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Enhver der har prgvet at indsamle plantezeden-
de insekter finder snart ud af, at det er nyttigt at
kende planterne. Mange insekter kan veere
sjeldne pd en biotop, men hvis man kender
veertplanten kan man ofte indsamle dem i antal.
F.eks. har det undret mig, at jordlopperne Phyl-
lotreta tetrastigma (Com.) og Psylliodes crambico-
la Lohse beskrives som ret sjeeldne i billeforteg-
nelserne (sidst Hansen, 1964). Det har nemlig
veeret komplet umuligt for mig i en sjellandsk
skov at finde en bestand af vandkarse, der ikke
havde P. tetrastigma knyttet til sig (Fig. 1), og P.
crambicola har jeg fundet pa strandkal langs hele
nord- og vestkysten af Sjeelland fra Hornbaek til
Stigsnees, hvor jeg har ledt efter den. Disse to bil-
learter ma altsd betegnes som meget almindelige
pa deres respektive veertplanter, i alt fald pa
Sjeelland.

Disse to jordlopper er meget specifikke i deres
fgdevalg. Man vil i regelen kun kunne finde dem
pé én bestemt planteart. Man bruger ofte beteg-
nelsen artsspecialister om sadanne insekter, der
er specialiserede pa artsniveau. Andre insektar-
ter er slegts- eller familiespecialister (de lever
udelukkende pa planter hgrende til én slegt,
henholdsvis familie), men der findes ogsa insek-
ter, som udnytter planter hgrende til flere plan-
tefamilier. Et andet szt betegnelser er monofag,
oligofag og polyfag. De anvendes om insekter,

der udnytter henholdsvis én, nogle fa eller man-
ge plantearter (mono: én; oligo: nogle fa; poly:
mange). Betegnelsen monofag bruges dog af og
til om insekter, der er knyttet til én planteslegt.

Fig. 1. Jordloppen Phyllotreta tetrastigma er et eksem-
pel pa et insekt, der iseer er knyttet til én enkelt plante-
art (vandkarse) (G. Brovad fot.).
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Mono- og oligofage insekter ma kunne skelne
mellem forskellige plantearter for at finde frem
til den eller de foretrukne veertplanter. ZAldre ar-
tikler talte om disse insekters »botaniske in-
stinkt«. T dag ved vi, at insekter skelner mellem
planter fgrst og fremmest ved hjelp af deres ke-
miske sanser (dvs. lugt- og smagssans) - i mod-
seetning til de fleste botanikere blandt menne-
sker, der ngjes med at se pa planten.

Der ma altsd veere kemiske forskelle mellem
plantearter, og studier af disse kemiske forskelle
er meget vigtige for forstielsen af insekters veert-
plantevalg. Jeg har i mit speciale- og licentiatstu-
dium beskeftiget mig med kemiske forskelle
mellem arter af korsblomstfamilien (Cruciferae)
og betydningen af disse forskelle for nogle jord-
loppearters vartplantevalg. Disse undersggelser
vil blive omtalt i en senere artikel.

I denne artikel vil emnet blive behandlet mere
generelt. Fgrst beskrives de mekanismer, der
indgér i insekters adfeerd, nar de skal finde frem
til deres vaertplanter. Derefter omtales planters
indholdsstoffer. Her skelnes der mellem nee-
ringsstoffer og sekundere plantestoffer, og de to
typer stoffers betydning for veertplantevalget di-
skuteres. Forestillinger om evolutionen af in-
sekt-veertplanterelationer vil blive omtalt, og der
sluttes med en omtale af betydningen af nogle
gkologiske faktorer som planteantal, teethed,
artsdiversitet og veekstform.

Adf=erd i forbindelse med
veertplantevalg

Adferden kan opdeles i forskellige trin (Tabel
1). Fogrst mi planten lokaliseres (opsggen af
veertplante). Her kan tydeligvis kun letfordam-
pelige stoffer fra planten gve indflydelse og be-
tegnelserne attraktant og repellant bgr kun bruges
om stoffer, der pavirker insekternes lugtesans og
virker i nogen afstand fra duftkilden (planten).
En arrestant kan veere et stof, der virker i nogen
afstand fra duftkilden (duftstof), men det kan og-
sd veere et stof, der virker, nar insektet bergrer
det (smagsstof). Incitanter, stimulanter og sede-
haemmere vil oftest vaere smagsstoffer.

Bade egleegningsadfeerd og sedeadferd ind-
gar i veertplantevalget. Voksne insekter er ofte
mere mobile end larver, og den voksne huns
eegleegningsadfeerd har selvfglgelig stor betyd-
ning for, hvilke valgmuligheder larven har. Lar-
verne er dog ogsa i stand til at skelne mellem
veertplanter og ikke-veertplanter, hvilket har be-
tydning, hvis larverne kommer bort fra veert-
planten eller har sdt op. Endelig kan det ske, at
voksne hunner stimuleres til at legge g pa
planter, som er giftige for larven (Bongers, 1970;
Chew, 1977). Hunner af bladbiller (Chrysomeli-
dae) skal de i nogle dage fgr de leegger &g, og
de bliver da ofte s& tunge, at de ikke kan flyve
ret meget omkring. De er derfor tilbgjelige til at

Tabel 1. En oversigt over de trin, der indgér i insekters adfeerd i forbindelse med vertplantevalget, og betegnel-
ser for de stoffer, der udigser (+) eller hemmer (+) det pageeldende trin.

