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Früherkennung von Insektenbefall: 
Eiablagen mobilisieren die pflanzliche  
Verteidigung

Monika Hilker

Zusammenfassung
Viele pflanzenfressende (herbivore) Insektenarten legen Eier an den Blättern ihrer Wirtspflanzen ab. Die 
Pflanzen beginnen nicht erst dann, sich gegen den Befall zu wehren, wenn Larven aus den Eiern schlüpfen, 
sondern können bereits auf die Eiablagen selbst reagieren. Pflanzen können in Reaktion auf Insekteneier 
nekrotisches Blattgewebe an der Eiablagestelle bilden, sodass die Eier austrocknen oder vom Blatt fallen. 
Weiterhin reagieren viele Pflanzen auf Eiablagen mit Veränderungen in ihrem Duftmuster. Die durch Eiabla-
gen induzierten Blattdüfte locken Eiparasitoide (kleine Wespen) an, welche die Eier der herbivoren Insekten 
abtöten. Insekteneiablagen können Pflanzen auch als »Warnung« vor drohendem Larvalfraß dienen. Falls 
Abwehrreaktionen gegen die Eier nicht erfolgreich sind und Larven aus den Eiern schlüpfen, können durch 
Eiablagen gewarnte Pflanzen ihre fraßinduzierte Abwehr gegen schlüpfende Larven verbessern. So wurde 
gezeigt, dass sich Larven an zuvor eierbelegten Pflanzen schlechter entwickeln und höhere Mortalitätsraten 
aufweisen als an eifreien Pflanzen. Durch Eiablagen gewarnte Pflanzen zeigen bei Larvalfraß veränderte 
Transkriptionsraten von Genen, die in die fraßinduzierte Abwehr involviert sind. Die eiablagevermittelte Ver-
änderung im molekularen Regelwerk bedingt Veränderungen im fraßinduzierten pflanzlichen Stoffwechsel, 
die schließlich zu einer verbesserten Abwehr gegen pflanzenfressende Insekten führen.

Summary
Early detection of insect attack: egg deposition induces defense strategies in plants

Many herbivorous insects use leaves of their hostplants as sites for egg deposition. Plants do not only mobi-
lize defense against insect attack when larvae start feeding, but can already respond to the deposited eggs. 
Plants defend themselves against insect eggs by formation of necrotic tissue at the site of oviposition; this 
defense results in desiccation or detachment of the eggs. Furthermore, insect egg deposition can induce 
a change in the emission of leaf odor which attracts egg parasitoids (tiny wasps) that kill the eggs of the 
herbivores. Insect eggs may also be taken by the plants as “warning” of impending larval feeding damage. 
Plants warned by insect eggs can improve their defense against hatching larvae if the eggs have not been 
detached or killed by egg-induced plant responses. Larvae feeding on previously oviposited plants were 
shown to perform worse and suffer higher mortality than larvae on egg-free plants. The feeding-induced 
transcriptome of plants warned by prior egg deposition differs from the one of egg-free plants. These egg-
mediated transcriptomic changes in feeding-induced plants result in metabolic changes which contribute to 
improved defense against feeding insects. 
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Einführung

Die Gründung einer neuen Generation beginnt 
bei vielen herbivoren Insekten zunächst mit der 
Paarung, die oft durch Sexualpheromone gesteu-
ert ist (vgl. Ruther 2016), und anschließend mit 
der Eiablage an den Wirtspflanzen. Wie können 
Pflanzen schon auf diesen ersten Schritt der 
Insektenreproduktion reagieren? An Pflanzen 
abgelegte Eier herbivorer Insekten bedeuten 
Gefahr, denn aus den Eiern werden Raupen 
schlüpfen, die die Pflanze schädigen.
 Wenn sich eine Pflanze der Eier selbst ent-
ledigt, spricht man von einer direkten Abwehr 
gegen Eiablagen. Pflanzen können aber auch 
räuberische oder an Eiern parasitierende In-
sekten anlocken, die die Eier abtöten (indirekte 
Abwehr gegen Eiablagen). An Eiern herbivorer 
Insekten parasitierende Insekten sind oft kleine 
parasitische Wespen (Parasitoide), die ihre Eier 
in die Wirtseier der Herbivoren legen. Als dritte 
Möglichkeit können Pflanzen die Insekteneier 
als Warnung vor drohendem Larvalfraß wahr-
nehmen und daraufhin die Abwehr gegen den 
Larvalfraß stärker aktivieren, als sie dies ohne 
Warnung täten. Auf diese Weise können die 
Larvalmortalität erhöht und die Abundanz der 
Larven reduziert werden.

