale, um mit Hilfe des Nervensystems daraus eine interne
Reprasentation der Umwelt zu erstellen. Das olfaktorische System der Insekten detektiert dabei
selektiv, die in der Luft enthaltenden Duftstoffe. Die fliichtigen Duftstoffmolekiile verteilen sich
durch Diffusion oder werden von Luftstromungen weiter verteilt. Dabei werden die
wahrgenommenen Duftstoffmolekiile in Informationen Ubersetzt, welche dem Tier Anhaltspunkte
geben, wo geeignete Futterstellen oder Paarungspartner zu finden sind. Weitere Funktionen des
Geruchssinns sind das Orten und Evaluieren von Eiablageplatzen, Zufluchtsorten, sowie die
Pradatorenvermeidung und der Navigation im Raum. [1] Weibchen besuchen Pflanzen sowohl zur

Eiablage als auch zur Nektaraufnahme.

Bereits im 19. Jahrhundert spekulierte der Entomologe Jean-Henri Fabre, dass Geriiche eine Rolle
bei der sexuellen Kommunikation von Motten spielen konnten. Die Pioniere in der Forschung zum
Geruchssinn der Insekten begannen ihre Untersuchungen an Lepidoteren. Der erste relevante
Verhaltensstimulus wurde 1959 mit dem Pheromon Bombykol vom Seidenspinner Bombyx mori L.
identifiziert. [2] Das Insektengeruchssystem bietet den Schliissel zum Verstandnis der Olfaktion. Die
Klasse der Insekten hat sich fiir Studien des Geruchssinns bewdhrt, da sie extrem geruchsabhangig
und durch ihren kurzer Lebenszyklus leicht zu zilichten sind, zusatzlich auch, weil deren

olfaktorisches System als Modell fir Geruchsfunktion als auch sensorische Struktur und Evolution



verwendet wird. In Zukunft werden durch die genetische Manipulierbarkeit beispielsweise bei dem
Modellorganismus Drosophila melanogaster Meigen sowie die interdisziplindre Zusammenarbeit
neue Erkenntnisse zu Tage treten. Doch auch innerhalb der letzten 30 Jahre sind in der
Weiterentwicklung des Forschungsfeldes der “Insect Olfaction” bereits mehrere Quantenspriinge

gelungen, die zu einem tieferen Verstandnis aber auch immer neuen Fragen gefiihrt haben [3].

Dietrich Schneider einer der Pioniere in diesem Feld nutzte elektrophysiologische Methoden um
Antworten der gesamten Antenne aufzuzeichnen (EAG = Elektroantennogramm). Ragnar Granit
entwickelte spater die Methode des ’‘single sensillum recording” (SSR; Einzelsensillum-
Reaktionsaufnahme). Hier kann die Antwort eines einzelnen Sensillums aufgezeichnet werden.
Heute ist man sogar noch einen Schritt weiter, indem man einzelne Neuronenantworten (SNR =
single neuron recording) auswerten kann. Die Kombination von Gaschromatographie (GC) und EAG
bzw. SSR Anfang der 1980er Jahre durch Arn bzw. Wadhams erméglichte die Identifizierung von
Wirtspflanzendiiften und Nebenkomponenten von Pheromonen [4a][4b]. Heute sind eine groRe

Zahl von Schlissel-Duftstoffe identifiziert [3].

D. Schneider stellte schon 1957 Untersuchungen zur Physiologie der Geruchsrezeptoren bei
Insekten an, doch erst 2001 gelang Leslie Vosshall und Peter Clyne unabhéangig voneinander die

Strukturaufklarung der Geruchsrezeptoren bei Insekten [2].

Chemosensitive Organe

Die Antenne ist als Aquivalent zur menschlichen Nase zu sehen und stellt bei allen Insekten das
primare olfaktorische Detektionsorgan dar [20]. Antenne und Maxillarpalpen besitzen die Fahigkeit
der Detektion von Duftstoffen und kénnen sehr verschiedene Formen haben. Gemeinsam ist ihnen

das Basisprinzip: sie nutzen als Detektionseinheit Sensillen[1].

Die Antennen bei Manduca sexta sind fadenférmig und ca. 1,5 - 2 cm lang. Die Antenne ist von
einer Cuticula Uberzogen, deren distales Segment mit haarférmigen Ausstiilpungen (ibersaht ist.
Diese Riech-,haare” werden als Sensillen bezeichnet. Die Rolle der groRen Vielfalt an Strukturen
und Erscheinungsformen des peripheren olfaktorischen Systems in den verschiedenen
Insektengruppen ist unklar. Vermutlich spiegelt es den Selektionsdruck aus Entwicklungs-,
phylogenetischen Zwangen und/oder zum Erreichen hoherer Sensitivitait wider. Der
Selektionsdruck wirkt eher auf physikalischer Ebene, als dass es sich um eine Anpassung an die
Erkennung spezieller Chemikalien handelt [1]. Es gibt verschiedene Arten von Sensillen: tricoide,
basiconische und coeloconische. Trichoide Sensillen sind lang und dinn und dienen der

Mechanorezeption und Pheromondetektion. Bei den Mannchen sitzen zwei Reihen langer
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trichoider Sensillen auf der Antenne. Solche Sensillen fehlen oder sind bei den Weibchen kurzer,
wodurch die Antenne dinner anmutet [5a]. Die zapfenartigen basiconischen Sensillen weisen
extreme grolRe Poren und starkverzweigte Dendriten auf. Der chemische Stimulus ist noch unbekannt,
es handelt sich nicht um einen Mechanorezeptor. Coeloconische Sensillen sind zapfenartige

Ausstiilpungen in einer Vertiefung zur Detektion wasserloslicher Amine und Sauren [1].

Die Chemorezeption untergliedert sich in den Geschmacks- und den Geruchssinn und ist extrem
bedeutsam fir Insekten, da sie einige der bedeutendsten Verhaltensweisen initiiert: Fressen, Wahl
eines geeigneten Eiablageortes, Lebensort, Paarungsplatz, Antwort auf anziehende oder
abstolRende Stoffe. Die Sensillen sind fiir beide Sinne sehr dhnlich. Die Geschmacksorgane finden
sich in der Mundregion, v.a. Palpen und Tarsen, aber auch der Kérperoberflache. Das primare
Geruchsorgan ist, wie bereits erwahnt, die Antenne. Die Geruchsschwelle ist von Alter, Geschlecht,
Erndhrung, aktuellem Lebensstatus und auch von der Lebensumwelt abhangig. So entwickeln sich
in einer uniformen Umwelt der Geruchs- und der Geschmackssinn schlechter. Weiterhin wird die
Sensitivitat von der Anzahl der Sensillen, sensorischen Neuronen, dem Verzweigungsgrad der

Dendriten und Anzahl der Rezeptoren in der Dendritenmembran bestimmt [6].

Sensillenaufbau

Der Aufbau der Sensillen ist dhnlich (Abb.1). Grundsatzlich besteht ein Sensillum aus einer oder
mehreren Sinneszellen mit jeweils einem dendritischen, z.T. verzweigten Fortsatz. Dabei ist der
Dendrit von einer dichten proteinhaltigen Losung, der Sensillenlymphe umgeben. Diese wird nach

auBen vom InsektenauBenskelett aus Chitin, welches auch die Antennen liberzieht, begrenzt.

[ Cuticle A Basiconic Olfactory
N Sensillum lymph Sensillum
= Pore

L\
Aﬁf Tubule

7 .
"ty — Dendritic branch

il
‘X@ \\ Etapsagment Cilia (dendrite)
- \
N
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Cuticle \ é Cuticle
\\ o e ———————————————————a )
Epidermal cell S = Epidermal cell
> Thecogen
. Cell \//\c- cell
: body (o
TriChogeL\\\wb ,‘

Basement membrane Neurolemella / glial cell

Cell junction

Tormogen cell

Abbildung 1_ Schematischer Aufbau eines Basikonischen Sensillums [8]
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Die Cuticula besitzt Poren, um durchlassig fir die Duftstoffmolekiile zu sein. Die Funktion der
Sensillen ist also das Einkapseln der empfindlichen Dendriten der Geruchsneuronen (OSN =
olfactory sensory neurons) [2]. Der Zellkérper des Neurons liegt in der Epidermis und ist von drei
Hallzellen (trichogene, thecogene, tormogene Zelle) umgeben. Das Axon, welches in den

Antennallobus (AL) zieht, wird von einer Gliazelle umhullt [7].

Reizentstehung

Die meisten Duftstoffe sind hydrophob, d.h. sie I6sen sich eher schlecht in der Sensillenlymphe.
Daher gibt es Odorant-Bindeproteine (OBP), welche den Transport vom Eintritt der Pore bis zum
Dendriten und den dort lokalisierten Rezeptorproteinen bewerkstelligen. Sie werden in grofRen
Mengen von den Hiillzellen in die Sensillenlymphe abgegeben [1]. Bei gleichem Sensillenaufbau
kénnen durch verschiedene OBP’s differierende Stoffe detektiert werden. Die OBP verfligen tber
spezifische Bindestellen, die eine Ankopplung bestimmter Duftstoffe erlaubt. Sie bilden eine groRRe
nur bei Insekten auftretende Gen-Familie mit konservierten Strukturen, aber hohem MaR an
Sequenzdiversitdat und sind vermutlich so alt wie die Insekten selbst [1]. So genannte ‘odorant
binding proteins” gibt es auch bei Vertebraten. Diese haben jedoch keine strukturellen
Gemeinsamkeiten mit denen der Insekten [20]. Wie die OBP zeigen auch die Odorant-Rezeptoren
(OR’s) eine exklusiv auf Insekten beschrinkte Radiation und formen eine grole, sehr divergente
Genfamilie. Auf Dendriten der OSN sitzen diese chemosensitiven Rezeptoren, die die Duftmolekile
binden. Dabei sind drei Familien von Rezeptorproteinen bekannt: OR = Odorant-Rezeptoren
formen typischerweise einen funktionellen Komplex aus einem einzelnen Liganden-bindenden OR
und dem OR-Co-Rezeptor (Orco), welcher u.a. als Chaperon fungiert [1]. Zusammen formen sie
einen heteromeren Komplex, der als Liganden-gesteuerter lonen-Kanal fungiert [20]. Die
unmittelbare Nadhe von lonenkanal und Rezeptor hat Vorteile. So kdnnen sich beide bei groRen
Konzentrationen kurzschlieRen. Der lange Weg (iber G-Protein und cAMP-Produktion wird bei
niedrigeren Konzentrationen eingschlagen und ist dennoch schneller als bei den Sdugern. Denn bei

diesen sind die Rezeptoren und lonenkanale iber die Membran verteilt [19].

Die verwandten gustatorische Rezeptoren (GR) fir den Geschmacksinn sind in den Palpen
lokalisiert. Als dritte Familie gibt es noch die ionotropischen Rezeptoren (IR), welche in den OSN
der Antennen zu finden sind [11]. Die Rezeptoren sind in jeder Spezies auf bestimmte relevante

Reize spezialisiert, z.B. auf Sexualpheromone oder fliichtige Duftmolekiile einer Futterpflanze.

Die flichtigen Duftstoffe werden in den Antennen von zwei verschiedenen Rezeptortypen

detektiert. Die Odorant-Rezeptoren (OR) 6ffnen bei groBen Konzentrationen lange, wahrend die
11



ionotropischen Rezeptoren (IR) auf niedrige Konzentrationen mit einem kurzzeitigen Offnen des
lonenkanals reagieren. Bei den Rezeptoren handelt es sich um membranstandige
Proteinuntereinheiten, die extrazelluldre Bindungsdomanen fiir ihre jeweiligen Liganden besitzen

und einen lonenkanal bilden, der konzentrationsabhéangig antwortet.

Die Antwort auf die Kopplung des Duftstoffs an den Rezeptor erfolgt vermutlich nicht direkt,
sondern es sind eine Reihe membranstandiger Proteine und intrazelludre Botenstoffe wie
Inositoltriphosphat (IPs), zyklisches Guanosinmonophosphat (cGMP) und Calciumionen Ca%
beteiligt, ehe es zur Anderung des Membranpotenzials kommt. Die Umwandlung von einem

chemischen in ein elektrisches Signal, d.h. die erste Stufe Signaltransduktion, ist abgeschlossen [7].

Das komplexe Geruchssystem moderner Insekten, so wird heute vermutet, stellt keine Anpassung
an das Landleben dar, sondern entstand vermutlich als Insekten das Fliegen lernten. Viele Proteine
zur Wahrnehmung von Gertlichen, wie OR’s entwickelten sich also erst relativ spat, wahrend Orco
schon vor der Eroberung des Festlands prasent war [11]. Heute sind 50-159 Typen von Odorant-
Rezeptoren bekannt [11]. An Identifizierung eines Duftstoffmolekils sind mehrere Rezeptoren
beteiligt. Es gibt also eine grofle Kombinationsmoglichkeit, und damit eine riesige
Kodierungskapazitat. Wichtig dabei ist jedoch, dass Insekten nicht eine groRe Vielfalt an Diften
erkennen kénnen, sondern vor allem solche mit Relevanz fiir das jeweilige Insekt. Als klassisches
Beispiel wird zumeist die Pheromonwahrnehmung von Méannchen angefihrt. Um weibliche
Paarungspartner anhand derer Sexuallockstoffe besser zu finden, wurde die Oberflache der
Antenne vergrofert. So kénnen mehr OSN’s, damit auch mehr OR’s niedrigere Konzentrationen
des Duftstoffs wahrnehmen. Diese anfangs vermutlich zufallige Abweichung wurde durch einen
Fitnessvorteil belohnt und der Mittelwert der Antennenoberflache der Mannchen verschob sich als
evolutive Reaktion. Zudem kann sich auch die Sensitivitdt der Rezeptoren erhdéhen. Hier ist der
Mechanismus noch unklar. Mogliche Hypothesen sind, dass die Anzahl der Rezeptoren in der
Dendritenmembran erhéht wurde oder der Umwandlungsmechanismus von den chemischen
Reizen in elektrische Signale verandert wurde. Das olfaktorische System spiegelt die Anpassungen
der Art an seine Umwelt wider. So lassen sich Spezialisierungen mit Anderungen in der Duftstoff-

Wahrnehmungsmaschinerie erklaren.

