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1. Einleitung
Das Leistungsw achstum  in der L andw irtschaft w ird, wie au f allen Gebieten der gesell­

schaftlichen P roduk tion , unm itte lbar von den F o rtsch ritten  der In tensiv ierung bestim m t. 
Die K om plex itä t des Prozesses der In tensiv ierung der landw irtschaftlichen Produktion  
in biologischer und  sozialökonom ischer H insicht erfordert die Bew ältigung einer Vielzahl 
prinzipiell neuer w issenschaftlicher Problem e (S p a a r  1982).

In  der Pflanzenproduktion  veränderte  sich m it steigendem  Intensiv ierungsgrad die S tru k ­
tu r  der Agroökosystem e. Der R ückgang ihrer M annigfaltigkeit h a t oft die Verringerung 
ihrer selbstregulatorischen Fähigkeiten  zur Folge. Es kom m t zu M assenverm ehrungen 
von Schaderregern, wobei die entstehenden  V erluste m it steigendern In tensiv ierungs­
grad  der P roduk tion  schnell anwachsen. Ohne zusätzliche Energieaufw endungen können 
diese Erscheinungen n icht kom pensiert werden. D er'P flanzenschutz h a t einen entschei­
denden E influß au f die E ffek tiv itä t aller anderen ackerbaulichen M aßnahm en, denn die 
Sicherung und  E rh a ltu n g  der E rträge  besitzt im  landw irtschaftlichen Produktionsprozeß 
einen besonders hohen ökonom ischen Stellenwert, da m aterielle W erte verloren gehen 
können, deren P roduk tion  bereits hohen gesellschaftlichen A ufw and kostete (S c h a p ir o  
& N o v o sh il o v  1979).

Im m er m ehr A ufm erksam keit w ird dem Pflanzenschutz auch im  Zusam m enhang m it 
ak tuellen  Problem en unserer Zeit, dem U m w eltschutz und  der rationellen N utzung  n a ­
türlicher Ressourcen, zuteil. Die Entw icklung und  der w eltw eite E insatz  von sy n th e ti­
schen organischen Pflanzenschutzm itte ln  h a tte n  ohne Zweifel einen tiefgreifenden öko­
nom ischen E ffekt au f die landw irtschaftliche Produktion . In  zunehm endem  Maße m ußte 
m an jedoch negative Begleiterscheinungen des m assiven und  oft unkontro llierten  E in ­
satzes dieser M ittel feststellen, welche au f die Existenz bestim m ter ökologischer und  to x i­
kologischer Grenzen ihrer Anwendung hinwiesen (M e t c a l f  1980). D arüber h inaus können 
sich zum  Beispiel u n te r energetischen A spekten auch ökonomische Grenzen des E insatzes 
chem ischer Pflanzenschutzm itte l abzeichnen ( P im e n t e l  1976).

H eu te h a t m an  die R isiken eines einseitig an  wenigen W irkstoffen orientierten chem i­
schen Pflanzenschutzes erkannt. In  neuen K onzeptionen w erden die ökologischen F o r­
derungen an  den Pflanzenschutz m it den ökonom ischen und  sozialen N otw endigkeiten 
optim iert ( F a d e j e v  & N o w o s h il o v  1981, B o c h o w  1982, S p a a r  1982). H auptm erkm al dieser 
neuen Tendenz is t das Streben nach In teg ra tio n  aller w irtschaftlich, ökologisch und  
toxikologisch v ertre tb a ren  M ethoden, um  Schadorganism en u n te r der w irtschaftlichen 
Schadensschwelle zu halten, wobei die bew ußte A usnutzung natürlicher Begrenzungs­
fak to ren  im V ordergrund s teh t (F r a n z  1978).

N ach S p a a r  (1982) m uß „n ich t die V ernichtung von Schaderregern, sondern der Schutz 
der K u ltu rp flanzenbestände und  ihrer E rträge  u n te r weitgehender N utzung der öko­
logisch-biologischen Beziehungen innerhalb  stabiler Agroökosystem e bis hin zu deren Steu-
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erung die zu verfolgende Strategie sein.“ Chemische Pflanzenschutzm ittel, die auch künf­
tig  eine m aßgebliche B edeutung bei der Schaderregerbekäm pfung einnehm en werden, sind 
n u r dann  und  do rt anzuwenden, wo dies zur Sicherung hoher Produktionsergebnisse ökono­
m isch und  ökologisch, bei vertre tbarer U m w eltbelastung, unabdingbar ist. Dieses Vorgehen 
se tz t eine exak te Ü berw achung des Schaderregerauftretens sowie eine konsequente A nw en­
dung von B ekäm pfungsrichtw erten voraus. Die E rarbeitung  von Prognosen erm öglicht d a ­
bei, B ekäm pfungsentscheidungen vorzubereiten und effektiver zu gestalten (B ochow 1982).

Gegenwärtig ste llt sich der E insatz von Insektenpherom onen zur Ü berw achung der 
A bundanzdynam ik  und  Dispersion von Lepidopterenpopulationen sowie zur Befalls­
prognose als sehr perspektivreich dar. Diese M aßnahm en können dazu beitragen, be­
stehende Ü berw achungsm ethoden zu präzisieren und  schon au f den ersten  E tappen  der 
E ntw icklung in teg rierter Pflanzenschutzsystem e die Anzahl regulierender Eingriffe in 
Agroökosystem e (Bekäm pfungsm aßnahm en) a u f  ein notwendiges M inimum zu reduzie­
ren. Die Senkung der m it dem E insatz von Insektiziden verbundenen K osten, Energie­
aufw endungen und  U m w eltbelastung ist zugleich ein B eitrag  zu einem besseren V erhält­
nis von A ufw and und  Ergebnis im  p rak tischen  Pflanzenschutz. D arüber hinaus eröffnen 
die Pherom one, welche selbst chemische V erbindungen sind, der Pflanzenschutzforschung 
neue M öglichkeiten zur Entw icklung hochselektiver biotechnischer V erfahren der B e­
käm pfung von Schadinsekten.

2. Biologie der Insektenplieromone
Jegliche Lebensprozesse sind an  den A ustausch von Inform ationen gebunden. Das gilt 

sowohl für elem entare biochemische Vorgänge innerhalb  und  zwischen Zellen, Geweben 
und  Organen, als auch für die V erständigung zwischen Ind ividuen ( L e v in s o n  1972). N ach 
T e m b r o c k  (1971) ist die chemische K om m unikation  die ursprüngliche Form  der Zeichen­
übertragung  zwischen Lebewesen, da sie sich der K onstituen ten  bedienen kann, aus denen 
die Funktionsgefüge der Sender u n d  Em pfänger selbst aufgebaut sind. Man nim m t an, 
daß die Chem okom m unikation heu te die p rim äre Form  des Inform ationsaustausches bei 
den m eisten K lassen tierischer Lebewesen ist (B ir c h  1974a, B a r b ie r  1976, R it t e r  1979, 
S o k o lo v  1982).

Lebewesen existieren in  W echselwirkung m it Ind iv iduen  der eigenen und  anderer 
A rten. Die chem ischen K om m unikationssignale, welche W echselwirkungen zwischen 
Organism en verm itteln , w erden als Semiochemikalien bezeichnet (L a w  & R e g n ie r  1971). 
N ach  N o r d l u n d  (1981) werden die Semiochemikalien in die interspezifisch w irkenden 
Allelochem ikalien (Allomone, K airom one, Synomone, Apneumone) und  intraspezifisch 
w irkenden Pherom one eingeteilt (Fig. 1).

K a r l s o n  & L ü s c h e r  (1959) p räg ten  erstm als den Begriff „P herom on“ für Stoffe 
(Stoffgem ische),;) ... die von einem Ind iv iduum  nach außen sezerniert werden, von einem 
zw eiten Ind iv iduum  der gleichen A rt aufgenom m en w erden und  dort eine spezifische 
R eaktion , zum  Beispiel ein bestim m tes V erhalten  oder eine entwicklungsphysiologische 
D eterm ination  auslösen.“ In  dieser D efinition w urden noch Einkom ponenten-Pherom one 
m it w eitgehender A rtspez ifitä t angenom m en. Die Ergebnisse der neueren Pherom onfor­
schung zeigen jedoch, daß die m eisten Insektenpherom one aus m ehreren struk tu rell 
unterschiedlichen K om ponenten bestehen (S il v e r s t e in  & Y o u n g  1976, R o e l o e s  1977a), 
bestim m te Pherom onkom ponenten oft bei m ehr als nu r einer A rt Vorkommen (vergleiche 
B e s t m a n n  & V o s t r o w s k y  1980, R o e l o f s  1980a) und  auch interspezifische W irkungs­
weisen einzelner K om ponenten au ftre ten  können (B l u m  1977, P r o k o p y  & W e b s t e r  
1978). N ach S c h n e i d e r  (1980) sind die derzeitigen Schwierigkeiten bei der Pherom onde­
fin ition  in der unzureichenden K enntn is der K om ponenten, ihrer W irkungsweise und  
F unk tion  begründet. Das K onzept der D efinition von K a r l s o n  & L ü s c h e r  (1959) h a t 
sich im  Prinzip  bew ährt und  ist durch die genaue Beschreibung der W irkungsweise und  
F unk tion  einzelner Pherom onkom ponenten ergänzbar. Man spricht heute auch bei m ehre­
ren  K om ponenten  von einem Pherom on, da bisher n u r der E inheit, die die vollständige 
Inform ation  überm itte lt, diese Bezeichnung zukom m t.
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Semiochemikalien
(chemische Kommunikationssignale)

Bezeichnung der Substanzen nach 
dem Verhalten, das sie beim 
Empfänger auslösen, unabhängig 
von der Kommunikationsebene
- Attraktanten

Bezeichnung der Substanzen nach der Kommunikationsebene, auf der sie wirken

- Repellenten
- Arrestanten
- Deterrenten
- Stimulanten

interspezifisch
IAllelochemikalien

Die Abgabe des Signals 
nützt

dem .Sender Sender und dem Empfänger Empfänger

intraspezifisch
Pheromone

Primer-Pheromone Releaser-Pheromone(Entwicklungsvor- (Verhaltensvorgänge 
gänge steuernd) steuernd)
- Sozialpheromone - Sexualpheromone

- Allomone - Synomone - Kairomone
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Fig. 1. Übersicht zur Gliederung chemischer Konimunikationssignale
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Insektenpherom one w urden u n te r vielfältigen G esichtspunkten klassifiziert. N ach ihrer 
physiologischen W irkungsweise te ilt m an die Pherom one in  Stoffe m it Releaser- und 
P rim ereffekt ein (W il s o n  1963). Die R eleaser-Pherom one lösen unm itte lbar nach dem 
Em pfang eine V erhaltensan tw ort aus, welche m it dem Verschwinden des Signalstoffs be­
endet is t (zum  Beispiel Sexualpheromone). D ie Prim er-Pherom one dagegen rufen lang­
anhaltende V eränderungen im  E ndokrinsystem  der betroffenen Ind ividuen hervor (zum 
Beispiel K öniginnen-Substanz der H onigbienen).

N ach ihrer biologischen F unk tion  kann  m an  in A nlehnung an  B u t l e r  (1967, 1970) 
und  W il s o n  (1970) die Insektenpherom one in  verschiedene K lassen einteilen. Sexual­
pherom one dienen der intergeschlechtlichen K om m unikation  zur Zusam m enführung und  
K opulation  der Ind iv iduen  einer A rt ( J a c o b s o n  1972). H ierzu gehören auch die von den 
M ännchen abgegebenen A phrodisiaka, welche das Paarungsverhalten  des P a rtn ers  be­
einflussen, nachdem  diese durch andere Reize zusam m engeführt w urden (B ir c h  1974b). 
A ggregationspherom one bewirken die A nsam m lung vieler Ind ividuen beider Geschlechter 
einer A rt an  einem  bestim m ten, fü r ihre E xistenz günstigen O rt (B o r d e n  1974, V i t e  & 
F r a n c k e  1976). Epideiktische Pherom one beeinflussen die Dispersion phytophager I n ­
sekten  im  Ökosystem  ( P r o k o p y  1981, S a a d  & S c o t t  1981). A larm pherom one inform ieren 
A rtgenossen über Gefahr und  induzieren zum eist eine fluch tartige M igration der In d i­
v iduen aus der Pherom on-Em issionszone (B l u m  1969, 1979, W o h l e r s  1979). Spur- oder 
M arkierungspherom one dienen der K ennzeichnung eines Weges, zum  Beispiel zu einer 
N ahrungsquelle (B l u m  et ah 1970, P a r r y  & M o r g a n  1979) oder der M arkierung eines Ob­
jek tes m it einer bestim m ten Inform ation  ( K a t s o y a n n o s  1975). Sozialpheromone über­
tragen  in  einer Insektenkolonie Inform ationen . Zum Beispiel regulieren sie das K asten ­
system  oder die V erm ehrung sozialer In sek ten  (B l u m  & B r a n d t  1972, B l u m  1974).

N ach dem V erhalten, das sie beim  Signalem pfänger induzieren, können Semiochemi- 
kalien unabhängig  von der K om m unikationsebene m it den von D e t h ie r  e t al. (1960) 
vorgeschlagenen Term ini charak terisiert w erden. Als A ttra k tan ten  beziehungsweise 
R epellenten  w erden Stoffe bezeichnet, die eine zielgerichtete Bewegung zu ihrer Quelle 
h in  beziehungsweise von ih r weg auslösen ; A rrestan ten  veranlassen ein Individuum , zur 
V erm inderung seiner Bewegungsgeschwindigkeit, zum  A nhalten  oder zu verstärk ten  
R ich tungsänderungen  der Bewegung; S tim ulan ten  sind Stoffe, die die Bewegungsge­
schw indigkeit der Organism en erhöhen, die A nzahl der R ichtungsänderungen h erab ­
setzen oder einen reflektorischen A kt auslösen (Phago-, K opulations- und  Ovipositions- 
s tim u lan ten ); D eterren ten  sind Stoffe, die den F raß , die K opulation  oder E iablage hem ­
men.

Die A nw endung dieser K lassifikationen b e inhalte t einige Problem e, da eine Pherom on­
kom ponente oder ein Pherom on m ehr als nu r eine biologische F unk tion  haben beziehungs­
weise mehp als n u r eine V erhaltensreaktion  auslösen kann  (W ood  1982). T rotz dieser E in ­
schränkungen haben sich die hier aufgeführten  K lassifikationen und  ihre w issenschaft­
lichen Term ini in w eiten Bereichen durchgesetzt (vergleiche S h o r e  y  1977 a, E l is a r o v  1978, 
N o r d l u n d  1981).

Sexualpherom one sind neben der A nlockung des jeweils gegensätzlichen Geschlechts 
auch für den A blauf der für eine K opulation  erforderlichen kom pletten  V erhaltensse­
quenz veran tw ortlich  ( R o e l o e s  & C a r d e  1977). A uf G rund der zahlenm äßig dom inieren­
den Stellung der als S e x a ttrak tan t (Sexuallockstoff) wirkenden K om ponenten von Sexual­
pherom onen w erden beide Begriffe häufig  synonym  verw endet. Die M ehrkom ponenten­
system e darstellenden Sexualpherom one haben jedoch kom plexen W irkungscharakter 
(S t e c k  et al. 1977, B a k e r  & C a r d e  1979a ); Als S exa ttrak tan ten  werden natürliche und, 
solange ih r natürliches Vorkom m en n icht nachgewiesen ist, auch in Screening-Program ­
m en en tdeckte synthetische chemische V erbindungen bezeichnet, die eine geschlechts­
spezifische E rhöhung der A nflugrate bestim m ter Insek ten  au f m it diesen Stoffen behandelte 
Zielflächen (zum Beispiel Fallen) bewirken ( I n s c o e  & B e r o z a  1976a, B e s t m a n n  & 
V o s t r o w s k y  1982a). W ir b e trach ten  im F olgenden  vor allem die weiblichen Sexualphero­
m one der L epidopteren, n ich t nur, weil sie besonders gu t erforscht sind, sondern auch, 
weil die E insatzm öglichkeiten  solcher Stoffe au f G rund ihrer D istanzw irkung im p rak ­
tischen Pflanzenschutz am  perspektivreichsten  sind (vergleiche zum  Beispiel S h o r e y
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1976a, B o n e s s  e t  al. 1977, M in k s  1979a, F a d e j e v  & Sm e t n ik  1980; P ic c a r d i  1980, 
T a m a k i  1980).

Seit, der ersten  Isolierung und  Identifizierung einer Pherom onkom ponente, des „Bom by- 
kol“ genannten  natürlichen S exa ttrak tan ten  des Seidenspinners (Bombyx mori) durch 
B t jt e n a n d t  e t al. (1959), h a t sich die Pherom onforschung schnell entw ickelt. In  einer 
Zusam m enstellung der L ite ra tu r bis zum Jah re  1975 von M a y e r  & M cL a t ig h l in  (1975) 
w erden bereits 61 Lepidopteren-A rten  aus 10 Fam ilien aufgezählt, von denen die H a u p t­
kom ponenten  der Sexualpherom one der W eibchen bekann t waren. F ü r weitere 80 A rten  
h a tte  m an synthetische S exa ttrak tan ten  gefunden. D urch neuere Publikationen, die hier 
n icht im  einzelnen z itiert w erden können, ist vor allem die A rtenzahl in der zweiten K a te ­
gorie noch erheblich angestiegen, so daß zum Z eitpunkt der N iederschrift von m indestens 
100 L epidopteren-A rten  aus 15 Fam ilien die Sexualpherom one ganz oder teilweise iden ti­
fiziert u n d  für m ehr als 300 weitere A rten  S ex a ttrak tan te n  bekann t sind. Im  Vergleich 
dazu ist die Biosynthese, R ezeption und sensorische T ransduktion  dieser W irkstoffe kaum  
erforscht.

Die Sexualpherom one der weiblichen L epidopteren w erden in Nanogramm -M engen 
(1 ng =  10~9 g) in  Pherom ondrüsen, die Differenzierungen abdom inaler In tersegm ental- 
m em branen sind, p roduziert ( P e r c y  & W e a t h e r s t o n  1971, K u w a h a r a  & C a s id a  1973) 
(Fig. 2). Im  Gegensatz zu den einzelligen H au td rüsen  der Insek ten  finden sich hier im  
allgem einen keine definierten Gänge zur A bgabe des D rüseninhalts. Die Pherom one 
diffundieren durch die K u tiku la  oder tre ten  durch feine Porenkanäle aus und  desorbieren 
von der D rüsenoberfläche (S c h n e id e r  1980). Bei den M ännchen sind neben den Pherom on 
produzierenden D rüsen, welche sich an verschiedenen Stellen des K örpers, der Flügel 
oder der B einpaare befinden können, oft m orphologisch sehr vielfältige „V erdunstungs­
organe“ , wie H aarpinsel oder B ürsten, vorhanden (S t o b b e  1912, C l e a r w a t e r  1975, 
B o p p r e  1977, G r a n t  1978).