Trin i adfeerden

Betegnelse for stof der pavirker
det pageeldende trin

+ +
Opsggen af vaertplanten (varierende afstand fra planten) Attraktant Repellant
Opsggen af veertplanten (kun naer ved planten) Arrestant Repellant
Undersggelse af planten - -
Start pa fgdeoptagelse (eller gleegning) Incitant -
Opretholdelse af fgdeoptagelse (eller gleegning) Stimulant Deterrent

Attraktant: et stof der far insektet til at naerme sig duftkilden (planten)

Repellant: et stof der far insektet til at beveege sig veek fra duftkilden
Arrestant: et stof der nedseetter insektets bevaegelseshastighed
Incitant: et stof der far insektet til at pdbegynde ®de- eller gleegningsadferd;
i omtale af insekter med bidende munddele anvendes ofte en anden betegnelse: bidestimulant
Stimulant: et stof der far insektet til at optage fgde

Deterrent: et stof der hemmer zde- eller &glaegningsadfeerd; i denne artikel anvendes i stedet betegnelsen
adehaemmer om stoffer, der hemmer a&deadfaerden.
P4 engelsk anvendes desuden betegnelsen antifeedant og feeding inhibitor.
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leegge g pa plantearter, der er gode fadeplan-
ter, s& her spiller eedeadfeerden en overordnet
rolle i veertplantevalget (Bongers, 1970).

Opsgpgen af veertplanten

Her ma der skelnes mellem den adfeerd, der ud-
fgres 1 kort og lang afstand fra duftkilden, dvs.
planten eller dele af den. I lang afstand fra duft-
kilden vil duftgradienten ikke veere stejl nok til,
at insektet kan orientere sig direkte efter den,
men duften bevirker, at insektet bevaeger sig, og
det er sa vindretningen eller synsindtryk, der be-
stemmer retningen. Nar insektet kommer neer-
mere, kan det evt. begynde at orientere sig di-
rekte efter duftkilden (Kennedy, 1977). Samtidig
nedseaettes hastigheden - evt. til nul, hvilket bl.a.
kan iagttages hos flyvende coloradobiller (Lepti-
notarsa decemlineata (Say)), der standser flyvnin-
gen og lader sig falde til jorden, nar de meerker
kartoffelduft (Wilde, 1976).

Insekters lugteorganer sidder iser pa anten-
nerne, men kan ogsé sidde pé palperne (Schoon-
hoven, 1968). Vi ved meget lidt om duftstoffer-
nes rolle for veertplantevalget i naturen. Man
kan fange insekter i feelder, der indeholder duft-
stoffer fra deres veertplanter (Feeny et al., 1970;
Finch & Skinner, 1974; Gornitz, 1956) (Fig. 2).
Den lille kélflue (Delia brassicae (Bouché)) kan
registrere en kalmark pd en afstand af 24 m
(Hawkes et al., 1978). Det er sa vidt vides den
stgrste reekkevidde man indtil nu har pavist for

Fig. 2. Gule feelder, der
udsender  sennepsolier,
tiltreekker adskillige in-
sekter med tilknytning til
korsblomstfamilien. Fzl-
derne kan muligvis an-
vendes til varsling om
kommende angreb af
bl.a. kalfluer.

(B. Bromand fot.).

en attraktant af planteoprindelse, men der er
kun foretaget fa undersggelser.

Reaktionerne pa duftstoffer fra planter er i re-
gelen ikke seerligt specifikke. Coloradobillen til-
treekkes til mange planter af natskyggefamilien,
og ogsé til nogle som er uacceptable som fgde
(Visser & Nielsen, 1977). Den kan altsd ikke
skelne mellem veaertplanter og ikke-veertplanter
pé duften alene. — Nogle bladlus reagerer tilsyne-
ladende ikke pd duftstoffer fra planter (Kenne-
dy, 1976; Emden, 1972).

Stoffer fra ikke-veertplanter kan virke som re-
pellanter, eller maske snarere som anti-attrak-
tanter, dvs. stoffer der forstyrrer den normale re-
aktion pd attraktanter. F.eks. flyver der flere
jordlopper (Phyllotreta cruciferae (Goeze)) til kal-
planter, der gror i rene bestande (monokulturer)
end til planter, der gror spredt mellem andre
plantearter (Tahvanainen & Root, 1972). Kal-
sommerfugle leegger feerre &g pa kélplanter, der
star i en luftstrgm med tomatplanteduft, end pa
kélplanter, der star i en ren luftstrgm (Lundgren,
1975).

Underspgelse af veertplanten

Nar der er etableret kontakt begynder insektet
at undersgge planten med sine smagsorganer.
Insekter med bidende munddele bevaeger sig
hen over planten, mens’ forskellige munddele
(iseer dele af maxiller og labium) er i kontakt
med planteoverfladen. Disse munddele berer
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smagsorganer, og det samme ggr i gvrigt fgdder-
ne hos mange insekter (Bernays & Chapman,
1974; Ma, 1972; Schoonhoven, 1968, 1972b). Of-
te kan insekter allerede ved denne indledende
undersggelse skelne mellem veertplanter og ik-
ke-veertplanter, og de forlader ofte planten uden
at tage et eneste bid af den. Det tyder p4, at der
pé planteoverfladen findes stoffer, som insekter
kan bruge til at skelne veertplanter fra ikke-veert-
planter.

Sanseorganer pa fgdderne synes at veere seer-
ligt tilpassede til at registrere stoffer pa plante-
overfladen. Bladbillen, Chrysolina brunsvicensis
(Grav.) har sanseorganer pa fgdderne, der reage-
rer pa hypericin, et stof der kun findes i peri-
kum-arter, som billen lever pa (Rees, 1969). Co-
loradobillens fgdeoptagelse heemmes af nogle
bestemte alkaloider fra arter af natskyggefamili-
en, som billen undgar at sde. Sanseorganer, der
reagerer pa disse stoffer, findes pd fgdderne
(Stiirckow, 1959). Den store kalsommerfugl
(Pieris brassicae (L.)) har pa fgdderne sanseorga-
ner, der reagerer pa glucosinolater (en type stof-
fer, der kun findes i korsblomstfamilien og nogle
fa besleegtede familier; herom senere). Normalt
legger kalsommerfuglehunnen kun g pé plan-
ter, der indeholder glucosinolater, men man kan
fa den til at leegge sg pa bgnneblade, der har op-
taget en glucosinolat-oplgsning gennem bladstil-
ken (Ma & Schoonhoven, 1973). I de indledende
faser af aegleegningen foretager den nogle trom-
mende beveaegelser med det forreste par ben.
Muligvis kommer sanseorganerne under denne
adfeerd i forbindelse med stoffer i planten. Hun-
ner af den lille kélflue har tilsvarende glucosino-
latreceptorer pé fgdderne, men de har ikke kun-
net péavises hos hanner (Stadler, 1978). Det tyder
pé en funktion i egleegningsadferden.