Reizverarbeitung

Die, durch die Bindung des Duftmolekiils an den OR in der Dendritenmembran, ausgeloste
Spannungsanderung in der Membran pflanzt sich Gber das gesamte Neuron fort. Dessen Axon zieht

bis in den Antennallobus (AL). Dies ist das primare Signalverarbeitende Zentrum im Gehirn. Es kann

12



als Homologon zum Riechkolben der Vertebraten gesehen werden [20]. Der AL setzt sich aus 50-
200 ellipsoiden Strukturen, den so genannten Glomeruli zusammen. Glomeruli sind Nervenknoten.
Dabei sind alle OSN, welche dieselben Rezeptoren tragen, mit demselben Glomerulus verbunden.
Dadurch ist ein Geruch Uber ein spezifisches Muster der Glomeruli kodiert [2]. Weiterhin vermutet
man zusatzlich eine zeitliche Kodierung in den aufeinanderfolgenden Reaktionsmustern. Die
Glomeruli enthalten nicht nur die Axone der OSN, sondern sind auch mit den Dendriten der
Projektionsneuronen verbunden, welche die Informationen in hohere Hirnareale (wie den
Pilzkérpern und anderen protocerebralen Bereichen) leiten [2, 20]. Die Glomeruli stehen zusatzlich
Uber lokale Interneuronen in Kontakt. Sie vermitteln Signale zwischen den Nervenknoten und

dienen der Kontraststeigerung.

Olfactory Projection neurons Mushroom body
receptor
neurons

Glomerulus
Antenna

a) B et b) Antennal lobe

Abbildung 2_ Strukturen und Verbindungen des olfaktorischen Systems bei Manduca
a) Schnitt durch den Antennallobus einer Motte (dunkle, runde Flichen Glomerulis; violetter Teil MGC) [2]
b) Schematische Darstellung des olfaktorischen Systems der Reizverarbeitung [verandert nach 12]

Die Duftstoffkodierung in AL ist in den Familien der Sphingidae (Schwéarmer) und Noctuidae
(Eulenfalter) im Grundprinzip gleich [25]. Die verschiedenen Familien unterscheiden sich aber in
ihrer Kodierungsstrategie. Dies liegt ursachlich an der phylogenetischen Distanz der
Verwandtschaft. Unterschiedliche Nahrungsgewohnheiten hingegen haben keinen Einfluss auf die
Kodierungsstrategie [25]. Uber den im Antennallobus auftretenden Sexualdimorphismus wurde
erstmals 1924 durch Bretschneider bei mannlichen Schmetterlingen berichtet. Den in der obigen
Abbildung (Abb.2) rot markierten Glomeruli nannte er Makroglomularen Komplex (MGC). Dessen
Funktion, der Empfang und die Verarbeitung von Informationen der weiblichen Sexualpheromone,
konnte schon 6 Jahre spater durch Koontz und Schneider aufgeklart werden. Heute ist der Aufbau
des MGC nach der Untersuchung vieler Mottenspezies detailiert bekannt [2]. Ein vergroRerter
Glomerulus, Cumulus genannt, verarbeitet die Hauptkomponente des Sexualpheromons. Er wird
von Satelliten-Glomeruli umgeben, welche die anderen Pheromonbestandteile oder Duftstoffe, die
als Verhaltensantagonisten wirken, auswerten. Somit wird verhindert, dass eine Anlockung andere
Spezies mit der gleichen Hauptkomponente passiert. Nicht nur Pheromone auch Futterpflanzen-

oder Eiablageplatz-assozierte Diifte konnen Glomeruliin Form und Funktion pragen. Beispielsweise
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besitzen die Manduca sexta-Weibchen zwei vergroRRerte Glomeruli flr “host plant volatiles’
(Wirtspflanzendifte), die beim Auffinden und der Wahl passender Eiablageplatze von Bedeutung

sind [1].

2.2  Verhaltensstimuli

Der reproduktive Erfolg herbivorer Insekten hangt stark mit der mitterlichen Eiablage-Praferenz
zusammen. Diese Insekten keine Brutpflege betreiben, d.h. die Nachkommen nicht beschiitzen
oder flittern, oder da die Eltern bereits verstorben sind, bevor die Nachkommen schliipfen. Vor
allem die ersten Lebensstadien (Eier, Raupen) sind wenig mobil und die Auswahl eines geeigneten
Substrates wird wichtig, um eine nahrhafte und schiitzende Umgebung fiir die Nachkommen
bereitzustellen. Fiir Insekten wie Manduca, die mehrere potenzielle Wirtspflanzen haben, gibt es
verschiedene Kriterien, die eine gute Pflanze fiir das Larvenwachstum erfiillen muss. Die Pflanze
sollte wohlschmeckend sein, eine hohe Nahrungsqualitdt haben und Schutz vor Feinden bieten.
Zudem konnen bereits vorhandene herbivore Tiere die Vorliebe fiir bestimmte Pflanzen verdndern,
indem sie das Verteidigungssystem der Pflanzen induzieren und damit das Pradationsrisiko

erhdhen.

Vor allem fir nachtaktive Insekten stellt der Geruchssinn einen der wichtigsten Sinne dar. In den
meisten Habitaten haben Mottenweibchen die Wahl zwischen verschiedenen Pflanzenarten
unterschiedlicher Eignung. SPATHE et al. (2012) [9] konnten in ihren Untersuchungen zeigen, dass
die weiblichen Tabakschwarmer aus verschiedenen Arten und Qualitdten eine hierarchische
Auswabhl (ber olfaktorische Hinweise treffen. Relevante Arten und deren Qualitdten kénnen von
den Motten Uber ihr chemisches Profil unterschieden werden. Die Forscher sammelten die Diifte
dieser Pflanzen via "headspace’, d.h. aus einem geschlossenen Gasraum, und detektierten mehr als

120 Duftkomponenten.

In den von der Arbeitsgruppe ‘Olfactory Genes” am MPI durchgefiihrten Untersuchungen zu den
Reaktionen der Rezeptoren in der Antenne von Manduca sexta, konnte festgestellt werden, dass
die Motten auf Carboxylsdauren sowie von Diamine ( beispielsweise Cadaverin) stark reagieren [C.
Klinner, mindliche Mitteilung]. Dabei wurden single sensillum recordings von coeloconischen
Sensillen gemacht, in denen die ionotropischen Rezeptoren sitzen. Es konnte gezeigt werden, dass
starke Antworten durch die von mir in den Verhaltensexperimenten untersuchte Hexansaure
ausgelost werden. Als mogliche natirliche Quellen der Sduren wurden herbivore Kaferlarven an
der Datura-Pflanze und Bakterien im Nektar der Nicotiana-Bliten identifiziert [M. Knaden,

miindliche Mitteilung].
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Die Ausscheidungen des Kafers Lema daturaphila wurden von A. Spathe untersucht. Dabei konnte
Hexansdure gefunden werden [M.Knaden, mindliche Mitteilung]. Es liegen noch keine
Erkenntnisse Uber die Wirkung dieser Sdure auf das Eiablageverhalten der Motte Manduca sexta L.
vor. In dieser Arbeit sollten folgenden Hypothesen Uberpriift werden: Die Larven von Lema
daturaphila und deren Ausscheidungen haben einen Einfluss auf das Eiablageverhalten. Dabei wird
vermutet, dass die Motten nicht-befallene Pflanzen gegeniiber mit den Larven-befallenen Pflanzen
bevorzugen. Die Larven der Kafer stellen fiir die Larven der Motten einen Konkurrenten, um die
begrenzt vorhandene Nahrung Blatter dar. Daher sollten die schwangeren Motten die Pflanze mit
dem geringeren Konkurrenzdruck als Eiablageplatz auswahlen. Bei Schadlingsbefall produzieren
Pflanzen neben giftigen Substanzen fliichtige Duftstoffe [24]. Dies ist eine der Abwehr dienende
Reaktion, denn diese fllichtigen Substanzen konnen die Feinde der Schadlinge anlocken. Weiterhin
konnte gezeigt werden, dass diese Duftstoffe auch bei benachbarten noch nicht befallenen

Pflanzen sogar anderer Arten eine Reaktion auslésen [10].

Desweiteren wurde mit der synthetischen Hexansdure und von den Kaferlarven nicht geschadigten
Datura-Pflanzen die Auswirkungen dieses Duftes auf das Verhalten der Motten getestet. Die
Hypothese zu diesem Versuch lautet: Das Verhalten der weiblichen Tabakschwarmer ist durch
Zusatz von Hexansdure zum Duft der Datura-Pflanze verandert. Die Motten zeigen eine Praferenz

fur den Pflanzenduft ohne Hexansaurezusatz.

Die Bakterien, welche als natirliche Sdurequelle im Umfeld des Tabakschwarmers identifiziert
wurden, reduzieren den Zuckergehalt im Nektar der Bliten [M. Knaden, mindliche Mitteilung]. Die
Motte kann aus Nektar dieser Blite weniger Energie aufnehmen. Bei der Nahrungsaufnahme wird
mit der Suche nach Bliiten, dem Anflug zu einer geeigneten Bliite und im Schwirrflug wahrend der
Nahrungsaufnahme Energie verbraucht. Diese ‘Kosten” miissen durch geeignete Suchstrategien
und die Auswahl der am besten geeigneten Bliiten (hdchster Gehalt an Energie) moglichst gering
gehalten werden. Daher wird vermutet, dass die Motten im Laufe der Evolution die Fahigkeit
entwickelt haben, die Bakterien im Nektar anhand des Duft-Bukett der Pflanze zu identifizieren und

somit solche Bliiten zu vermeiden.

Daher sollte ich gemeinsam mit Jaime Harms-Martinez untersuchen, ob durch Zusatz von
Essigsdaure zum Duft der Nicotiana alata-Pflanze eine Verhaltensdanderung der Motten beobachtet
werden kann. Die Hypothese lautet: Die Motten zeigen eine Praferenz fiir den Nicotiana-Duft ohne

Essigsaure-Zusatz.
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2.3  Untersuchungsobjekte im Fokus

Insekten stellen mit etwa 1 Million bekannter Arten die vielfaltigste Tiergruppe dar. Sie sind ein
hochspezialisierter, grundlegender Bestandteil unserer Okosysteme, stellen als Bestduber
zahlreicher Pflanzen die Nahrungsgrundlage vieler Tiere und die Fortpflanzung der Pflanzen sicher.
Aber sie sind auch Nahrungskonkurrenten des Menschen und Ubertragen vielfdltige Krankheiten.

Insekten sind also in vielerlei Hinsicht ein interessantes und bedeutungsvolles Forschungsobjekt.

Manduca sexta Linnaeus, 1763

Bei der untersuchten Art handelt es sich um Manduca sexta LINNAEUS (1763). Sie wird
Tabakschwarmer genannt. Im Englischen besitzt sie diverse Synonyme wie beispielsweise “Carolina
sphinx” und “tobacco hornworm’, welches vor allem flir die Raupen sehr gebrauchlich ist [13].
Manduca ist wie die Fruchtfliege Drosophila ein Modellorganismus in zahlreichen biologischen
Disziplinen: Biochemie, Entwicklungsbiologie, Okologie, Endokrinologie, Funktionelle Morphologie,

Physiologie, Neurobiologie und Genetik [14].

Die Familie der Sphingidae (Schwarmer) umfasst (ber 1000 Arten weltweit, davon sind ca. 115
Arten in 40 Gattungen in Nordamerika und Mexiko beheimatet [13]. Zur Gattung Manduca zahlen
ca. 70 Arten [14]. lhr Ursprung liegt in der Karibik/Zentralamerika. Von hier haben sie sich nach
Nord- und Sidamerika ausgebreitet. Dies wird durch die gut ausgebildete Flugmuskulatur
beglinstigt, welche Wanderungen lber weite Strecken erlaubt [14]. Ihre Verbreitung konzentriert
sich v.a. auf feuchte tropische Gebiete. Die Art Manduca sexta L. teilt sich in verschiedene
Unterarten, deren Verbreitungsgebiete auf bestimmte geografische Regionen beschrankt sind.
Innerhalb der Spezies gibt es zwei abgegrenzte Gruppen, eine Siidamerikanische und eine

Nordamerikanische Linie, die populationsgenetische Unterschiede aufweisen.

Manduca sexta L. ist nachtaktiv, innerhalb der Familie gibt es jedoch auch tagaktive (diurnale) und
dammerungsaktive (crepusculare) Arten. Die Falter fressen auch wahrend der adulten Lebensphase
und die Weibchen haben dabei eine Praferenz fir bestimmte Pflanzen. Da die Praferenzen fir
bestimmte Pflanzen in den friihen Larvenstadien gepragt werden, spricht man auch von einem

fakultativen Spezialisten [13].

Der 7cm lange funktionale Proboscis (Riissel) dient der Nektaraufnahme aus Bliten. Dazu fliegen
sie im Schwirrflug wie ein Kolibri vor der Blite und rollen ihren Rissel aus [5]. Manduca sexta
gehort zu den Schwarmern, wie man deutlich anhand der Morphologie erkennen kann. Die

Vorderflligel sind langer als die Hinterfliigel und haben eine dreieckige Form. Mit ihren grofRen
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Fligeln, die Fliigelspannweite betragt 9,5 - 12 cm, kénnen sie den schweren Kérper tragen und

sind dennoch ausgezeichnete Flieger. Im Flug sind sie die schnellsten Insekten [5].