Fig. 2. Frontalschnitt durch das Abdomen der Dörrobstmotte (Plodia interpunctella), Weibchen; 7. —0.Hinterleibssegment. Nach Barth (1937).

Die Pherom onbiosynthese ist ebenso wie die Drüsen-Histologie und  H istochem ie ein 
im  Vergleich zur Morphologie nu r wenig bearbeitetes Gebiet. Die H ypothese, daß P hero ­
mone generell aus pflanzeneigenen Stoffen gebildet w erden ( H e n d r y  e t al. 1975, 1976) 
h a t sich n ich t b estä tig t (M i l l e r  et al. 1976, H in d e n l a n g  & W ic h m a n n  1977). Man n im m t 
an, daß bei Lepidopteren  die B iosynthese der Pherom one im allgemeinen von langkettigen 
F e ttsäu ren  und  anderen  Stoffen, die im  norm alen M etabolism us der Ind ividuen Vorkom­
men, ausgeht ( L e v in s o n  1972, M i t l i n  & H e d i n  1974). N ur wenige A rten , wie die M änn7 
chen der M onarchfalter (Danaidae) m üssen Pherom onvorstufen  (Pyrrolizidin-Alkaloide) 
aus ihren  F u tte rp flanzen  (Heliotropium ) aufnehm en (S c h n e id e r  e t al. 1975, B o p p r e  1979).

D er W irkungsbereich von Sexualpherom onen ist durch die L uftström ung in den von 
L epidopteren  bew ohnten B iotopen w esentlich größer als der von zum  Beispiel A larm ­
oder Spurpherom onen und kann  von wenigen bis zu m ehreren h u ndert M etern betragen
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(B o s s e r t  & W il s o n  1963, P r i e s n e r  1973, So w e r  et al. 1973). Das V erhalten von in den 
L uftstrom  abgegebenen Pherom onen w urde in m athem atischen Modellen dargestellt und 
in Labor- u n d  Feldversuchen un tersucht, denn  es h a t entscheidende Bedeutung für die 
O rientierungsm echanism en der In sek te n ( A y l o r  1976, H ir o o k a  & S u w a n a i 1976, N a k a m u ­
r a  1976, M u r l is  & J o n e s  1981). Die A usbreitung eines Sexualpheromons in bewegter Luft 
ist von der A bgaberate der Quelle, vom D iffusionskoeffizienten des Stoffes, welcher seiner­
seits durch den atm osphärischen D ruck und die Tem peratur bestim m t ist, und  von der 
L uftström ung abhängig (N a k a m u r a  & K a w a s a k i  1977). Als „ak tive W irkungszone“ 
w ird der Bereich der sich bildenden Pherom onfahne oder -wolke bezeichnet, der eine 
Pherom onkonzentration  über der W ahrnehm ungsschwelle der M ännchen en thä lt (B o s s e r t  
& W il s o n  1963) (Fig. 3).

Die R ezeptororgane für olfaktorische Reize sind bei den Lepidopteren vorwiegend die 
au f der A ntennenoberfläche verteilten  „R iechhaare“ vom  Typ Sensillum trichodea 
(S c h n e id e r  & S t e in b r e c h t  1968, S t e i n b r e c h t  1969, V a n  d e r  P e e r s  1980). C harak te­
ristisch für diesen Typ ist eine dünne, von Poren  durchbrochene K u tiku la  (Fig. 4). Die

H = 48,5 m
W = 97 m 
L = 1820m

Fig. 3. Schema der berechneten aktiven W ir­kungszonen des Pheromons eines Schwamm­spinner-Weibchens (Porthetria dispar) bei verschie­denen Windgeschwindigkeiten. Nach Bossert & Wilson (1903).

Hä mo ly mph rau m • . 9ne. Fig. 4. Schematischer Längsschnitt eines olfak­torischen Sensillums m it Einzelzellableitung. Nach Stein brecht & Müller (1971).
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A ntennen der M ännchen sind bei vielen A rten  m it solchen R iechhaaren dicht besetzt, die 
oft noch so geordnet sind, daß sie ein engmaschiges Sieb bilden, welches die Pherom on­
m oleküle aus der L u ft „ f i l te r t“ ( K a is s l in g  1971). A uf den A ntennen der W eibchen be­
finden sich n u r bei wenigen A rten Rezeptoren für das eigene Sexualpheromon (B ir c h  
1977, L ig h t  & B ir c h  1979).

Bei der Pherom onw ahrnehm ung werden die m it der L uftström ung herangetragenen 
Moleküle zunächst in einem unspezifischen Prozeß an  der Sensillenoberfläche adsorbiert. 
D anach diffundieren sie zu den in  der K u tiku la  befindlichen Poren und  durch diese und  
die sie fortsetzenden ku tiku laren  Tubuli bis an die M em bran der in die Sensillen hinein­
reichenden D endriten  (S t e in b r e c h t  & K a s a n g  1972, S t e in b r e c h t  1973), wo es v e rm u t­
lich zu einer spezifischen A dsorption an  einem hypothetischen  Rezeptorm olekül kom m t. 
T rifft ein Pherom onm olekül au f ein Rezeptorm olekül, so en tsteh t in  noch ungeklärter 
Weise in  der D endritenm em bran  ein Ionenkanal, durch den kurzzeitig Ionen h indurch­
tre ten  können ( B e s t m a n n  & V o s t r o w s k y  1982b). Die durch die W echselwirkung vieler 
Pherom onm oleküle m it Rezeptorm olekülen ausgelösten P oten tialänderungen  breiten  
sich als sogenanntes langsam es R ezeptorpoten tial (Summe der E lem entarpotentiale) über 
die D endriten  aus, w erden im Somabereich in A ktionspotentiale (Nervenimpulse) um ge­
setz t und  über die Axone der Sinneszellen in das Zentralnervensystem  w eitergeleitet, wo 
sie über Zwischenneurone eine V erhaltensreaktion auslösen können ( K a is s l in g  1974, 
1975, B o e c k h  e t al. 1976, M a s s o n , 1978).

Die langsam en reizinduzierten Potentialschw ankungen der ganzen A ntenne können 
m it der von S c h n e i d e r  (1957) entw ickelten E lektroantennogram m -Technik (EAG) ge­
messen werden (Sum m enableitung) (Fig. 5). Später w urde auch eine M ethode zur R egi­
strierung  von Potentialschw ankungen einzelner olfaktorischer Zellen (Einzelzellableitung) 
m it Hilfe von M ikroelektroden entw ickelt (B o e c k h  1962) (vergleiche Fig. 4). K a is s l in g  
& P r i e s n e r  (1970) konnten  aus V erhaltensversuchen, extrazellulären  elektrischen A b­

leitungen von Einzelzellen und  aus Messungen der D uftstoffadsorption  m it tr it iu m ­
m ark iertem  Bom bykol schlußfolgern, daß die A dsorption eines einzelnen Bom bykol- 
m oleküls genügt, um  in einer Riechzelle einen N ervenim puls auszulösen, aber etw a 1% 
der 25000 R ezeptorzellen innerhalb einer Sekunde erregt w erden müssen, um  eine signi­
fikan te  V erhaltensreak tion  bei den M ännchen des Seidenspinners auszulösen. Im  Bereich 
dieser Reaktionsschw elle en thä lt die au f die A ntennen geblasene L u ft etw a 1000 Bom by- 
kolmoleküle pro cm 3»

Die S tru k tu r der Rezeptorm oleküle ist noch w eitgehend unbekann t. A uf der Grundlage 
um fangreicher S truk tur-A ktiv itä tsun tersuchungen  von Pherom on-D erivaten m it der 
EAG-Technik ( B e s t m a n n  1976, P r ie s n e r  et al. 1977, B e s t m a n n  1976) entwickelten 
B e s t m a n n  & V o s t r o w s k y  (1980, 1982a) neue Modell vor Stellungen über den m olekularen 
M echanism us der W echselwirkung zwischen Pherom onm olekülen und  einer postu lierten  
„R ezeptorreg ion“ . Sie kam en zu dem  Schluß, daß der Reizauslösung an  der D endriten ­
m em bran n icht ein s ta rre r Schlüssel-Schloß-M echanismus zwischen Pherom on- und  R e ­
zeptorm olekül (D a v is  1971) oder eine D reipunktanlagerung des Pherom onm oleküls an  
ein R ezeptorm olekül ( K a e k a  1974, K a f k a  & N e u w e r t e  1975) zugrunde liegt, sondern

Eig. 5. Meßanordnung für das Elektroantennogramm (EAG). a — Beizquelle, b — Antenne, c — Elektroden, d — Verstärker, e — Schreiber. Nach Bestmann & Vostrowsky (1982a).
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Fig. 6. Schematische Darstellung der flexiblen Einpassung eines Pheromonmoleküls in eine Rezeptorregion, a — Annäherung des Moleküls, b — erster Kontakt zwischen Pheromon und Rezeptorregion, c und d — dy­namische Einpassung in den Rezeptor, e — Endstadium. Gleichzeitige dynamisch verlaufende Änderungen in der Rezeptorregion sind nicht berücksichtigt. Nach Bestmann & Vostkowsky (1980).

das Pherom onm olekül sich vielm ehr dynam isch in  eine R ezeptorregion „einschlängelt“ 
(Fig. 6). F ü r die Erregungsauslösung ist die W echselwirkung des Pherom ons an  der 
Grenzregion zwischen P rotein- und  L ipidbereich der D endritenm em bran von großer B e­
deutung. Aus diesem G runde w erden von B e s t m a n n  & V o s t k o w s k y  (1980) an  Stelle der 
allgem ein gebrauchten  Term ini „R ezep to r“ u n d  „R ezeptorm olekül“ die Bezeichnungen 
„R ezeptorbereich“ und  „R ezeptorregion“ eingeführt. Diese Vorstellungen erklären auch, 
w arum  R ezeptoren, die au f achirale Sexualpherom onm oleküle m axim al antw orten, 
zwischen den E nantiom eren (optische Isom ere) chiraler Pherom on-Analoga unterscheiden 
können (C h a p m a n  1979, S il v e r s t e in  1979), da zusätzlich diastereom ere W echselwir­
kungen au ftre ten  und  n u r eines der beiden E nantiom eren w eitgehend die von der R e­
zeptorregion geforderte K onform ation einnehm en kann.

Es ist noch unbekann t, ob die Pherom onm oleküle nach der W echselwirkung m it der 
R ezeptorregion wieder frei und  ab tran sp o rtie rt w erden oder einer S truk turveränderung  
beziehungsweise M etabolisierung unterliegen. Bei einigen A rten  konnte gezeigt werden, 
daß ihre Pherom one a u f den A ntennen u n d  K örpern  beider Geschlechter m etabolisiert 
w erden ( K a s a n g  1974, F e r k o v ic h  et al. 1982). Die Prozesse an  der D endritenm em bran 
lassen sich m it diesem offenbar enzym atischen A bbau des Pherom ons jedoch n icht e r­
k lären, denn er erfolgt im  Vergleich zur R eaktionsauslösung re la tiv  langsam .

N achdem  m an  in  den sechziger Jah ren  generell ein E inkom ponenten-Pherom on pro 
A rt annahm  und  in  den siebziger Jah ren  m it Hilfe m oderner A nalysem ethoden gezeigt 
w erden konnte, daß Lepidopteren  in der Regel M ehrkom ponenten-Pherom one zur Che- 
m okom m unikation  benutzen, vergleichbar m it anderen Inform ationssystem en, die fü r 
die In fo rm ationsüberm ittlung  verschiedene Sym bole oder Zeichen gebrauchen ( R o e l o e s  
1977a, R i t t e r  1979b), erschienen die H ypothesen  und  experim entiellen Ergebnisse zur 
W irkungsweise und  A rtspez ifitä t von Pherom onen oder den O rientierungsm echanism en 
der Insek ten  in einer Pherom onwolke in  einem völlig neuen L icht. Daß Insek ten  verschie­
dene „Pherom ongem ische“ unterscheiden können, im pliziert das Vorhandensein v e r­
schiedener R ezeptortypen , das heiß t von spezifischen Rezeptorregionen für jede K om po­
nente eines Pherom ons. U m fangreiche elektrophysiologische U ntersuchungen bestätigen 
diese A nnahm e ( D e n  O t t e r  1977, P r i e s n e r  1979a).

F ü r den M echanism us der Chem okom m unikation m it M ehrkom ponenten-Pherom onen 
n im m t m an  die im  Folgenden dargestellte H ypothese an  ( B e s t m a n n  1978, K a is s l in g  
1979, P r i e s n e r  1979b) (Fig. 7). Von jeder der.R ezeptorregionen gehen bei der Erregung 
durch die verschiedenen Pherom onm oleküle spezifische N ervenim pulse an  das Z entral­
nervensystem . Das Signalm uster der Im pulse jeder R ezeptorregion ist verschieden. Die
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Big. 7. Schematische Darstellung der Wirkungs­weise von zwei verschiedenen Pheromonmole­külen eines Mehrkomponenten-Pheromons auf die für sie spezifischen Rezeptoren und der Signal­Übertragung zum ZNS. Nach Bestmann (1978).

Frequenz w ird durch die R eizstärke, das heiß t durch die K onzentration  der erregenden, 
für die jeweilige R ezeptorregion spezifischen M olekülart, bestim m t. N ur dann, wenn 
Signalm uster und  F requenzstärke im  richtigen V erhältnis zueinander gleichzeitig im 
Z entralnervensystem  reg istriert werden, kom m t es zu einer typischen V erhaltensaus­
lösung. V erändert m an das M engenverhältnis der Pherom onkom ponenten, so w ird dadurch 
die F requenz der Im pu lsarten  verändert. E n tsp rich t das E rregungsm uster n icht m ehr dem 
nervösen Code eines angeborenen V erhaltensm usters, kann  es zu keiner oder einer v e r­
änderten  V erhaltensauslösung kom m en (D isruption oder Inh ib ition).

Die W irkungsweise verschiedener M engenverhältnisse eines Zw eikom ponenten-Phero­
mons (zum Beispiel geom etrische oder optische Isom ere einer Verbindung) kann  m it der 
von R o e l o e s  (1978, 1979a, b) au f der G rundlage von Freilandversuchen entwickelten 
H ypothese der R ezeption  von Pherom onen zwischen bestim m ten Schwellenwerten ihrer 
A bgaberate von künstlichen Dispensoren erk lärt w erden (Fig. 8). Die A ktivierungs­
schwelle der M ännchen (geringste Pherom onabgaberate) w ird im  allgemeinen durch das 
natürliche K onzentrationsverhältn is der Pherom onkom ponenten bestim m t (B a k e r  e t al.
1976). In  Labor- und  Feldversuchen ( R o e l o e s  1978) erwies sich, daß bei V eränderung 
des natürlichen  M engenverhältnisses der Pherom onkom ponenten die A ktivierungs­
schwelle anw ächst, das heiß t höhere Pherom onabgaberaten  notw endig sind, um  reprodu­
zierbare V erhaltensreaktionen bei den M ännchen auszulösen. Ab einer bestim m ten Phero­
m onabgaberate tre te n  jedoch bei allen M engenverhältnissen in  Olfaktom eter- und  F re i­
landversuchen D esorientierungseffekte au f (Desorientierungsschwelle) ( R o e l o e s  & 
C a r d e  1977, R o e l o e s  1978). Zwischen der Aktivierungsschwelle und  der Desorientierungs-

Konzentration

-—  Aktivierungsschwelle 
Desorientierungsschwe Ile

10 20 30 40 50

%  E -11 in Z -11 -14 - Ac

Big. 8. Postuliertes Schwellenwert-Diagramm für Argyrotaenia velutinana (Tortricidae). Der Attraktivbe­reich (gepunktet) wird durch die Aktivierungs- und Desorientierungsschwelle eingegrenzt. E - l l  bzw. Z-ll-14: Ac =  E - l l  bzw. Z-ll-Tetradecenylacetat. Nach R oeloes (1979b).
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%  Falter des Maximal fangs

%  Z- 11 i n Z - 9 - 14 Ac
Fig. 9. Effekt verschiedener Mischungsverhältnisse eines Zweikomponenten-Pheromons auf die Ealterfänge von zwei syntopen Arten in Pheromonfallen, a — Fruchtschalenwickler (Adroxophyes reticulana), b — Ge­flammter Rebenwickler (Clepsis spectrana). Z -ll beziehungsweise Z-9-11: Ac =  Z -ll beziehungsweise Z-9- Tetradecenylacetat. Nach Persoons & R itter (1975).

schwelle liegt ein Bereich, in welchem auch n ich t dem  natürlichen  K onzentrationsver­
hältn is entsprechende synthetische M ehrkom ponenten-Pherom one a ttra k tiv  wirken 
(B a k e r  e t al. 1978).

Mit diesen H ypothesen  können viele bisher schwer erklärbare Ergebnisse von p rax is­
orientierten  Freilandversuchen m it Sexualpherom onen, wie zum Beispiel die schwache 
oder sogar repeliente W irkung zu hoher A bgaberaten , falscher M engenverhältnisse der 
K om ponenten  oder von Form ulierungen m it geringem R einheitsgrad , in te rp re tie rt werden.

Das natürliche  M engenverhältnis der K om ponenten  von Pherom onen ist genetisch 
fix iert ( K lttn & M a i n i  1979, G rttla & T a y l o r  1979). Innerhalb  einer Population  variiert 
dieses M engenverhältnis kaum  (M i l l e r  & R o e l o f s  1980) und  auch m it zunehm endem  
A lter der Ind iv iduen  verändert es sich n icht (M i l l e r  & R o e l o f s  1977). Die zum  Beispiel 
beim  M aiszünsler (Ostrinia nubilalis) zwischen isolierten Populationen beobachteten  U n­
terschiede im  natürlichen  M engenverhältnis der Pherom onkom ponenten (K ltjn e t al. 
1975) können au f die E xistenz von Zwillings- oder U n te rarten  h indeuten  (C a r d é  et al. 
1978). Indem  jede A rt in einem anderen, genau definierten M engenverhältnis die K om po­
nenten  ihres Pherom ons abgibt, können intraspezifische Inform ationen innerhalb  sym-

Fig. 10. Schema der Verteilung der Schwellenwert-Konzentrationen eines hypothetischen Mehrkomponenten­Pheromons des Apfelwicklers (Laspeyresia pomomlla) im Raum. A — Apfelbaum, B — volatile Allelochemi- kalien des Apfelbaums, 1 -7  — aktive Wirkungszonen der Pheromonkomponenten. Nach Skirkevicitjs (1979 a).
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patrisch  vorkom m ender A rten  m it den gleichen Molekülen ü berm itte lt werden ( R o e l o f s  
& C a b d e  1974, T a m a k i  & H o s m a  1976, C a b d e  et al. 1977) (Fig. 9).