Start pd fodeoptagelse

Et insekt med bidende munddele starter med at
bide i planten, hvis der er incitanter (bidestimu-
lanter) til stede. Som navnt i foregdende afsnit
er der stor sandsynlighed for, at disse bidestimu-
lanter skal findes pa planteoverfladen. Ekstrak-
ter fra overfladen af visse greesser har da ogsa
vist sig at indeholde bidestimulanter for nogle
graeshopper, mens ekstrakter fra overfladen af
ikke-veertplanter kan indeholde bidehemmere
(Chapman, 1977).

Nogle stoffer stimulerer bideadfaerd, men ikke
fgdeoptagelse, sa det er berettiget at skelne mel-
lem de 2 processer. Larver af den store kalsom-
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merfugl og kélmgllet (Plutella xylostella (L.)) bi-
der i et substrat fremstillet af agar og cellulose
(ufordgjelige baerematerialer) og tilsat glucosino-
later, men de ader ikke dette substrat. Derimod
2der de substratet, hvis der tilszttes sukker
(sucrose), men de eder mest, hvis bade sukker
og et glucosinolat tilseettes. Ved unaturligt hgje
koncentrationer kan sukker dog vere lige s sti-
mulerende som en kombination af de 2 stoffer
(Ma, 1972; Thorsteinson, 1953). Denne observa-
tion viser, at sukker virker som @destimulant.
Glucosinolater virker som bidestimulanter, og -
nér sukker ogsa er til stede — som @destimulan-
ter (jvf. Tabel 1).

Insekter med sugende munddele tager ofte
sma sugeprgver ret overfladisk i bladet fgr de
starter pd egentlig fddeoptagelse. Selv de blad-
lus, der optager neering fra sivaev, kan ved disse
overfladiske prgver skelne vertplanter fra ikke-
veertplanter (Emden, 1972).

Opretholdelse af fpdeoptagelse

De indledende bid eller sug efterfglges af fgde-
optagelse, hvis der er tilstraekkeligt med sedesti-
mulanter til stede i fraveer af edeheemmere. In-
sektet kommer nu i kontakt med samtlige plan-
tens indholdsstoffer, og det er derfor pa dette
trin, at det har bedst mulighed for at skelne veert-
planter fra ikke-veertplanter. Samtidig er det det
trin i adfeerden, der er bedst undersggt. Eksem-
pler pé stoffer, der virker som aedestimulanter og
@&deh@emmere, vil blive gennemgdet i afsnittet
om plantestoffers indflydelse pa plantens smag.

Ophgr of fodeoptagelse

Graeshopper holder op med at @de af en vel-
smagende plante, nir formaven (kroen) er fyldt.
Sanseceller i formavevaeggen registrerer, hvor
udspilet formaven er, og det er signaler fra disse
sanseceller til hjernen, der bringer fgdeoptagel-
sen til ophgr. P4 en ildesmagende plante ophg-
rer fgdeoptagelsen, fgr formaven er fyldt op.
Her m4 det antages, at det er signaler fra smags-
organerne, der bringer fgdeoptagelsen til ophgr
(Bernays & Chapman, 1974, 1978). De hem-
mende stimuli fra fgden kan bevirke, at insektet
seetter sig i beveegelse og derved kommer bort
fra den ildesmagende plante (Jermy, 1971).

Afsluttende bemzerkninger om adfaerden

Sultne insekter bider ofte i planter, selv om der
ikke er specielle bidestimulanter til stede, og de



@der ogsa en del planter, som de under normale
omstandigheder ikke ville zede. Der er dog ikke
ualmindeligt, at insekter kun vil eede deres nor-
male veertplante og dgr af sult, hvis de ikke far
adgang til dem. Baggrunden for denne fasthol-
den af fgdevaner vil blive omtalt i de fglgende
afsnit.

Plantestoffer med relation
til insekters erneering

Man kan stille sig det - naive - spgrgsmal:
»Hvorfor aeder en kdlsommerfuglelarve kél«? Et
fyldestggrende - naivt - svar mé vaere: »Fordi
den kan lide kél og fordi kél er sundt for den«.
Svaret indebaerer, at veertplanten ma opfylde in-
sektets behov bade med hensyn til smag og med
hensyn til indhold af de ngdvendige naeringsstof-
fer. Den skal indeholde stoffer, der far insektet
til at ede, men ikke stoffer, der heemmer ade-
adferden, og den skal indeholde de ngdvendige
naringsstoffer i de rigtige maengdeforhold, men
ikke indeholde gifte eller stoffer, der forhindrer
at neringsstofferne udnyttes. En plante, der ikke
opfylder et insekts behov pa et af de to punkter,
en resistent, dvs. modstandsdygtig, mod angreb
fra det pageeldende insekt (Beck, 1965). I det fgl-
gende omtales hvilke plantestoffer, der bidrager
til at deekke de forskellige behov hos insekter.