Wie bemerken Pflanzen die Eier 
herbivorer Insekten?

Wenn herbivore Insekten ihre Eier am Wirts-
pflanzenblatt ablegen, heften sie die Eier mit 
einem klebrigen Sekret fest, damit diese nicht 
vom Blatt herunterfallen. Somit ist das Blatt eher 
in unmittelbarem Kontakt mit diesem Sekret als 
mit der äußeren Eihülle. Das Sekret stammt aus 
exokrinen Drüsen im Genitaltrakt der Weibchen 
(Reviews: Hilker & Meiners 2006, 2011, Hilker & 
Fatouros 2015). 
 Aus diesen Sekreten, aber auch aus Ganz-
körperextrakten eierlegender Weibchen wurden 
Substanzen (Elicitoren) isoliert, die pflanzliche 
Abwehrreaktionen gegen Insekteneier auslösen. 
Dazu einige Beispiele (Review: Hilker & Fatouros 
2015, und Referenzen darin):
( Das Sekret, das die Eier vom Großen Kohl-

weißling (Pieris brassicae) an Kohlpflanzen 
festklebt, enthält Benzylcyanid als Elicitor 
einer pflanzlichen Abwehrreaktion gegen 
Eier (Abb. 1a). Es wird bei der Paarung von 

den Männchen auf die Weibchen übertragen, 
dort im weiblichen akzessorischen Drüsen-
sekretreservoir gespeichert und mit den Eiern 
abgegeben; wenn Benzylcyanid in den Men-
gen, wie es in den Weibchen nachgewiesen 
wurde, auf ein Blatt appliziert wird, löst es in 
der Pflanze eine Abwehrreaktion gegen die 
Eier aus. Warum übergeben die Männchen 
eine Substanz an die Weibchen, die letztlich 
zur Schädigung ihrer Nachkommen führt? 
Benzylcyanid wird von den Männchen als An-
tiaphrodisiakum an die Weibchen abgegeben, 
damit diese schlecht riechen und sich nicht 
weiter verpaaren; die Männchen versuchen 
auf diese Weise, ihre Vaterschaft zu sichern. 

( Bei der Gemeinen Kiefernbuschhornblatt-
wespe (Diprion pini) findet man im mit den 
Eiern assoziierten Kleber ein kleines Protein 
(< ca. 30 kDa), das bei Applikation auf die 
Kiefernnadeln eine Abwehrreaktion gegen 
die Eier auslöst.

( Beim Reis konnten japanische Kollegen 
zeigen, dass Eiablagen der Weißrückenzika-
de (Sogatella furcifera) Abwehrreaktionen 
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Abb. 1. Strukturformeln einiger eiablageassoziierter 
Elicitoren pflanzlicher Abwehrreaktionen: a, Benzyl-
cyanid; b, 1,2-Dilinoleoyl-glycero-3-phosphatidylcho-
lin; c, Bruchine (Beispiel).
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auslösen, die die Eier abtöten. Aus Weib-
chenextrakten wurden Phospholipide iden-
tifiziert, z. B. 1,2-Dilinoleoyl-glycero-3-phos-
phatidylcholin (Abb. 1b), also Substanzen mit 
amphiphilen Charakter, die die pflanzliche 
Abwehrreaktion auslösen.

( Amerikanische Kollegen haben beim Erbsen-
samenkäfer (Bruchus pisorum, Gemeiner Erb-
senkäfer), der seine Eier auf Erbsenschoten 
ablegt und damit Abwehrreaktionen auslöst, 
die so genannten Bruchine aus Weibchen-
extrakten isolieren können. Es handelt sich 
dabei um C22- oder C24-Diole, die mit Hydroxy-
propansäure mono- oder diverestert sind 
(Abb. 1c) und daher ebenfalls einen gewissen 
amphiphilen Charakter haben.

Es handelt sich also um ganz verschiedene 
Verbindungen, die von den Pflanzen wahrge-
nommen werden können und Abwehrreaktionen 
gegen Insekteneier auslösen.

Möglichkeiten der induzierten, 
direkten pflanzlichen Abwehr  
gegen Insekteneier

Für die direkte Abwehr gegen Insekteneier ste-
hen den Pflanzen verschiedene Möglichkeiten 
zur Verfügung.

Abschreckung legebereiter Weibchen: Bereits 
1994 wurde gezeigt, dass Kohlpflanzen in Reakti-
on auf erste Eiablagen des Großen Kohlweißlings 
(P. brassicae) anfangen, Eiablage-Hemmstoffe 
(Deterrentien) zu produzieren, die weitere Eiab-
lagen verhindern (Blaakmeer et al. 1994). Damit 
wird der Befall zumindest limitiert.