M ehrkom ponenten-Pherom one können neben der Sicherung der reproduktiven  Iso ­
lation  der A rt auch eine Rolle bei der Steuerung der H ierarchie der V erhaltenssequenz von 
Insek ten  spielen (vergleiche R o e l o f s  & C a b d e  1977, N a k a m u k a  1980). D urch unterschied­
liche K onzentrationsverhältn isse in einer Pherom onwolke ergeben sich V ariationsm ög­
lichkeiten, m it gleichen Molekülen innerhalb  einer A rt verschiedene N achrichten zu über­
m itte ln  und  im  Em pfangsindividuum  verschiedenes V erhalten  auszulösen (S k ib k e v ic iu s  
1979a). Dabei w erden die W irkungsbereiche der einzelnen Pherom onkom ponenten durch 
ihre Diffusionskoeffizienten geregelt (Fig. 10). In  Feldversuchen konnte m an für einige 
A rten  nachweisen, daß eine K om ponente des Pherom ons au f w eite E ntfernung  anlockend 
w irkt, der E m itto r aber (Dispensor oder W eibchen) w ird vom  E m pfänger (Männchen) 
erst dann rich tig  angesteuert, wenn eine zweite K om ponente, die n u r au f kürzere E n t­
fernung w irkt, im  richtigen K onzentrationsverhältn is zur Fernw irkungskom ponente 
dazukom m t ( B a k e e  & C a b d e  1979a, N a k a m u e a  1979, K a w a s a k i  1981).

F ü r den M echanism us der Fernorientierung fliegender Insek ten  au f eine Pherom on­
quelle w urden in der L ite ra tu r vor allem zwei au f der G rundlage von V erhaltens versuchen 
in O lfaktom etern entw ickelte Theorien d isku tiert (vergleiche F a b k a s  & S h o k e y  1974, 
K e n n e d y  1977a). Die von F a b k a s  & S h o k e y  (1972, 1973) aufgestellte H ypothese über 
die Chem otaxis als O rientierungsm echanism us (,,R ich tungsriechen“ im  K onzentrations­
gefälle der Pherom onwolke), konnte bei näherer U ntersuchung der S tru k tu r von P hero ­
monwolken n ich t au frech t erhalten  werden.
D urch L u fttu rbu lenzen  erhält die Pherom onfahne eine irreguläre, w irbelartige S truk tur. 
Zur Positionsbestim m ung m üßte ein In sek t den M ittelw ert der K onzentration  des P hero ­
mons in einem  P u n k t der Pherom onfahne registrieren können und  dazu jeweils einige 
Sekunden an  einem  O rt verharren  (M u b l is  & J o n e s  1981, D a v id  et al. 1982). Die von 
K e n n e d y  & M a r s h  (1974) entw ickelte Theorie der „Pherom on-regulierten optisch-m it- 
gesteuerten A nem otaxis“ wird, nach ihrer m ehrfachen M odifizierung (vergleiche K e n n e ­
d y  et al. 1981), heu te  allgemein als wahrscheinlicher Orientierungsm echanism us aner­
kann t. D anach ste llt m an  sich die anem otaktische O rientierung fliegender Insek ten  au f 
eine Pherom onquelle folgenderm aßen v o r : B em erkt ein M ännchen eine über der W ahr­
nehmungsschwelle liegende Pherom onkonzentration, so verringert es seine Fluggeschwindig­
keit, den W inkel der B ew egungsrichtung zur L uftström ung (direkter Aufwindflug e n t­
spricht einem W inkel von 0°) und  die Zeitdauer der Schwenkbewegungen in  der L u ft­
ström ung, wobei sich die Frequenz der Zick-Zack-Bewegungen erhöht. Verliert das Insek t 
die Pherom onfahne, tre ten  entgegengesetzte q u an tita tiv e  Erscheinungen au f ( K e n n e d y  
1982).

Das N ahbereichsverhalten  der Insek ten , A nnäherung, W erbung und K opulation  u m ­
fassend, w ird neben der Pherom onkonzentration  durch unterschiedliche oder auch kom ­
binierte Stim uli bestim m t, wie zum  Beispiel durch zusätzliche Pherom onkom ponenten, 
A phrodisiaka der M ännchen, tak tile  und  optische Reize (vergleiche O no  1977, B a k e b  & 
C a b d e  1979a, C a s t b o v il l o  & C a b d e  1980).

Die ausgeprägte A rtspez ifitä t der Sexualpherom one von L epidopteren ist bei ihrem  
prak tischen  E insatz  im  Pflanzenschutz oft ein w ichtiger Vorteil. In  einzelnen Fällen kann 
es jedoch Vorkommen, daß m ehrere A rten  m it s truk tu re ll ähnlichen Pherom onen gemein­
sam  in  Fallen m it synthetischen  Pherom onquellen gefangen werden. Die Pherom ondis- 
pensoren arbeiten  in der Regel kontinuierlich  und  m it Pherom onabgaberaten, die weit 
über denen ak tiv e r W eibchen liegen. Auch die ethologischen Isolierungsfaktoren sind in 
solchen Fällen  ausgeschaltet. In  der N a tu r geben weder die W eibchen ihr Sexualpherom on 
kontinuierlich ab, noch zeigen die M ännchen eine kontinuierliche B ereitschaft darau f zu 
reagieren (C a s t b o v il l o  & C a b d e  1979, H e n d b i k s e  1979). Die Pherom onkom m unikation 
der Insek ten  w ird von endogenen und  exogenen F ak to ren  s ta rk  beeinflußt ( B a k e b  & 
C a b d e  1979 c).
Zu den endogenen F ak to ren  zählt m an  zum  Beispiel das A lter der Insek ten  und  den E in ­
fluß der P aarung  (S t e i n b e e c h t  1964, H o w e l l  & T h o b p  1972, F l u k i  et al. 1974, S k ik - 
k e v ic itt s  & S k i b k e v ic i e n e  1978). Zu den exogenen F akto ren  gehören die L ich tin tensitä t, 
T em peratur, L uftfeuchtigkeit und  die W indgeschwindigkeit ( K a a e  & S h o b e y  1972,
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M a n i  et al. 1974, S h o r e y  1974, T a t j a n s k a it e  1979, B u d a  1981). Die K enntnis der W ir­
kungsweise dieser F ak to ren  ist eine V oraussetzung für die objektive In te rp re ta tio n  von 
V erhaltens versuchen m it Pherom onen im L abor und im  Freiland.

Die Sexualpherom one sind eine K om ponente des kom plexen K om m unikationssystem s 
der L epidopteren, welches ein zielgerichtetes V erhalten  der Insek ten  erst erm öglicht und  
sich selbst in  das übergeordnete Inform ationssystem  des Ökosystems einfügt. Die 
Chem okom m unikation m it Sexualpherom onen läß t sich n ich t au f die Emission eines 
chem ischen K om m unikationssignals durch die W eibchen, seine R ezeption durch die 
M ännchen und  deren V erhaltensantw ort beschränken. Sie ist ein kom plexer Prozeß, dessen 
V erständnis die Erforschung aller seiner K om ponenten  au f den unterschiedlichsten b io­
logischen O rganisationsniveaus (Molekül-, R ezeptor-, Organ-, Individuum -, Populations­
und  Ö kosystem niveau) erfordert. Im  Vergleich zum  W issensstand über die Chemie der 
Pherom one sind au f diesem Gebiet noch viele Problem e ungelöst. Die K enntnis dieser 
kom plexen Zusam m enhänge is t jedoch eine V oraussetzung für die erfolgreiche Anwendung- 
von Pherom onen zur M anipulierung des V erhaltens von Schadinsekten im  R ahm en in ­
teg rie rte r Pflanzenschutzsystem e.

3. Chemie der Insektenpkeromonc
D a Pherom one von Insek ten  generell in  sehr geringen Mengen produziert werden, e r­

fordern  die Isolierungs- u n d  Identifizierungsm ethoden entw eder eine große Anzahl von 
Ind iv iduen  oder besonders em pfindliche M eßverfahren. Zur Isolierung und  Identifizierung 
der S tru k tu r des Sexualpherom ons von Bornbyx mori im  Jah re  1959, dem ersten  P hero ­
mon, dessen S tru k tu r aufgeklärt wurde, benötig ten  N obelpreisträger B u t e n a n d t  und 
seine M itarbeiter noch etw a 500000 W eibchen und  zwei Jah rzehn te  angestrengter A rbeit 
( B u t e n a n d t  et al. 1959). Aus dem E x tra k t der Abdom en dieser W eibchen konnten sie 
nach der A usfällung der ak tiven  F rak tionen  und  ihrer A nreicherung ein D erivat des P h e­
rom ons in  F orm  von 12 mg eines kristallisierten  farbigen Esters gewinnen. F ü r das 
später Bom bykol genannte Pherom on w urde durch seine kataly tische H ydrierung, sein 
In fraro t-S pek trum  und  durch  oxydativen A bbau seines E sters die K onstitu tion  eines 10, 
12-H exadecadien-l-ols nachgewiesen ( B i it e n a h d t  e t al. 1961). Anfangs nahm  m an eine 
(Z), (E) K onfiguration  der D oppelbindungen im  Molekül an, doch nach der Synthese 
d e r vier m öglichen geom etrischen Isom eren und  ihrer P rüfung  im  B iotest zeigte sich, 
daß  das Sexualpherom on von Bombyx mori die S trukturform el (E, Z)-10, 12-Hexadeca- 
d ien-l-o l besitz t ( B u t e n a n d t  et al. 1962). Als ein Ergebnis der Entw icklung von m o­
derner A nalysetechnik und  -m ethoden, vor allem  in den le tz ten  zehn Jahren , w urden seit 
dieser Zeit H u n derte  von Pherom onkom ponenten m it den verschiedensten biologischen 
F unk tionen  identifiz iert und  synthetisiert. Die heute bereits Tausende von Quellen u m ­
fassende L ite ra tu r zur Chemie von Pherom onen wurde in Ü bersichten durch v er­
schiedene A utoren system atisiert und  d isku tiert ( E it e r  1970, J a c o b so n  1972, B a k e r  & 
E v a n s  1975, I n s c o e  & B e r o z a  1976b, B r a n d  et al. 1979, P l im m e r  & I n s c o e  1979, 
B e s t m a n n  & V o s t r o w s k y  1980). Im  Folgenden sollen am  Beispiel der Sexualpherom onc 
von L epidopteren, der größ ten  Gruppe identifiz ierter Pherom one, die E tappen  der E r ­
forschung von Pherom onen bis zu ihrem  E insatz  im  prak tischen Pflanzenschutz aufge­
zeigt w erden (Fig. 11).

Zur Isolierung von Sexualpherom onen w erden im allgemeinen virgine W eibchen (1 bis 
3 Tage alt) benu tz t. E ine oftm als verw endete M ethode b esteh t darin, die abgetrennten  
Pherom ondrüsen, A bdom en oder sogar den gesam ten Insek tenkörper m it Lösungsm itteln, 
wie D ichlorm ethan, D ichloräthan, H exan oder Ä thylester zu ex trah ieren  (vergleiche 
J a c o b so n  1972). N ach dem  F iltrieren  der Lösung werden die inaktiven  Lipide bei tiefen 
T em peraturen  m it A zeton ausgefällt und  anschließend die Pherom on enthaltenden  F ra k ­
tionen  u n te r kom binierter Anwendung der verschiedenen Chrom atographie-Techniken, 
wie D ünnschichtchrom atographie, Säulenchrom atographie, P räpara tive  G aschrom ato­
graphie und  H ochdruckflüssig-C hrom atographie angereichert (V o s t r o w s k y  & B e s t m a n n  
1978). Eine ständige K ontrolle der A k tiv itä t der verschiedenen erhaltenen Frak tionen  
w ird m it Hilfe von biologischen Tests durchgeführt. Diese M ethode setzt eine große An-
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Fig. 11. Schema der Isolierung, Reinigung und Identifizierung eines Sexualpheromons. Nach Vostrowsky & Bestmann (1978).
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zahl von Insek ten  voraus, da die verschiedenen A nreicherungsstufen sich n icht ohne 
V erlust an  ak tivem  M aterial durchführen lassen. Die H auptkom ponente des Sexual­
pherom ons von Ephestia cautella und  Plodia interpunctella w urde zum  Beispiel aus 1 200000 
ganzen W eibchen beziehungsweise 670 000 M ännchen und  W eibchen isoliert und iden ti­
fiziert ( K ü w a h a r a  et al. 1971). A ußerdem  h a t diese M ethode den N achteil, daß neben 
den Pherom onkom ponenten auch viele inaktive Substanzen m itex trah iert werden, die 
vom eigentlichen Pherom on n u r durch biologische Tests un terscheidbar sind. Um  diese 
Schwierigkeiten zu überwinden, h a t die analytische Pherom onforschung darauf hinge­
zielt, nu r die vom  Insek t abgesonderten flüchtigen Substanzen (also potentielle P hero ­
m onkom ponenten) aufzufangen. Eine w eitverbre ite te  M ethode ist auch das einfache A b­
waschen der Pherom ondrüsen (Abdom enspitzen) m it Ä ther oder anderen Lösungsm itteln, 
V erdam pfen des Lösungsm ittels bei U n terd rück, Einengen u n te r trockenem  Stickstoff­
strom  u n d  anschließende gaschrom atische U ntersuchung. A uf diese Weise w urden für 
viele A rten  von einem A usgangsm aterial von n u r 20 — 30 W eibchen die Sexualpheromone 
isoliert u n d  identifiz iert (S o w e r  et al. 1973).

Die Isolierung von Sexualpherom onen aus der L u ft durch A dsorption der von den 
W eibchen produzierten  Stoffe au f einer m it P orapak  Q (P-Divinylbenzen-Vinylbenzen 
K opolym er) oder anderem  A dsorptionsm aterial gefüllten Säule h a t gegenüber der E x ­
trak tio n  oder Abw aschung von Insek tenteilen  den Vorteil, daß m an m it dieser Methode 
über längere Zeit den gesam ten Pherom onkom plex isolieren kann  und n icht nu r einen 
A ugenblickszustand festhält ( B y r n e  e t al. 1975). Die Insek ten  befinden sich bei dieser 
M ethode in  einem geschlossenen B ehälter. W ährend der A ktiv itäts-Periode der W eibchen 
(Pherom onem ission) w ird ein L uftstrom  durch diesen B ehälter und  anschließend durch 
die A dsorptionssäule geleitet. N ach dem  E x trah ieren  des A dsorb ers w ird die eingeengte 
Lösung analy tisch  un tersuch t. Eine andere Isolierungstechnik besteht im  Kondensieren 
der flüch tigen  Substanzen bei tiefen T em peraturen  (B r o w n e  et al. 1974). Dabei w ird ein 
L u ftstrom  über die Insek ten  und  w eiter durch eine speziell entw ickelte Kühlfalle, die zum 
Beispiel m it flüssigem  Stickstoff gekühlt wird, geleitet. Diese Methode h a t jedoch den 
N achteil, daß neben den gew ünschten K om ponenten  in den Kühlfallen eine große Menge 
W asser kondensiert. Das entstehende Gemisch von W asser und  organischem M aterial muß 
deshalb ausgesalzen und  danach ex trah ie rt werden. Die erhaltene Lösung kann  anschlie­
ßend m it N atrium sulfa t getrocknet, eingeengt und  analysiert werden. Die Adsorption 
von flüch tigen  Substanzen in einem  sta tischen  System  w ird ebenfalls zur Isolierung von 
Pherom onen angew andt. M an benu tz t dabei das Adsorptionsverm ögen von Glas, F ilte r­
papier oder anderen M aterialien (B r a d y  et al. 1971, B e r g s t r ö m  1973). Kleine Käfige, in 
denen die In sek ten  einige Tage gehalten w erden können, fü h rt m an zum Beispiel in  Glas­
gefäße ein und  w äscht die W ände der Glasgefäße nach einer bestim m ten Zeit jeweils ab. 
D urch oftm aligen W echsel der Insek ten  kann  m it diesem V erfahren eine relativ  große 
Menge an  Pherom on isoliert w erden (W e a t h e r s t o n  et al. 1971).

In  neuester Zeit h a t m an auch M ethoden der d irek ten  Analyse von Pherom onen vom 
einzelnen Ind iv id ium  entw ickelt ( D e s c o in s  & G a l l o is  1979). Die Pherom on produzieren­
den D rüsen von Lepidopteren-W eibchen werden am putiert, in M ikrokapseln aus A lu­
m inium  eingeschlossen und  danach direk t im G aschrom atographen un tersucht. Bei dieser 
M ethode entfallen  som it alle Vorreinigungs- und  E x traktionsverfahren  zur Isolierung des 
Pherom ons.N ach der Prim ärgew innung der D rüseninhaltstoffe, ihrer Vorreinigung durch L ip id­
fällung bei niedrigen Tem peraturen, dekantieren, filtrieren  oder zentrifugieren des Prä- 
z ip itats, der B estim m ung im Stoffgemisch vorhandener funktioneller Gruppen und der 
A nreicherung einzelner K om ponenten durch chrom atographische Fraktionierungsope­
rationen, erfolgen die eigentlichen Iden tifizierungsschritte und  Strukturbeweise. Bei der 
Iden tifizierung beziehungsweise S truk turau fk lärung  von Pherom onen werden die allge­
m einen A nalysem ethoden der physikalischen Chemie angew andt, wie zum  Beispiel die 
M olekularspektroskopie und  chrom atographische Identifizierungsm ethoden, die D eter­
m ination  von physikalisch-chem ischen W erten  der un tersuch ten  Substanzen und  der V er­
gleich m it syn thetisierten  Stoffen (vergleiche B e n t l e y  & K ir b y  1972). Die F ortsch ritte  
der m olekularspektroskopischen M ethoden und  insbesondere der kernm agnetischen R e ­
sonanzspektroskopie erlauben je tz t die vollständige S truk turau fk lärung  von Verbindungen
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im  M ikrogram m -M aßstab ( B e r o z a  1975, T ü m l in s o n  & H e a t h  1976, M o r g a n  & T y l e r
1977). Da aber selbst solche Mengen und  eine ausreichende R einheit der isolierten Phero­
m onfraktionen n ich t im m er gew ährleistet werden können, sind besonders empfindliche 
M ikrom ethoden, welche bis in den Subm ikrogram m bereich arbeiten, zur Identifizierung 
von Pherom onen entw ickelt worden (C o t jr n o y e r  et al. 1977). Im  allgemeinen komm en 
folgende M ethoden und  V erfahren zur A nw endung: M olekular-Spektroskopische M ethoden 
(U ltrarot-, U ltrav io le tt-, K ernm agnetische Resonanz- und  M assenspektroskopie), Massen- 
chröm atographie, M assenfragm entographie, G aschrom atographie und  davon abgeleitete 
V erfahren wie zum  Beispiel hochauflösende Glaskapillar-Gaschro'm atographie, R eaktions­
gaschrom atographie, GC-gekoppelte M assenspektroskopie und  GC-gekoppeltes Elektro- 
an tennogram m  sowie chemische R eaktionen, wie zum Beispiel die Ozonolyse, welche im 
M ikrogram m -M aßstab durchgeführt w erden können (B r a n d  et al. 1979, B e s t m a n n  & 
V o s t r o w s k y  1980). Die E ndstufe einer Pherom onanalyse ist jeweils die S tru k tu rbe­
stä tigung  durch  die Synthese und  die Testung des Syntheseprodukts im  E lektroantenno- 
gram m , O lfaktom eter und  im Ereiland, denn erst die Synthese der verm uteten  V erbindung 
und  die B estim m ung ihrer biologischen A k tiv itä t erlaubt, eine endgültige Aussage über 
die Identifizierung eines Pherom ons zu treffen.