P —

Abbildung 3_Manduca sexta (25.04.2014; ©Julia Bing)

Das Abdomen (Hinterleib) zieren 6 Paar gelb-oranger Bander (Abb. 3). Die Vorderfligel sind
unbestimmt schwarz, wei}, braun marmoriert, wahrend die Hinterfligel eine schwarz-weile
Banderung und 2 mediane schwarze sehr nahe beieinander liegenden Zickzack-Linien aufweisen.
Der Fligelrand ist schwarz mit weiBen Punkten. Die Lebenserwartung der adulten Tiere betragt 30-

50 Tage [15].

Im Vergleich zur Lebensphase des Falters ist das Puppen- und Larvenstadium ist relativ kurz. Die
Weibchen verpaaren sich in der Regel einmal, wahrend Mannchen mehrfach kopulieren kénnen
[15].Die Weibchen legen die transparent-griinen kleinen (1,5mm Durchmesser) Eier iblicherweise
einzeln auf die Wirtspflanzen-Blatter. Aus dem ca. 1,4mg schweren Ei schliipft nach 3-5Tagen die
Raupe. Sie hat bereits das typische namensgebende Horn am Ende des Abdomens. Insgesamt
durchlauft M. sexta L. funf Larvenstadien, in denen nicht nur eine Gewichtszunahme auf 1100mg
im letzten Raupenstadium durch den riesigen Appetit auf Blatter und Friichte, sondern auch eine
Veranderung im Erscheinungsbild auftritt. Ausgewachsene Raupen sind gelbgriin mit 7 weillen
schrag-verlaufenden Streifen an der Seite, welche sich dorsal treffen und dunkle dorsale
Schattierungen besitzen. Desweiteren weisen die Raupen seitlich- Richtung ventral schwarz-weil3e
Punkte zwischen den Streifen auf. Und das "Horn” zeigt sich in einer roten Farbung. Solanaceae
(Nachtschattengewachse) zdhlen zu den bevorzugten Futterpflanzen der Raupen. Im Tabak-
(Nicotiana) und Tomatenanbau (Lycopersicon) konnen sie zu einer Plage werden und zeitweise
auch auf Kartoffel und Pfefferfeldern grofRen Schaden anrichten [6].

Die Raupen verpuppen sich und lberwintern in Erdléchern im Boden. Die Puppen sind anfangs
hellbraun und farben sich zunehmend dunkel bis schwarz. Das Puppenstadium dauert unter Labor-

Bedingungen (17 h Licht, 7 h Dunkelheit, 27 °C) 18 Tage. In der Kurz-Tag-Photoperiode (12 h Licht)
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beginnt die Puppe eine Diapause, die bis zu mehreren Monaten dauern kann. Es ist unter
geeigneten Bedingungen aber auch ein kontinuierlicher Ablauf des Lebenszyklus méglich [15].

Wahrend des Puppenstadiums formen sich die Strukturen der adulten Motte innerhalb der
Puppenhiille und nach ca. 3 Wochen schlipft der Schmetterling. Die Falter kriechen aus der
Puppenhiille und pumpen Luft in ihre Fligel, um diese zu entfalten. In Ruhe zeigen die Vertreter

der Sphinginea eine dachartige Haltung der Fligel.

Lema daturaphila Kogan & Goeden, 1970

Bei den Versuchen wurden Kafer der Spezies Lema daturaphila Kogan & Goeden verwendet
(Abb.4). Es sind auch andere Artbezeichnungen als Synonyme gebrauchlich: Lema trilinea, L.
trilineata oder L. trilineata daturaphila. Im Englischen wird diese Art auch gern “three-lined
potato beetle’ (drei-streifiger Kartoffelkadfer) genannt. Es handelt sich dabei um Vertreter aus
der grolRen Familie der Blattkafer (Chrysomelidae), welche die Pflanze durch den Fral3 an den
Blattern schadigt (Abb. 5). Beliebte Futterpflanzen sind Nachtschattengewéachse. Wahrend die
Larven fressen, sondern sie Schaum auf dem Riicken ab. Die Ausscheidungen bleiben meist an

den Larven haften. In den Versuchen wurden die Kafer auf Datura-Pflanzen gehalten.

Abbildung 4_Lema daturaphila [Kdfer] (21.7.14 ©Pia Kortum)

-

LA, - i g
Abbildung 5_FrafSbild an Datura-Pflanze (23.4.14 ©Pia Kortum)
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Datura wrightii hort. ex Regel, 1859

Diese Datura-Spezies wird auch Wrights Stechapfel oder Kalifornischer Stechapfel bezeichnet. Es
handelt sich um eine einjahrige krautige Pflanze aus der Familie der Nachtschattengewéachse
(Solanaceae). Die wechselstandigen dunkelgriinen Blatter sind an der Basis breit, zum Ende spitz
zulaufend und haben gewellte Rander. Die Blitenknospen sind hellgriin und aufrecht (Abb. 6). Die
Bliten haben eine weille Farbe und sind trichterférmig mit 5 Zipfeln. Die aus den Bliten
entstehenden ca. 4x4cm groRen Kapselfriichte besitzen zahlreiche, dinne, spitze Stacheln. Zur
Fruchtreife trocknen die sonst griinen Friichte aus und 6ffnen sich, die hell-rétlichbraunen Samen

konnen nun herausfallen.

Abbildung 6_Datura wrightii (21.7.14 ©Pia Kortum)

Nicotiana alata Link & Otto, 1830

Die Art Nicotiana alata besitzt eine Blattrosette aus filzig, klebrigen hellgriinen, spateligen Blattern.
Am Stangel werden nur wenige sehr kleine Blatter gebildet. Die stark duftenden Bliiten 6ffnen sich
zu Beginn der Dunkelphase (Abend) und verblihen schon am nachsten Tag. Der Bliitenstand ist
eine Rispe. Die Blltenkrone ist oberseits weil}, unterseits grinlich und hat eine 7cm-lange behaarte
Kronrohre. Die 5 Zipfel der Bliite bilden eine tellerartige Ebene. Der Kelch sitzt auf einem kurzen

Stiel am Stangel.

19



Die Pflanze kann nach dem Verbliihen zu einer zweiten Blite gebracht werden, kiirzt man den

Stangel ein. Dann wird jedoch kein so reich verzweigter Blitenstand gebildet (Abb. 7).

Abbildung 7_Nicotiana alata (30.4.14 ©Pia Kortum)

3 Material und Methoden

3.1  Aufzucht und Haltung der verwendeten Tiere

Manduca sexta L. Larven werden im Labor unter artifizieller Diat gehalten. Die Puppen werden
nach Verpuppungsdatum sortiert. Die weiblichen Puppen werden in einer Brutkammer bei einer
Temperatur von 22°C wahrend der Dunkelphase (Dunkel) bzw. 25°C in der Lichtphase (Hell) und
Luftfeuchten von 60% (Hell) bzw. 70% (Dunkel) in einem 16h/8h Hell-Dunkel-Rhythmus in
Plastikboxen mit Luftschlitzen verwahrt. Wenige Tage vor dem erwarteten Schlupf (ca. 3Wochen
nach der Verpuppung) werden die Puppen nebeneinander in eine spezielle Schlupfbox [Schlupfbox:
H 15¢cm/B 20cm/T 35cm grofSe Plastikkiste ohne Deckel mit seitlichen Liiftungsgitter und seitlich
befestigtem grobmaschigem Netz als Kletterhilfe aus der Box, Boden mit Zellstoff ausgelegt] gelegt
und diese in einen Netzkafig [Netzkdfig: H 75cm/B 40cm/T 40cm grofier Kdfig aus einem
Plastikrahmen tiberspannt mit schwarzem Netzstoff, Vorderseite mit einem 2-Wege-ReifSverschluss
zu 6ffnen, Netzstoff abnehmbar, Netzstoff und Rahmen waschbar; dient der gemeinsamen Haltung
gleichalter (in Bezug auf Schlupfzeitpunkt) Tiere] gestellt. Die geschlipften Tiere eines Tages

werden gemeinsam in einem Netzkafig gehalten, der mit dem Schlupfdatum markiert wird.
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Es traten zwischenzeitlich Probleme, deren Ursachen nicht bekannt sind, wahrend der Zucht der
Motten auf. Es starben bereits in der Raupenzucht viele Tiere und auch in der Puppenphase sind
zahlreiche Tiere nicht geschliipft. Daher standen zwischenzeitlich nur sehr wenige adulte Motten

pro Tag zur Verfligung.

Fir die Untersuchungen der Reaktion der Manduca sexta L. auf die Dlfte von Datura wrightii Regel
wurden verpaarte und gefiitterte Tiere verwendet. Daflir werden zehn weibliche und zehn
mannliche Tiere ca. 24h vor dem Experiment zur Verpaarung in einen groRen Paarungs-Netzkafig
[Paarungs-Netzkdfig: H 80cm/B 115cm/T 40cm grofSer Kdfig aus einem Plastikrahmen (iberspannt
mit schwarzem Netzstoff, Vorderseite mit einem 2-Wege-Reifsverschluss zu &ffnen, Netzstoff
abnehmbar, an den Schmalseiten mit je 3 weifsen Bliitenattrappen 4x4cm aus Kunststoff mit
Léchern fiir 2ml Eppendorf-Reaktionsgefdfie, Netzstoff und Rahmen waschbar; dient der
Verpaarung von 20 Tieren] gesetzt. Die weiblichen Motten sind zu diesem Zeitpunkt 2 Tage alt, d.h.
2 Tage zuvor aus der Puppe geschliipft. Die Fiitterung der Tiere erfolgt iber sechs 2ml Eppendorf-
ReaktionsgefdfRe. Diese werden zu Beginn der Verpaarung im Paarungs-Netzkafig in die weilen
BlUtenattrappen an der Seite des Kafigs eingehdngt und nach 5-6 Stunden noch einmal
ausgetauscht. Somit steht jeder Motte mind. 1ml Zuckerldsung zur Verfligung. In jedem Eppendorf-
Reaktionsgefall befinden sich 2ml 25%ige Zuckerlésung. Diese wird aus normalem Haushaltszucker

und Leitungswasser hergestellt.

Die Verhaltensexperimente mit den Weibchen werden stets 3 Tage nach ihrem Schlupf aus der
Puppe durchgefiihrt. Vor dem Einfangen fir die Experimente werden die Individuen nach
Geschlecht getrennt. Die weiblichen Tiere setzt man in die Transportzylinder [Transportzylinder:
Durchmesser 14cm/ H 12cm, zylinderférmiger Behdlter aus engmaschigem schwarzem Gitterplastik
mit abnehmbaren Deckel und Boden, Deckel/Boden aus weifien Ringen mit schwarzer Gaze
bezogen; dient der Aufbewahrung einzelner Tiere bis zum Experiment]. Die mannlichen Tiere
werden noch 1-2mal zur Verpaarung verwendet. Jedes weibliche Individuum wird nur einmal

getestet.

In den Versuchen mit den bliihenden Nicotiana alata Link&Otto wurden ungepaarte, hungrige
Weibchen getestet. Diese wurden 3 Tage nach dem Schlupf aus dem Netzkafig gefangen und

einzeln in die Transportzylinder gesetzt.

Die Uberfilhrung der Transportzylinder in den Vorraum des Windtunnel erfolgte in einer
Transporttasche [Transporttasche: H 70 cm/B40 cm/ T 40cm grofie Tasche mit zwei Henkeln,

Vorderseite mit Reifsverschluss vollstindig zu éffnen, Seitenwdnde aus Plastefolie, die restlichen
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Seiten aus halbdurchldssiger feiner weifser Gaze; dient dem Transport von bis zu 15

Transportzylindern].

Je drei Datura-Pflanzen wurden mit den Kafern Lema daturaphila Kogan & Goeden infiziert, indem sie
zusammen in zwei engmaschigen Zuchtkafigen (Abb. 8) [Zuchtkafig: H 45¢cm/B 90cm/T 45¢cm grofSer
Kdfig aus einem plastikrahmen mit Netzstoff/Plastikfolie, Vorderseite mit einem 2-Wege-
Reifsverschluss zu éffnen, vorn 2 Armschlduche aus Netzstoff; dient der ausbruchssicheren Zucht der
Kdfer auf den Datura-Pflanzen)] in der Pflanzenklimakammer (Klimabedingungen im Abschnitt 2.2
beschrieben) gehalten wurden. Auf den Pflanzen entwickelten sich dann die Larven. Bis das
gewinschte FraRbild an den Blattern entstanden ist, wurde regelmaRig gegossen. Der KahlfraR der

Pflanzen schreitet schnell voran. Es werden regelmaRig die abgefressenen Pflanzen durch gesunde

Pflanzen ersetzt.

Abbildung 8_Haltung der Kdfer in Netzkdfigen, (30.4.14; ©Pia Kortum)

3.2  Aufzucht und Haltung der verwendeten Pflanzen

Die verwendeten Pflanzen Datura wrightii Regel und Nicotiana alata Link & Otto wurden im
Gewadchshaus aus Samen gezogen und spater in die Klimakammer gebracht, in der sie ca. eine
Woche Zeit zur Umstellung an die neuen Lichtbedingungen bekommen, ehe sie fiir Experimente
Verwendung finden. Hier werden sie wahrend der Dunkelphase unter 22°C und 60% Luftfeuchte
bei 0% Weik- und 3% Rotlicht gehalten. Der Tag-/Nacht-Rhythmus ist mit den Motten
synchronisiert und betrdgt ebenfalls 16h/8h. Wahrend des simulierten Tages wird 80% WeiRlicht
und 30% UV-Licht verwendet und es herrschen 60% Luftfeuchtigkeit, sowie 25°C Lufttemperatur.

Jede Pflanze wird 6mal pro Woche am Ende der Dunkelphase mit 200ml GieBwasser gegossen. Zur
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Herstellung des Giellwassers wird 50ml Flissigdiinger mit Leitungswasser auf 5L aufgefiillt. Der

Dinger wurde in der Konzentration 15g/L Fertili3 angesetzt.

3.3 Gewinnung der Diifte

Die Pflanzen befinden sich entweder in einem Glaskasten oder es wird der Duft eines einzelnen
Blattes aus einem Glaszylinder abgesaugt. Im Windtunnel (Abb.9) werden die Diifte den
Versuchstieren als Auswahlversuch mit zwei Optionen mit konstantem Luftstrom (0,5L/min) an
zwei 20cm weit auseinander angeordneten Duftquellen angeboten. Dies geschieht vor einem
geruchsfreien Hintergrundluftstrom. Dazu wird die AuBenluft durch 1m dicke Aktivkohlefilter

gereinigt und anschlielend auf die gewlinschte Temperatur und Luftfeuchte gebracht.