Abtöten der Eier durch Ovizide: Bei der be-
reits erwähnten Weißrückenzikade (S. furcifera) 
induzieren Eiablagen am Reispflanzenblatt die 
Bildung einer oviziden Substanz (Benzylbenzoat), 
sodass die Eier abgetötet werden (Seino et al. 
1996, Suzuki et al. 1996).

»Herunterwerfen« der Eier: Bei den Interakti-
onen zwischen Blatt und Insekteneiern konnte 
für verschiedene Taxa gezeigt werden, dass 
Pflanzen die Eier auch »herunterwerfen« können, 
indem sie entweder neues Gewebe bilden (sog. 
Neoplasmen) oder indem sie direkt unter den 
Eiern nekrotisches Gewebe bilden (z. B. Doss et 
al. 2000, Desurmont & Weston 2011, Pashalidou 
et al. 2013). In diesen Fällen kleben die Eier nicht 

mehr so fest an der Pflanze oder werden durch 
das neu gebildete Gewebe von der Pflanze ab-
gelöst und fallen herunter. Die Larven, die dann 
am Boden schlüpfen, finden kaum zur Pflanze 
zurück, die Mortalität ist deutlich erhöht.
 Die Bildung von nekrotischem Gewebe ist 
auch in der Reaktion auf Phytopathogenbefall 
bekannt, wo man von einer hypersensitiven 
Reaktion spricht (Coll et al. 2011). Die Reaktion, 
die beim »Herunterwerfen« der Eier abläuft und 
auf Bildung von nekrotischem Gewebe beruht, 
weist Ähnlichkeiten zu dieser Reaktion bei Phy-
topathogenbefall auf. 

Möglichkeiten der induzierten, 
indirekten pflanzlichen Abwehr 
gegen Insekteneier

Zur indirekten Abwehr kann eine Pflanze in 
Reaktion auf Insekteneiablagen ihre Blattdüfte 
verändern. Die Duftproduktion wird sowohl an 
den Stellen induziert, an denen Eier abgelegt 
worden sind, als auch systemisch an benach-
barten eifreien Pflanzenteilen. Diese veränderten 
Pflanzendüfte locken Eiparasitoide an, die die 
Eier abtöten (Review in Hilker & Meiners 2010). 
 Indirekte Abwehr gegen Insekteneier wird 
aber nicht nur durch eiablageinduzierte Blattdüfte 
vermittelt, sondern auch durch eiablageinduzierte 
Veränderungen in der chemischen Zusammen-
setzung der Blattoberfläche. Auch diese Verän-
derungen können von Eiparasitoiden registriert 
werden, wodurch ihre Effektivität bei der Suche 
nach den Wirtseiern herbivorer Insekten gestei-
gert wird (Blenn et al. 2012).
 Indirekte Abwehr von Pflanzen gegen In-
sekteneier ist kein exotischer Einzelfall, sondern 
ist mittlerweile für ganz verschiedene Pflanzen 
bekannt, von Bäumen bis zu einjährigen Kultur-
pflanzen, für verschiedene herbivore Insekten-
taxa (Schmetterlinge, Wanzen, Käfer, Hautflügler) 
und schließlich für verschiedenste angelockte 
Ei-, Ei-Larval- und Larvalparasitoide (Abb. 2) (Re-
views: Hilker & Meiners 2011, Hilker & Fatouros 
2015). Für einige Larvalparasitoide wurde gezeigt, 
dass sie durch die eiablageinduzierten Düfte 
angelockt werden und dann mit der Parasitie-
rung warten, bis die Wirtslarven aus den Eiern 
schlüpfen. Dieser reichen biologischen Vielfalt 
der interagierenden Taxa steht eine ebenso rei-
che chemische Vielfalt der eiablageinduzierten 
Blattdüfte gegenüber (Abb. 2).
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Reaktion von Eiparasitoiden auf 
eiablageinduzierte pflanzliche Düfte