Die bisher identifiz ierten  weiblichen Sexualpherom one von L epidopteren bilden nach 
ihrer chem ischen S tru k tu r im  Vergleich zu anderen Pherom ontypen  eine separate und 
re la tiv  homogene Gruppe. Sie stellen bis au f wenige A usnahm en mono- oder polyolefini­
sche Alkohole, deren E ster oder Aldehyde dar, m it einer K ohlenw asserstoffkette von in den 
m eisten Fällen 10 bis 18 E inheiten  (vergleiche B e s t m a n n  & V o s t r o w s k y  1980). Die Viel­
fa lt der Pherom one im  D etail bedingt unterschiedliche E igenschaften bezüglich ihrer 
F lüchtigkeit, Löslichkeit, S tab ilitä t etc. und  m acht es unmöglich, an  einer Modellsubstanz 
erhaltene Ergebnisse unbesehen au f andere zu übertragen (vergleiche K e is e r  1982). 
Die m eisten bekann ten  S truk tu ren  sind V ariationen eines G rundtyps und  lassen sich nach 
P l e n c h e t t e  (1977) m it einer allgemeinen Form el gut darstellen:

(S)-CH3-(C H 2)n-C H  - C H -(CH 2)m- R  .
Dieses Molekül kann  durch vier P aram eter gekennzeichnet w erd en : n — Zahl der M ethylen­
gruppen zwischen der D oppelbindung und  dem Ende des M oleküls; S — Geometrie der 
D oppelbindung: (Z) oder (E ); m  — Zahl der M ethylengruppen zwischen der D oppel­
b indung und  der funktionellen G ruppe; R  — Funktionelle G ruppe:

-O H , -O -C -C H 3, -O -C -H , etc. il llo o
Infolge des anhaltenden  Interesses an  der Möglichkeit der M anipulierung des V erhaltens 

von Insek ten  m it Pherom onen, insbesondere im  Pflanzenschutz, haben Chemiker eine 
große Anzahl m odifizierter Synthesewege zur D arstellung dieser Stoffe entw ickelt. Die 
hohe W irksam keit u n d  A rtspez ifitä t von Pherom onen häng t oft von einem genetisch 
streng fix ierten  M engenverhältnis der Positions-, geom etrischen oder optischen Isomere 
(Pherom onkom ponenten) ab ( R o e l o f s  1980a). Das erforderte die Entw icklung spezieller 
Synthesem ethoden von Pherom onen m it hoher stereochem ischer R einheit und  Selektivi­
tä t .  Die D iskussion der einzelnen Synthesem ethoden von Pherom onen, wie der stereo­
selektiven WiTTiG-Reaktion, R eduktionsreaktionen, A cetylierung, K upplungsreaktionen 
m it M etallorganylen, [3,3] — Sigm atropischen R eaktionen, m eta llkatalysierten  m e ta ­
thesischen R eaktionen, elektrochem ischen V erfahren und  stereoselektiven M ethoden der 
Synthese von chiralen Pherom onen, w ürde den R ahm en dieser Studie überschreiten. Die 
Methodologie dieser V erfahren w ird in zahlreichen Ü bersichten von verschiedenen A utoren 
dargestellt ( K a t z e n e l l e n b o g e n  1976, H e n r ic k  1977, R ossi 1977, 1978, L e a d b e t t e r  & 
P l im m e r  1979, H e n r ic k  et al. 1981).

Es h a t sich als notw endig erwiesen, die S tru k tu r eines Pherom ons in allen drei möglichen 
B iotests — im  E lektroan tennogram m  ( R o e l o f s  1977h), im O lfaktom eter ( K e n n e d y  
1977b) und  im Freiland  (M in k s  et al. 1977) zu bestätigen, da sich zum  Beispiel die geo­
m etrischen Isom eren einiger Pherom one in ihrer W irkung im EAG oft nu r um  den F a k to r 3
13*
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unterscheiden, die A rt ihrer V erhaltensauslösung jedoch in vielen Fällen vollständig v er­
schieden ist ( P r i e s n e r  et al. 1975).
Bei der Aufzeichnung einer Sum m enableitung der Pherom on-induzierten P o ten tia l­
schw ankungen der ganzen A ntenne (EAG) dienen zur A bleitung der elektrischen P o ten ­
tia le häufig  zwei G laskapillarelektroden, die m it R ingerlösung gefüllt sind (vergleiche 
Fig. 5). Die indifferente E lektrode liegt an der Basis der A ntenne und  die differente E lek­
trode kann  an der gewünschten Stelle in den A ntennenast oder die A ntennenspitze einge­
fü h rt w erden (S c h n e id e r  1963, S t ü r c k o w  1965). Bei der R egistrierung der elektrischen 
Potentialschw ankungen einzelner Riechzellen w ird die indifferente E lektrode im  Plämo- 
lym phraum  der A ntenne eingesetzt und  die differente E lektrode an  der Basis eines Sen- 
sillum trichodea eingeführt oder über seine Spitze gestü lp t ( K a f k a  1974, S c h n e id e r  
1974) (vergleiche Fig. 4). Als Reizquelle w ird F ilte rpap ier m it bekannter Pherom onm en­
ge b enu tz t, welches in einem Glasrohr befestigt ist, durch das ein definierter L uftstrom  
direk t au f die A ntenne des M ännchens geblasen wird. N ach V erstärkung werden die P o ­
ten tialänderungen  zum  Oszillographen w eitergeleitet und  aufgezeichnet. Die F orm  des 
EAG ist von der S tru k tu r und  „R einheit“ der verw endeten Reizquelle (Pheromon) a b ­
hängig. Die A m plitude des EAG w ird durch die K onzentration  des Pherom ons und  die 
Geschwindigkeit der L uftström ung bestim m t. In  einer A rbeit von A d l e r  (1971) sind die 
w ichtigsten experim entellen F ak to ren  beschrieben, welche die m it dieser M ethode er­
haltenen  R esu lta te  beeinflussen können. Diese sehr em pfindlichen M ethoden eignen sich 
gut, um  die Beziehungen zwischen der S tru k tu r eines Pherom onm oleküls und  dessen A k ti­
v itä t zu untersuchen. Das Studium  der Zusam m enhänge zwischen M olekülstruktur und  
E lektroan tönnogram m -A ktiv itä t ( P r i e s n e r  et al. 1975, 1977) sowie Verhaltensauslösung 
kann  zur A uffindung von A ttra k tan t- , R epellent- und  D isruptant-V erbindungen führen 
( R o e l o e s  et al. 1971, R o e l o f s  1977b, S t e c k  e t al. 1982), deren B edeutung für die E n t­
w icklung biotechnischer Pflanzenschutzverfahren au f Pherom onbasis evident ist (EAG- 
Screening). i

Neben elektrophysiologischen M ethoden w urden B iotests entw ickelt, m it welchen be­
stim m te stereotype V erhaltensreaktionen au f die R ezeption artspezifisch w irkender Sub­
stanzen, wie Sexualpherom one, reg istriert werden. Bei der Entw icklung solcher biologi­
scher Tests, die sich sowohl qua lita tiv  als auch q u an tita tiv  ausw erten lassen sollen, m üs­
sen m ehrere F ak to ren  beach te t werden. W ichtig  ist die Auswahl einer genauen und  früh 
erscheinenden V erhaltensänderüng, die einer bestim m ten, niedrigen Pherom onkonzen­
tra tio n  en tsprich t. U m  das Sexualpherom on bis zum  M ännchen zu bringen, m uß eine 
Technik verw endet werden, die eine genaue K ontrolle der abdam pfenden Lockstoffmenge 
sowie des L uftstrom s erlaub t. W eiter m üssen die M eßbedingungen regulierbar sein, dam it 
sie soweit wie m öglich den natürlichen  Bedingungen angenähert werden können. E ndo­
gene und  exogene F akto ren , wie zum  Beispiel A lter und  circadiane A k tiv itä t der u n te r­
such ten  Insek ten , L ich tin ten sitä t und  T em peratur, Gewöhnung und  sensorische A dap­
ta tio n  der M ännchen, können die R esu lta te  der U ntersuchungen wesentlich beeinflussen 
(S h o r e y  1974). Diese E xperim ente werden in offenen Gefäßen oder Käfigen, in welchen 
sich die V ersuchsinsekten befinden, oder m it Hilfe von O lfaktom etern und  W indtunneln 
durchgeführt. Als klassische Form  solcher V erhaltenstests sei hier das V erfahren beschrie­
ben, welches bei den U ntersuchungen zur Isolierung und  Identifizierung des weiblichen 
Sexualpherom ons von Bombyx mori, dem Bom bykol, angew andt w urde ( B u t e n a n d t  et äl. 
1961). Die M ännchen bew ahrte m an einzeln in  Glasgefäßen auf. E in  G lasstab wurde in 
eine Lösung der zu un tersuchenden Substanz getauch t und  dann  bis in die N ähe der A n­
tennen  des M ännchens gebracht. Als Pherom oneinheit (Lockstoffeinheit) wurde die K on­
zen tration  der Lösung in  ixgml-1 Lösungsm ittel definiert, die bei der H älfte der u n te r­
suchten  M ännchen eine eindeutige R eaktion  durch Flügelschw irren auslöste. In  ein­
kanaligen und  Y-förm igen O lfaktom etern können die R eaktionen  der Versuchsindividuen 
au f verschiedene Substanzen (alternative Stimuli), aber auch G rundproblem e der Chemo- 
kom m unikation  von Insek ten , wie die O rientierungsm echanism en m it Hilfe vön P hero ­
m onen, erforscht werden. In  Y-förm igen O lfaktom etern kann  zum Beispiel die wahlweise 
A ntw ortreak tion  au f zwei verschiedene Substanzen (zum Beispiel Pherom onkom ponenten) 
geprüft werden (M c I n d o o  1927, G u e r r a  1968). D arüber hinaus können an  H and  genau 
defin ierter V erhaltensänderungen in einkanaligen O lfaktom etern und W indtunneln,
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un ter regelbaren T em peratur- und  L ichtverhältnissen, die W irkungen verschiedener Sub1" 
stanzen oder verschiedener K onzentrationen undM ischungen dieser Substanzen verglichen 
w erden ( F l a s c h e n t r ä g e r  et al. 1957, H il l  e t ah 1979, S a n d e r s  1982).

N ur im  Freiland, u n te r natürlichen  Bedingungen durchgeführte V ergleichsuntersuchun­
gen, können den endgültigen Beweis über die R ichtigkeit einer fü r ein Sexualpheromon 
vorgeschlagenen chem ischen S truk tu r bringen (M in k s  et al. 1977). Bei Freiland tests wird 
die zu untersuchende Substanz m eist au f ein T rägerm aterial aufgebracht und  in  Leim ­
fallen getestet. Das Ergebnis von Freilandtests, der effektivsten M ethode der D eter­
m ination  der biologischen A k tiv itä t von synthetischen Sexualpherom onen und  S exa ttrak ­
tan ten , ist von vielen P aram etern  abhängig: zum Beispiel von A lter und  V ita litä t der 
Testinsekten sowie anderen endogenen Fakto ren , von den Luftbew egungen über der V er­
suchsfläche, H indernissen, L u fttem peratu r, Luftfeuchtigkeit und  anderen exogenen F a k ­
toren , aber auch von der N a tu r des T rägerm aterials des Pherom ons, des Fallen typs und  
der Lokalisierung der Falle im  Ökosystem. Freilandversuche m üssen deshalb von er­
fahrenen Entom ologen durchgeführt werden. Sie sind schwer reproduzierbar, da m an 
zwangsläufig die konkreten  Bedingungen eines bestim m ten Ökosystem s akzeptieren muß. 
In  Freilandversuchen können die K onzentrationsverhältn isse der K om ponenten von M ehr­
kom ponenten-Pherom onen op tim iert (A e n  et al. 1980, 1982) und  em pirisch synthetische 
S exa ttrak tan ten , Inh ib ito ren  und Synergisten gefunden w erden (Field-Screening) (A n d o  
et al. 1977, 1981, H r d y  et al. 1979, T it m l in s o n  1979, V o e r m a n  1979, K o l e so v a  & R y - 
ABCHINSKAJA 1982).

Die P roduk tion  von Pherom onen für ihren  E insatz im  Pflanzenschutz w ird heute tro tz  
ihrer K om pliziertheit n ich t n u r wegen der äußerst geringen A pplikationsdosen (etwa 

. 1 m g pro Falle zur Ü berw achung oder weniger als 100 g h a -1 Saison-1 zur Bekäm pfung 
von Schad-Lepidopteren), sondern vor allem  au f G rund der U ngefährlichkeit dieser Stoffe 
für die Um welt, als ökonom isch und  sozial gerechtfertig t angesehen ( P r o m o n e n k o v  & 
L e b e d j e v a  1980). So konn ten  alle bisher au f ihre aku te  und subaku te Toxizität gegenüber 
R a tte n  u n d  Fischen geteste ten  Pherom one nach der K lassifikation  des F IF R A  als n icht 
oder n u r schwach tox isch  eingestuft ( K n i p l i n g  1976) und auch keine K on tam inations­
erscheinungen solcher Stoffe in  der U m welt nachgewiesen w erden ( H e n s o n  et al. 1976, 
H e n s o n  1977). U ngeachtet dessen w urden Pherom one von der U m w eltschutzbehörde der 
USA (EPA) als Pestizide eingestuft, wenn sie zur Bekäm pfung von Schadinsekten einge­
se tz t werden ( P h i l l i p s  1976). D em entsprechend m uß für ihre R egistrierung ein kosten ­
aufwendiges T estprogram m  absolviert werden ( J a c o b so n  1976, R o g o ee  1979, S id d a l  
1979), so daß bisher, tro tz  der inzwischen für „biochem ische“ Pestizide neu regulierten 
R egistrierungsbedingungen (Z w e ig  1982), infolge komm erzieller R isiken nur einzelne P h e ­
rom one, wie zum Beispiel zur B ekäm pfung der L epidopteren-A rten Pectmophora gossypiella 
und  Lym antria dispar, bei der E PA  angem eldet wurden (B r o o k s  et al. 1979, K l a s s e n  
e t al. 1982). N icht zulassungspflichtig sind Pherom one beziehungsweise S exa ttrak tan ten , 
solange sie in verschiedenen Fallensystem en ausschließlich zur Überw achung von Schad­
insekten  eingesetzt w erden (C a r d e  1976).

In  der Sow jetunion erach te t m an es als zweckmäßig, un ter B erücksichtigung der Ä hn­
lichkeit der Zusam m ensetzung der Pherom one von Lepidopteren  und  des U m standes, daß 
viele verw andte Schädlingsarten gleiche oder ähnliche Pherom onhauptkom ponenten  be­
sitzen, m it der P roduk tion  solcher H auptkom ponenten  beziehungsweise ihrer Ausgangs­
stoffe zu beginnen (A n o n y m  1980, P ja t n o v a  et al. 1981). D abei ist es angebracht, A lko­
hole, A cetate  und A ldehyde e in -u nd  derselben G rundstruk tu r herzustellen, da diese funk­
tioneilen G ruppen in den Pherom onkom plexen verschiedener Lepidopteren-A rten  am  
häufigsten  anzutreffen  sind. Es handelt sich um  Stoffe, wie zum  Beispiel Z-9-Tetradecenol, 
Z -1 1 -Tetradecenol, E -ll-T etradeceno l, Z-9, E -12-Tetradecadien-l-ol und Z -ll-H ex a- 
decenol, welche selbst als Pherom onkom ponenten fungieren und  als A usgangssubstanz für 
die entsprechenden, noch häufiger als Pherom onkom ponente au ftre tenden  Aldehyde und  
A cetate  dienen können. Selbstverständlich  erschöpfen sich m it dieser Aufzählung nicht 
die Substanzen, welche für die Zusam m enstellung der vollständigen Pherom onkom plexe 
verschiedener In sek tena rten  erforderlich sind. A ußerdem  w urden bei w irtschaftlich be­
deutenden  Schad-Lepidopteren Pherom onkom ponenten anderer S tru k tu r festgestellt, die 
a u f analogen Synthesewegen produziert w erden können, D a Pherom one infolge ihrer
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außerordentlich  hohen biologischen A k tiv itä t fü r praktische Ziele nu r in  relativ  geringen 
Mengen gebraucht werden, gleichzeitig aber im  Pflanzenschutz die Pherom one einer 
ganzen R eihe von Schad-Lepidopteren benö tig t werden, ist es notwendig, universelle 
technologische V erfahren ihrer Synthese nach einem  allgemeinen Schema zu erarbeiten. 
Dieses H erangehen ist au f G rund der oft sehr ähnlichen S tru k tu r der einzelnen Pherom on­
kom ponenten möglich und  zweckm äßig (A n o n y m  1980). Im  allgemeinen m uß m an jedoch 
feststellen, daß, abgesehen von der u n ter Laborbedingungen gelungenen Synthese der 
Sexualpherom one beziehungsweise S e xa ttrak tan ten  vieler L epidopteren-A rten (in der 
U dSSR w erden gegenwärtig die Sexualpherom one beziehungsweise S exa ttrak tan ten  von 
m ehr als 50 A rten  erprobt), das Problem  ihrer P roduktion  in volksw irtschaftlich n o t­
wendigem M aßstah noch n ich t gelöst ist. E inerseits beh indert das ungenügende P roduk­
tionsvolum en der einzelnen Pherom one u n te r Laborbedingungen (einschließlich der 
Pherom onfallen, Pherom ondispensoren und  des Insektenleim s) die Entw icklung von 
Technologien ihrer b reiten  A nw endung im Pflanzenschutz (M e l n ik o v  1980). Andererseits 
erfordert die Sicherung der ökonom ischen E ffek tiv itä t der P roduktion  von Pherom onen 
(benötigt w erden re la tiv  geringe Mengen pro A rt) die E rw eiterung des P roduktionssorti­
m ents (Pherom one für eine größere Anzahl von A rten), was jedoch heim  gegenwärtigen, für 
die m eisten A rten  noch n icht praxisreifen E ntw ick lungsstand  der entom ologischen A n­
w endungsforschung (begrenzte A bsatzm öglichkeiten) kaum  realisierbar ist (M ytttts et al. 
1981). Sortim ent und  Volum en der Pherom onproduktion sind demzufolge auch durch die 
Q u an titä t u n d  Q ualität der entom ologischen Forschungen lim itiert, wobei sich erwies, daß 
bis zum  E insatz  solcher Stoffe im  Pflanzenschutz m ehrjährige Forschungsarbeiten n o t­
wendig sind.W enn die Iden tifizierung der chem ischen S tru k tu r von Insektenpherom onen in den A n­
fangsjahren das eigentliche und  entscheidende R esu lta t der Pherom onforschung war, ist 
sie heu te jedoch erst der Beginn und  die G rundlage der Forschungen. Die S tru k tu rau f­
k lärung  des Pherom ons einer A rt erm öglicht die D arstellung re la tiv  großer Mengen von 
synthetischem , dem  natürlichen  s truk tu re ll identischen Pherornon zur Erforschung 
seinerW irkung  au f die Ökologie und  Ethologie der A rt sowie au f das Ökosystem insgesamt. 
Das Ziel solcher Forschungen ist heu te  w eltw eit die Entw icklung von M ethoden und Tech­
nologien des E insatzes von Insektenpherom onen als biotechnische V erfahren zur M anipu­
lierung des V erhaltens von Schadinsekten im  R ahm en integrierter Pflanzenschutzsystem e.