Abbildung 9_Schematische Skizze Windtunnel [verandert nach 16]

Weiterhin wird bei einigen Experimentiersettings der Duft der Pflanzen zusatzlich durch kleine
Glasflaschen mit a) 1ml Sdure (Ethansdure (Abb.11) oder Hexansaure (Abb.12)) in verschiedenen
Konzentrationen oder b) 1ml destillierten Wassers als Vergleichsprobe geleitet und erst dann im
Tunnel abgegeben. Die Sdure bzw. das Wasser in den Glasflaschen wurde nach 1h Versuchszeit
oder 7 Tieren erneuert. Die Duftquellen werden im Folgenden abgekiirzt: Wasser-Duftquelle

[WDQ], Hexansaure-Duftquelle [HexSDQ] sowie Essigsaure-Duftquelle [EssigSDQ].

Die synthetischen Sauren wurden in verschiedene Konzentrationen verwendet. Die Experimente
wurden beispielsweise mit der Konzentration 103 durchgefiihrt, wobei eine schrittweise
Verdinnung der Sduren mit destillierten Wasser stattfand. Dabei wurden 100ul der Sdure mit 900
ul destillierten Wasser gemischt, um eine Konzentration von 107 zu erhalten. Daraus wurden

wiederum 100 pl entnommen und mit 900 ul destillierten Wassers gemischt, um die Verdiinnung
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102 herzustellen. Diese Verdiinnungsstufe wurde in Glasflaschen gefiillt, mit Parafilm verschlossen
und bei -20°C eingefroren. Die Verdiinnungsstufen 10 und 10* wurden taglich frisch direkt aus

dieser bereits vorhandenen 102 Verdiinnung hergestellt.
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Abbildung 10_Strukturformel Hexansdure [17] Abbildung 11_Strukturformel Ethansdure [18]

Der verwendete Glaszylinder (Abb.12) H 25cm x Durchmesser 10cm hat an der Seitenwandung und
der Oberseite Offnungen, die den Anschluss von Schlduchen erméglichen. Das untere Ende des
Zylinders wird mit zwei Halbkreisformigen Plaste-Scheiben verschlossen, die in der Mitte ein Loch
(Durchmesser 1cm) fir den Blattstiel freilassen. Die Luftschlduche werden wie folgt angeschlossen:
von oben wird Luft Uber einen Diffuser in den Zylinder gepresst und seitlich wird sie wieder

abgesaugt.

Abbildung 12_Glaszylinder (21.7.14 © Pia Kortum) Abbildung 13_Glaskasten (25.4.14 © Pia Kortum)

In einem weiteren Versuchsaufbau wurde ein Quader-férmiger Glaskasten (Abb.13) H 60cm x B
40cm x T 40cm verwendet. Er besteht aus Glasplatten, die durch einen Aluminiumrahmen
verbunden sind. Der Boden besteht aus Metallplatten mit einem V-férmigen Einschnitt an der
Kante. Die Pflanze wird von unten in den Glaskasten eingefiihrt und mithilfe einer Hebebiihne auf

die richtige Hohe gebracht. Durch Zusammenschieben kann bis auf eine kleine Offnung fiir den
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Stangel der Boden fast vollstandig geschlossen werden, um Duft der Rosettenblatter oder Wurzeln
auszuschlielen. Auf der Oberseite des Quaders findet sich ein Schlaucheingang, durch welchen die
Luft mittels Diffuser hineingepresst wird. An der Seite wird Uber einen Schlauch, der maoglichst

nahe an den Blattern platziert wird, die Luft wieder herausgesaugt.

3.4 Beschreibung der verschiedenen Experimentieranordnungen

Kéfer - Experimente mit Datura wrightii Regel

Ein einzelnes Blatt der Datura wrightii Regel wird in einen Glaszylinder gesteckt. Dabei ist darauf zu
achten, dass ein Blatt mit 4-5 mittleren bis groBen Kaferlarven der Art Lema daturaphila Kogan &
Goeden und ausreichend Ausscheidungen, sowie einem mittleren FraRbild ausgewahlt wird. Die
Duftquelle an welcher der Duft der infizierten Pflanze abgegeben wird, soll im Folgenden als Kafer-
Duftquelle [KDQ] bezeichnet werden. Das Blatt einer nicht-infizierten Datura-Pflanze wird ebenso

in einen Glaszylinder eingebracht.

Der Blindversuch zum Kaferexperiment lauft dhnlich ab. Es wird der Duft eines einzelnen nicht
infizierten Blattes aus dem Glaszylinder abgesaugt, Gber einen Schlauchteiler aufgeteilt und dann

an beiden Duftquellen der Duft desselben Datura-Blattes prasentiert.

Hexansadure — Experimente mit Datura wrightii Regel

Der Duft der Datura-Pflanze wird aus dem Glaskasten abgesaugt und dann Uber einen
Schlauchteiler aufgeteilt und in zwei 200ml Glasflaschen eingeleitet. In den Glasflaschen befindet
sich ein mit 1ml destilliertem Wasser bzw. 1ml Hexansidure (103mol/l, 10“*mol/l) angefeuchtetes
Filterpapier. Von den Glasflaschen fihren Schlauche zu den beiden Duftquellen im Windtunnel. Es

werden Datura-Pflanzen ohne Bliten verwendet.

Ethansdure — Experimente mit Nicotiana alata Link & Otto

Auch in diesem Experimentieraufbau wird der Quader-formige Glaskasten verwendet. Die
oberirdischen Teile der Nicotiana-Pflanze werden in den Glaskasten gebracht und dieser
verschlossen. Ein kleiner Schlauch zum Absaugen der Luft wird so nah als moglich an den frisch
geoffneten Bluten platziert. Der abgesaugte Duft wird in zwei 200ml Glasflaschen mit 1ml
destilliertem Wasser bzw. 1ml Ethansdure in verschiedenen Konzentrationen (102mol/I, 103mol/I,

5*%10“mol/l, 10*mol/l) eingeleitet und anschlieRend an den Duftquellen im Windtunnel
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prasentiert. Der gebrauchlichere Name fiir Ethansaure ist Essigsaure. Daher wird im Folgenden der
Trivialname Essigsaure verwendet. In der Auswertung wurde nur die Zeit an der Duftquelle erfasst,

wenn Nahrungsaufnahmeverhalten gezeigt wurde.

3.5 Beschreibung der beobachteten Verhaltensweisen

Als "Wingfanning” wird das schnelle Auf- und Abschlagen der Fligel in unbewegter Position
bezeichnet. Es dient der Erwarmung der Flugmuskulatur und findet vor dem Losfliegen statt. Das

Fligelschlagen kann durch eine leichte Berlihrung des Abdomens ausgelost werden.

Als Direktflug wird eine nicht-zufallige Flugbewegung zur Duftquelle bezeichnet. Dabei fliegt die
Motte in einer Pendelbewegung seitlich hin- und her. Die genaue Position der Duftquelle kann so

ermittelt werden. Dabei fliegt die Motte langsam auf die Duftquelle zu.

Als Direktflug mit Kontakt wird das Berlihren der Duftquelle mit einem Korperteil des Falters
benannt. Dabei kann es sich um Nahrungsaufnahme- oder Eiablage-Verhalten handeln. Immer
wenn die Motte ihren Proboscis ausrollt und damit die Duftquelle kontaktiert, wurde dieses
Verhalten als Nahrungsaufnahme bezeichnet [16]. Dies ist im Video deutlich erkennbar. Dann wird
mit dem Riissel die Offnung an der Duftquelle kontaktiert. Vom Beginn des Kontaktes an, wird die
Dauer dieses Kontaktes gemessen. Der Schmetterling fliegt, wahrend er ,,frisst”, im Schwirrflug mit
etwas Abstand vor der Duftquelle. Der Tabakschwarmer rollt anschliefend den bis zu 7cm langen
Rissel wieder ein. Als Eibablage-Verhalten wird definiert, wenn die Motte mit der Abdomenspitze
die Duftquelle bertihrt. Dabei wird das typische “abdomen curling” beobachtet [16]. Dabei wird das
Abdomen zur Bauchseite hin gekrimmt. Weiterhin wird erfasst, welche Duftquelle von der Motte

zuerst angeflogen und beriihrt wird. Diese Duftquelle ist dann die Erstauswahl der Motte.

3.6 Windtunnel

Das Verhalten des Tabakschwarmers auf die Diifte von vegetativen Pflanzenteilen und Bliiten
werden in einem Plexiglastunnel (H 250cm/B 90cm/T 90cm) getestet (Abb. 14). Sechs griine, 6,5cm
grofRRe (im Durchmesser), zufallig verteilte Punkte am schwarzen Grund des Tunnels dienen der
optischen Orientierung der Motten im Raum. Im Kanal herrschen eine Lufttemperatur von 23°C

und eine Luftfeuchte 70%.
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Abbildung 14_ Windtunnel (25.4.14 ©Pia Kortum)

An den Waianden des Raumes sind LED-Lichtquellen angebracht, die permanent schwaches
indirektes Licht abstrahlen. Dieses Licht wurde vom technischen Service bei doppelter Intensitat als
Ublicherweise verwendet gemessen. Die Ergebnisse dazu sind in der Grafik (Abb.15) zu sehen.
Dabei wurde die Bestrahlungsstirke E mit einer uniblichen Einheit verwendet, um den

Kurvenverlauf der Grafik etwas deutlicher darstellen zu kénnen.
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Abbildung 15_Grafik_Lichtverhdltnisse im Windtunnel (©Daniel Veit)

Des Weiteren befindet sich an der Decke des Raumes eine Lichtfliche bei Rotlicht eingeschaltet
werden kann. Dies wird bendtigt um zwischen den Versuchen ausreichende Helligkeit zum
Einfangen der Motten aus dem Windtunnel oder andere versuchsvorbereitende Tatigkeiten zu
haben, ohne Weillicht einsetzen zu miissen. Das Rotlicht wird vor dem Beginn des néachsten

Versuchs ausgeschaltet.
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Zu Beginn der Nachtperiode (Ddmmerung) werden die bendtigten Versuchstiere aus dem Netzkafig
herausgefangen und in kleine Transportzylinder gesetzt. Die Tiere werden in einem angrenzenden
Raum etwa eine Stunde bis zum Beginn der Experimente zur Akklimatisation gebracht. Hier
herrschen die gleichen Verhiltnisse bezliglich Licht, Luftfeuchte und Temperatur wie im

Windtunnel.

Die Pflanzen werden ca. 1h vor Versuchsbeginn in den Windtunnel gebracht, damit sie sich
ebenfalls akklimatisieren kénnen. Durch Aktivkohle gefilterte Frischluft wird mit 1,2L/min von oben
mit einem Diffuser in den Glaskasten gepumpt. Im Windtunnel wurde der Duftstrom aus der

Duftquelle mit 0,5L/min zu Beginn jedes Versuchstages eingestellt.

Alle Experimente werden innerhalb der ersten 4 Stunden der simulierten Nacht durchgefiihrt. Die
Weibchen werden auf einer 50cm hohen Plattform, mit dem Deckel der Aufbewahrungsbox,
abgesetzt. Zeigen sie nach 3 Minuten noch keine Fligelschlage, werden sie leicht am Abdomen
berlhrt. Die Zeit bis zur Aktivitat ist bei einem Auswahlversuch kein kritischer Parameter. Mit einer
Kamera wird fir 4 Minuten nach dem Losfliegen ein Video aufgezeichnet, welches eine spatere
Auswertung des Fluges ermoglicht. Weibchen, die nach 5min kein ,wingfanning” (Auf- und
Abschlagen der Fligel, zum Aufwarmen der Flugmuskulatur) zeigen, oder die Duftquelle nicht

beriihren, werden von den statistischen Analysen ausgeschlossen.

AnschlieBend werden die Tiere wieder eingefangen und in der Tiefkihltruhe bei -20°C mindestens

24h eingefroren. Danach werden sie (iber den Restmiill entsorgt.

3.7 Datenerhebung und statistische Auswertung

Uber dem Windtunnel ist eine Videokamera installiert und mit dem Laptop verbunden. Die
Versuchstiere im Transportkafig wurden auf die Start-Plattform abgesetzt. Mit Beginn des
"Wingfanning’, wurde die Videoaufzeichnung gestartet. Die Kamera ist besonders lichtempfindlich,
sodass auch in der relativen Dunkelheit auswertbare Videofilme entstanden. Mit dem Abheben der
Motten von der Plattform wurde noch 4min aufgezeichnet. Gleichzeitig wurden ein
handschriftliches, sowie ein elektronisches Protokoll im Computer erstellt. Diese sollte die spatere
Auswertung erleichtern. Die Videos der Tiere, die im Protokoll den Vermerk eines moglichen oder

sicheren Kontakts mit der Duftquelle (‘responder’), wurden spéater angesehen.

In der detaillierten Auswertung wurden folgende Dinge erfasst: erstes Auswahlverhalten (Welche

Duftquelle wurde zuerst kontaktiert?), Anzahl der Direktflige, sowie Anzahl der Direktflliige mit
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Kontakt. Mit der Videoauswertung kann zusatzlich die Dauer und Art (Eiablage-Verhalten,
Nahrungsaufnahme-Verhalten) des Kontakts festgestellt werden. Die erhaltenden Daten wurden in

Excel-Tabellen zusammengefasst.

Aus allen erhaltenen Daten wurden fir die statistische Auswertung jene Tiere ausgeschlossen, die
kein "Wingfanning” zeigten und/oder bei denen wahrend der 4min Versuchszeit nach Abflug kein

Kontakt der Duftquelle beobachtet wurde.

Nun wurden von den Ubrigen Tieren (‘responder’) die Mittelwerte p= ZTxder Daten gebildet,

2?:1(351'_“)2

sowie die Standardabweichung der Stichprobe s = p—

berechnet. pn ist der

Erwartungswert, also hier der Mittelwert. Es wird die Standardabweichung der Stichprobe

verwendet, da aus der Stichprobe Riickschliisse auf alle Tabakschwarmer gezogen werden sollen.

Mittels t-Test wurde auf Signifikanz zwischen den Reaktionen auf die beiden Duftquellen getestet.
Es wird ein ungepoolter Zweistichproben-t-Test durchgefiihrt. Dabei wurde eine
Irrtumswahrscheinlichkeit o von 5 Prozent angenommen. Der erhaltene t-Wert wurde mit dem
Tabellenwert fir den entsprechenden Freiheitsgrad f verglichen. Wenn der berechnete t-Wert
kleiner oder gleichgrof? wie der Tabellenwert ist, so gelten die untersuchten Stichproben als nicht

signifikant verschieden.