Seit vielen Jahren untersuchen wir Interaktionen 
zwischen der Waldkiefer (Pinus sylvestris), der 
Kiefernbuschhornblattwespe (Diprion pini) und 
dem Eiparasitoiden Closterocerus ruforum (Hil-
ker et al. 2002, Schroeder et al. 2005, Mumm 
& Hilker 2006, Koepke et al. 2008, Beyaert et 
al. 2010, Beyaert & Hilker 2014). Die Weibchen 
von D. pini sitzen zur Eiablage rittlings auf der 
Kiefernnadel (Abb. 3a), ritzen die Nadel mit ihrem 
sklerotisierten Legeapparat an und legen ihre 
Eier eines nach dem anderen in einer Reihe in 
die Nadelritze hinein (Abb. 3b). Das Anritzen löst 
jedoch noch nicht den Duft aus, der die Eipa-
rasitoide anlockt. Dazu ist vielmehr ein von den 
D.-pini-Weibchen bei der Eiablage abgegebenes, 
klebriges Sekret notwendig, mit dessen Hilfe 
die Eier in der Kiefernnadel befestigt werden. 
Je mehr Eier letztlich parasitiert werden, desto 

weniger gefräßige Blattwespenlarven schlüpfen.
 Wie kann ein kleiner, nur millimetergroßer 
Eiparasitoid in einem Kiefernwald den Duft eier-
belegter Nadeln finden? Der eiablage induzierte 
Kiefernduft besteht aus vielen Einzelkompo-
nenten und unterscheidet sich vom Duft ei-
freier Kiefernnadeln durch erhöhte Gehalte an 
(E)-β-Farnesen, einem Sesquiterpen (Abb. 4). 
Im Verhaltensbiotest lockt (E)-β-Farnesen den 
Eiparasitoiden allerdings nicht an. Es sind also 
mehr Duftkomponenten für die Anlockung nötig. 
Um herauszufinden, welche der vielen Kompo-
nenten im Kiefernduft der Eiparasitoid überhaupt 
physiologisch wahrnehmen kann, haben wir 
elektroantennografische (EAG-)Untersuchungen 
durchgeführt. Der Parasitoid C. ruforum zeigt die 
stärkste EAG-Antwort auf (E)-β-Farnesen. Wei-
terhin reagiert der Parasitoid auf einige andere 
Verbindungen aus dem Kiefernduft in einer dosis-
abhängigen Form (Abb. 4). Diese Verbindungen, 
die alle sowohl von eierbelegten als auch von 

Abb. 2. Induzierte indirekte pflanzliche Abwehr gegen Insekteneier: Übersicht über bekannte Pflanzentaxa, 
die durch Eiablagen herbivorer Insekten induzierbar sind und eiablageinduzierte Blattdüfte emittieren, die 
Parasitoide anlocken. DMNT: (3E)-4,8-Dimethyl-1,3,7-nonatrien, GLV: Green leaf volatiles.

Pflanzen
Brassica nigra (Schwarzer Senf)

Phaseolus vulgaris (Gartenbohne)

Vicia faba (Ackerbohne)

Veronica spicata (Ähriger Ehrenpreis)

Zea mays (Mais)

Brachiaria brizantha (ein tropisches Weidegras)

Ulmus minor (Feldulme)

Pinus sylvestris (Waldkiefer)

Herbivore Insekten
Lepidoptera: Pieris-Arten (Weißling)

 Melitaea cinxia (Wegerich-Scheckenfalter)

 Chilo partellus (Pyralidae, Zünsler)

Pentatomidae: Nezara viridula (Grüne Reiswanze)

 Murgantia histrionica (Harlekinwanze)

Coleoptera: Xanthogaleruca luteola (Ulmenblattkäfer)

Hymenoptera: Diprion pini
(Gemeine Kiefernbuschhornblattwespe)

 Neodiprion sertifer
(Rotgelbe Kiefernbuschhornblattwespe)

Angelockte Parasitoide 
Ei-Parasitoide: Eulophidae (Erzwespen)

 Scelionidae (Zehrwespen)

 Trichogrammatidae (Erzwespen)

Ei-Larval-Parasitoide: Ichneumonidae (Schlupfwespen)

Larval-Parasitoide: Braconidae (Brackwespen)

Eiablageinduzierte Blattdüfte
Verstärkte Emission einzelner Terpenoide:

 – Caryophyllen 

 – β-Farnesen

 – DMNT

Verstärkte Emission von Ketonen

Reduzierte Emission von GLVs

Komplexe Emissionsänderungen

Biologische
und chemische

Diversität
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a b

Abb. 3. a, Kiefernbuschhornblattwespe (Diprion pini) beim Ablegen ihrer Eier auf Kiefernnadeln (Pinus 
sylvestris); b, Eier von D. pini an einer Kiefernnadel; die Eier werden in einer Reihe in die Nadel hineingelegt 
und abschließend mit einem Sekret bedeckt. – Fotos: Arbeitsgruppe Monika Hilker.