Neeringsstoffer (primaere plantestoffer)

Neringsstoffer er de stoffer, som et dyr mé ind-
tage med fgden til opretholdelse af de basale
livsprocesser, sdsom veaekst og formering. Insek-
ter stiller stort set de samme krav til neringsstof-
fer som hvirveldyr, heriblandt mennesker
(House, 1974). Hovedparten af energien stam-
mer fra kulhydrater, fedt og proteiner. Proteiner
er opbygget af aminosyrer. Nogle af disse amino-
syrer er insektet ikke selv i stand til at opbygge,
og de skal derfor veere til stede i fgden. De fleste
insekter kreever i hvert fald tilfgrsel af de 10 sa-
kaldt essentielle aminosyrer. Fgden skal desu-
den indeholde forskellige salte, samt sm& meaeng-
der af adskillige B-vitaminer, cholin, biotin og
polyumaettede fedtsyrer. Mange insekter skal
desuden have tilfgrt vitaminerne A og E, og
mange plantesedende insekter skal have vitamin
C. Den vesentligste forskel mellem insekter og
hvirveldyr er, at insekter desuden skal have til-
fgrt steroler, men de kan i regelen udnytte for-
skellige slags steroler (Clayton, 1970).

I nogle planteedende insekters fordgjelseska-
nal lever der mikroorganismer, som kan levere

nogle af de naevnte stoffer. Disse insekter er ikke
helt s afhzengige af en bestemt sammensatning
af fgden.

Neeringsstoffers betydning for

planters fpdeveerdi

Alle de omtalte neeringsstoffer er til stede i alle
levende celler og derfor ogsa i planter. Der kan
dog vaere betydelige forskelle i koncentrationer
og det kan pavirke plantens fgdeveerdi. Zrte-
bladlusen (Acyrthosiphon pisum (Harris)) vokser
hurtigere og producerer mere afkom pa visse
ertesorter med hgjt indhold af aminosyrer end
pé sorter med lavt indhold (Auclair, 1976). Lar-
ver af lille kalsommerfugl (Pieris rapae (L.)) vok-
ser hurtigere pa kél, der har faet tilfgrt kveelstof-
ggdning, end pa uggdede kalplanter. Kveelstof-
g@dningen har formodentlig forgget plantens
indhold af aminosyrer (Slansky & Feeny, 1977).
Kvelstoftilfgrsel gger dog ikke i alle tilfeelde
planters fgdeveerdi for insekter (Bogenschiitz &
Konig, 1976; Jones, 1976).

Larver af lille kdlsommerfugl har samme
veeksthastighed pa en reekke plantearter, der in-
deholder forskellige koncentrationer af kvel-
stof. Det skyldes, at de udnytter det tilgeengelige
kveelstof bedre, og at de @der mere af planter
med lavt kveelstofindhold. P& nogle plantearter,
der indeholder samme koncentration af kvel-
stof, er der store forskelle i veeksthastigheden
(Slansky & Feeny, 1977). Forfatterne konklu-
derer ikke desto mindre, at larvens vaekst er be-
greenset af meengden af tilgeengeligt kvaelstof.
Denne tolkning er kun én af flere mulige. En lige
sd rimelig tolkning ville veere, at andre stoffer,
f.eks. sekundeere plantestoffer, bestemte larvens
veeksthastighed.

Det er i dag muligt at dyrke mange plante-
@dende insekter pd kunstige substrater uden
indhold af plantemateriale. Fgdeveerdien af sé-
danne substrater er meget afheengig af koncen-
trationen af enkelte neeringsstoffer og ikke
mindst af forholdet mellem koncentrationer af
forskelllige typer af neeringsstoffer (House, 1969;
Vanderzandt, 1974). Man kan dog ikke direkte
slutte, at fgdeveerdien af planter ogsd er af-
heengig af disse faktorer.

Neeringsstoffers betydning for
planters smag

Planters smag kan ikke studeres direkte, men vi
kan undersgge insekters reaktioner pé planter og
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pé plantestoffer, og vi kan undersgge hvilke stof-
fer, der pavirker insekters sanseorganer.

Et bestemt nezeringsstof, sukker, ser ud til at
stimulere fgdeoptagelse hos alle plantezedende
insekter (Bernays & Chapman, 1978; Hsiao,
1972, 1974; Ma, 1972; Schoonhoven, 1972a, b;
Emden, 1972). Mange andre adestimulanter
(f.eks. glucosinolater) er kun virksomme, hvis
sukker ogsa er til stede. Insekter har sanseceller,
der reagerer pa sukker (sucrose) og i mindre
grad pd druesukker (glucose) og frugtsukker
(fructose) (Ma, 1972; Schoonhoven, 1972b).
Sukker er til stede i alle planter, og selv om
koncentrationerne er forskellige, er det meget
usandsynligt, at fgdespecialister blandt insekter
skulle kunne veelge deres vaertplante pd grund-
lag af et bestemt sukkerindhold.

Aminosyrer, der indgér i proteiner, er edesti-
mulanter for nogle insekter (Auclair, 1976; Ber-
nays & Chapman, 1978; Hsiao, 1974). Hver in-
sektart reagerer dog kun pé ganske fa af de 20
protein-aminosyrer, og det er forskelligt fra art
til art hvilke aminosyrer, der er tale om. Sanse-
celler, der registrerer aminosyrer, er beskrevet
hos flere insekter (Ma, 1972; Mitchell, 1974;
Schoonhoven, 1972b). Hver art har dog kun én
type sansecelle, og insekter kan derfor kun i rin-
ge grad skelne mellem forskellige blandinger af
aminosyrer. Aminosyreblandinger fra en veert-
plante (Cynodon sp.) og en ikke-vaertplante (bgn-
ne) har da ogsd samme destimulerende virk-
ning pa vandregraeshoppen, Locusta migratoria
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Fig. 3. Larver af stor kal-
sommerfugl eder under-
tiden blomsterkarse ( Tro-
paeolum majus L.), der in-
deholder glucosinolater
ligesom larvens normale

veertplanter af  kors-
blomstfamilien.
(Jgrgen Jgrgensen fot.).