4. Anwendungsmöglichkeiten von Sexualpheromonen im Pflanzenschutz
Neben der G rundlagenforschung zur Chemie und  Biologie der Insektenpherom one gilt 

in den le tz ten  10 Jah ren  die A ufm erksam keit vieler W issenschaftler der p rak tischen  V er­
w ertung erforschter G esetzm äßigkeiten, der E ntw icklung von V erfahren und  M ethoden 
der A nw endung von Pherom onen in  integrierten  Pflanzenschutzsystem en (vergleiche 
B ir c h  e t al. 1974, C a r d e  1976, S h o r e y  1976b, J a c o b  & J a c o b  1978, L e v in s o n  1978, 
M in k s  1979b, B o n e s s  1980, F a d e j e v  & S m e t n ik  1980, L e w is  et al. 1980, S z ir a k i  & 
T o t h  1980, M ytttts 1981).

Daß die W eibchen vieler Lepidopteren-A rten  D uftstoffe zur Anlockung der M ännchen 
abgehen, w ar a u f G rund entsprechender B eobachtungen schon im  vorigen Jah rh u nd ert 
bekann t ( F a b r e  1879). A uch an  Versuchen, diesen E ffekt nu tzbar zu m achen, fehlte 
es n icht (vergleiche G ötz 1951). Jedoch erst in  den siebziger Jah ren  unseres Jah rhunderts , 
m it der Iden tifiz ierung  u n d  Synthese der Sexualpherom one beziehungsweise S exa ttrak ­
ta n te n  einer w achsenden Anzahl w irtschaftlich bedeutender Schad-Lepidopteren, zeich­
neten  sich prax isrelevante M öglichkeiten der Entw icklung prinzipiell neuer, biotechnischer 
P flanzenschutzverfahren  ab. Im  w eiteren w aren die perm anenten  Problem e und  Risiken 
des konventionellen Pflanzenschutzes m it Insektiziden ein w ichtiger G rund für intensive 
Forschungen au f diesem Gebiet (vergleiche R u k a v is h n ik o v  1979, R o e l o e s  1981). H eute 
w erden w eltw eit bereits für etw a 50 Lepidopteren-A rten  synthetische Sexualpheromone 
und  S exa ttrak tan ten , als Dispensoren form uliert, zur Anwendung in Pherom onfallen an ­
geboten.
Die po ten tiellen  E insatzm öglichkeiten von Insektenpherom onen im m odernen P flanzen­
schutz lassen sich in  zwei K ategorien u n te r te ile n :
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A. Ü berw achung von Schädlingspopulationen
— Nachweis und  Lokalisierung von In sek tenarten
— Erfassung der A bundanzdynam ik und Befallsprognose

B. B ekäm pfung von Schadinsektenarten
— M assenfang der Im agines zur Senkung der Populationsdichte (H erstellung eines 

,,M ännchenvakuum s“ )
— U nterbrechung  der Pherom onkom m unikation zwischen den Geschlechtern zur 

V erhinderung erfolgreicher K opulationen („D esorientierung“ der M ännchen).

A. Überwachung von Sekädlingspopulationen
Die S trategie des E insatzes von Sexualpherom onen beziehungsweise S exa ttrak tan ten  

zur Ü berw achung von Schädlingspopulationen basiert im allgem einen au f der Im ita tion  
der natürlichen  Pherom onsignale durch synthetische und  der M anipulierung des n a tü r­
lichen V erhaltens der Zielorganismen auf dieser Grundlage. Die A nw endung von Phero­
m onen m it Lockw irkung über re la tiv  große E ntfernungen zu Indikatorzw ecken ist die 
verb re ite tste  und  am  längsten  bekann te Form  der p rak tischen N utzung  derartiger Effekte. 
Schon vor Jah rzeh n ten  w urden zu diesem Zweck eingekäfigte W eibchen oder E x trak te  
aus ihren Pherom ondrüsen verw andt (C o l l in s  & P o t t s  1932, L e m a r ie  1933). Beim  E in ­
satz von Pherom onen zur Ü berw achung von Schädlingspopulationen geht es um  den N ach­
weis und die Lokalisierung von Insek ten  einer A rt (zum Beispiel Q uarantäneschädlingen) 
sowie um  die E rfassung der A bundanzdynam ik ihrer Populationen  als E ntscheidungs­
hilfe für die D urchführung von B ekäm pfungsm aßnahm en (A l e o b d  et al. 1979, H o p p e  & 
L e v in s o n  1979, T e r y t z e  & A d a m  1981, D ic k l e b  1982a). Dabei werden die M ännchen 
der jeweiligen Z ielart in m it dem synthetischen Sexualpherom on der W eibchen der gleichen 
A rt oder einem  S exa ttrak tan ten  beköderten  Leim-, W asser- oder Reusenfallen gefangen, 
bei den regelm äßigen Fallenkontro llen  gezählt und  en tfern t ( N e u b e e r  1974, M a c a t jl a y  & 
L e w is  1977, S a to  e t al. 1978).

Die Früherkennung einer Schädlingsart und  die Erfassung der A bundanzdynam ik 
ihrer Populationen erm öglicht, den Zeitraum , U m fang und C harakter von Bekäm pfungs­
m aßnahm en  zu optim ieren. H ierfür sind Pherom onfallen anderen M ethoden wie zum 
Beispiel L ichtfallen, Schlupfkäfigen, Tem peratursum m enberechnung, K lopfproben oder 
E ikontrollen in bezug au f ihre E ffek tiv itä t, Sensitiv itä t und  Spezifität m eist überlegen. 
I s t  die P opulationsdich te eines Q uarantäne- oder anderen, n ich t zu tolerierenden Schäd­
lings (zum Beispiel V orratschädlinge) so gering, daß er durch visuelle U ntersuchungen 
prak tisch  n ich t m ehr nachgewiesen w erden kann, w ird der E insatz  von Pherom onfallen 
zu einer unersetzlichen M ethode (S m e t n ik  1979,1982, D ic k l e r  1982a). K ann  entsprechend 
dem B ekäm pfungsrichtw ert ein bestim m ter Befall toleriert werden, so ist neben dem N ach­
weis und  der Lokalisierung der Schaderregerart auch die kontinuierliche E rlassung ihrer 
A bundanz erforderlich. Beim gegenw ärtigen Stand der Forschungen können jedoch au f 
der Grundlage der Falterfänge in Pherom onfallen erst wenige verw ertbare quan tita tive  
Inform ationen  über Insek tenpopula tionen  gewonnen w erden (S k ir k e v ic it js  1979b, 
P r is t a v k o  1980). D er Pherom onfallenfang ist nu r eine relative M eßmethode der A bun­
danz von Insek tenpopula tionen, denn er ist wie die m eisten anderen F angm ethodenn ich t 
eindeutig au f eine Fläche bezogen und  un terliegt dem  Einfluß einer Vielzahl ökologischer 
F akto ren  (vergleiche S o u t h w o o d  1966).

Die F alterfänge in Pherom onfallen sind nach M in k s  (1977) neben der A bundanz der 
Z ielart durch  fün f w eitere F ak to ren  bestim m t. Das sind die Dispersion der Population, 
das V erhalten  der Insek ten  (einschließlich der biotischen und abiotischen E influßfaktoren), 
die Anzahl Fallen  pro Flächeneinheit, die Fallengestalt und die Pherom onkonzentration 
pro Falle. E ine wachsende Populationsdichte 'kann  die Fängigkeit von Pherom onfallen 
durch die sich verstärkende K onkurrenz zwischen den Pherom on abgebenden W eibchen 
und den m it synthetischem  Pherom on beköderten  Fallen beeinflussen ( H o w e l l  1974, 
N a k a m u r a  & O y a m a  1978), deren A ttra k tiv itä t fü r die M ännchen im Ergebnis sinkt. 
A uf G rund der oft ungleichm äßigen Dispersion einer Population  können die Fangergeb­
nisse in Pherom onfallen an  verschiedenen P unk ten  des Ökosystems s ta rk  variieren, und

DOI: 10.21248/contrib.entom oL35.1.181-215

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; . dowload www.contributions-to-entomolog.org/

200 J. Möhl: Insektenpheromone

es ist oft kom pliziert, sta tistisch  signifikante W erte zu erhalten  (C h a r m il l o t  & S c h m id  
1981).

Die Pherom onfallenfänge korrelieren eng m it der F lu g ak tiv itä t der Männchen, welche 
ihrerseits durch U m w eltfaktoren wie T em peratur, L icht, W ind und Feuchtigkeit regu­
liert w ird ( B a t is t e  et al. 1973a, b, M a n i  et al. 1974, H e n d r ic k s  et al. 1980). In  den mei­
sten  Fällen m uß auch die Plazierung der Fallen im  Ökosystem  dem V erhalten der Zielart 
angepaßt w erden (S a a r io  et al. 1970, R i e d l  et al. 1979, M cN a l l y  & B a r n e s  1981).

Die V erteilung und D ichte der Pherom onfallen im Ökosystem  h a t einen starken  E influß 
au f ihre Fängigkeit, denn die Ü berlappung ihrer W irkungsbereiche fü h rt zu Kokurrenz- 
effekten (W a l l  & P e r r y  1978, 1980, R i e d e l  1980a, C h a r m il l o t  & S c h m id  1981). A nderer­
seits ist eine bestim m te m inim ale A usbringungsdichte erforderlich, denn die m it einer 
Pherom onfalle erhaltenen  W erte sind nu r für eine konkrete Fläche rep räsen ta tiv  ( P e r r y  
et al. 1981). .

Das Fallendesign (Fallengestalt), einschließlich des Fixierungs- beziehungsweise A b­
tötungsm echanism us der gefangenen Insek ten , beeinflußt ebenfalls ihre A ttra k tiv itä t 
beziehungsweise F angkapazitä t. Eine große A nzahl von Fallendesigns wurde entwickelt 
und in Freilandversuchen erprobt (M a d s e n  & V a k e n t i  1973a, C h a r m il l o t  et al. 1975, 
P a r a d is  et al. 1979). Bei L epidopteren halben sich röhren- oder prism aförm ige Fallen be­
w ährt (Fig. 12); denn sie erm öglichen die B ildung einer re la tiv  gleichmäßigen, langge­
zogenen Pherom onfahne ( L e w is  & M a c a t jl a y  1976). Eine d irek te  B eobachtung des N ah ­
bereichsverhaltens ist bei den zum eist däm m erungs- oder' nach tak tiven  Schad-Lepido- 
p teren-A rten  kom pliziert und  m it größerem  technischem  Aufwand verbunden (L in g r e n  
1978, L in g r e n  et al. 1980). Bei einigen A rten  h a t auch die F arbe der Falle Einfluß auf 
ihre A ttra k tiv itä t  (C h il d e r s  et al. 1979, A rsttra  et al. 1979 — 80). In  den Fallen werden 
die Insek ten  m eist an  n icht trocknenden Leim flächen gefangen (S t ö c k e l  & S it r e a u  1981), 
aber auch Lebendfallen m it R euseneffekt (S t e c k  & B a i l e y  1978), K om binationen m it 
elektrischen F angg ittern  ( H o l l in g s w o r t h  et al. 1978), Insektiziden (B o n e s s  et al. 1974, 
R a m a s w a m y  & C a r d e  1982) oder konservierenden Flüssigkeiten ( N e u m a r k  & T e ic h  
1973, K e n d a l l  et al. 1982) w urden entw ickelt. Das m axim ale Z eitintervall zwischen den 
K ontrollen beziehungsweise der W artung  der Fallen ist durch die F angkapazitä t der 
einzelnen Fallen typen  bestim m t ( R i e d l  1980a, H o t t se w e a r t  et al. 1981). Zur R a tionali­
sierung von V ersuchsarbeiten w urden deshalb autom atische Pherom onfallen m it Zeit­
intervallschaltung  entw ickelt (D ic k l e r  1981, R i e d l  & Cr o e t  1981).

Die A ttra k tiv itä t und  A rtspez ifitä t der Pherom onfallen ist in starkem  Maße von der 
R einheit, S tab ilitä t, korrek ten  Zusam m ensetzung (bei M ehrkom ponenten-Pherom onen) 
und  A bgaberate des Pherom ons der jeweiligen Zielart abhängig ( B a k e r  et al. 1981, 
I d e s e s  et al. 1982). R eproduzierbare Ergebnisse m it Pherom onfallen lassen sich nu r er-
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%  des Inhalts Siedepunkt %  des Inhalts

3 0 % Hexan 6 8 °C 0 %
7 0 % Gossyplur 360°C 1 0 0 %

Fig. 13. Schematische Darstellung eines Hohlfaser-Pheromondispensors zur Bekämpfung des Boten Baum- wollkapselwurms (Pectinophora gossypiella) mit seinem Sexualpheromon Qossyplure. Länge: 1,5 cm; Innen­durchmesser: 200 gm. Nach Brooks et al. (1979).

zielen, w enn eine q u alita tiv  und  q u an tita tiv  weitgehend konstan te  A bgaberate des P hero ­
mons von einer T rägersubstanz (Dispensor) über einen bestim m ten Zeitraum  (Flugperiode 
der Z ielart) gew ährleistet ist (vergleiche N ig h t in g a l e  1979) (Fig. 13). Zu diesem Zweck 
w urde eine Vielzahl von D ispensortypen aus verschiedenen M aterialien entw ickelt (C a m ­
p io n  e t al. 1978, V e r s u n o v a  et al. 1978, S a n d e r s  1981). Die K onzentration , in welcher 
das Pherom on abdam pft, ist von besonderer B edeutung. Vielfach steigt das Fangergebnis 
m it der E rhöhung der Pherom onabgaberate pro Falle bis zu einer bestim m ten Grenze an 
(Desorientierungsschwelle), bei deren Ü berschreiten es jedoch signifikant kleiner wird 
( R o e l o e s  1979b, S a u p h a n o r  & A ttd em a rd  1980). In  bestim m ten Fällen können auch die 
Pherom one unterschiedlicher A rten  in einer Falle kom biniert eingesetzt werden, sofern 
dabei keine antagonistischen Effekte au ftre ten  und sich die A rten  gu t unterscheiden 
lassen (C o u d r ie t  & H e n n e b e r r y  1976, S ato  e t al. 1981). E in  w ichtiger P u n k t beim 
E insatz  von Pherom onfallen ist die K enntnis von Nebenfängen für den Anwender, denn 
obwohl Sexualpherom one u n ter natürlichen Bedingungen äußerst artspezifisch w ir­
ken, werden in Pheroinonfallen für einige Zielarten oft auch M ännchen anderer A rten 
gefangen ( D u b a n  1979).

Das Design und  die A nwendungstechnologie von Pherom onfallen sowie die Pherom on­
abgaberate  der Dispensoren können für jede Zielart standardisiert werden (B o g d a n o v a  & 
F il im o n o v  1982). A uf der G rundlage der Flypothese von R o e l o e s  (1978) über die W ahr­
nehm ungsschwellen für M ehrkom ponenten-Pherom one werden in le tz te r Zeit auch V er­
suche zur Q uantifizierung des Einzugsbereiches von Pherom onfallen durchgeführt (B a k e r  
& R o e l o e s  1981), um  au f diese Weise verw ertbare K orrelationen zwischen den F a lte r­
fängen von einer defin ierten  Fläche und  der Populationsdichte der A dulten zu erhalten. 
W erden zusätzlich zu den F alterfängen  in Pherom onfallen auch die w ichtigsten sie be­
einflussenden ökologischen F akto ren  erfaßt, kann  m an auf dieser G rundlage K o rrek tu r­
fak to ren  fü r die u n te r konkreten  ökologischen Bedingungen erhaltenen Fangzahlen be­
rechnen ( R i e d l  & Cr o e t  1975, S k ir k e v ic iu s  1979b). Im  Idealfall m üßte die Sum m en­
kurve der Falterfänge in Pherom onfallen die kum ulative K urve der E iablage wider spiegeln 
und ih r au f der physiologischen Zeitskala vorausgehen (vergleiche J o r g e n s e n  e t al. 1979). 
Die Falterfänge in Pherom onfallen und  auch die Eiablage unterliegen jedoch praktisch  
dem E influß einer Vielzahl kom plex w irkender U m w eltfaktofen. Der E insatz von Phero­
m onfallen zur Ü berw achung von Schad-Lepidopteren und zur Befallsprognose erfolgt des­
halb heu te in den m eisten Fällen kom biniert m it weiteren M ethoden der Erfassung abso­
l l  Beitr. Ent., Bd. 35, II. 1
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lu te r A bundanzen (zum Beispiel Eikontrolle, K lopfprobe) und der Prognose von E n t­
w icklungsstadien der Zielart nach der Tem peratursum m enregel (vergleiche M a d s e n  & 
V a k e n t i  1973b, M in k s  & J o n g  1975, R i e d l  et al. 1976, M a l e v e z  1977, W e s t o v e r  & 
J o r g e n s e n  1978, T o u z e a u  1979, C h a r m il l o t  1980a, G o t t w a l d  1982).