Abb. 4. Strukturformeln von Komponenten im Duft 
von Pinus sylvestris (Waldkiefer) und Reaktion des 
Eiparasitoiden (Closterocerus ruforum) auf diese 
Verbindungen in elektroantennografischen (EAG-)
Analysen. Aufgelistet sind nur die Verbindungen, die 
eine signifikante bzw. – im Falle von Phellandren – 
beinahe signifikante Dosis-Antwort-Reaktion hervor-
rufen und die essenziell für die Anlockung des Para-
sitoiden zu eierbelgten Kiefern sind.

/

(E )-β-Farnesen

β-Caryophyllen

Humulen

Phellandren

Ocimen

Maximale
EAG-Antwort:

106 ± 7 %

15 ± 6 %

28 ± 6 %

98 ± 8 %

Dosisabhängigkeit:
P = 0,059

EAG-aktive
Verbindungen:

Ableitende 
Elektrode

Referenz-
elektrode

eifreien Kiefern emittiert werden, sind also für 
C. ruforum physiologisch wahrnehmbar. 
 Die nächste Frage war nun, ob Mischun-
gen der Verbindungen, die physiologisch von 
C. ruforum wahrnehmbar sind, auch im Verhal-
tensbiotest anlockend wirken. Um dies zu unter-
suchen, wurden die EAG-aktiven Komponenten 
in Mengenverhältnissen gemischt, wie sie bei 
eifreien bzw. in eierbelegten Kiefern vorkom-
men. Tatsächlich wurde dabei der Eiparasitoid 
nur von einer Mischung angelockt, die – wie im 
eiablageinduzierten Kiefernduft – einen erhöhten 
Gehalt an (E)-β-Farnesen aufweist. Damit der 
erhöhte Gehalt an (E)-β-Farnesen aber attraktiv 
wirkt, muss er zusammen mit mindestens vier 
anderen Verbindungen wahrgenommen werden, 
die sowohl von der eifreien als auch der eierbe-
legten Kiefer gleichermaßen abgegeben werden 
(Abb. 4). 

Die Ergebnisse wurden folgendermaßen interpre-
tiert (Beyaert et al. 2010): Die Mengenverhältnisse 
der Duftkomponenten spielen für die Anlockung 
vom Parasitoiden C. ruforum zu eierbelegten Kie-
fern eine Rolle. Das Sesquiterpen (E)-β-Farnesen 
dient dabei als Schlüsselverbindung, während 
andere im Kiefernhabitat vorkommende Verbin-
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dungen (mindestens vier davon) als »Referenz« 
notwendig sind, um eine Verhaltensreaktion 
beim Parasitoiden auszulösen. In einer Schlüssel-
Schlüsselloch-Metapher formt der Kiefernhabitat-
duft hier mit mindestens vier Verbindungen, die 
gleichermaßen im Duft eifreier und eierbelgter 
Kiefern vorkommen, ein Schlüsselloch (Abb. 4: 
β-Caryophyllen, Humulen, Phellandren, Ocimen). 
Im Duft eifreier Kiefern ist die Menge der Schlüs-
selkomponente (E)-β-Farnesen nicht groß genug, 
sodass die »Schlüsselgröße« insgesamt zu klein 
für das Schlüsselloch ist und das entsprechen-
de Verhalten nicht ausgelöst wird. In einem 
Kiefernbestand mit D.-pini-Eiern formt der Ha-
bitatduft dasselbe »Schlüsselloch«. Nun ist aber 
die Schlüsselkomponente (E)-β-Farnesen groß 
genug, um das Verhalten auszulösen. Das heißt, 
nicht nur der eiablageinduzierte Kiefernduft (hier: 
(E)-β-Farnesen), sondern auch Komponenten im 
Habitatduft (= Duft von Kiefern ohne Eier) sind 
entscheidend für die erfolgreiche Wirts(ei)suche.

Eiablagen als Warnsignal  
vor Larvalfraß: das Phänomen

Wie reagiert eine Pflanze, wenn trotz direkter 
oder indirekter Abwehr gegen Eiablagen den-
noch Larven aus den Eiern schlüpfen? Kann die 
pflanzliche Wahrnehmung von Eiern auf den 
Blättern dann als eine Warnung vor drohendem 
Larvalfraß funktionieren? Sind durch Eiablagen 
möglicherweise »gewarnte« Pflanzen effektiver 
in ihrer Abwehr gegen die Larven?
 Zur Klärung dieser Fragen haben wir die 
Entwicklung herbivorer Kiefernbuschhornblatt-
wespen (D. pini) verglichen, die als frisch ge-
schlüpfte Larven dort ihren Fraß beginnen, (a) 
wo sie schlüpfen (d. h. an eierbelegten Kiefern) 
oder (b) an eifreien Bäumen. Als Ergebnis lässt 
sich festhalten, dass die Entwicklung der Larven 
schlechter ist, wenn sie ihren Fraß an Kiefern-
nadeln beginnen, an denen vorher Eier gelegen 
haben. Bei Larven, die an zuvor eierbelegten 
Kiefern fressen, ist das Larvalgewicht reduziert 
und die Larvalmortalität deutlich erhöht im Ver-
gleich zu Larven, die an eifreien Kiefern fressen. 
Darüber hinaus ist auch die Fekundität der Weib-
chen reduziert, die sich aus den überlebenden 

Eiablagevermittelte pflanzliche Effekte auf . . .