Verwendet wurden folgende Formeln:

= Z(x—_x_)z — Z(y_}_])z s = Sx(nx_1)+ Sy(ny—l) t = |f_}_/|

-1 y -1 +n, -2 -
Ny ny T + Ny /S(l/nx+(1/ny)

Der ungepoolte t-Test berechnet die Standardabweichungen zunachst getrennt. Sie werden erst im

Sy f=ne+n,—2

nachsten Schritt gekoppelt.
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4 Ergebnisse

4.1 Datura wrightii mit Lema daturaphila

Der Versuchsaufbau im Kaferexperiment wurde im Laufe der Zeit mehrfach verandert, um gute

Reaktionsquoten und aussagekraftige Ergebnisse zu erhalten.

Zu Beginn wurde der Duft der Datura-Pflanze aus dem Glaskasten abgesaugt. Dabei zeigten 12 von
23 Tieren eine Reaktion, jedoch ohne signifikante Unterschiede zur Blindprobe (Pflanze ohne Kéafer
und Larven) feststellen zu konnen. Der Signifikanztest (t=2,07 (f=22; a=5%)) ergab folgende Werte
fir t: 1,37 fur die Direktfliige insgesamt, 1,52 fiir die die Direktflige mit Kontakt, 1,49 fir die
Nahrungsaufnahme-Zeit an der Quelle, sowie 1,06 fiir die Eiablagezeit an der Duftquelle und 1,52
fur die Erstauswahl (Tab. 11). Es wurden folgende Mittelwerte berechnet: Die Motten flogen die
Duftquelle ohne Kafer 2,08mal an, wobei 1,92 Kontakte zustande kamen. Die Kafer-Duftquelle
[KDQ] wurde bei 1,0 Direktfligen 0,75mal beriihrt (Abb.16). Die Zeit fiir die Nahrungsaufnahme
(Abb. 17) ist an der WDQ mit einem Mittelwert von 9,75s dreimal so hoch als an der KDQ mit 3,33s.
Auch die Zeit, welche mit Eiablageverhalten verbracht wurde, ist mit 1,17s fir die WDQ deutlich
hoher als fur die KDQ mit nur 0,25s (Tab. 1). Zwei von drei Motten entschieden sich zuerst fiir die

wbDQ.

Datura-Kafer-Versuch
(Glaskasten; n=12)
Vergleich der Direktfllige

Datura mit Kafer Datura ohne Kafer

2,5

1,5

0,5

Duftquelle

Mittelwerte Anzahlen der Direktflige
[

M Direktfliige insgesamt M Direktflige mit Kontakt

Abbildung 16_Grafik_Datura-Kdfer-Versuch_Direktfliige im Vergleich
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Abbildung 17_Grafik_Datura-Kdfer-Versuch_Zeit an der Duftquelle

Im verdnderten Versuchsaufbau wurde ein einzelnes mittelstark befallenes Blatt (4-5 Larven, viele
Ausscheidungen, sowie FraRspuren) in einem Glaszylinder fixiert und der Duft abgezogen. Hier
wurden 24 Tiere mit visuellem Stimulus (Tab. 3) im Windtunnel an beiden Duftquellen und 22 Tiere
ohne optischen Reiz (Tab. 2) getestet. Mit optischem Hinweis folgen 10 Motten zur Duftquelle,
wahrend ohne das griine Papier-Blattimitat nur noch halb so viele Tiere zur Duftquelle flogen und
diese kontaktierten. Bei diesen Experimenten konnten keine signifikanten Ergebnisse erhalten
werden, da alle berechneten t-Werte unter den Vergleichswerten 2,10 (mit visuellem Stimulus)

und 2,31 (ohne visuellen Stimulus).

Bei der Versuchsreihe mit der Blattattrappe betragen die Mittelwerte fiir die KDQ 2,0 (Zahl der
Direktflige insgesamt) und 1,9 fir die Direktflige mit Kontakt, sowie fir die Duftquelle mit der
Datura-Pflanze ohne Kaferbefall [ODQ] 1,0 fiir die Direktflliige insgesamt und 0,8 fiir die Direktfllige
mit Kontakt. Die Zeiten an der KDQ betragen im Mittel 7,5s fir das Saugen mit dem Rissel und 3,6s
flir das Eiablageverhalten, wahrend an der ODQ 13s fiir Saugen und 0,9s fiir die Eiablage
beobachtet wurden. Mit der Erstauswahl der Duftquelle hielt es sich genau die Waage. 5 von den

10 getesteten Motten entschieden sich fiir die KDQ und 5 fiir die ODQ.

Flr das Versuchssetting ohne visuelle Hinweise an den Duftquellen konnten fiir die 5 reagierenden
Tiere folgende Werte ermittelt werden: Die Motten folgen im Durchschnitt 2,4 mal im Direktflug
zur KDQ, wobei 2 dieser Direktfliige zum Kontakt fiihrten. Dabei wurde die KDQ im Mittel 4,8s lang
mit dem Russel (Nahrungsaufnahmeverhalten) und 1,8s mit dem Abdomen (Eiablageverhalten)
kontaktiert. Drei Motten flogen zuerst zur KDQ, nur zwei entschieden sich zuerst fiir die ODQ. Es

fanden durchschnittlich 1,8 Direktflige insgesamt und 1,4 mit Kontakt statt. Dabei wurden

31



innerhalb der 4min Versuchszeit im Mittel 9s Nahrungsaufnahme- und 1s Eiablageverhalten
beobachtet. Die ermittelten t-Werte sind kleiner als der fir Signifikanz in der Tabelle gelistete t-

Wert von 2,31, wenn man 8 Freiheitsgrade und eine Irrtumswahrscheinlichkeit von 5% annimmt.

4.2  Datura wrightii Blindversuch

Diese Windtunnelexperimente wurden zur Hypothesenpriifung bezlglich der Raten reagierender
Versuchstiere durchgefiihrt. An den zwei Duftquellen im Windtunnel wurde der Duft einer
identischen Datura-Pflanze angeboten. Dazu wurden insgesamt 30 Motten getestet. Allerdings
zeigte nur ein einzelnes Versuchstier eine Reaktion (Tab.4). Es fand je 1 Orientierungsflug mit
Kontakt zu beiden Duftquellen statt und die Motte zeigte auf jeder Seite 4s bzw. 28s lang

Nahrungssuchverhalten.

4.3  Datura wrightii mit Hexansiure 1*10

An 6 Versuchstagen wurden insgesamt 48 Tiere getestet. Davon zeigten 15 eine Reaktion, d.h. sie
flogen im Orientierungsflug auf die Duftquelle zu und kontaktierten diese (Tab.5). Die Reaktion der
weiblichen Tabakschwarmer auf den Duft der Datura-Pflanze mit Zusatz von Hexansdure
unterscheidet sich von dem Datura-Duft dem lediglich Wasser zugesetzt wurde. Von 15 Motten
flogen 9 zum Fressen an nur die WDQ. 3 flogen sowohl die WDQ als auch die HexSDQ an. Nur die
HexSDQ wurde von einem Weibchen zur Nahrungsaufnahme kontaktiert und 2 flogen keine der
beiden Duftquellen an. Dabei verbrachte eine Motte im Mittel 14,2s +SD 11,1 an der WDQ und 2,1s
1SD 4,4 an der HexSDQ. Die ebenfalls protokollierten Eiablagezeiten an den Duftquellen zeigten in
den Mittelwerten keinen pragnanten Unterschied (WDQ 0,9s +SD 1,1 bzw. HexSDQ 1,0s +SD 2,0).
Hier zeigten 7 Motten kein Eiablageverhalten, 6 Weibchen flogen beide Duftquellen und 2 nur die

WDQ an.

Mit Hilfe eines T-Tests wurde auf Signifikanz (mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit a von 5%)
zwischen den Reaktionen auf den Duft einer nichtblihenden Datura-Pflanze mit Wasser oder einer
Datura mit Hexansaure getestet. Dabei konnten Unterschiede festgestellt werden. So flog die
Mehrzahl der Motten (13 Tiere) in der Erstauswahl (Abb. 18) zuerst zur Duftquelle mit dem Datura-
Wasser-Duftgemisch [WDQ]. Nur zwei Falter entschieden sich fiir das Datura-Hexansdaure-Gemisch
[HexSDQ] (Abb.1). Der ermittelte t-Wert fir das erste Auswahlverhalten betrdgt 3,44 und liegt

damit iber der Schwelle fir Signifikanz 2,05.
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Abbildung 18_Grafik_Datura-Hexansdure-Versuch_Erste Auswahlentscheidung

Ebenfalls signifikant verschiedene Resultate (tverechnet 9,9 > trabelle 2,05) wurden in Bezug auf die mit

Fressen verbrachte Zeit an der Duftquelle erhalten (Abb. 19).

Datura-Hexansdure-Versuch
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Abbildung 19_Grafik_Datura-Hexansdure-Versuch_Zeit an der Duftquelle

Keine signifikanten Unterschiede wurden bei der Anzahl der Orientierungsfliige (tverechnet 1,76 <
trabelle 2,05) insgesamt (2,6 mal zur WDQ, 1,7 mal zur HexSDQ) erhalten. Knapp unter der Grenze
zur Signifikanz (toerechnet 2,046 < trabee 2,05) liegt der Unterschied in der Anzahl der Direktfliige mit
Kontakt der Duftquelle. Die Motten flogen die WDQ mit im Mittel 1,87 Kontakten haufiger an,
wahrend die HexSDQ im Mittel nur 1,07 Mal berihrt wurde. Dennoch ist der Unterschied als nicht

signifikant zu bewerten.
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4.4 Datura wrightii mit Hexansiure 1¥103

An vier Versuchstagen konnten insgesamt 25 Tiere im Windtunnel getestet werden. Die Rate der
reagierenden Motten war mit 24% noch niedriger als beim Versuch mit der Konzentration 10, Es
waren nur 6 Versuchstiere dabei, die einen Orientierungsflug mit Kontakt gezeigt haben (Tab.6). Es
konnten im Auswahlversuch zwischen den mit Wasser bzw. Sdure versetzten Duft der Datura-
Pflanze keine signifikanten Unterschiede (t aus Tabelle = 2,23) in Bezug auf die Direktfliige
insgesamt (t = 0,47) bzw. mit Kontakt (t = 0,24), die Zeit an der Duftquelle (t = 0,21 fiir Fressen, t=0

flr Eiablage), sowie das erste Auswahlverhalten (t = 0) festgestellt werden.

Die beiden Duftmischungen wurden je drei Mal als Erstauswahl gezahlt. Es konnte keine Praferenz
festgestellt werden. Es fanden im Mittel 2,0 + s 1,6 Direktflige zur WDQ statt, wovon nur 1,0 + s
1,6 zum Kontakt fihrte. Die HexSDQ wurde im Mittel 1,67mal + s 1,5 angeflogen und 0,83mal + s
1,4 kontaktiert. An der WDQ verbrachten die Motten im Mittel 0,17s + s 0,17 mit
Eiablageverhalten und 6,5s + s 51,9 mit Fressen, die ermittelten Zeiten an der HexSDQ waren sehr

dhnlich mit im Mittel 0,17s + s 0,17 fiir Eiablage und 5,67s + s 42,3 fiir die Nahrungsaufnahme.

4.5 Nicotiana alata mit Essigsaure

In dieser Versuchsreihe wurde die Reaktion auf Essigsdure in verschiedenen
Duftstoffkonzentrationen im Auswahlversuch untersucht. Dabei wurden pro Konzentrationsstufe
mindestens 48 Tiere untersucht. Insgesamt wurden 237 Motten in die Versuchsreihe einbezogen.
Dabei entfielen auf die Konzentrationsstufen folgende Reaktionsraten: 20 von 48 (1*107?) (Tab.10),
19 von 58 (1*1073) (Tab.9), 27 von 82 (5*10%) (Tab.8) und 24 von 49 Motten zeigten bei
niedrigsten  untersuchten Essigsdure-Konzentration (1*10%) (Tab.7) eine auswertbare
Verhaltensantwort. Die hohen Konzentrationen 1*102 und 1*10°2 erzielten bei den Direktfliigen
insgesamt und mit Kontakt, sowie den Auswahlentscheidungen und der Zeit an der Duftquelle
signifikante Ergebnisse. Bei der Konzentration 1*10“*konnten in allen Punkten keine signifikanten
Unterschiede mehr festgestellt werden. Daher wurde noch die Konzentration 5*10*
hinzugenommen. Die Auswertung lieferte bei der ersten Auswahlentscheidung und der Zeit an der
Duftquelle prdagnante Unterschiede, wahrend die Direktfliige, sowohl insgesamt als auch mit

Kontakt, sich nicht signifikant unterscheiden.

Die Motten flogen vermehrt das Wassergemisch in der Erstauswahl gegeniber der

Essigsduremischung in den Konzentrationsstufen 102, 103 und 5*10* an. Rund % der Motten
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entschied sich fir die Duftquelle ohne Sdure (Abb. 20). Die Mittelwerte fir die WDQ liegen bei
0,75+ s 0,2 (102), sowie 0,74 +s 0,2 (103) und 0,74 +s 0,2 (5*10%). Die Mittelwerte fiir die
EssigSDQ liegen bei 0,25+ s 0,2 (10-2), sowie 0,26 +s 0,2 (10-3) und 0,26 +s 0,2 (5*10-4).

Bei der Konzentration 10* war keine signifikante Praferenz (45% WDQ/54% EssigSDQ) mehr
feststellbar. Der t-Wert lag hier bei 0,57 und somit deutlich zu niedrig (t = 2,01 mit a=5%, f=46). Die
Rohdaten lieferten 0,46 + s 0,3 fiir die Wasser-Mischung und 0,54 + s 0,3 fiir die Mischung aus

Essigsaure und Nicotiana.