(L.) (Bernays & Chapman, 1978). Andre nee-
ringsstoffer som phosholipider og vitamin C vir-
ker ogsd som aedestimulanter for nogle insekter
(Hsiao, 1972).

Planters smag afheenger tydeligvis af indhol-
det af neeringsstoffer, men veertplante-specifikke
insekters fgdevalg kan ikke veere styret af nee-
ringsstoffer alene. Det ville kraeve klarere ad-
feerdsreaktioner over for et stgrre antal neerings-
stoffer samt sanseorganer, der er i stand til at
skelne mellem sma forskelle i indhold af nee-
ringsstoffer. — Men har da heller aldrig kunnet
pavise, at et insekt veelger sin veertplante pa
grund af et specielt indhold af nzeringsstoffer.

Sekundzere plantestoffer

Sekundzere plantestoffer er stoffer, som ikke har
nogen funktion i planternes basale livsprocesser,
men som har en funktion i samspillet mellem
planten og dens omgivelser (Fraenkel, 1969;
Whittaker & Feeny, 1971). Typiske eksempler
pé sekundere plantestoffer er alkaloider, feno-
ler, terpener og glucosinolater (sennepsolieglu-
kosider).

Mange af disse stoffer er giftige for insekter og
hvirveldyr. Velkendte eksempler er stryknin og
atropin (alkaloider) samt blasyre, der friggres fra
bestemte glykosider. Insekters hudskiftehormo-
ner (ecdysoner) og stoffer med juvenilhormon-
virkning findes ogsd i forskellige plantearter.



Disse stoffer er tilsyneladende specifikke gifte,
som beskytter planten mod insektangreb (Wil-
liams, 1970).

Alle velundersggte arter af en reekke plantefa-
milier bl.a. korsblomstfamilien, Resedafamilien
og Tropaeolaceae (med den dyrkede blomster-
karse, Fig. 3) indeholder glucosinolater (Kjer,
1974). Det vel nok mest udbredte glucosinolat,
sinigrin, er vist i Fig. 4. De ca. 70 andre kendte
glucosinolater adskiller sig fra sinigrin ved at al-
lyl-gruppen (CH,=CHCH,-) er erstattet af en
anden gruppe. I serskilte celler i disse planter
findes enzymer, der spalter de ikke-flygtige glu-
cosinolater til mere flygtige stoffer, iseer senneps-
olier (Fig. 4). Normalt er enzym og glucosinolat
ikke i forbindelse med hinanden, men det kom-
mer de, nér planten beskadiges. Sennepsolier er i
endnu hgjere grad end glucosinolater giftige for
bakterier, svampe og insekter, der kunne teenkes
at angribe planten (Feeny, 1977).

Sekundzere plantestoffers betydning

for planters fpdeveerdi

Tilstedevaerelse af sekundaere plantestoffer
nedszetter i mange tilfeelde planters fgdevaerdi
for insekter, der ikke er tilpasset de pageeldende
stoffer (Beck & Reese, 1976). Glucosinolatet si-
nigrin er vidt udbredt i korsblomstfamilien, men
findes ikke i skeermblomstfamilien (Umbellife-
rae); der er veertplanter for svalehalen, Papilio
polyxenes (F.). Hvis man fodrer svalehalelarver
med selleri (skeermblomstfamilien), der har op-
taget en sinigrinoplgsning gennem bladstilken,
sker der fglgende: Ingen larver overlever til for-
pupning, hvis de fodres med blade, der indehol-
der sinigrinkoncentrationer, der er normale for
medlemmer af korsblomstfamilien. Lavere si-
nigrinkoncentration bevirker stadig stor dgdelig-
hed, langsom veekst, mindre pupper, og de hun-
ner, der overlever, leegger ferre ag. Disse resul-

y

tater viser, at et sekundeert plantestof kan
nedseette fgdeveerdien af en vaertplante, der i gv-
rigt indeholder de ngdvendige neringsstoffer i
de rigtige koncentrationer (Erickson & Feeny,
1974).

Insekter, der normalt lever pa korsblomstfa-
milien, har tilsyneladende mekanismer til afgift-
ning af glucosinolater. Glucosinolat-koncentra-
tionen kan forhgjes til ti gange den naturlige
koncentration, uden at det far uheldige konse-
kvenser for larver af lille kdlsommerfugl (Blau
etal., 1978).

Mekanismen bag sinigrins giftvirkning er ikke
kendt. For andre sekundere plantestoffer har
man et noget klarere billede af giftvirkningen.

I en del planter findes aminosyrer, der ikke
normalt indgér i proteiner. Canavanin er en sa-
dan ikke-protein-aminosyre, der meget ligner
protein-aminosyren arginin. Hvis canavanin op-
tages af et insekt, kan den blive indbygget i in-
sektets proteiner i stedet for arginin med det re-
sultat, at proteinerne (enzymerne) ikke er funk-
tionsdygtige (Rosenthal, 1977).

Garvestoffers giftvirkning beror i hgj grad p4,
at de ggr fgdens aminosyrer utilgeengelige for in-
sektet. Fgdens proteiner kan ikke optages direk-
te fra tarmen, men skal fgrst nedbrydes til ami-
nosyrer. Denne nedbrydning forhindres af gar-
vestoffer, idet de danner uoplgselige komplekser
med sével fgdens proteiner som tarmenzymerne
(Feeny, 1970).

Sekundzere plantestoffers betydning

for planters smag

Hver planteart indeholder sekundeere plante-
stoffer, der er mere eller mindre karakteristiske
for den pageldende art. Disse stoffer er derfor
velegnede som signalstoffer, det vil i dette tilfeel-
de sige stoffer, som kan forteelle insektet, om det
befinder sig pa en veertplante eller en ikke-veert-

enzym -
= -C-S- H=CHCH;-N=C=S + CgH120¢ + HSO
CH2=CHCH, I(;. S-Ce¢H1105 7_’ CH,;=C 2 6M120¢ 4

N-0SO3 H,0

Sinigrin

Allylsennepsolie + druesukker + hydrogen-
sulfat

Fig. 4. Den kemiske formel for et glucosinolat, sinigrin, og dets mest almindelige nedbrydningsprodukter i planter af

korsblomstfamilien.
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plante. Det viser sig da ogsa, at mange insekter
stimuleres til at 2de af sekundere plantestoffer,
der er til stede i deres veertplanter (Hedin et el.,
1977; Schoonhoven, 1972a).