Die m it Hilfe von Pherom onfallen kontinuierlich gewonnenen Inform ationen bilden 
heu te bereits weltw eit die G rundlage für hoch effektive, gezielte Bekäm pfungsprogram m e 
gegen Schad-Lepidopteren im  O bstbau (A u d e m a r d  1979, G o n t a r e n k o  & K o v a l jo v  
1979, J o n g  1980, R i e d l  1980b), aber auch im Feldbau  (M a c a u l a y  1977, P Io r a k  et al. 1980) 
und  im  V orratsschutz (P Io p p e  & L e v in s o n  1979, R e ic h m u t h  et al. 1980, S ie n e r  & 
Z d a r e k  1982). Dabei können besonders im  O bstbau durch die genaue Term inierung op ti­
m aler Bekäm pfungszeiträum e und  die Verm eidung überflüssiger R outinem aßnahm en bis 
zu 50% der in konventionellen Bekäm pfungsprogram m en aufgew endeten Insek tizid­
A pplikationen und  som it bedeutende ökonomische M ittel eingespart werden (vergleiche 
C h a r l e s  & W e a r in g  1979, B a r t o k  et al. 1980, F a d e j e v  & S m e t n ik  1980).

E in  besonderes A nw endungsgebiet fanden Pherom onfallen in großflächigen U ntersuchun­
gen zur V erbreitung und  M igration bestim m ter Schad-Lepidopteren (C a m p io n  et al. 
1977, C h a m b o n  1979, H r d y  et al. 1979, D ic k l e r  1982a, b).

B. Bekämpfung von Schadinsektenarten
W enn die Sexualpherom one oder S e x a ttrak tan te n  von Schad-Lepidopteren im  allge­

meinen schon kurze Zeit nach der Iden tifizierung ihrer S tru k tu r und  ihrer Synthese in die 
Ü berw achungsprogram m e bestim m ter A rten  einbezogen w urden, so sind für den effek­
tiven  E insatz  solcher Stoffe zur d irekten  Bekäm pfung von Insek ten  langjährige F o r­
schungsarbeiten erfoiderlich ( R i t t e r  1979b). Die Entw icklung biotechnischer B ekäm p­
fungsverfahren m it Pherom onen setzt die genaue K enntn is der Pherom onbiologie, 
E thologie und  Ökologie der Z ielarten voraus und  erfordert die Lösung -einer Reihe von 
chem ischen und  technologischen Problem en ihrer A pplikation (vergleiche P l im m e r  & 
I n s c o e  1979, T u m l in s o n  1979b, D a t e r m a n  e t al. 1980). So w urden bei m ehr als 20 
L epidopteren-A rten  eine Vielzahl von B ekäm pfungsversuchen m it ihren Sexualphero­
m onen beziehungsweise S exa ttrak tan ten  durchgeführt ( R o e l o e s  1980b), jedoch nur für 
einzelne A rten  konnten  bisher praxisreife V erfahren entw ickelt werden (B r o o k s  et al. 
1979).

Biotechnische Bekäm pfungsverfahren, welche au f der M anipulierung der Pherom on­
kom m unikation  zwischen den Geschlechtern einer A rt beruhen, haben gemeinsame G rund­
eigenschaften. Es sind Präventivm aßnahm en, sie reduzieren die K opulationsrate  durch 
V erhinderung des Zusam m entreffens der Geschlechter, sie sind im  allgemeinen nu r bei 
geringer Populationsdich te  der Z ielart effektiv, lassen sich m it beliebigen anderen B e­
käm pfungsm aßnahm en kom binieren und  w irken selektiv im  Agroökosystem , die Um welt 
n icht belastend. D er W irkungsgrad dieser V erfahren ist in jedem  Fall erst durch die R e­
duzierung der Populationsdichte der Folgegeneration und som it n icht unm itte lbar e r­
sichtlich ( R o e l o e s  1979 c).
Spezielle Problem e ergeben sich bei der Anwendung von Pherom onen in der Prax is aus 
ihrer flüchtigen N atu r. Die Grenzen zwischen behandelten  und  unbehandelten  Flächen 
sind in A bhängigkeit von den W indverhältnissen fließend und  veränderlich. In  die gleiche 
R ich tung  w irk t die F lu g ak tiv itä t der F a lte r, insbesondere der n icht erfaßbaren begatteten  
W eibchen. E indeutige Ergebnisse sind deshalb nur bei Versuchen au f hinreichend großen 
oder gut isolierten F lächen  zu erhalten  (B o n e s s  et al. 1977). E in  weiteres Problem  der A n­
w endung von Pherom onen zur B ekäm pfung von Schadinsekten ist die von C a r d e  (1976) 
postu lierte  M öglichkeit der R esistenzentw icklung gegenüber den B ekäm pfungsm aßnah­
men. Der hohe Selektionsdruck dieser V erfahren könnte zum  Beispiel zu einer V eränderung 
des natürlichen  K onzentrationsverhältn isses der K om ponenten von Pherom onen oder des 
V erhaltens der Z ielarten führen.

W ie diese bereits hier dargestellten  F ak ten  zeigen, sind die Verfahren, welche au f der 
M anipulierung des V erhaltens der zu bekäm pfenden In sek tenart beruhen und au f die 
V erm inderung der Populationsdichte un ter einen B ekäm pfungsrichtw ert hinzielen (In-
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sektistasis) ( L e v in s o n  & L e v in s o n  1981), w eitaus kom plexer und  stä rker von exogenen 
und  endogenen F ak to ren  beeinflußt, als konventionelle M ethoden, die au f eine möglichst 
schnelle A btö tung  einer m axim alen Individuenzahl ausgerichtet sind.

Massenfang der Imagines
W enn der K o n tak t zwischen den Geschlechtern einer A rt vorwiegend von der Chemo- 

kom m unikation  m it Sexualpherom onen abhängig ist, und  Pherom onfallensystem e m it 
hoher A ttra k tiv itä t  und  F angkapazitä t vorhanden sind, kann  m an einen großen Teil der 
Individuen des au f das Pherom on reagierenden Geschlechts einer Population  (im allge­
meinen die M ännchen) m it Hilfe von Pherom onfallen abfangen. So w ird durch die d rasti­
sche „P opu lationsverdünnung“ eine Depression der Folgegeneration erreicht, weil die 
m eisten W eibchen unbefruch te t bleiben und sterile E ier ablegen (vergleiche K n ip l in g  
1979).
Prinzipiell gelten hierbei die gleichen Voraussetzungen und  A bhängigkeiten wie für den 
G ebrauch von Pherom onfallen zur Überw achung von Schad-Lepidopteren-Populationen. 
Die prak tische Verwirklichung dieses K onzepts erwies sich jedoch ungleich kom plizierter. 
Abgesehen von wenigen A usnahm en konnten bisher in Versuchen keine befriedigenden 
Ergebnisse erzielt werden ( R o e l o e s  1980b).

Das A groökosystem  m uß sich zum  M assenfang der M ännchen m öglichst vollständig im 
Einzugsbereich der Pherom onfallen befinden, und  die Im m igration  neuer M ännchen und 
vor allem  befruch teter W eibchen m uß ausgeschlossen werden (zum Beispiel durch Phero­
m onfallenbarrieren oder B ehandlung genügend großer Flächen). F ü r den Massenfang 
von Schad-Lepidopteren m üssen die optim ale Anzahl, V erteilung und  das Design der 
Pherom onfallen für jede Zielart bestim m t werden (C h a r m il l o t  & S c h m id  1981), denn 
un ter U m ständen  können Fallensystem e m it höheren und  im Gegensatz zu lebenden 
W eibchen kontinuierlichen Pherom onabgaberaten  die von den W eibchen ausgehende 
Lockw irkung übertreffen, was jedoch n icht zu D esorientierungseffekten bei den M ännchen 
führen d arf (vergleiche R o e l o e s  1978).

Theoretische Berechnungen für Lepidopteren au f der Grundlage der K onkurrenzfähig­
keit der eingesetzten Fallen, der Populationsdichte, Ü berlebensrate der Organism en und 
Protandrieerscheinungen zeigen, daß zur signifikanten R eduzierung des R eproduktions­
po ten tials und  dam it der A bundanz einer Population  die K opulationshäufigkeit um  etw a 
95% gesenkt w erden m uß ( K n ip l in g  & M c G u ir e  1966, R o e l o e s  et al. 1970, B e r o z a  & 
K n ip l in g  1972). Die M ännchen der m eisten L epidopteren-A rten reagieren w ährend ihres 
ganzen Lebens au f Sexualpherom one und  sind zu m ehrm aligen K opulationen fähig, so 
daß einerseits die W ahrscheinlichkeit ihrer A usschaltung durch Pherom onfallen genügend 
groß ist, andererseits aber die übrigbleibenden zur K om pensation der gefangenen fähig 
sind. Zur E rreichung dieses E ffekts ist deshalb theoretisch  eine m ehrfache zahlenm äßige 
Überlegenheit der eingesetzten Pherom onfallen gegenüber den W eibchen der Z ielart n o t­
wendig. P rak tisch  ist jedoch die Zahl der Pherom onfallen pro ha  durch ökonomische 
Grenzen bestim m t und  som it in  der Regel um  ein Vielfaches geringer, als die Anzahl der 
W eibchen im Ökosystem.

Ökonomische Überlegungen und  die N otw endigkeit durch die Anzahl der eingesetzten 
Fallen die K onkurrenzfähigkeit der W eibchen zu übertreffen, begrenzen die praktischen 
E insatzm öglichkeiten des M assenfangs von Insek ten  als Bekäm pfungsverfahren. Tech­
nisch durchführbar w ird das V erfahren, wenn nu r eine Schaderregerart m it geringer P o­
pulationsdichte im  Agroökosystem  dom iniert (M in k s  1979b). So konnte in  Großversuchen 
gegen Spodoptera littoralis (Ägyptische Baum wollraupe) m it der M assenfangm ethode 
durchaus eine signifikante R eduzierung des Schadauftretens erreicht ( T e ic h  & N e u m a r k  
1979) und  in  K ostenberechnungen die ökonomische E ffek tiv itä t dieser M ethode, zum indest 
für Entw icklungsländer, nachgewiesen werden (G u b b in s  & C a m p io n  1982). Gute Erfolgs­
chancen w erden diesem V erfahren vor allem  au f isolierten Arealen, wie zum Beispiel im 
V orratsschutz, kom biniert m it anderen Bekäm pfungsm ethoden eingeräum t ( L e v in s o n  & 
L e v in s o n  1978). W irtschaftlich  bedeutende Ergebnisse wurden bisher jedoch n u r im 
F o rst beim  großflächigen E insatz  von Aggregationspherom onen (locken beide Geschlech­
ter einer A rt an) gegen Ip s  typographus (B uchdrucker) erzielt ( R ie g e  1979).
U*
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Der q u an tita tiv e  W irkungsgrad der M assenfangm ethode läß t sich unm ittelbar nur sehr 
schwer nachweisen. A nhaltspunkte können aus der A nzahl der gefangenen M ännchen 
(T a s c h e n b e r u  et ah 1974), durch den Vergleich von F a lt erlangen aus der natürlichen 
Population  m it der W iederfangrate m ark ierter M ännchen in  Pherom onfallen ( P k o v e r b s  
et al. 1975, M a s s e n  et al, 1976) und  an  H an d  der K opulationsrate  an  dünnen Fäden  au f 
den V ersuchsflächen befestigter oder m it anderen M ethoden gefangener W eibchen (Ho­
w e l l  1980) gewonnen werden. Entscheidendes K rite rium  für die Praxisrelevanz der 
M ethode ist die Senkung der durch die zu bekäm pfende Z ielart verursachten  E rtragsein­
bußen (M a d s e n  & C a r t y  1979).

A ußer den verschiedenen Fixierungs- beziehungsweise A btötungsm echanism en der ge­
fangenen Insek ten  w urden in einigen Versuchen in Pherom onfallen auch Chemosterilan- 
tien  eingesetzt, welche die R eproduk tionskapazitä t der wieder frei werdenden M ännchen 
neutralisieren  sollen (A n s h e l y e v ic h  & B u l y g in s k a j a  1978, A z a r ia n  et al. 1980).

Unterbrechung der Pheromonkomniunikation
Die zweite S trategie der Pherom onanw endung zur B ekäm pfung von Schadinsekten 

basiert au f der U nterbrechung  der Pherom onkom m unikation zwischen den Geschlechtern 
einer A rt, hervorgerufen durch ein perm anentes Ü berangebot an  Sexualpherom on oder 
anderen, die Chem okom m unikation beeinflussenden Stoffen in allen P unk ten  des Agro- 
ökosystem s, so daß das A uffinden der W eibchen und  dam it die Fortpflanzung  verhindert 
w ird {,,D esorientierung“ der M ännchen).

N ach S h o r e Y (1977b) erfolgt der U nterbrechungsprozeß der Pherom onkom m unikation 
au f der G rundlage von drei Phänom enen (A daptation, Gewöhnung und  Konfusion). Die 
sensorische A dap ta tion  der olfaktorischen Rezeptoren, nachdem  die M ännchen eine be­
stim m te Zeitspanne einer hohen Pherom onkonzentration  ausgesetzt waren, erfolgt durch 
die A nhebung der Reizschwelle, denn die N euronen beenden die W eiterleitung von A k­
tionspoten tia len  oder setzen sie herab. Der V erlust der Pherom onw ahrnehm ung durch die 
sensorische A dap ta tion  der R ezeptoren der M ännchen ist ein schnell vergängliches P häno­
men. Die ursprüngliche olfaktorische Sensitiv itä t w ird nach  E ntfernung  des Stimulus 
innerhalb  weniger Sekunden wieder hergestellt ( P a y n e  et al. 1970, P a y n e  1974).

Die olfaktorische Gewöhnung an  die perm anente W irkung eines Pherom onreizes ist im 
Prinzip  der sensorischen A dap ta tion  ähnlich, n u r erfolgt sie au f dem  N iveau des ZNS der 
M ännchen. W enn ein Lebewesen längere Zeit einem Reiz ausgesetzt ist und die erfolgende 
A ntw ortreak tion  n icht zu einem resu lta tiven  Prozeß füh rt (K opulation, in dem Fall, daß 
ein M ännchen weibliche Sexualpherom onreize em pfängt), verringert sich durch Gewöhnung 
(H em m ung bestim m ter Zentren im  ZNS) die Neigung zur B eantw ortung  w iederholt w ahr­
genom m ener Reize. Diese E rscheinungen können von einigen M inuten bis zu Stunden a n ­
dauern  (T r a y n ie r  1970, B a r t e l l  & L a w r e n c e  1973, B a r t e l l  1977).

Die „K onfusion“ der M ännchen ist das sichtbare R esu lta t der K onkurrenzw irkung des 
Pherom ons einer A rt, wenn es gleichzeitig von künstlichen (Pherom ondispersoren) und 
natürlichen  Quellen (W eibchen) in das Ökosystem abgegeben wird. Is t die Anzahl der 
synthetischen Pherom onquellen um  ein vielfaches größer als die der natürlichen, oder sind 
diese a ttra k tiv e r als die W eibchen (zum Beispiel durch eine höhere, kontinuierliche Phero­
m onabgaberate), dann  w ird die norm ale Pherom onkom m unikation verhindert, weil die 
M ännchen, bei welchen noch keine A daptations- oder Gewöhnungseffekte auftreten , ge­
genüber den W eibchen „desorien tiert“ sind und  vorrangig au f die synthetischen Phero­
m onquellen reagieren (S h o r e y  1976a).

Ebenso wie die relative W irksam keit des Massenfangs der Im agines als Bekäm pfungs­
verfahren m it w achsender Populationsdichte schnell abnim m t, ist auch der Desorientie­
rungseffekt (Grad der U nterbrechung  der Pherom onkom m unikation) von der Populatios- 
dichte abhängig, jedoch n icht in so hohem  Maße (M a n i  et al. 1978, K n ip l in g  1979, D a - 
t e r m a n  et al. 1980, N a k a s t jj i  & F u j i t a  1980).

In  einer großen A nzahl von Versuchen (vergleiche R o e l o e s  1980b) konnte gezeigt 
werden, daß dieses schon A nfang der sechziger Jah re  postu lierte  Bekäm pfungsverfahren 
(B a b s o n  1963, W r ig h t  1963) prax isrelevant ist und  ökonom isch vorte ilhaft gesta ltet
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werden kann  (vergleiche B r o o k s  et al. 1979). Die besten Ergebnisse wurden bisher in V er­
suchen m it synthetischen, dem natürlichen  Pherom ongem isch identischen Sexualphero­
m onen erzielt (vergleiche C a r d e  1976, R o e l o e s  1976, A r n  1979). Vielversprechend sind 
auch die ersten Ergebnisse der A nwendung von Pherom on-M im etika und  A ntiphero­
m onen beziehungsweise Pherom on-Inhibitoren  (vergleiche M in k s  et al. 1976, B e e v o r  & 
C a m p io n  1979, H a t h a w a y  e t al. 1979). Die E rregungsm uster-H ypothese ( B e s t m a n n
1978) e rlaub t eine system atische Suche nach solchen Verbindungen. D urch gezielte S truk ­
turabw andlungen  der natürlichen  Pherom one kann  m an Moleküle synthetisieren, die sich 
noch verhältn ism äßig  leicht in die Rezeptorregion einlagern und  die Nervenzelle erregen 
können. D a das Sinneszellen-Erregungsm uster in diesem Fall von dem des N aturstoffes 
verschieden ist, w ird im  Z entralnervensystem  ein anderes V erhaltensm uster angesprochen 
beziehungsweise n u r eine nervöse Störung hervorgerufen und  som it die Pherom onkom m u­
n ikation  zwischen den Geschlechtern der Z ielart unterbrochen beziehungsweise blockiert 
(B o g d a n o v a  e t al. 1980) und  die Fortpflanzung  verhindert. N ach B e s t m a n n  & Vo- 
s t r o w s k y  (1982a) liegen die größten Erfolgschancen einer angew andten Pherom onfor­
schung m it der Zielrichtung einer um w eltfreundlichen D irektbekäm pfung von Schadin­
sekten  a u f Pherom onbasis in gezielten, system atischen Synthesen von praxisrelevanten  
Inh ib ito ren  und „U nterbrechersubstanzen“ der Pherom onkom m unikation. Von Interesse 
ist auch die Möglichkeit der gleichzeitigen Bekäm pfung gemeinsam auftre tender A rten  
durch  die kom binierte Form ulierung ihrer Pherom one (M i t c h e l l  1975, T u m l in s o n  et al. 
1976) oder durch den E insatz  eines bestim m ten M ischungsverhältnisses der K om ponenten 
gegen A rten  m it s truk tu re ll äquivalenten  M ehrkom ponenten-Pherom onen ( R o e l o e s  
1976).