Pflanzen Herbivore Literatur

a) . . . fressende Herbivore
Beeinträchtigung der Herbivorenentwicklung

Pinus sylvestris Diprion pini (Gemeine Kiefernbuschhornblattwespe) Beyaert et al. 2012
Ulmus Xanthogaleruca luteola (Ulmenblattkäfer) Austel et al. 2016
Brassicaceae Pieris brassicae (Großer Kohlweißling) Pashalidou et al. 2015b
Nicotiana Spodoptera exigua (Zuckerrübeneule) Bandoly et al. 2015

Reduktion der larvalen Immunaktivität
Nicotiana Manduca sexta (Tabakschwärmer) Bandoly et al. 2016

Erhöhtes Parasitierungsrisiko schlüpfender Larven
Brassica Pieris brassicae (Großer Kohlweißling) Pashalidou et al. 2015a

b) . . . Entwicklung fraßgeschädigter Pflanzen
Mehr Höhenzuwachs

Brassica nigra Pieris brassicae (Großer Kohlweißling) Pashalidou et al. 2015b
Mehr Samen

Brassica nigra Pieris brassicae (Großer Kohlweißling) Pashalidou et al. 2015b
Verringerter Fraßschaden

Arabidopsis thaliana Pieris brassicae (Großer Kohlweißling) Geiselhardt et al. 2013
Nicotiana attenuata Spodoptera exigua (Zuckerrübeneule) Bandoly et al. 2015

Abb. 5. Überblick über Studien, die eiablagevermittelte pflanzliche Effekte auf fressende herbivore Larven 
(a) und die Entwicklung fraßgeschädigter Pflanzen (b) berücksichtigen.
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Larven an zuvor eierbelegten Kiefern entwickeln 
(Beyaert et al. 2012). 
 Ähnliche Resultate haben wir bei Studien 
zur Interaktion von Ulme (Ulmus) und Ulmen-
blattkäfern (Xanthogaleruca luteola) gefunden. 
Auf zuvor eierbelegten Ulmenblättern war die 
Überlebensrate der Larven etwas geringer als 
auf den eifreien Blättern, wobei vor allem die 
Weibchen stark betroffen waren. Damit schafft 
es die Ulme, wenn sie durch Eiablagen gewarnt 
worden ist, die Reproduktionsrate der Herbivoren 
zu senken. Dies ist besonders interessant im 
Hinblick auf den Aspekt, dass eine Ulme pro 
Saison mehrere Generationen von Ulmenblatt-
käfern erfährt (Austel et al. 2016). 
 Demnach beeinflussen vorherige Eiablagen 
die pflanzliche Abwehr gegen Larven. Die pflanz-
liche Reaktion auf Eiablagen kann also auch der 
Vorbereitung einer effektiveren Abwehr gegen 
Larven dienen.
 In zahlreichen Studien wurde überprüft, wie 
sich Insekten an ihren Wirtspflanzen entwickeln 
und welchen Einfluss dabei z. B. Hitze, Phyto-
pathogeninfektionen oder Endophyten auf die 
Larvalentwicklung haben. Bisher berücksichtigen 
allerdings nur wenige Studien den Einfluss von 
Eiablagen auf die Entwicklung von herbivoren 
Insekten. In den meisten Studien werden bisher 
i. d. R. Larven im zweiten oder dritten Larvalsta-
dium auf eine Pflanze gesetzt, um Larvalentwick-
lungsparameter aufzunehmen. Dass aber schon 
die Eiablagen einen Effekt auf die Entwicklung der 
Larven haben, wurde bisher nur in wenigen Stu-
dien berücksichtigt (Abb. 5a), obwohl in natura 
bei vielen herbivoren Insektenarten eine Eiablage 
dem Larvalfraß üblicherweise vorausgeht. 