Alle velundersggte korsblomst-specialister sti-
muleres til at ede af glucosinolater. Disse insek-
ter seder normalt kun planter, der indeholder
glucosinolater, men andre plantearter bliver ac-
ceptable, hvis de far tilfgrt glucosinolater (herom
mere i en senere artikel).

Bladbillen, Chrysolina brunsvicensis sder kun
de arter af perikum, der indeholder hypericin, og
den foretraekker de dele af planten, der har det
stgrste hypericin-indhold (Rees, 1969). Det er et
eksempel pd, at et enkelt stof har en helt domi-
nerende indflydelse pa vertplantevalget, men sé
simpelt er det langt fra altid. F.eks. kendes der
fra bomuld 14 adestimulanter for bomuldssnu-
debillen (Anthonomus grandis Boheman). Nogle
af disse stoffer er vidt udbredte i planteriget,
mens andre iseer findes i bomuld og besleegtede
arter. Det er endnu uvist, om snudebillen kan
skelne bomuld fra andre planter p& grundlag af
et bestemt blandingsforhold mellem disse stoffer
i bomuld (Hedin et al., 1977).

Den kemiske baggrund for coloradobillens
tilknytning til kartofler og besleegtede arter er
heller ikke klarlagt. Man har ganske vist kend-
skab til en del xdestimulanter for denne art,
men man kender ingen, der er specielle for de
pageeldende planter. Muligvis eder billen alle
planter, der ikke indeholder @dehammere.
Mange arter af natskyggefamilien er uaccep-
table for billen, fordi de indeholder bestemte al-
kaloider. Det alkaloid, der findes i kartoffel, har
hverken stimulerende eller haemmende virkning
(Hsiao, 1974). Tilstedeveerelse eller fraveer af
&deheemmere bestemmer i mange tilfzelde, om
en plante kan udnyttes som veaertplante (Chap-
man, 1974).

Afsluttende bemzerkninger om

plantestoffer

Mono- og oligofage insekter stimuleres ofte til at
xde af sivel neeringsstoffer som sekundaere stof-
fer fra deres vertplanter, men kun de sekundz-
re stoffer kan danne basis for en skelnen mellem
veertplanter og ikke-veertplanter. Polyfage insek-
ters aedeadfzerd stimuleres iseer af naeringsstof-
fer. Samtlige insekter forhindres dog i at &de en
lang reekke planter med indhold af sekundaere
stoffer, der virker som @deha&mmere eller gift-
stoffer.
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Insekters og planters co-evolution

Ved en co-evolution @ndres to populationer (ar-
ter) pa en sddan méade, at @ndringer i den ene
population medfgrer endringer i den anden og
omvendt. Et muligt forlgb af insekters og plan-
ters co-evolution er vist i Fig. 5.

I populationer sker der hele tiden tilfeeldige
@ndringer af arveanleeggene (mutationer). En
sddan mutation i planter kan fgre til dannelse af
et nyt sekundeert plantestof A. Hvis tilstedevee-
relse af A bevirker, at planten er en smule min-
dre acceptabel for insekter, vil selektionen favo-
risere individer med A. Mutationer i insekter
kan frembringe individer, der ikke heemmes af
A. Disse individer vil blive favoriseret af selek-
tionen, s& leenge de bliver pd planter med ind-
hold af A, fordi der er mindre konkurrence om
fgden pa disse planter.

Mutationer i de insekter, der kan tale A, kan
frembringe individer, som kan smage eller lugte
A, og som foretraekker at ade planter med ind-
hold af A. Disse individer vil blive favoriseret af
selektionen, fordi de specielt vil opsgge de plan-
ter, som de kan udnytte bedre end konkurren-
terne. Planter der indeholder A udseettes nu igen
for insektangreb. Cirklen er sluttet (Fig. 5), og en
ny kan begynde. Bade plante- og insektpopulati-
onen er blevet polymorfe, og hvis formerne ad-
skilles, kan de udvikle sig til nye arter. Ved pro-
cessen er der opstéet et specialiseret insekt, der
benytter et sekundeert plantestof som aedestimu-
lant.

Man kan nappe sige, at der eksisterer egentli-
ge beviser for at sddanne co-evolutionaere pro-
cesser er foregéet (foregar). Det skyldes sikkert,
at vi har vanskeligt ved at erkende sma sndrin-
ger inden for populationer. Der er imidlertid en
reekke indirekte holdepunkter. En reekke obser-
vationer bliver fgrst forstaelige, hvis en co-evolu-
tionsproces forudseettes:

1) Planter producerer et veeld af sekundeere
plantestoffer (der kendes i dag maéske
200.000). Det lyder usandsynligt, at planter
skulle investere energi og stof i produktionen
af sddanne stoffer - ofte i store meengder,
hvis de ikke havde nogen overlevelsesveerdi
for planten. Ogsé dyr producerer sekundeere
stoffer, dog i langt mindre skala. Mange se-
kundere stoffer hos dyr er tydeligvis forsvars-
stoffer (Eisner, 1970).

2) Planter, som er beskyttet mod plantezedere
pa andre méder, f.eks. af myrer, producerer
langt mindre maengder af sekundeere plante-



stoffer end deres sleegtninge, der ikke er be-
skyttet af myrer (Rehr et al., 1973).