Die A pplikation von synthetischen Sexualpherom onen oder anderen die Pherom on­
kom m unikation  un terbrechenden Stoffen erfolgt nach zwei prinzipiellen M ethoden (C a m ­
p io n  1976, C a r d e  1976, R o t h s c h il d  1979). D er W irkstoff kann  von einer re la tiv  kleinen, 
nach  einem  bestim m ten Schema im Ökosystem  angeordneten Anzahl Quellen, form uliert 
als Dispensoren m it großer K ap azitä t, abgegeben werden (A r n  et al. 1976, C h a r m il l o t  
& B l a s e r  1982) oder w ird in Form  von kleinen Quellen m it geringer Einzeldosis in  M ikro­
kapseln ( B e r o z a  e t al. 1974, S c h w a l b e  e t al. 1979), Plastschichtstoffen ( H e n n e b e r r y  
et al. 1981) oder H ohlfasern (C a r d e  et al. 1977, B r o o k s  et al. 1979) (Fig. 13) form uliert 
und  in  großer Anzahl m it konventionellen M ethoden direkt an die Pflanzen appliziert 
(C a m p io n  et al. 1978, O v e r h t t l s e r  et al. 1980). Auch hier m uß die Trägersubstanz den 
W irkstoff m it einer q u a lita tiv  und  q u an tita tiv  m öglichst konstan ten  A bgaberate über 
einen längeren Zeitraum  freisetzen (vergleiche N ig h t in g a l e  1979). Dabei müssen jedoch 
a u f G rund der unkontro llierbaren  U m w eltfaktoren, welche die A bdam pfrate und  Aus­
b re itung  des W irkstoffs im  Ökosystem beeinflussen, Kompromisse eingegangen werden 
(vergleiche C a m p io n  et al. 1978, C aro  et al. 1980). S h o r e y  & G a s t o n  (1974) postulierten, 
daß weder der A bstand  zwischen den Pherom onquellen noch ihre Pherom onabgaberate 
die k ritischen  F ak to ren  für den W irkungsgrad der D esorientierungsm ethode sind. E n t­
scheidend is t die in einem  bestim m ten Z eitintervall in die A tm osphäre des Agroökosystems 
über jeder F lächeneinheit abgegebene absolute Menge an Pherom on. In  Abhängigkeit 
von der H öhe der Desorientierungsschwelle der Z ielarten (vergleiche R o e l o e s  1978) und 
dem  jeweils dom inierenden M echanismus der U nterbrechung der Pherom onkom m uni­
ka tio n  kan n  sich jedoch eine der beiden aufgeführten prinzipiellen Möglichkeiten der 
V erteilung der synthetischen  Pherom onquellen im  Ökosystem als effektiver erweisen 
( R o e l o e s  1981, S a n d e r s  1982). Die optim ale D ichte, A nordnung und  A bgaberate der 
Pherom onquellen w ird darüber hinaus durch die biologische F unk tion  der verwendeten 
Pherom onkom ponenten (beziehungsweise W irkstoffe), ihre ak tiven  W irkungszonen und 
die A nzahl der im  Ökosystem  ak tiven  W eibchen beeinflußt (N a k a m d r a  1981).

Alle Angaben in der L ite ra tu r über die für einen angestrebten  Bekäm pfungseffekt e r­
forderlichen Pherom onaufw andm engen w urden rein em pirisch erm itte lt. Sie bewegen 
sich im  allgemeinen im  M aßstab von wenigen Gram m  bis zu 50 g h a -1 Saison-1 (vergleiche 
C h a r m il l o t  1981, C h a r m il l o t  e t al. 1981, C h a r l t o n  & C a r d e  1981).

D er E ffekt, welchen die U nterbrechung  der Pherom onkom m unikation au f die P opu­
lationsentw icklung ausübt, ist n icht unm itte lbar m eßbar. Eine objektive M ethode der E r­
m ittlung  des W irkungsgrades dieses V erfahrens ist die bereits beim  M assenfang der Tma-
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gines erw ähnte Exposition u n bega tte te r W eibchen au f den Versuchsflächen ( H a t h a w a y  
1979, S c h m id t  & S e a b r o o k  1981) oder die U ntersuchung von W eibchen der W ildpopu­
lation  ( B e r o z a  et al. 1974) oder von gem einsam  m it M ännchen au f den Versuchsflächen 
eingekäfigten W eibchen au f Sperm atophoren (S c h m id t  & S e a b r o o k  1979). Da diese Ver­
fah ren  arbeitsaufw endig und  störanfällig  sind, verw endet m an im allgemeinen P hero ­
m onfallen als In d ik a to r fü r die U nterbrechung der Pherom onkom m unikation (C a r d e  et 
al. 1977, M a k i  e t al. 1978). Entscheidendes K rite rium  der E ffek tiv itä t des Verfahrens ist 
die Senkung der E rtragseinbußen  beziehungsweise des Befalls in  der E rn te  (vergleiche 
A ttd em a r d  e t al. 1977). Die U nterbrechung der Pherom onkom m unikation von Lepido- 
p te ren  kann  als biotechnisches Bekäm pfungsverfahren innerhalb  in tegrierter Pflanzen­
schutzsystem e vor allem bei großflächigen landw irtschaftlichen K ultu ren  m it nu r einer 
dom inierenden schädlichen A rt zur E insparung von Insektizidapplikationen und  K osten­
senkung beitragen  (B r o o k s  e t al. 1979, C h a r m il l o t  1980b).

Mit der Entw icklung von Pherom on-Form ulierungen und  Pherom on-A pplikations­
technologien sowie der E rforschung der Pherom onbiologie w ichtiger Schad-Lepidopteren- 
A rten, liegen die w ichtigsten V oraussetzungen für die E inführung dieses Bekäm pfungs­
verfahrens in die P rax is vor. E rforderlich ist zukünftig  noch die Steigerung des W irkungs­
grades und  der Zuverlässigkeit solcher V erfahren, die Erforschung ihrer Abhängigkeit 
von abiotischen und  biotischen F ak to ren  (zum Beispiel W itterung , Mikroklima, E n t­
wicklungszyklus, Populationsdichte) ( R e n w ic k  & V i t e  1980) und  ihre Eingliederung in 
den G esam tkom plex der Pflanzenschutz- und  ackerbaulichen M aßnahm en.
Für die Anfertigung der Federzeichnungen danke ich Herrn Fachingenieur für Pflanzenschutz H.-J. G eitel.

Z usam m enfassung
DasVerhalten von Insekten wird durch Semiochemikalien beeinflußt und gesteuert. Die Sexualpheromone der Insekten sind eine spezielle Gruppe von Semiochemikalien, deren Wirkung sich auf die intraspezifische Kommunikation zwischen den Geschlechtern beschränkt.Hach der Erläuterung der Terminologie im Bereich der Chemokommunikation werden aktuelle Forschungsergebnisse zur Biologie, Chemie und Anwendung der Sexualpheromone von Lepidopteren besprochen. Die Biosynthese von Pheromonen, die Struktur und Funktion der Pheromondrüsen und olfaktorischen Sensillen wird dargestellt, unter besonderer Berück­sichtigung von Arbeiten zur Rezeption von Mehrkomponenten-Pheromonen und der intergeschlechtlichen Informations­übermittlung.Die Fortschritte der organischen Chemie in den letzten zwei Jahrzehnten haben die Isolierung, Identifizierung, Synthese und Produktion einer großen Anzahl von Sexualpheromonen ermöglicht. Das ist jedoch nur der erste Schritt bei der Ent­wicklung und der potentiellen praktischen Anwendung solcher Stoffe im Pflanzenschutz. Dazu ist die Ermittlung der Effektivität von Sexualpheromonen unter verschiedenen Bedingungen sowie die Entwicklung standardisierter Pheromon­Formulierungen und ihrer Anwendungstechnologie erforderlich.Die Perspektiven und Probleme der Anwendung der Sexualpheromone von Lepidopteren zur Überwachung von Po­pulationen und zur Berkämpfung von Schaderregerarten werden aufgezeigt und diskutiert.

Sum m ary
The behaviour of insects is influenced and regulated by semiochemicals. Insect sex pheromones are a specific group of semiochemicals restricted to intraspecific, intersexual communication.After an explanation of the terminology in the field of chemical communication, recent advances in the biology, chemi­stry and utilization of lepidopterous sex pheromones are reviewed. A brief survey is presented on the biosynthesis of pheromones, the structure and function of pheromonal glands and olfactory sensillae, with special emphasis on recent stu­dies of multicomponent pheromone perception and intersexual transmission of pheromonal-information.Advances in organic chemistry during the past two decades made possible the isolation, identification, synthesis and production of many sex pheromones. But this is only the first step in the development and potential practical use of these chemicals in plant protection. I t  is necessary to establish the efficacy of sex pheromones under various conditions, as well as developing of standardized pheromone-formulations and the technology of its application.Prospects and problems of employing lepidopterous sex pheromones for population monitoring and pest control are in­dicated and discussed.

P C 3 I 0 M e
IIoBeHeHHe naceKOMwx naxonuTCU non bjihhhhcm  h ynpaBJineTCH ceMHOXHMHKaTaMH. G p eau  mix no.roBi.ic 

(jiepoMOHM HBJiHiOTCH 0C060H rp y rm o ii BemecTB, jieilcTBMe KOTopwx orpaHHUHBaeTCH b  h y  t p u b  up o b o ii KOMMy- 
HMKamieM Mempy ocoöhmh p a 3Horo n o u a . — B HacTonmen p aS o xe nocjxe TOJiKOBannn TepMHHOJiornn b  oö-rracxn 
xeMOKOMMyHHKannn, oöcym paioTCii coBpeMenHBie peayam aT B i nccueflOBaHnn no G iioaorin i, xhmhh  h  npiuvie- 
HeHHio noJiOBMx ([lepoMonoB uem yeK pw jiM x.

npeflCTaBJieHBi Bonpocbi önocnnTeaa (JrepoMonoB, c T p y m y p a  n (JyHKnna ([lepoMOimux m ejie3 n  ouB$aKTopHHX 
cencHJiJi c  yHCjicnneM o coöoro  BHHMamM paöoraM  no p enen n n n  m uo ro ko mn oheh tn six  $epoM onoB n  Memnojio- 
bo h  n e p e a a u H  H H ^o p M aip m .