Nicotiana-Essigsaure-Versuchsreihe
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Abbildung 20_Grafik_Nicotiana-Essigsdure-Versuch_Erste Auswahlentscheidung

Der Vergleich der Zeiten an der Duftquelle (Abb. 21) liefert in der Auswertung eine zunehmende
Attraktivitat der Duftquelle mit Wasser gegeniber der Quelle mit der zugesetzten Essigsdaure mit
steigender Konzentration derselben. Bei der Konzentration 5*10-4 dauerte der Aufenthalt an der
Duftquelle mit dem Nicotiana-Wasser-Gemisch im Mittel 21,6s + s 307,5; wahrend die Motten im
Mittel nur 8,9s+s 174,0 an der Quelle mit dem Nicotiana-Essigsaure-Gemisch verbrachten.
Deutlicher war der Unterschied bei der Konzentrationsstufe 103, Hier betrugen die Mittelwerte der
Zeiten an der Duftquelle 14,5s + s 154,2 fir das Nicotiana-Wassergemisch und 2,5s + s 26,0 fir
den Duft aus der Pflanze und Essigsdure. Der groRte Unterschied konnte bei der
Saurekonzentration 1072 erfasst werden. Wihrend die Motten 2,75s + s 24,8 an der Siurequelle
verharrten, blieben sie an der Duftquelle des Pflanzen-Wasser-Gemisches 10mal so lange (20,65s +
s 143,9). Keine Aussage wird (ber die Konzentration 10*getroffen, da der t-Test ergab, dass keine
Signifikanz vorliegt. Der berechnete t-Wert 1,44 lag unter dem Tabellenwert von 2,01 fir f=46 und
a=5%. Hier verbrachte eine Motte im Mittel 10,6s + s 130,5 an der WDQ und 16,5s + s 278,6 an
der EssigSDQ.
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Abbildung 21_Grafik_Nicotiana-Essigséure-Versuch_Zeit an der Duftquelle

Die auf die Duftquelle orientierten Direktflige fanden bevorzugt zur Duftquelle mit dem
Wassergemisch statt (Abb. 5). Sie waren bei den Konzentrationsstufen 102 und 103 im Mittel
mehr als doppelt so haufig und fihrten auch in einem gréReren Anteil zum Kontakt der Duftquelle.
Im Mittel flog eine Motte rund 1,8mal zum Wassergemisch, jedoch nur 0,7mal zum Sduregemisch
(sowohl bei der Verdiinnung 102 als auch bei 103). Die Werte fiir die Standardabweichungen sind

den Tabellen im Anhang zu entnehmen (Tab. 1 +Tab.2).

Dabei wurde 1,7mal + s 2,1 (10) bzw. 1,5mal + s 2,6 (103) die WDQ kontaktiert. Eine Beriihrung
konnte rund 0,5mal +s 0,9 bei der Siurekonzentration von 102 und 0,5mal+s 0,6 bei der
Verdinnung 103 festgestellt werden. Bei >85% der Direktfliige zur Duftquelle mit dem zugesetzten
Wasser fand auch ein Kontakt statt. Bei dem Duft mit der Siure fand nur bei 71% (1072) bzw. 64%
(10%) nach dem Direktflug auch eine Beriihrung statt. Kein signifikanter Unterschied konnte bei den
Konzentrationsstufen 5*10%, sowie 10 festgestellt werden. Die Zahlen fir die durchschnittliche
Anzahl der Direktfliige dhneln sich bei der letzten Konzentrationstufe (10*) stark: 1,3 +s 2,6
Direktfliige zur WDQ insgesamt, davon 1,25 + s 2,45 Direktfliige mit Kontakt der WDQ, 1,25 s 1,3
Direktfliige zur EssisSDQ insgesamt und davon 1,2 + s 1,2 mit Kontakt. Fiir die Konzentration 5*10
wurden 2,2 + s 2,8 Direktflige zur WDQ insgesamt, 1,9 + s 2,7 Direktflige mit Kontakt der WDQ,
1,3 + s 2,5 Direktflige zur EssigSDQ insgesamt und davon 1,15 + s 1,4 mit Kontakt erfasst.
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Nicotiana-Essigsaure-Versuchsreihe
Vergleich Direktflige zur Duftquelle
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Abbildung 22_Grafik_Nicotiana-Essigsdure-Versuch_Vergleich Direktfliige zur Duftquelle
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5 Diskussion

Der Geruchsinn ist fiir Insekten von groRer Wichtigkeit. Er ermdglicht ihnen Futter- und
Eiablageplatze zu finden. Bei solchen Uberlebenswichtigen Ressourcen sollten daher die Suche und
die Deckung des Bedarfs moglichst effizient sein. Die passiv (iber den natliirlichen Selektionsdruck
und die Fitness durchgefiihrte Kost-Nutzen-Analyse sorgt fiir eine im Laufe der Evolution immer
starker werdende Anpassung an die Umwelt. Die Tiere entwickeln sich weiter und es kommt zur
Spezialisierung. Spontane Mutationen, die einen Vorteil im Wettbewerb um die begrenzten
Ressourcen bieten, werden im Verlauf der Evolution im Genpool der Population gefestigt. Es ist
denkbar, dass neue Rezeptoren, die beispielsweise auf Sduren ansprechen, zunachst zufallig
entstanden sind und sich dann, da sie fiir die Trager dieses Merkmals einen Vorteil darstellten, sich

manifestiert haben.

Da die Motten in der Lage sind, Hexansaure und Essigsdure mit den Sensillen auf ihren Antennen
wahrzunehmen [M. Knaden, C. Klinner; miindliche Aussagen], stellte sich die Frage nach der
Okologischen Bedeutsamkeit fiir den Tabakschwarmer. Die Sauredifte sind in der Natur
vorzufinden. Hexansdure stammt aus den Exkrementen der Kaferlarven der Spezies Lema
daturaphila und Essigsdure wird von Bakterien im Nektar von Bliiten produziert, welche den
enthaltenden Zucker abbauen. Um herauszufinden, welchen Einfluss diese Stoffe auf die
Attraktivitdit wvon Pflanzendiften haben, wurden verschiedene Verhaltensexperimente

durchgefihrt.

Datura wrightii Regel mit Lema daturaphila Kogan & Goeden

Die Versuche mit den Kaferlarven gestalteten sich schwierig. Es wurden Pflanzen mit einer
passenden Befallsstarke bendtigt. Um eine Signifikanz der Ergebnisse zu erzielen, sollte der Umfang
der Stichprobe auf jeden Fall ausgeweitet werden. Dies war mir in der fir die Erstellung der
Examensarbeit zur Verfiigung stehenden Zeit nicht moglich. Zu Beginn wurde mit dem Ublichem
Glaskasten gearbeitet, um den Duft der Datura-Pflanze abzusaugen. Die erhaltende Reaktionsrate
war mit 12 von 23 Tieren vergleichsweise gut. Dennoch wurde in Absprache mit M.Knaden ein
anderes Versuchssetting konzipiert und erprobt. Hierbei wurde der Duft eines einzelnen Datura-
Blattes aus einem Glaszylinder abgesaugt. Die erhaltende Rate reagierender Tiere war mit nur 23%

sehr niedrig.

Um diese zu erhéhen wurde im dritten Versuchsaufbau mit einem optischen Hinweis an der

Duftquelle und dem Glaszylinder gearbeitet. Die Verwendung eines optischen Stimulus hat sich
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insoweit positiv auf die Ergebnisse ausgewirkt, als sie die Rate der reagierenden Tiere auf 41%
erhoht hat. Physikalischer Kontakt zu den Pflanzen und/oder visuelle Reize steuern den Ablauf der
vollen Sequenz des Eiablageverhaltens. In der Natur kommunizieren die Blite und z.B. ihr
Bestauber multimodal. Es werden von der Motte visuelle, olfaktorische und gustatorische Signale
der Pflanzen verarbeitet und diese I6sen dann das entsprechende Verhalten bei dem Tier aus.
Fehlen einzelne Signale kann das Ublicherweise zu beobachtende Verhalten nur noch vermindert
oder nicht beobachtet werden, wenn es sich beispielsweise um einen Schllsselreiz handelt.
Besonders wichtig sind solche Schliisselreize beispielsweise bei Paarungsritualen. Zur Fortsetzung
der Versuche mit einem optischen Stimulus wiirde ich nicht raten. Sie sind insoweit kritisch, da sie

einen Vergleich beispielsweise mit dem Nicotiana-Essigsaure-Versuch erschweren.

Fiir weitere Experimente mit den Kafern wiirde ich den ersten Versuchsaufbau mit dem Glaskasten
bevorzugen, da dieser die hochsten Reaktionsraten erzielt hat und die Vergleichbarkeit auf der
Basis des Experimentaufbaus zu den sonst durchgefiihrten Experimenten gewahrt wird. Weiterhin
sollten Pflanzen mit BlUten verwendet werden, da die Duftkombination aus Blattern und Blite

attraktiver fir die Weibchen sind [16].

Die von mir erzielten Ergebnisse mit dem Versuchsaufbau Glaskasten sind nicht signifikant, da die
in die statistischen Berechnungen einbezogene Stichprobe mit nur 12 Tieren sehr klein war. Ich
vermute, dass bei Verdopplung bis Verdreifachung des Stichprobenumfangs aussagekraftige
Ergebnisse eintreten. Es sind aus den bisherigen Daten folgende Tendenzen abzuleiten, die jedoch
durch Weiterfihrung der Experimentierreihe zu prifen waren: Die Motten konnten in allen
Punkten (Direktflige insgesamt und mit Kontakt, Erstauswahl sowie Zeit an der Duftquelle)

haufiger bzw. langer an der Duftquelle mit der infizierten Pflanze beobachtet werden.

Da Pflanzen verwendet wurden, die nicht blihen, vermute ich dass diese nicht so intensiv duften.
Es ist bekannt, dass Pflanzen, die durch Herbivore verletzt werden, Botenstoffe produzieren, die
Signale an umliegende Pflanzen und Feinde der Herbivoren senden. Die Vermutung, dass die
Motten die mit den Kéafern infizierten Pflanzen weniger haufig anfliegen und kontaktieren wiirden,
konnte nicht bestatigt werden. Da es sich aber um nicht signifikante Ergebnisse handelt, gilt sie
auch nicht als wiederlegt. Ich vermute, dass die geringen Mengen Fakalien, die die Raupen
produzieren, nicht von den Motten wahrgenommen werden kénnen oder die Kafer produzieren

einen Duft der fiir die Tabakschwarmer nicht abschreckend ist.

In der Arbeitsgruppe am MPI wurden untersucht, wie die Eiablagepraferenz bei verschiedenen
Pflanzen, darunter Nicotiana attenuata und Datura wrightii durch den FraR von Raupen der

eigenen Art verdndert wird [9]. Dabei wurde ,kein signifikanter Unterschied der Verletzungen
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durch die Larven auf die Eiablagepraferenz von Weibchen auf Datura wrightii“ (Spathe et al. 2013
[9]) festgestellt. Es ist denkbar, dass die Pflanzen in dem tropischen Verbreitungsgebiet, sofern sie
durch herbivore Larven (eigene Nachkommen oder Kéferlarven) kahlgefressen wurden, rasch durch
neue Pflanzen ersetzt werden, da in den Tropen aufgrund der klimatischen Gegebenheiten eine
Keimung ganzjahrig moglich ist. Der Selektionsdruck Konkurrenten in geringen Dichten auf der
bevorzugten Eiablage-Pflanzenart Datura [4] zu vermeiden ist moglicherweise nicht so grof, wie

nach weniger praferierten Pflanzenarten fiir die Eiablage zu suchen.

Datura wrightii Blindversuch

Dieser Versuch wurde durchgefiihrt um zu prifen, ob die niedrige Reaktionsrate in den Datura-
Kafer-Experimenten aus dem im Windtunnel vorhandenen Duft der Kafer resultiert. Damit lautet
die Hypothese: Die Motte erkennt an den flichtigen Duftmolekiilen in der Luft, dass in der
Population mit Lema daturaphila befallende Pflanzen vorhanden sind. Sie meidet die gesamte
Population und nicht nur einzelne Pflanzen, da das Risiko einer méglichen Ubertragung der Kafer
auf die benachbarten noch nicht befallenden Pflanzen sehr hoch ist. Des Weiteren eignet sich der
Versuch, um zu prifen wie attraktiv der Duft eines einzelnen Blattes von einer Datura-Pflanze ohne

Bliten aus dem Glaszylinder ist.

Flr dieses Experiment wurde erwartet, dass ohne eine Kaferduftquelle die Reaktionsrate steigt. Sie
ist aber bei 30 insgesamt untersuchten Tieren mit nur einem reagierenden Versuchstier sehr
niedrig und geringer als in den durchgefiihrten Kaferversuchen zuvor. Ursachen kdnnten die
Homogenitat des angebotenen Duftes sein. Dieser ist vermutlich flir Manduca nicht attraktiv und
entspricht auch nicht der heterogenen Lebensumwelt der Tiere. Der Duft hat scheinbar nur sehr
begrenztes Potenzial, um eine Reaktion der Tiere auszuldsen. Es ist auch moglich, dass die Motten
nur das Duftbukett der gesamten Pflanze (inklusive Stdngel und mehrerer Blatter) anziehend
findet. In Versuchen am MPI konnte gezeigt werden, dass die Duft-Kombination von Bliiten und
Blattern attraktiver ist, als von den Blattern allein [16]. Ich vermute je weniger Reize die Motte
erhalt, desto geringer ist die Wahrscheinlichkeit, dass ein Verhalten im Labor zu beobachten ist. Die
Versuchstiere hatten im Blindversuch zusatzlich keine mechanischen oder visuellen Stimuli. Auch
ist in dem Glaszylinder kein vollstandiges Umstromen des Blattes mit Luft gewahrleistet. Des
Weiteren wurde hier abweichend zum Glaszylindersetting der Duft einer identischen Pflanze
getestet, indem der Duft nach dem Absaugen (iber ein Schlauchteiler aufgeteilt wurde. Dadurch
wird der Duft zusatzlich abgeschwacht, weil derselbe Durchfluss von 0,5L/min an der Mindung im

Windtunnel eingestellt wurde, wie in den Versuchen mit den Kafern. Dies hat keinen Einfluss auf
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die Attraktivitdt der Difte, da die Konzentration vor allem Informationen zur Distanz bis zur

Duftquelle fiir die Motte enthalt [21].