3) Mange insekter er vertsspecifikke og @eder
kun fgde med indhold af bestemte plantestof-
fer, der er ernaeringsmeessigt veerdilgse.

4) Et bestemt sekundeert plantestof kan veere et
giftstof eller en eedeheemmer for de fleste in-
sektarter, men en zedestimulant for speciali-
serede insektarter. Det er sandsynligt, at fg-
despecialister blandt insekter er blevet tilpas-
set til det pagaeeldende plantestof i lgbet af
deres udviklingshistorie.

5) Der kendes mange eksempler pa, at besleg-
tede insekter lever pa besleegtede planter.
Det tyder pa, at de plantezedende insekters
evolution er sket i neer sammenhaeng med
planternes evolution. Dette emne er grundigt
behandlet af Ehrlich & Raven (1965).

En forudseetning for at co-evolutionsprocessen
kan forlgbe er, at insekter og planter gensidigt
kan péfgre hinanden et selektionstryk. Forskelli-
ge forfattere (f.eks. Jermy, 1976) indvender, at
man kun sjeeldent ser planter, der er veesentlig
beskadiget af insekter. De tror derfor ikke p4, at
insekter er i stand til at pafgre planter et selek-
tionstryk.

Insekter er dog i mange tilfeelde blevet an-
vendt til biologisk bekeempelse af ukrudt (Har-
ris, 1972). Efter en vellykket biologisk bekem-
pelse eksisterer insekt og plante sammen ved la-

Et stort antal plante-

Mange planter dgr

ve populationsteetheder. Uden kendskab til for-
historien ville man neppe f4 mistanke om, at
planten er sjeelden som fglge af insektets virk-
somhed. Insekter kan altsd pavirke planters po-
pulationsdynamik, og det kan medfgre et selek-
tionstryk. Andre undersggelser bekreefter denne
antagelse (Bentley & Whittaker, 1979; Janzen,
1970; Mattson & Addy, 1975; Waloff & Ri-
chards, 1977).

Dkologiske forudsztninger

De fleste undersggelser af insekters veertplante-
valg er gennemfgrt i laboratoriet, men det ma ik-
ke glemmes, at insekter og planter er dele af
gkosystemer. Her ma et insekt veere i stand til at
finde veertplanten 1 det rigtige stadium og skjult
mellem andre planter, og det ma gennemfgre
udviklingen pa planten uden at blive angrebet af
parasitter og preedatorer (rovdyr). I det fglgende
vil jeg give nogle eksempler pd gkologiske fakto-
rer, der kan pévirke valget og udnyttelsen af
veertplanten.

Plantens veekstform

Flerarige planter, der én gang er blevet opsggt af
et planteedende insekt, vil sandsynligvis blive
angrebet Ar efter ar, hvorimod endrige planter
har mulighed for at »flygte« ved at skifte vokse-
sted fra 4r til &r. Desuden er flerarige planter of-

De mindre acceptable

adere pé planten - uden at formeresig —————> planter fir flest afkom

Nogle mutanter i plantepopulationen /

er mindre acceptable, fordi de inde-

holder et sekundeert plantestof
Insekter, der kan tolerere Jy
og smage det sekundere Nogle mutanter i insektpopulationen Disse mindre acceptable
plantestof, optraeder me- kan tolerere det sekundere plantestof planter optreder mere tal-
re talrigt rigt

Nogle mutanter i insektpopulationen

kan smage det sekundere plante-

stof og foretreekker at ede planter,

/ der indeholder stoffet +

Insekter, der kan tolere-
re og smage det sekun- €
deere plantestof, far flest
afkom

Insekter, der kan tolerere plantestof-
fet, optreeder mere talrigt

Insekter, der kan tolerere

+—— det sekundeere plantestof,
far flest afkom pa planter,
der inderholder stoffet

Fig. 5. Et muligt forlgb af co-evolutionen mellem planter og plantezedende insekter.
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te stgrre end enérige og derfor lettere at finde
for insekter. Det er derfor ikke uventet, at flera-
rige planter (f.eks. traeer) indeholder en anden
type forsvarsstoffer end enérige (f.eks. mange ar-
ter af korsblomstfamilien). Endrige planter inde-
holder fortrinsvis lavmolekyleere stoffer, som er
akut giftige i relativt sma koncentrationer (f.eks.
glucosinolater, alkaloider, ikke-protein-aminosy-
rer). Som beskrevet i afsnittet om co-evolution
har insekter dog mulighed for at tilpasse sig si-
danne stoffer og endog benytte dem som attrak-
tanter og stimulanter. De er derfor ikke effektive
nok for flerarige planter. Flerérige planter inde-
holder fortrinsvis stoffer, som ikke er akut gifti-
ge, men som insekter har svaerere ved at udvikle
modforholdsregler mod, f.eks. garvestoffer
(mange treeer), harpikser (naletraeer) og silicium
(greesser). Sadanne stoffer skal ofte veere til stede
i meget store koncentrationer for at veere effek-
tive. Man kan sige, et endrige planter typisk be-
nytter sig af et kvalitativt forsvar, mens flerarige
benytter et kvantitativt forsvar (Feeny, 1976). Et
lavt vandindhold i bladene af mange traeer og
buske kan ogsé betragtes som en slags kvantita-
tivt forsvar (Scriber, 1978). Det kvantitative for-
svar giver sig udslag i, at insekter, der lever pa
treeer og buske, vokser langsommere og udnyt-
ter fgden darligere end insekter, der lever pa ur-
teagtige planter (Scriber, 1978).