 Die Reaktion von Pflanzen auf Eiablagen 
kann nicht nur zur Beeinträchtigung der Larval-
entwicklung führen, sondern auch zur Reduktion 
der larvalen Immunaktivität, wie am Beispiel 
des Tabakschwärmers (Manduca sexta) gezeigt 
werden konnte (Bandoly et al. 2016). Weiterhin 
wurde für den Kohlweißling Pieris brassicae 
nachgewiesen, dass Eiablagen an Pflanzen auch 
die indirekte Abwehr gegen fressende Larven 
steigern, sodass schlüpfende Larven einem 
erhöhten Parasitierungsrisiko ausgesetzt sind 
(Pashalidou et al. 2015a).

Eiablagen als Warnsignal  
vor Larvalfraß: Mechanismen

Wie können Eiablagen eine Pflanze vor zukünfti-
gem Larvalfraß warnen? Durch welche Parameter 
unterscheiden sich pflanzliche Reaktionen auf 
Larvalfraß, wenn die Pflanzen vor dem Fraß 
ungewarnt (eifrei) waren und wenn sie gewarnt 
(eierbelegt) waren? Diese Fragen haben wir an 
der Feldulme (Ulmus minor) mit Eiablagen und 
Fraß vom Ulmenblattkäfer (Xanthogaleruca 
luteola) zum einen auf Metabolomebene und 
zum anderen auf Transkriptomebene untersucht. 
 Vergleiche des Metaboloms eierbelegter, 
fraßgeschädigter Blätter mit dem Metabolom 
eifreier, fraßgeschädigter Blätter zeigen, dass Lar-
ven, die an den eierbelegten Blättern fressen, ei-
nen höheren Gehalt phenolischer Verbindungen 
(Flavonoide) aufnehmen, insbesondere Robinin 
(Abb. 6a). Trägt man Robinin in erhöhten Kon-
zentrationen an Ulmenblätter auf, wird dadurch 
tatsächlich eine erhöhte Larvalmortalität induziert 
im Vergleich zu Kontrollblättern oder Blättern mit 
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Abb. 6. Strukturformel von Robinin (a) und Caffeoylputrescin (b).
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einer geringen Dosis Robinin (Austel et al. 2016). 
Damit konnten wir bei der Ulme eine funktionale 
Verbindung zwischen dem eiablagevermittelten 
Anstieg fraßinduzierter Gehalte phenolischer 
Komponenten und der Beeinträchtigung der 
Herbivorenentwicklung zeigen.
 Interessanterweise spielen Phenole nicht 
nur bei der Ulme und dem Ulmenblattkäfer eine 
wichtige Rolle, sondern auch bei Interaktionen 
des Wilden Tabaks (Nicotiana attenuata) mit 
Spodoptera exigua (Bandoly et al. 2015). Bei 
der Entwicklung von Spodoptera-Larven wird 
die phenolische Komponente Caffeoylputrescin 
(Abb. 6b) an eierbelegten Pflanzen stärker durch 
Fraß induziert als an eifreien Pflanzen; die Larven 
von S. exigua zeigen eine schlechtere Entwick-
lung und erhöhte Mortalität an zuvor eierbelegten 
Pflanzen als an eifreien Pflanzen.
 Transkriptomvergleiche von eierbelegten, 
befressenen Ulmen und eifreien, befressenen 
Ulmen zeigten, dass die eierbelegten Blätter bei 
Larvalfraß früher (schneller) eine differenzielle 
Regulierung zeigen als die eifreien. Die gegen-
über unbehandelten Kontrollblättern differenziell 
regulierten Gene gehören u. a. zu den GO-Termini 
»Phenylpropanoid metabolic process«, »Regulati-
on of transcription / DNA- templated«, »Plant type 
hypersensitive response« etc. (unveröffentlichte 
Daten; Simone Altmann et al., AG Hilker).

Eiablagen als Warnsignal  
vor Larvalfraß: pflanzliche Fitness

Insekteneiablagen können als ein vorbereitender, 
prägender und warnender (»priming«) Stimulus 
für die Pflanze fungieren, während der Larvalfraß 
anschließend einen Stress darstellt. Ziehen 
Pflanzen, die Insekteneiablagen als Warnung 
wahrnehmen und die fraßinduzierte Abwehr ge-
gen Larven effektiver mobilisieren, einen Nutzen 
(Benefit) aus der Warnung? Oder ist der gewarnte 
Zustand, ein »Hab-Acht-Modus«, so »teuer« 
und energieaufwändig, dass die effektivere 
Larvalabwehr schließlich keinen »Netto-Vorteil« 
einbringt? Diese Frage haben wir bisher nicht 
bei der Ulme und dem Ulmenblattkäfer näher 
untersucht. Wir konnten aber bei Studien zu 
den Interaktionen zwischen Arabidopsis thaliana 
und dem Kohlweißling Pieris brassicae zeigen, 
dass der Fraßschaden verringert ist, wenn zuvor 
Eiablagen auf den Blättern waren (Geiselhardt 
et al. 2013). Für Brassica nigra und P. brassicae 