Die aufgestellte Hypothese der Vermeidung von Populationen aus befallenen und nicht befallenen

Datura-Pflanzen kann nicht bestatigt werden. Die Reaktionsraten sind noch geringer als zuvor.

Hexansdure — Experimente mit Datura wrightii Regel

Die Reaktion der weiblichen Tabakschwdrmer auf den Duft der Datura-Pflanze mit Zusatz von
Hexans3ure in der Verdiinnung 10 unterscheidet sich von dem Datura-Duft dem lediglich Wasser
zugesetzt wurde. Die zu Beginn der Arbeit aufgestellte Hypothese konnte in der Versuchsreihe mit
Hexansdure und Datura wrightii zumindest teilweise belegt werden. Es wurden 25 Tiere mit der
Verdiinnung 103 und ca. doppelt so viele Individuen (48) bei der Verdiinnungsstufe 10 getestet.
Die Reaktionsraten waren niedrig mit 24% (6/25) bzw. 31% (15/48), weil Pflanzen ohne Bliten

verwendet wurden. Der Duft dieser Pflanzen ist weniger attraktiv [16].

Die gemessenen Zeiten des Nahrungsaufnahmeverhaltens der Motten fiir die Verdinnungsstufe
10*zeigten die Unterschiede deutlich. Doch auch schon an den reinen Anzahlen der Motten mit
Nahrungssuchverhalten wird klar, dass die WDQ attraktiver gegeniliber der HexSDQ ist. Von 15
Motten flogen 9 zum Fressen nur an die WDQ. Dabei verbrachte eine Motte im Mittel 14,2s an
der WDQ und 2,1s an der deutlich unattraktiveren HexSDQ. Die Hexansdure hat also einen Effekt
auf die Haufigkeit und Dauer der Kontakte in Bezug auf die Nahrungsaufnahme. Die ebenfalls
protokollierten Eiablagezeiten an den Duftquellen zeigten in den Mittelwerten keinen pragnanten
Unterschied (WDQ 0,9s +SD 1,1 bzw. HexSDQ 1,0s +SD 2,0). Auch eine detaillierte Auswertung
brachte keine Praferenz ans Licht. 7 Motten zeigten kein Eiablageverhalten, 6 Weibchen flogen
beide Duftquellen an. Auch die Mittelwerte der Anzahlen der Direktflige zur WDQ sowohl
insgesamt als auch mit Kontakt sind hoher als zur die Anzahlen der HexSDQ. Sie bestarken die
Aussage, dass die WDQ praferiert wird. Damit konnte die Vermutung, dass die Hexansaure bei der
Eiablage von den Motten als Indikator fir bereits auf der Pflanze vorhandene herbivore Lema-

Kaferlarven vermieden wird, nicht bestatigt werden.

Zusammenfassend folgt, dass die Hexansdure in der Verdiinnung 10 eine Aversion beziiglich der
Nahrungsaufnahme auslost, jedoch keinen Effekt auf die Prdferenz bei der Eiablage hat. Die
verminderte Eiablage insgesamt kdnnte ein weiterer Indikator flir die Aversion gegen die Saure

sein. Sofern die Motte die Hexansdure detektiert, ist die Motivation Eier zu legen vermindert.
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Weiterhin wurde der gleiche Versuch mit der Verdiinnung 103 durchgefiihrt. Es konnten nur 6
reagierende Tabakschwarmer-Weibchen in die statistische Auswertung einbezogen werden. Daher
sind Aussagen zu Tendenzen sehr unzuverlassig. Zudem zeigen die beiden zur Auswahl stehenden
Duftmischungen nur sehr geringe bis keine Unterschiede. Auffédllig ist, dass nur 2 Motten
Eiablageverhalten gezeigt haben. Um die Chancen zu erhdhen mehr Eiablageverhalten zu
beobachten, muss die Motivation der Tiere erhoht werden. Ein neuer Versuch kénnte wie folgt
aussehen. Den Motten wird ihre bevorzugte Art Datura direkt im Windkanal zur Eiablage
angeboten. Die zu erhaltenden Reaktionsraten werden in letzterem Fall hoch eingeschatzt, da
sowohl olfaktorische, visuelle als auch mechanische Reize die Motte zur Eiablage motivieren. Das
Hexansaure-Duftgemisch wird lber eine nahe an der Datura-Pflanze befindliche Duftquelle
abgegeben. Als alternative Auswahl sollte auch hier Wasser verwendet werden. Die Hypothese fir
dieses Versuchssetting lautet, dass die Motten vermehrt Eiablage an der Datura-Pflanze zeigen, bei
der sie keine Hexansaure riechen. Weiterhin bestiinde die Moglichkeit die Anzahl der abgelegten

Eier zu erfassen, indem nach jedem Versuchstier die Pflanzen tiberpriift und abgesammelt werden.

Nicotiana alata Link & Otto mit Essigsdure

Die Reaktion der Motten auf die zugefligte Essigsdure zum Duft der Nicotiana alata ist
konzentrationsabhangig. Je hoher die Konzentration der Essigsdure, desto starker fallt die
Praferenz fur das Nicotiana-Wasser-Duftgemisch aus. Damit wurde die Hypothese: ,Die Motten
zeigen eine Praferenz fiir den Nicotiana-Duft ohne Essigsdure-Zusatz.” bestatigt. Sie kann mithilfe
der erhaltenen Ergebnisse belegt werden. So zeigte sich in der Konzentrationsstufen 102, 10 und
5*%10* eine deutliche Priferenz in Bezug auf die Erstauswahl der WDQ besteht. In allen drei
Konzentrationen entschieden sich % der Tiere fir die WDQ. In der Konzentrationsstufe 10*konnte
hingegen kein signifikanter Unterschied mehr festgestellt werden. Auch die von den
Tabakschwarmer an den Duftquellen verbrachten Zeiten stitzen diese Hypothese. Die Motten
haben bei Konzentrationen kleiner als 10 deutlich mehr Zeit an der Duftquelle mit dem Wasser-
Nicotiana-Gemisch verbracht. Die Aversion gegenliber der Essigsaure zeigt sich auch in der Anzahl
der Direktfliige insgesamt und der Direktfliige mit Kontakt. Hier wird deutlich, dass bei den beiden
hohen Konzentrationen 102und 103 die WDQ deutlich hiufiger angeflogen und auch kontaktiert
wird als die EssigSDQ. Die synthetische Essigsdure spielt also in einer héheren Konzentration eine
Rolle fiir die Entscheidung der Motte flur oder gegen eine Duftquelle. Dieser Stimulus |6st eine

Ablehnungsreaktion aus. Essigsaure ist ein unattraktiver Duft flr die Tabakschwarmerweibchen.
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Bei der Siure-Konzentration von 5*10* kann beobachtet werden, dass die Motten aus der Distanz
des Orientierungsfluges eine leichte Praferenz fir die WDQ haben. Diese wird etwas haufiger
angeflogen, wenn auch die Anzahlen der Direktflige (insgesamt und mit Kontakt) keine
signifikanten Unterschiede mehr aufwiesen. Dies legt die Vermutung nahe, dass die untersuchte
Konzentrationsstufe den Ubergang zwischen einer deutlichen Abneigung gegen hohe
Saurekonzentrationen zu einer tolerierbaren Verdliinnung markiert. Es ist auch denkbar, dass die
Motte geringe Konzentrationen wie 10* nicht detektieren kann und aus diesem Grund kein
unterschiedliches Verhalten zu beobachtbar ist. Letzteres kdonnte mithilfe von dosisabhdngigen

Reaktionskurven mit SSR festgestellt werden.

In zukiinfigen Versuchen sollte man zusatzlich die Reaktion auf Nicotiana-Pflanzen testen, in deren
Bliten die Bakterien kultiviert werden. Damit konnte festgestellt werden, ob bei der natiirlichen
Essigsdure-Quelle (Pflanze mit Bakterien in der Bliite) eine Praferenz fiir die Pflanzen ohne
entsprechende Sdureproduzenten besteht. Dabei sollte wenn moglich auch gepriift werden, in
welcher Konzentration die Essigsaure vorliegt. Des Weiteren ware es interessant, den Zuckeranteil
im Nektar zwischen Bliten mit und Bliiten ohne Bakterien zu vergleichen. Es ldsst sich vermuten,
dass mit der Bakteriendichte im Nektar auch die Saurekonzentration zunimmt und der
Zuckergehalt sinkt. Die Blite sollte damit unattraktiver sein. Es kdnnte somit eingeschatzt werden,
wie viel Zucker der Motte entgangen ist. Die Starke des Selektionsdrucks, solche ,infizierten”

Bliten zu erkennen und gar nicht erst anzufliegen, kdnnte damit besser eingeschatzt werden.

AbschlieBend bleibt zu sagen, dass eine Wiederholung aller durchgefiihrten Experimente zur
Bestatigung sinnvoll ist. Damit konnen die Ergebnisse als gesichert gelten. Die Wiederholung
erscheint mit vor allem fiir jene Experimente sinnvoll, deren Ergebnisse publiziert werden sollen.

Denn somit

43



6

4a.

4b.

10.

11.

12.

13.

Literaturverzeichnis

Hansson B.S., Stensmry M. (2011). Evolution of insect olfaction. Review. In Neuron 72: S.698-
711

Hansson B.S. (2008). Geruchswahrnehmung bei Insekten. Forschungsbericht 2008 des MPI
fur CE, http://www.mpg.de/424556/forschungsSchwerpunktl1?c=166522, (30.4.2014)

Hansson B.S. (2014). From Organism to Molekule and Back — Insect Olfaction During 40
years. In Journal of Chemical Ecology 40, S.409-410

Struble D.L., Arn H., Combined gas chromatography and electroantennogram recording of
insect olfactory responses. S. 161-178. In H.E. Hummel, T.A. Miller (Hrsg.) Techniques of
pheromone research. Springer Heidelberg Berlin New York, 1984

Wadhams L.J., The coupled gas chromatography — single cell recording technique. S. 179-
189. In H.E. Hummel, T.A. Miller (Hrsg.) Techniques of pheromone research. Springer
Heidelberg Berlin New York, 1984

Handbook of Zoology. Vol. 4 “Arthropoda: Insecta’. Hrsg. Martin Fischer. Part 35. Nils P.
Kristensen Lepidoptera, Moth and Butterflies. Volume 1 Evolution, Systematics, and
Biogeography. De Gruyter Berlin. New York 1999. S. 344-348

Gillott C. (2005), Entomology. Third Edition. Springer. S. 291-294, S. 384-387

Dettner K., Peters W., (2003). Lehrbuch der Entomologie. 2.Auflage. S. 304-320
http://cronodon.com/BioTech/Insects_antenna.html; (04.06.2014)

Spéathe A., Reinecke A., Olsson S.B., Kesavan S., Knaden M., Hansson B.S. (2013). Plant
species and status-specific ordorant blends Guide oviposition choice in moth Manduca

sexta. In Chemical Senses. 38. S. 147-159

Kessler A., Baldwin I. T. (2001). Defensive function of herbivore-induced plant volatile
emissions in nature. In Science. 291. S. 2141-2144

Missbach C., Dweck H., Vogel H., Vilcinskas A., Stensmyr M.C., Hansson B.S., Grosse-Wilde E.
(2014). Evolution of insect olfactory receptors. http://dx.doi.org/10.7554/eLife.02115
(25.6.2014)

Hallem E.A,, Carlson J.R. (2004). The odor coding system of Drosphila. Trends in Genetics.
Vol.20. No. 9. D0i:10.1016/j.tig.2004.06.015

Reinecke A., Kibler L. (2007). Chemical and sensory ecology of Manduca sexta.

44



14.

15.

16.

17.

18.

19.

20.

21.

22.

23.

24.

25.

Kawahara A., Breinholt J.W., Ponce F.V., Haxaire J., Xiao L., Lamarre G.P.A., Rubinoff D.,
Kitching I.J. (2013) Evolution of Manduca sexta hornworms and relatives. Biogeographical
analysis reveals an ancestral diversification in Central America. In Molecular Phylogenetics
and Evolution 68. S.381-386

http://www.butterfliesandmoths.org/species/Manduca-sexta (25.06.2014)

Karpati Z., Knaden M., Reinecke A., Hansson B.S. (2013). Intraspecific combinations of
flowers and leaf volatiles act together in attracting hawkmoth pollinators. In Plos One
Vol.8, Issue 9 doi:10.1371/journal.pone.0072805

http://www.chemspider.com/Chemical-Structure.8552.html?rid=bdf39326-5323-4440-8031-
ef21d888dc47 (12.7.14)

http://www.chemspider.com/Chemical-Structure.171.htm|?rid=45cb528f-eb1b-417c-a135-
a5533ae83941 (12.07.14)

Anhauser T. (2009). Geruchsforschung als Millimeterarbeit. In MaxPlanckForschung Nr.2
Fokus Geruchssinn. S. 24-31 http://www.mpg.de/796518/MPF_2009_2.pdf; 30.5.2014

Sachse S., Krieger J. (2011). Der Geruchssinn der Insekten — Primdrprozesse der
Duftstofferkennung und Kodierung. In Neuroforum Nr.3/11

Spathe A., Reinecke A., Haverkamp A., Hansson B.S., Knaden M. (2013). Host plant odors
represent immiscible information entities — blend composition and concentration matter in
hawkmoth. In Plos One Vol.8, Issue 10 doi: 10.1371/journal.pone.0077135

Grosse-Wilde E., Kuebler L.S., Bucks S., Vogel H., Wicher D., Hansson B.S. (2011). Antennal
transcriptome of Manduca sexta. In PNAS Vol.108 no.18 doi: 10.1073/pnas.1017963108

Wilhelm K. (2009) Gene fiir ein feines Naschen. In MaxPlanckForschung Nr.2 Fokus
Geruchssinn. $.32-39  http://www.mpg.de/796518/MPF_2009_2.pdf; 30.5.2014

Allmann S., Spathe A., Bisch-Knaden S., Kallenbach M., Reinecke A., Sachse S., Baldwin I.T.,
Hansson B.S. (2013). Feeding-induced rearrangement of green leaf volatiles reduces moth
oviposition. doi: 10.7554/elife.00421