Plantens omgivelser

En stor bestand af kal opsgges af flere bladlus
(Brevicoryne brassicae (L.) og Myzus persicae
(Sulz.)) og jordlopper (Phyllotreta spp.) end min-
dre bestande og planter, der gror enkeltvis. Deri-
mod legger den lille kalsommerfugl flest aeg pa
planter, der gror enkeltvis (Cromartie, 1975).
Kalplanter, der vokser i rene bestande, opsgges
af flere bladlus og jordlopper end planter, der
vokser spredt mellem andre plantearter (Cro-
martie, 1975; Pimentel, 1961; Root, 1973; Tah-
vanainen & Root, 1972). Den lille kdlsommer-
fugl leegger derimod flest &g pa kélplanter, der
vokser mellem andre plantearter (Cromartie,
1975). Alle ngdvendige resourcer for bladlus og
jordlopper er til stede i de rene kélbestande, men
kalsommerfuglen skal ogsd have adgang til
blomster, hvor den optager nektar. Det kan vae-
re forklaringen p4, at bladlus og jordlopper op-
s@ger store, rene kélbestande mens kalsommer-
fuglen opsgger kélplanter, der gror i blandede
bestande.
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I mekaniseret landbrug dyrkes afgrgder oftest
i store, rene bestande (monokulturer). Denne
dyrkningsform giver nogle insekter meget gode
livsbetingelser, og nogle skadedyrproblemer kan
direkte seettes i forbindelse hermed. I traditi-
onelt landbrug i troperne blander man i hgj grad
afgrgderne og reducerer derved i nogle tilfeelde
skadedyrproblemerne (Perrin & Phillips, 1978;
Way, 1977).

Hvis en planteart vokser i forskellige biotoper,
kan der veere store forskelle i den tilknyttede in-
sektfauna. En amerikansk underart af den grgn-
arede kalsommerfugl (Pieris napi (L.)) laegger aeg
pa blade af en Cardamine-art (Cruciferae), nar
den vokser i enge, men ikke néar den vokser i pi-
lekrat. Blomsterne udnyttes dog som nektarkilde
bédde pa engen og i pilekrattet (Chew, 1977).
Jordloppefaunaen pé fem arter af korsblomstfa-
milien er forskellig, athaengigt af, om planterne
gror i en skov eller pd en dben mark (Hicks &
Tahvanainen, 1974; Tahvanainen, 1972). Blad-
billen, Chrysolina quadrigemina Suffr. der blev
indfgrt til USA til biologisk bekeempelse af prik-
bladet perikum, foretraekker at sgge fade pa ab-
ne lokaliteter og har der i hgj grad reduceret
plantebestanden. Planten trives derimod stadig
pé skyggefulde lokaliteter (Harris, 1972). Disse
eksempler antyder, at insekter fgrst opsgger en
egnet biotop og dernzest en egnet vaertplante.

Insekters naturlige fjender

Nogle plantestoffer tiltreekker ikke blot plante-
xdende insekter, men ogsa nogle af deres para-
sitter (Read et al., 1970). Nogle parasitter til-
traekkes til deres veerter af bestemte stoffer, kai-
romoner, som verten udskiller. Nogle af disse
kairomoner stammer fra veertplanten, og en mu-
lig forsvarsmekanisme for planten kunne veere at
danne stgrre mengder af disse kairomoner
(Hendry et al., 1976).

Pa den anden side kan planteaedende insekter
beskytte sig mod nogle af deres fjender ved at
opmagasinere sekundeaere plantestoffer fra veert-
planten. Stor kalsommerfugl opmagasinerer glu-
cosinolater fra sine korsblomstrede veertplanter
og bliver derved i nogen grad giftig for fugle
(Aplin et al., 1975). Virkningen er dog ikke si
dramatisk som hos de insekter, der opmagasine-
rer hjerteglykosider (Eisner, 1970; Rothschild,
1972). En monarksommerfugl (Danaus plexippus
L.) dyrket pé sine normale veertplanter (Asclepi-
adaceae) &des uden tgven af uerfarne skovska-
der (en amerikansk art), men efter fA minutter



ma skovskaden kaste byttet op igen, og fra da af
vil den hverken ade monarksommerfugle eller
de velsmagende sommerfugle, der efterligner
monarkens farvetegninger. Monarksommer-
fugle dyrket pa kal eedes af uerfarne skovskader
uden at udlgse opkastning og deraf fglgende af-
sky for monarkfarver. Disse og andre forsgg har
vist, at hjerteglykosider optages af larven og op-
magasineres af sivel larve som sommerfugl.

Afsluttende bemaerkninger

Det har ikke i denne artikel veeret muligt at
komme ind pa fglgende aspekter: Leereproces-
sers indflydelse pa veertplantevalget (Cassidy,
1978; Ma, 1972), de kvantitative aspekter af for-
dgjelse og udnyttelse af planter (Waldbauer,
1968), afgiftningsmekanismer over for sekundee-
re plantestoffer (Brattstein, 1979), plantestoffers
indflydelse p& vingepolymorfi - og dermed
spredning - hos bladlus (Harrewijn, 1978) eller
den tidsmeessige koordination af insekt og plante
(Feeny, 1970). Anvendte aspekter af viden om
veertplanterelationer er beskrevet af Nielsen
(1977) og Philipsen (1977).

Dette manuskript blev oprindeligt udarbejdet under
mit licentiat-studium pé Institut for Almen Zoologi,
Kgbenhavns Universitet og Kemisk Institut, Den kgl.
Veteriner- og Landbohgjskole. Jeg vil gerne takke de
to institutter for at stille arbejdsplads til rddighed. Des-
uden vil jeg gerne takke prof. C. Overgaard Nielsen fra
fgrstnevnte og lektorerne L. Melchior Larsen og H.
Sgrensen fra sidstneaevnte institut for vejledning og kri-
tik af mansukriptet.Fra Zoologisk Institut, Den kgl.
Veteriner- og Landbohgjskole takkes prof. Jgrgen
Jgrgensen, lektor H. Philipsen, forskningsstipendiat O.
Zethner for kritik og ass. I. Meineche for renskrivning
af manuskriptet. Licentiatstudiet var stgttet af det Na-
turvidenskabelige Forskningsrad.
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