y c n e x n  opram iqecK oii xhmhh  3a  riocue^im e jm a AecHTHJieTHH CACJiann bo3MO}kh m m  BtipencH ne, iipeimKjjii- 
K annio, CHHTe3 h iipombbojictbo öojiB uioro MHCJia noJiOBMx ijjepoMonoB. OjumKO, 3TO JiHmb nepBwii m a r no 
p aspaooT K e noTennuajibHH x BOSMomnocTen npHMeHemiH x a ia ix  BemecTB b  saupiTe pacTem rii. sToro
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Cardé, 3t. T.; Baker, T. C.; Castrovillo, P. J .: Disruption of sexual communication in Laspeyresia pomonella (codling moth), Grapholitha molesta (oriental fruit moth), and G. prunivora (lesser appleworm) with hollow fiber attractant sources. Ent. exp. & appl. 22, 280—288; 3977.Cardé, It. T.; Cardé, A. M.; H ill, A. S.; R oelofs, W. L .: Sex pheromone specificity as a reproductive isolating mecha­nism among sibling species Ar chips argyrospûus and A. mortuanus and other sympatric tortricine moths (Lepidoptera: Tortricidae). Journ. Chem- Ecol. 3, 71—84; 1977.Car6 é , It. T. ; R oelofs, W. L. ; Harrison, R. G. ; Vawtbr, A. T. ; Brussard, P. E. ; Mutuura, A.; Munrob, E. : European corn borer: Pheromone polymorphism or sibling species. Science 199, 555 — 550; 1978.Caro, J. H.; Glotbelty, D. E.; Freeman, H. P.: (Z)-9-tetradecen-l-ol formate distribution and dissipation in the air within a corn crop after emission from a controlled-release formulation. Journ. Chem. Ecol. 6, 229—239; 1980.Castrovillo, P. J. ; Cardé, R. T. : Environmental regulation of female calling and male pheromone response periodicities in the codling moth (Laspeyresia pomonella). Journ. Insect Physiol. 25, 059 — 007; 1979.— Male codling moth (Laspeyresia pomonella) orientation to visual cues in the presence of pheromone and sequences of courtship behaviors. Ann. Ent. Soc. Amer. 73, 100 — 105; 1980.Chambon, J. P. : Etude de la repartition géographique de la tordeuse des céréales (Cnephasia pumicanaZeller, Lépidoptère, Tortricidae) en France. Ann. Zool. Ecol. anim. 11, 637 — 039; 1979.Chapman, O. L. : Stereochemical evidence of dual chemoreceptors for an achiral sex pheromone in Lepidoptera. In: GeissbÜhlbr, H. (ed.): Advances in Pesticide Science. Part 2. Pergamon Press, Oxford-New York, 323 — 329; 1979.Charles, J. G.; Wearing, C. H.: Codling moth control in gatesales orchards. Orchard. N. Z. 6, 3 pp.; 1979.Charlton, R. E.; Cardé, R. T.: Comparing the effectiveness of sexual communication disruption in the oriental fruit moth (Grapholitha molesta) using different combinations and dosages of its' pheromone blend. Journ. Chem. Ecol. 7, 501-508; 1981. .Charmillot, P.-J. : Le piégeage sexuel du carpocapse (Laspeyresia pomonella L.) en tant que moyen de prévision. Acta OEcologica/OEcologica Applicata 1, 111 — 122; 1980a.— La lutte contre le carpocapse (Laspeyresia pomonella L.) par la technique de confusion. Revue suisse Vitic, Arboric. Ilortic. 12, 159-170; 1980b.— Technique de confusion contre la tordeuse de la pelure Adoxophyes orana F. v. R. (Lep., Tortricidae): II. Deux ans d’essais de lutte en vergers. Mitt. Schweiz. Ent. Ges. 54, 191—204; 1981.Charmillot, P.-J.; Baggiolini, M.; Murbach, R.; Arn, H. : Comparaison de différents pièges à attractif sexuel synthé­tique pour le contrôle du vol du carpocapse (Laspeyresia pomonella L.). Schweiz. Landwirt. Forsch. 14, 57 — 69; 1975.Charmillot, P.-J. ; Blaser, C. : Confusion sexuelle contre le carpocapse des prunes (Grapholitha funebrana Tr .) : II. Contri­bution à l’étude du comportement des adultes et observations quant à la rémanence de l’attractif dans les diffuseurs. Mitt. Schweiz. Ent. Ges. 55, 65—76; 1982.Charmillot, P .-J.; Schmid, A.: Influence de la densité des piégés sexuels sur les captures de capua, la tordeuse de la pelure (Adoxophyes orana F. V. R.). Rev. suisse Yitic. Arboric. Hortic. 13, 93 — 97; 1981.Charmillot, P .-J .; Scribante, A.; P ont, Y.; Deriaz, D.; F ournier, C.: Technique de confusion contre la tordeuse de. la pelure Adoxophyes orana F. v. R. (Lep., Tortricidae): I. Influence de la diffusion d’attractif sexuel sur le comporte­ment. Mitt. Schweiz. Ent. Ges. 54, 173-190; 1981.Childers, S. H .; Holloway, R. L.; P ollet, D. K .: Influence of pheromone trap color in capturing lesser peachtree borer and peachtree borer males. Journ. Econ. Ent. 72, 506 — 508; 1979.Clearwater, J. R. : Structure, development and evolution of the male pheromone system in some Noctuidae (Lepidoptera). Journ. Morphol. 146, 129-175; 1975.Collins, C. W. ; P otts, S. F.: Attractants for the flying gypsy moths as an aid in locating new infestations. U.S. Dep. Agric. Techn. Bull. 336, 43 pp.; 1932.Coudriet, D. L.; Henneberry, T. J. : Captures of male cabbage looper and pink bollworms: Effect of trap design and pheromone. Journ. Econ. Ent. 69, 603 — 605; 1976.Cournoyer, R .; Shearer, J. C.; Anderson, D. H .: Fourier transform infrared analysis below the one-nanogram level. Anal. Chem. 49, 2275-2277; 1977.David, C. T.; Kennedy, J. S.; Ludlow, A. R. ; P erry , J. N.; Wall, C.: A reappraisal of insect flight towards a distant point source of wind-borne odor. Journ. Chem. Ecol. 8, 1207 — 1215; 1982. .Davis, J . T. : Olfactory theories. In : Beidler, L. (ed.): Handbook of Sensory Physiology. Vol. 4, part 1. Springer Verlag, Berlin-Heidelberg-New York, 332—350; 1971.Daterman, G. E.; Sartwell, C.; Sower, L. L.: Prospects for controlling forest Lepidoptera with controlled release pheromone formulations. In: Baker, R. (ed.): Controlled Release of Bioactive Materials. Academic Press, London, 213-226; 1980.Den Otter, C. J. : Single sensillum responses in the male moth Adoxophyes orana (F. v. R.) to female sex pheromone components and their geometrical isomers. Journ. comp. Physiol. 121, 205 — 222; 1977.Descoins, C. & Gallois, M.: Analyse directe par chromatographie en phase gazeuse des constituants volatils presents dans les glandes à phéromones des femelles de lépidoptères. Ann. Zool. Ecol. anim. 11, 521 — 532; 1979.Dethier, V. G. ; Browne, L. B. ; Smith, C. N. : The designation of chemicals in terms of the responses they elicit from in­sects. Journ. Econ. Ent. 53, 134 — 136; 1960.Dickler, E.: Bine einfache Pheromonfalle mit Zeitintervallsehaltung zur automatischen Erfassung der Tagesrhythmik des Insektenfluges. Anz. Schädlingskde., Pflanzen- und Umweltschutz 54, 129—131; 1981.— Uber die Verbreitung der Quarantäneschädlinge Anarsia lineatella Zell, und Grapholitha molesta Bitsok. in der Bun­desrepublik Deutschland. Nachrichtenbl. Dtsch. Pflanzenschutzd. 34, 145 — 152; 1982a.— Untersuchungen über die Verbreitung der Schalenwicklerarten Pandemis heparana Den . et Schifp. und Adoxophyes orana F isch, v. R oesl. in der Bundesrepublik Deutschland : Erste Ergebnisse einer Erhebung mit Pheromon fallen. Nachrichtenbl. Dtsch. Pflanzenschutzd. 34, 65—70; 1982b.Dttran, E. J. : Problèmes pratiques d’utilisation des piégés pour les Lépidoptères nuisibles aux cultures, au moyen des phéromones sexuelles synthétiques. Proc. Int. Symp. IOBC/WPRS on integrated control in agriculture and forestry. Vienna 1979, 127-136; 1979.E iter , K .: Insektensexuallockstoffe. Fortschr. Chem. org. Natur. 28, 204—255; 1970.Elisarov, J. E.: Chemorezeption der Insekten. Isdat. MGU, Moskva; 1978. [In Russisch],F abre, J. H. : Souvenirs entomologiques. Delagrave, Paris; 1879.Fadejev, J. N.; Novoshilov, K. V. (Hrsg.): Integrierter Pflanzenschutz. Kolos, Moskva; 1981. [In Russisch].Fadejev, J. N.; Smetnik, A. J .: Anwendung von Insektenpheromonen im Pflanzenschutz der UdSSR. Szjelskochos. Biologija 15, 803—809; 1980. [In Russisch].Farkas, S. R.; Shorey, H. H.: Chemical trail-following by flying insects. A mechanism for orientation to a distant odor source. Science 178, 67-68 ; 1972. .— Odor following and anemotaxis. Science 180, 1302; 1973.— Mechanisms of the orientation to a distant pheromone source. In: Birch, M. C. (ed.): Pheromones. North-Holland Publishing Company, Amsterdam-London, 81 — 95; 1974.F erkovich, S. M.; Oliver, J. E.; Dillard, C. : Pheromone hydrolysis by cuticular and interior esterases of the antennae, legs, and wings of the cabbage looper moth, Trichoplusia ni (Hübner). Journ. Chem. Ecol. 8, 859—866; 1982.F laschenträger, B. ; Amin E l Sayed ; J arozyk, H. J. : Ein Lockstoffanalysator (Odouranalyser) für Insekten. Mikro- chim. Acta 3—4, 385 — 389; 1957.
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F lüRI, P .; Mani, E.; Wildbolz, T.; Ahn, H.: Untersuchungen über das Paarungsverhalten des Apfelwicklers (Laspey- resia pomonella L.) und über den Einfluß von künstlichem Sexuallockstoff auf die Kopulationshäufigkeit. Mitt. Schweiz. Ent. Ges. 47, 253 — 259; 1974.Franz, J. M.: Das Konzept des Integrierten Pflanzenschutzes. Gesunde Pflanzen 30, 177 — 181; 1978.Götz, B.: Die Sexualduftstoffe an Lepidopteren. Experientia 7, 406—418; 1951.G öntarenko, M. A.; K ovaljov, B. G.: Bestimmung der Populationsdichte und der Schadschwelle des Apfelwicklers mit Hilfe von Pheromonfallen. Nov. met. zasc. rast. (Kischinjov) 2, 28-36 ; 1979. [In Russisch].Gottwald, R.: Bisherige Erfahrungen beim Einsatz von Pheromonfallen in Apfelintensivanlagen der DDR. Nachr.-Bl. Pflanzenschutz DDR 36, 216-220; 1982.Grant, G. G.: Morphology of the presumed male pheromone glands on the forewings of tortricid and phycitid moths. Ann. Ent. Soc. Amer. 71, 423—431; 1978.Grtjla, J. W.; Taylor, O. R .: The inheritance of pheromone production in the sulphur butterflies Colias eurytheme and C. philodice. Heredity 42, 359-371; 1979.Gubbins, K. E.; Campion, D. G.: Economic aspects of pheromone trapping techniques for the control of egyptian cotton leafworm. Outlook Agric. 11, 62 — 66; 1982.Guerra, A. A.: Hew techniques to bioassay the sex attractant of pink bollworms with olfactometers. Journ. Econ. Ent. 61, 1252-1254; 1968.H athaway, D. O.: Codling moth: Tethering females to determine mating in field populations. USDA, SEA, Adv. Agric. Techn. 6, 6 pp.; 1979.Hathaway, D. O.; McDonough, L. M.; George, D. A.; Mofeitt, H. R.: Antipheromone of the codling moth: Potential for control by air permeation. Environ. Ent. 8, 318—321; 1979.Hendricks, D. E.; P erez, C. T.; Guerra, R. J . : Effects of nocturnal wind on performance of two sex pheromone traps for noctuid moths. Environ. Ent. 9, 483 — 485; 1980.Hbndrikse, A.: Activity patterns and sex pheromone specificity as isolating mechanism in eight species of Yponomeuta (Lepidoptera: Yponomeutidae). Ent. exp. & appl. 25, 172 — 180; 1979.Hendry, L .B .; K ostelc, J. G.; Hindenlang, D. M.; Wichmann, J. K .; F ix .C .J .; K orceniowski, S. H .: Chemical messengers in insects and plants. Biochem. Interact. Plants and Insects. Proc. 5th Annu. Meet., 351 — 384; 1976.H endry, L. B.; Wichmann, J. K.; H indenlang, D. M.; Mumma, R. D.; Anderson, M. E.: Evidence of the origin of insect sex pheromones: Presence in food plants. Science 188, 59 — 62; 1975.Henneberry, T. J .; Gillespie, J. M.; Bariola, L. A .;F lint, H. M.; Lingren, P. D.; K ydonieus, A. F.: Gossyplure in laminated plastic formulations for mating disruption and pink bollworm control. Journ. Econ. Ent. 74, 370 — 381; 1981.Henrick, C. A .: The synthesis of insect sex pheromones. Tetrahedron 33, 1845 — 1889; 1977.H enrick, C. A.; Carney, R. L.; Anderson, R. J . : Some aspects of the synthesis of insect sex pheromones. In : Leon- 
hardt, B. A. & Beroza, M. (eds.): Insect Pheromone Technology: Chemistry and Applications. ACS Symp. Ser. 190, 27-60 ; 1981,H enson, R. D.: Environmental fate of gossyplure. Environ. Ent. 6, 821—822; 1977.H enson, R. D.; Bull, D. L .;R idgway, R. L.; Iyie, G. W .: Identification of the oxidative decomposition products of the boll weevil pheromone, grandlure, and the determination of the fate of grandlure in soil and water..Tourn. Agric. Food. Chem. 24, 228-231; 1976.Hill, A. S.; Rings, R. W.; Swier, S. R.; Roeloes, W. L . : Sex pheromoie t f  the black cutworm moth, Agrotis ipsilon. Journ. Chem. Ecol. 5, 439—457; 1979.H indenlang, D. M.; Wichmann, J. K .: Reexamination of tetradeceny) acetates in oak leaf roller sex pheromone and in plants. Science 195, 86 — 89; 1977. _II irooka, Y.; Suwanai, M.: Role of insect sex pheromone in mating behavior. I. Theoretical consideration on release and diffusion of sex pheromone in the air. Appl. Ent. Zool. 11, 126 — 132; 1970.H ollingsworth, J. P.; Hartstack, A. W.; Buck, D. R.; H endricks, D. E.: Electric and nonelectric moth traps baited with synthetic sex pheromone of the tobacco budworm. USDA Tech. Bull. ARS-S-173,13 pp.; 1978. _ _Hoppe, T.; Levinson, H. Z.: Befallserkennung und Populationsüberwachung vorratsschädlicher Motten (Phycitinae) in einer Schokoladenfabrik mit Hilfe pheromonbeköderter Klebefallen. Anz. Schädlingskde., Pflanzen- und Umwelt­schutz 52, 177-183; 1979.Horak, A.; Hrdy , I.; K rampl, F.; K alvoda, L.: Polin zkousky feromonovych lapaku pro monitirovani ablace hracho- veno, Gydia nigricana. Sborn. uvt. ochr. rost. 16, 213—225; 1980.Houseweart, M. W.; J ennings, D. T.; Sanders, C. J . : Variables associated with pheromone traps for monitoring spruce budworm populations (Lepidoptera: Tortricidae). Can. Ent. 113, 527—537; 1981.Howell, J. F.: The competitive effect of field populations of codling moth on sex attractant efficiency. Environ. Ent. 3, 803-807; 1974.— Codling moth: Measuring removal of males by sex pheromone trapping. USDA, SEA, Agric. Research Res.-W-14/ July, 6 pp.; 1980.H owell, J. F.; Thorp, K. D .: Influence of mating on attractiveness of female codling moths. Environ. Ent. 1,125 — 126; 1972.Hrdy , I . ; K rampl, F .; K uldova, J . ; Marek, J . ; Simko, K .: Mapoväni obaleSe vychodniho (Gydia molesta) feromonovymi lapaky. Sbor. uvt. ochr. rost. 15, 259—269; 1979. ’Hrdy , I.; Marek, J . ; Krampl, F .: Sexual pheromone activity of 8-dodecenyl and 11-tetradecenyl acetates for males of several lepidopteran species in field trials. Acta Ent. Bohemoslov. 76, 65 — 84; 1979. [In Tschechisch].I acob, M.; I akob, N .: The use of pheromones in the monitoring and integrated control of plant pests. Research Institute for Plant Protection, Bucharest, 36 pp.; 1978.I deses, R.; Shani, A.; K lug, J. T.: Sex pheromone of European grapevine moth (Lobesia botrana). Its chemical trans­formations in sunlight and heat. Journ. Chem. Ecol. 8, 973 — 980; 1982. _I nscoe,M. N.; Beroza, M.: Insect-behavior chemicals active in field trials. In: Beroza, M. (ed.): Pest Management with Insect Sex Attractants. ACS Symp. Ser. 23,145—181; 1976a. _— Analysis of pheromones and other compounds controlling insect behavior. In : Zweig, G. & Sherma, J. (eds.): Analytical Methods for Pesticides and Plant Growth Regulators. Vol. VIII. Academic Press, New York-London, 31—114;1976b.J acobson, M.: Insect sex pheromones. Academic Press, New York-London; 1972.— Impact of natural plant protectants on the environment. Pontif. acad. sei. scr. varia 41, 409—430; 1976.J ong, D. J. d e : Monitoring techniques, forecasting systems and extension problems in relation to the summer fruit tortri­cid Adoxophyes orana (F. v. R.). EPPO Bull. 10, 213—221; 1980.J orgensen, C. D.; Martinsen, M. E.; Westover, L. J . : Validating Michigan State University’s codling moth model (MOTHMDL) in an arid environment: A test in Utah. Great Lakes Ent. 12, 203—212; 1979.K aab, R. S.; Shorey, H. H .: Sex pheromones of noctuid moths. XXVII. Influence of wind velocity on sex pheromone releasing behavior of Trichoplusia ni females. Ann. Ent. Soc. Amer. 65, 436 — 440; 1972.K afka, W. A .: Physiochemical aspects of odour reception in insects. Ann. N.Y. Acad. Sei. 237,115 — 128; 1974.K afka, W. A.; Neuwirth, J . : A model of pheromone molecule — acceptor interaction. Ztschr. Naturforsch. 30c, 278-282; 1975.K aissling, K. B .: Insect olfaction. In: Beidler, L. (ed.): Handbook of Sensory Physiology. Vol. 4, part 1. Springer Verlag, Berlin-Heidelberg-New York, 351—431; 1971.
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— Riechphysiologische Untersuchungen an Insekten. Mitt. MAX-PLANCK-Ges. (München) 1974, 400—423; 1974.— Sensorische Transduktion hei Riechzellen von Insekten. Verh. dtsch. zool. Ges. .67, 1 — 11 ; 1975.— Recognition of pheromones by moths, especially in saturniids and Bombyx mori. In: R itter, F. J. (ed.): Chemical Ecology: Odour Communication in Animals. Elsevier/North-Holland Biomedical Press, Amsterdam, 43—56; 1979.
K aissling, K. E.; Priesner, E.: Die Riechschwelle des Seidenspinners. Naturwissenschaften 57, 23 — 28; 1970.K arlson, P .; Lüscher, M.: Pheromone. Ein Nomenklatur Vorschlag für eine Wirkstoffklasse. Naturwissenschaften 46, 63-64 ; 1959.K arlson, P.; Schneider, D.: Sexualpheromone der Schmetterlinge als Modelle chemischer Kommunikation. Naturwissen­schaften 60, 113-121; 1973.K asang,G .: Uptake of the sexpheromone 3H-bombykol and related compounds by male and female Bombyx antennae. Journ. Insect Physiol. 20, 2407 — 2422; 1974.K atsoyannos, B. J. : Oviposition-deterring, male-arresting; fruit-marking pheromone in Rhagoletis cerasi. Environ. Ent. 4, 801-807; 1975.K atzenellenbogen, J . A.: Insect pheromone synthesis: New methodology. Science 194, 139—148; 1976.
K awasaki, K. A. : Functional difference of the individual components of Spodoptera Mura (F.) (Lepidoptera: Noctuidae) sex pheromone in the attraction of flying male moths. Appl. Ent. Zool. 16, 63—70; 1981.K eisee , A. S. : On some aspects of creating preparation forms containing insect pheromones. Acta comm. univ. Tartuensis 616, 134 — 144; 1982. [In Russisch].K endall, D. M.; J ennings, D. T.; Houseweakt, M. W .: A largecapacity pheromone trap for spruce budworm moths (Lepidoptera: Tortricidae). Can. Ent. 114, 461—463; 1982.K ennedy, J. S. : Olfactory responses to distant plants and other odor sources. In: Shokey, H. II. & McK elvey, jr., J. J. (eds.): Chemical Control of Insect Behavior. Wiley , New York, 67—91; 1977 a.— Behaviorally discriminating assays x>f attractants and repellents. In: Shokey, H. H. & MoK elvey, jr., J. J. (eds.): Chemical Control of Insect Behavior. Wiley , New York, 215—230; 1977b.— Mechanism of moth sex attraction: A modified view based on wind-tunnel experiments with flying male Adoxophyes. Les Colloques d 1TNRA 7, 189-192; 1982.K ennedy, J. S.; Ludlow, A. R.; Sandeks, C. J. : Guidance of flying male moths by wind-borne sex pheromone. Physiol. Ent. 6, 395-412; 1981.K ennedy , J. S.; Maksh, D.: Pheromone-regulated anemotaxis in flying moths. Science 184, 999 — 1001; 1974.K lassen, W.; R idgway, R. L.; I nscoe, M.: Chemical attractants in integrated pest management programs. In: K y- 

donieus, A. F .; Beroza, M. (eds.): Insect Suppression with Controlled Release Pheromone Systems. CRC Press, Inc., Florida, 13-130; 1982. .
Klun, J. A. et cooper.: Insect sex pheromones: Intraspecific pheromonal variability of Ostrinia nubilalis in North America and Europe. Environ. Ent. 4, 891—894; 1975.K lun, J. A.; Maini, S.: Genetic basis of an insect chemical communication system: The european corn borer. Environ. Ent. 8, 423-426; 1979.
K nipling, E. F. : Role of pheromones and kairomones for insect suppression systems and their possible health and environ­mental impacts. Environ. Health Persp. 14, 145 — 152; 1976.— The Basic Principles of Insect Population Suppression and Pest Management. USDA, Agric. Handbook 512, Washing­ton; 1979.K nipling, E. F.; McGuike, jr., J. U. : Population models to test theoretical effects of sex attractants used for insect control. USDA Inform. Bull. 308, 2 -4 ;  1966.K olesova, D. A.; R yabchinskaja, T. A.: Field trials of synthetic sex attractants for leafroller moths. Acta comm. univ. Tartuensis 616, 100—111; 1982. [In Russisch].K uwahaka, Y.; Casida, J. E.: Quantitative analysis of the sex pheromones of several phycitid moths by electron capture gas chromatography. Agr. Biol. Chem. 37, 681—684; 1973.K uwahaka, Y.; K itamura, C.; Takahashi, S.; Hara, H.; I shii, S. ; F ukami, H.: Sex pheromone of the almond moth and the indian meal moth: Cis-9, trans-12-tetradecadienyl acetate. Science 171, 801—802; 1971.Law, J . H.; Regniek, F. E. : Pheromones. Ann. Rev. Biochem. 40, 533—548; 1971.
Leadbetter, G.; P limmer, J. R.: An improved preparation of some insect sex attractants: Synthesis and separation of geometrical isomers by formation of urea complexes. Journ. Chem. Ecol. 5,101 — 108; 1979.Lemakie, J . : Neue Kontrollmethode des Nonnenvorkommens. Anz. Schädlingskunde 9, 43; 1933.Levinson, H. Z. : Zur Evolution und Biosynthese der terpenoiden Pheromone und Honnone. Naturwissenschaften 59, 477-484; 1972.Levinson, H. Z.; Levinson, A. R. : Schädlingsmanipulation mit Insektistatika. Mitt. dtsch. Ges. allg. angew. Ent. 2, 228-230; 1981.— Integrierte Steuerung vorratsschädlicher Insektenarten mit Lockstoffallen. Mitt. dtsch. Ges. allg. angew. Ent. 1, 158-164; 1978.Lewis, W. J. ; Hagen, K. S. ; R oeloes, W. L. ; Schoonhoven, L. M. : Status and potential use of behavioural chemicals in pest management. FAO Plant Prot. Bull. 28, 121—128; 1980.Lewis, T. ; Macaulay, E. D. M. : Design and elevation of sexattractant traps for pea moth, Cydia nigricana (Steph .) and the effect of plume shape on catches. Ecol. Ent. 1, 175 — 187; 1976.Light, D. M.; Bikch,M. C.: Electrophysiological basis for the behavioural response of male and female Trichoplmia ni to synthetic pheromone. Journ. Insect Physiol. 25, 161 — 167; 1979.Lingken, P. D. (Convener): ESA symposium: Night vision equipment for studying nocturnal behavior of insects. Bull. Ent. Soc. Amer. 24, 197—213; 1978.Lingken, P. D.; Burton, J.; Shelton, W .; R aulston, J. R .: Night vision goggles: For design, evaluation, and compara­tive efficiency determination of a pheromone trap for capturing live adult male pink bollworms. Journ. Econ. Ent. 73, 622-630; 1980.Macaulay, E. D. M.: Field trials with attractant traps for timing sprays to control pea moth. Plant. Path. 26, 179 — 188; 1977.Macaulay, E. D. M.; Lewis, T. : Attractant traps for monitoring pea moth, Cydia nigricana (Fabr.). Ecol. Ent. 2, 279 to 284; 1977.Madsen, H. F.; Carty, B. E.: Codling moth (Lepidoptera: Olethreutidae): Suppression by male removal with sex phero­mone traps in three British Columbia orchards. Can. Ent. I l l ,  627 — 630; 1979.Madsen, H. F. ; Vakenti, J. M. : The influence of trap design on the response of codling moth (Lepidoptera : Olethreutidae) and fruittree leafroller (Lepidoptera: Tortricidae) to synthetic sex attractants. Journ. ent. Soc. B. C. 70, 5 — 8; 1973a.
— Codling moth: Use of codlemone-baited traps and visual detection of entries to determine need of sprays. Environ- Ent. 2, 677-679; 1973b.Madsen, H. F.; Vakenti, J. M.; P eters, F. E.: Codling moth: Suppression by male removal with sex pheromone traps in an isolated apple orchard. Journ. Econ. Ent. 69, 597 — 599; 1976.Malevez, N. : Lutte intégrée contre le Carpocapse des pommes et des poires. Laspcyresia pomonella L. (Lepidoptera: Olethreutidae). 1. Intégration des moyens de prevision des attaques du Carpocapse. Parasitica 33, 25 — 52; 1977.Mani, E.; Arn, H.; Wildbolz, T.: Inhibition of moth catch by evaporating the pheromone of the codling moth. Mitt. Biol. Bund.-Anst. Ld.- u. Forstw. 180, 50 — 52; 1978.
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