Bisch-Knaden S., Carlsson M.A., Sugimoto Y., Schubert M., MiRbach C., Sachse S., Hansson

B.S. (2013). Evolution of olfactory coding in moth: impact of phylogeny versus life history.
http://jeb.biologists.org/content/215/9/1542.short 1.5.2014

45



Anhang

Datura wrightii — Kafer (Glaskasten) Datura wrightii — ohne Kafer (Glaskasten)
Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage Erstaus- Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage  Erstaus-

N=12 insgesamt Kontakt [s] [s] wahl insgesamt Kontakt [s] [s] wahl

1 1 2 1 0 0 0 0

1 1 0 1 2 1 0 0

0 0 0 0 2 1 1 1

7 7 46 0 1 2 2 0 0

1 1 15 0 0 2 2 14 0 1

1 1 12 0 1 0 0 0 0

3 3 17 2 1 0 0 0 0

0 0 0 0 1 1 15 0 1

1 1 0 1 0 0 0 0

3 1 20 0 1 2 1 1 0

7 7 0 10 1 0 0 0 0

0 0 0 0 0 1 1 1 1

> 25 23 117 14 8 12 9 40 3 4
@ 2,1 1,9 9,8 1,2 0,7 1,0 0,8 3,3 0,3 0,3
s 71,0 70,8 2092,0 95,8 3,3 11,0 7,0 364,0 2,5 3,0

Tabelle 1_Datura wrightii mit Lema daturaphila_Glaskasten
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Datura wrightii — Kafer (Glaszylinder)

Datura wrightii — ohne Kafer (Glaszylinder)

Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage Erstaus- Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage Erstaus-

N=5 |insgesamt Kontakt [s] [s] wahl insgesamt Kontakt [s] [s] wabhl

1 1 0 1 1 0 0 0 0 0

2 2 1 2 0 6 4 21 4 1

5 3 8 0 0 2 2 24 0 1

3 3 15 2 1 0 0 0 0 0

1 1 0 4 1 1 1 0 1 0
S 12 10 24 9 3 9 7 45 5 2
1) 2,4 2 4,8 1,8 0,6 1,8 1,4 9 1 0,4
s 3 1 43,7 2,2 0,3 6,2 2,8 153 3 0,3

Tabelle 2_Datura wrightii mit Lema daturaphila_Glaszylinder
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Datura wrightii — Kafer Datura wrightii — ohne Kafer
(Glaszylinder + visueller Stimulus) (Glaszylinder + visueller Stimulus)
Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage  Erstaus- Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage  Erstaus-
N=10 insgesamt Kontakt [s] [s] wahl insgesamt Kontakt [s] [s] wahl
1 1 0 5 1 0 0 0 0 0
1 1 18 0 1 1 1 22 0 0
0 0 0 0 0 2 2 80 3 1
2 1 0 3 0 2 1 0 4 1
4 4 16 2 0 1 1 0 1 1
5 5 6 9 1 1 0 0 0 0
1 1 0 10 1 0 0 0 0 0
2 2 35 0 0 1 1 19 0 1
4 4 0 7 1 1 1 0 1 0
0 0 0 0 0 1 1 9 0 1
> 20 19 75 36 5 10 8 130 9 5
1)) 2 1,9 7,5 3,6 0,5 1 0,8 13 0,9 0,5
S 3,1 3,2 142,1 15,4 0,3 0,4 0,4 626,2 2,1 0,3
Tabelle 3_Datura wrightii mit Lema daturaphila_Glaszylinder + visueller Stimulus
Datura wrightii — Blindversuch links Datura wrightii — Blindversuch rechts
Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage Erstaus- Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage  Erstaus-
N=1 insgesamt Kontakt [s] [s] wahl insgesamt Kontakt [s] [s] wahl
1 1 4 0 0 1 1 28 0 1

Tabelle 4_Datura wrightii-Blindversuch
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Datura wrightii - mit Wasser Datura wrightii — mit Hexansiure 1*10*
Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage Erstaus- Direktfliige Direktflige mit Fressen Eiablage  Erstaus-

N=15 insgesamt Kontakt [s] [s] wahl insgesamt Kontakt [s] [s] wahl

3 2 10 1 1 0 0 0 0 0

2 1 0 1 1 1 1 0 1 0

1 1 18 0 1 0 0 0 0 0

0 0 0 0 0 2 2 15 0 1

1 1 25 0 1 0 0 0 0 0

1 1 23 0 1 0 0 0 0 0

8 2 11 1 1 6 1 0 1 0

2 2 17 2 1 4 2 11 2 0

3 3 4 2 1 0 0 0 0 0

2 1 0 2 1 1 1 0 1 0

2 2 20 0 1 2 0 0 0 0

4 4 26 1 0 2 2 0 2 1

3 1 2 0 1 2 1 2 0 0

3 3 19 0 1 0 0 0 0 0

4 4 38 4 1 6 6 4 8 0

> 39 28 213 14 13 26 16 32 15 2
1) 2,6 1,87 14,2 0,93 0,87 1,73 1,07 2,13 1 0,13
s 1,8 1,1 11,1 1,1 0,3 2,0 1,5 4,5 2,0 0,3

Tabelle 5_Datura wrightii-Hexansdure 10™
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Datura wrightii - mit Wasser Datura wrightii — mit Hexansiure 1*103
Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage  Erstaus- Direktfliige Direktfliige mit Fressen Eiablage Erstaus-

N=6 insgesamt Kontakt [s] [s] wahl insgesamt Kontakt [s] [s] wahl

3 3 12 0 0 3 3 14 1 1

3 0 0 0 0 1 1 12 0 1

2 2 15 1 1 1 1 8 0 0

3 1 12 0 1 2 0 0 0 0

0 0 0 0 0 3 0 0 0 1

1 0 0 0 1 0 0 0 0 0

S 12 6 39 1 3 10 5 34 1 3
[1)] 2 1 6,5 0,17 0,5 1,67 0,83 5,67 0,17 0,5
s 1,6 1,6 51,9 0,2 0,3 1,5 1,4 42,3 0,2 0,3

Tabelle 6_Datura wrightii-Hexansdure 1073
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N=20 Nicotiana alata - Nicotiana alata -
Essigsdure 1¥10™ Wasser
Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst- Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst-
fliige mit en lage aus- fliige mit en lage aus-
insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl | insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl
6 6 36 1 1 1 4 0 6 6
4 4 30 1 1 1 2 0 4 4
0 0 0 0 1 1 24 1 0 0
0 0 0 0 1 1 19 1 0 0
1 1 20 1 0 0 0 0 1 1
3 2 22 1 0 0 0 0 3 2
1 1 6 0 1 1 22 1 1 1
2 1 3 0 1 1 20 1 2 1
1 1 20 1 1 1 1 0 1 1
0 0 0 0 1 1 26 1 0 0
0 0 0 0 3 2 43 1 0 0
3 3 7 1 1 1 1 0 3 3
4 4 13 0 3 3 57 1 4 4
0 0 0 0 5 5 33 1 0 0
0 0 0 0 2 2 9 1 0 0
2 2 11 0 2 2 39 1 2 2
1 1 13 1 1 1 3 0 1 1
0 0 0 0 2 2 41 1 0 0
1 1 10 1 0 0 0 0 1 1
0 0 0 0 1 1 18 1 0 0
2 32 30 254 11 30 29 397 13 32 30
@ 1,3 1,3 10,6 0,5 1,3 1,2 16,5 0,5 1,3 1,3
s 2,6 2,5 130,5 0,3 1,3 1,2 278,6 03 26 2,5

Tabelle 7_Nicotiana alata-Essigsdure 1*10*
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N=27 Nicotiana alata - Nicotiana alata -
Essigsdure 5%10™ Wasser
Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst- Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst-
fliige mit en lage aus- fliige mit en lage aus-
insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl | insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl
2 2 18 0 1 1 10 1 2 2
1 1 0 0 2 1 5 1 1 1
3 3 40 1 1 1 11 0 3 3
5 4 31 1 8 6 13 0 5 4
3 3 34 1 0 0 0 0 3 3
4 4 44 1 3 3 10 0 4 4
1 1 22 1 1 1 4 0 1 1
1 1 5 0 1 1 10 1 1 1
1 1 24 1 1 1 6 0 1 1
5 5 51 1 2 1 1 0 5 5
4 4 39 1 2 2 13 0 4 4
1 1 8 0 3 2 61 1 1 1
1 0 0 1 0 0 0 0 1 0
0 0 0 0 1 1 19 1 0 0
0 0 0 0 1 1 38 1 0 0
3 2 28 1 2 2 0 0 3 2
1 1 4 1 0 0 0 0 1 1
1 1 27 1 1 1 4 0 1 1
6 5 35 1 1 1 4 0 6 5
1 0 0 1 0 0 0 0 1 0
4 4 55 1 1 1 6 0 4 4
3 3 36 1 1 1 4 0 3 3
1 1 28 1 1 1 4 0 1 1
3 0 0 1 0 0 0 0 3 0
3 3 30 1 0 0 0 0 3 3
1 1 24 1 1 1 4 0 1 1
0 0 0 0 1 1 14 1 0 0
> 59 51 583 20 36 31 241 7 59 51
? 2,2 1,9 216 0,7 1,3 1,1 8,9 03 22 1,9
S 2,8 2,7 307,5 0,2 2,5 1,4 174,0 0,2 2,8 2,7

Tabelle 8_Nicotiana alata-Essigsdure 5%10%
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N=19 Nicotiana alata - Nicotiana alata -
Essigsaure 1*103 Wasser
Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst- Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst-
fliige mit en lage aus- fliige mit en lage aus-
insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl | insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl
1 1 20 1 0 0 0 0 1 1
1 1 6 1 0 0 0 0 1 1
1 1 12 1 0 0 0 0 1 1
2 2 17 1 1 1 2 0 2 2
1 0 0 1 0 0 0 0 1 0
2 2 25 1 0 0 0 0 2 2
1 1 24 1 0 0 0 0 1 1
6 4 44 1 3 0 0 0 6 4
1 0 0 0 1 0 0 1 1 0
1 1 14 1 0 0 0 0 1 1
4 4 29 1 0 0 0 0 4 4
1 1 10 0 1 1 7 1 1 1
1 0 0 1 1 1 7 0 1 0
1 1 14 1 2 1 1 0 1 1
2 2 26 1 0 0 0 0 2 2
0 0 0 0 1 1 1 1 0 0
6 6 26 0 3 3 20 1 6 6
0 0 0 0 1 1 9 1 0 0
2 2 8 1 0 0 0 0 2 2
> 34 29 275 14 14 9 47 5 34 29
@ 1,8 1,5 14,5 0,7 0,7 0,5 2,5 0,3 1,8 1,5
S 3,0 2,6 154,2 0,2 1,0 0,6 26,0 0,2 3,0 2,6

Tabelle 9_Nicotiana alata-Essigsdure 1*103
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Nicotiana alata —

Nicotiana alata —

N=20 v
Essigsdure 1*102 Wasser
Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst- Direkt-  Direktfliige Fress Eiab- Erst-
fliige mit en lage aus- fliige mit aus-
insgesamt  Kontakt [s] [s] wahl | insgesamt  Kontakt wahl
1 1 37 1 0 0 0 0 1 1
3 3 22 1 1 0 0 0 3 3
2 2 24 1 0 0 0 0 2 2
1 1 19 0 2 1 10 1 1 1
1 1 18 1 0 0 0 0 1 1
3 2 25 1 0 0 0 0 3 2
1 1 21 1 0 0 0 0 1 1
2 1 24 1 0 0 0 0 2 1
2 2 39 1 1 1 7 0 2 2
2 2 27 1 0 0 0 0 2 2
6 6 47 0 4 4 20 1 6 6
0 0 0 0 1 1 9 1 0 0
2 2 28 1 0 0 0 0 2 2
5 5 15 1 0 0 0 0 5 5
1 1 27 1 0 0 0 0 1 1
0 0 0 0 2 0 0 1 0 0
2 2 18 1 2 2 4 0 2 2
0 0 0 1 1 5 1 0 0
1 1 1 0 0 0 0 1 1
1 1 15 1 0 0 0 0 1 1
S 36 34 413 15 14 10 55 36 34
@ 1,8 1,7 20,65 0,75 0,7 0,5 2,75 1,7
s 2,2 2,1 1439 0,2 1,1 0,9 24,8 2,1

Tabelle 10_Nicotiana alata-Essigséure 1*10?
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Versuch

Stichproben-
grofle

Vergleichswert t
(tabelliert)

Direktfliige
insgesamt

Direktfliige mit
Kontakt

Nahrungs-
aufnahme [s]

Eiablage [s]

Erstauswahl

Datura wrightii
Hexansaure 10-4

N =15;f=28

2,05 (a=5%)

1,76

2,05

9,90

0,17

3,44

Datura wrightii
Hexansaure 10-3

N=6;f=10

2,23 (a=5%)

0,47

0,24

0,21

0

0

Datura mit Kéfer
(Glaskasten)

N=12;f=22

2,07 (a=5%)

1,37

1,52

1,49

1,06

1,52

Datura mit Kafer
(Glaszylinder +
visueller
Stimulus)

N =10; f=18

2,10 (a = 5%)

1,68

1,835

0,63

2,04

Datura mit Kafer
(Glaszylinder)

N=5;f=8

2,31 (a = 5%)

0,44

0,69

0,67

0,78

0,58

Datura wrightii
Blindversuch

N=1;f=0

Nicotiana alata

mit Essigsaure
1*10-4

N =24; f=46

2,01 (a = 5%)

0,21

0,11

1,44

0,57

Nicotiana alata

mit Essigsdure
5*10-4

N=27;f=52

2,01 (o = 5%)

1,92

1,89

2,999

3,96

Nicotiana alata
mit Essigsdure
1*10-3

N=19;f=36

2,03 (o = 5%)

2,31

2,57

3,90

3,23

Nicotiana alata

mit Essigsdure
1*10-2

N =20; f = 38

2,03 (o= 5%)

2,88

3,24

6,46

3,92

Tabelle 11_ Berechnete und tabellierte t-Werte fiir die durchgefiihrten Experimente zur Uberpriifung auf signifikante Unterschiede
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