wurde nachgewiesen, dass mehr Samen pro-
duziert werden und der Höhenzuwachs stärker 
ist, wenn die Pflanzen vor Larvalfraß durch 
Eiablagen gewarnt worden sind (vgl. Abb. 5b) 
(Pashalidou et al. 2015b). Pflanzen können also 
tatsächlich einen Nutzen aus der Warnung durch 
Insekteneiablagen ziehen. 
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Diskussion

J. Heinze: Wie teuer sind denn die Abwehr-
mechanismen für die Pflanzen? Einige Pflanzen 
werden am Ende ja doch gefressen.

M. Hilker: Die Kosten, die vor allem bei der 
Warnung vor Insektenbefall wichtig sind, müssen 
wir uns tatsächlich noch näher ansehen. Was 
wir bisher wissen, ist, dass es bei den von mir 
am Ende vorgestellten Systemen letztlich einen 
Benefit für die Pflanzen gibt.

T. Schmitt: Wie kommen die Herbivoreneier 
mit der pflanzlichen Abwehr zurecht? Gibt es 
Gegenstrategien oder Hinweise auf Resistenzen 
bei den eierlegenden Insekten auf die pflanzliche 
Abwehr, also eine Art »Wettrüsten« (arms race) 
zwischen Pflanzen und Herbivoren?

M. Hilker: Die Herbivoren haben vielfältige Stra-
tegien entwickelt, um die pflanzliche Abwehrre-
aktionen zu umgehen. Was die Anpassungen von 
Insekten an die Abwehrstrategien der Pflanzen 
gegen Insekteneier betrifft: Da haben wir erst 
begonnen, dies näher zu untersuchen.

C. Müller: Ist bekannt, ob die Männchen das 
Benzylcyanid, das sie bei der Paarung an die 
Weibchen übergeben, selber synthetisieren, 
oder ob sie es aus ihrer Wirtspflanze erhalten?

M. Hilker: Benzylcyanid wird von den Pieris-
Männchen als Antiaphrodisiakum selber herge-
stellt. Es wird über die akzessorischen Drüsen an 
die Weibchen weitergegeben und kann erstaunli-
cherweise in deren akzessorischen Drüsen nach-
gewiesen werden. Die Männchen synthetisieren 
Benzylcyanid aus der Aminosäure Phenylalanin.

J. Ruther: Gibt es neue Erkenntnisse, was 
die Chemie des Elicitors im Oviduktsekret von 
Diprion pini angeht? 

M. Hilker: Der Elicitor ist ein kleines Protein. Wir 
haben inzwischen eine Sequenz und sind dabei, 
diese zu verifizieren. Das Schwierige war bei 
Diprion pini, dass es sich um kleinste Mengen 
Protein handelt und dass das Protein so isoliert 
werden muss, dass es weiterhin aktiv ist. Das 
ist jetzt gelungen, aber das »proof of principle« 
steht noch aus.

E. Kothe: Die Analogien zwischen der Abwehr 
phytopathogener Pilze und der Abwehr von 
Insekten sind eine spannende Frage, auch von 
der Seite der Pflanze aus. Am »schlauesten« 
für die Pflanze wäre ja eine Erkennung von 
N-Acetylglucosamin. Das würde im Zweifelsfall 
sogar noch Bakterien in die Abwehr einbeziehen.

M. Hilker: Wir wissen durch verschiedene Ana-
lysen, dass die pflanzliche Reaktion auf Eiablagen 
sehr komplex ist.

T. Gschlößl: Ist es richtig, dass unter klima-
bedingtem Trockenstress oder Staunässe ste-
hende Pflanzen, insbesondere Bäume, über ein 
vergleichbares Abwehrpotenzial verfügen wie 
gesunde Pflanzen?

M. Hilker: Wir haben eine ganze Reihe von Hin-
weisen darauf, dass Pflanzen, die einen gewissen 
Stress erfahren haben (es kommt dabei natürlich 
immer auf die »Dosis« an), dadurch vorgewarnt 
sind und dann nachher besser auf einen nachfol-
genden Stress reagieren können, da sozusagen 
schon eine Art Stand-by-Modus eingeschaltet 
worden ist. Aber bei großem, intensivem Stress 
werden natürlich oft die Reserven erschöpft.
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