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Chemisch-analytisch onderzoek aan informatiestoffen is onontbeerlijk voor begrip van de
funktie van deze stoffen in een tritrofische kontekst.

. Gezien de door Regev en Cone gebruikte chemische analyse methoden, de niet-reprodu-

ceerbaarheid van hun gegevens en het niet aantreffen van de beschreven sexferomonen van
de kasspintmijt in de huidige studie, verdient het aanbeveling hernieuwd chemisch-analy-
tisch werk it te voeren alvorens over te gaan tot onderzoek naar de mogelijke funktie van
deze stoffen als vluchtig kairomoon in spintmijt-roofmijt interakties.

S. Regev & W. W. Cone, 1975. Environmental Entomology 4: 307-311.

8. Regev & W, W. Cone, 1976. Environmental Entomology 5: 133-138.

S. Regev & W. W, Cone, 1980, Environmental Entomology 9: 50-52.

F. A. Gunson & R. F. N. Hutchins, 1982. Journal of Chemical Ecology 8: 785-796.

Dit proefschrift,

. Omdat planten de effekten van predatoren en parasieten op plaagorganismen kunnen

beinvioeden is het noodzakelijk om bjj plantenveredelingsonderzock aandacht te schenken
aan tritrofische aspekten.
P. M. Hulspas-Jordaan & J. C. van Lenteren, 1978, Mededelingen Facuiteit veor Landbouw-
wetenschappen Rijksuniversiteit Gent 43: 431440,
D. J. Boethel & R. J. Eikenbary, 1986. Interactions of plant resistance and parasitoids and
predators of insects. Wiley and Sons, New York.
R. J. F. van Haren et al., 1987. Experimental and Applied Acarology 3: 115-121.
Dit proefschrift.

. De respons op informatiestoffen is afhankelijk van de voorgeschiedenis van de beschouwde

dieren.
L. E. M, Vet, 1983. Netherlands Journal of Zoology 33: 225-248.
Dit proefschrift.

. Dat de verdediging van planten tegen fytofagen dynamisch van karakter kan zijn, betekent

dat de voorgeschiedenis van planten die gebruikt worden bij onderzoek aan plant-dier
relaties nauwkeurig gestandaardiseerd moet worden.

R. Karban & J. R. Carey. Science 225: 53-54.

D. F. Rhoades, 1985. American Naturalist 125: 205-238.

S. Harrison & R. Karban, 1986. Ecological Entomology 11: 181-188.

. De konklusie van Hoy en Smilanick dat de roofmijt Metaseiulus occidentalis op een

kairomoon van de spintmijt 7erranychus urticae reageert, is niet gerechtvaardigd op basis
van de uitgevoerde experimenten.
M. A. Hoy & J. M. Smilanick, 1981, Entomologia Experimentalis et Applicata 29: 241-253.

. Het adsorberend vermogen van de waslaag van bladeren verdient meer aandacht bij

onderzoek naar informatiestoffen.
M. A, Altieri et al., 1981. Protection Ecology 3: 259-263.
C. Wall et al., 1981. Entomologia Experimentalis et Applicata 30: 111-115,
C. Wall & J. N. Perry, 1983, Entomologia Experimentalis et Applicata 33: 112-116,
D. A. Nordlund, R. B. Chalfant & W. J. Lewis, 1984/1985. Agriculture Ecosystems and
Environment 12: 127-133,
H. Nadel & J. J. M. van Alphen, 1987. Entomologia Experimentalis et Applicata 45: 181-186.
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. Beleidsmakers die alleen letten op de hoeveelheid publikaties van wetenschappelijk onder-

zoekers behoeven bijscholing op het gebied van natuurlijke selektictheorie.

. De inhoudelijke diskussie over wetenschappelijke publikaties kan bevorderd worden door

het opnemen van een korte reaktie van de door het tijdschrift aangewezen recensenten,
direkt achter de desbetreffende publikatie.

Door de belangrijke rol die natuurlijke vijanden bij de bestrijding van plagen spelen,
verdienen ze uit de anonimiteit gehaald te worden en van een Nederlandse naam voorzien
te worden.

Teleurgestelde idealisien zouden zich moeten verdiepen in de wordingsgeschiedenis van een
kathedraal.

D. Macaulay, 1974. De Kathedraal. Het verhaal van de bouw. Ploegsma, Amsterdam.

C. F. Beyers Naudé & D. S¢lle, [985. Hoop voor geloof. Ten Have/IKON, Baarn.

De toenemende bezuinigingsdruk op universiteiten maakt kunstzinnig werk van de teken-
afdelingen van de Landbouwuniversiteit extra belangrijk.

. Zelfs niet-acarologen staan met mijten op en gaan ermee naar bed.

J. D. Lang & M. S, Mulla, 1971, Environmental Entomology 7: [21-127.
J. E. M. H. van Bronswijk, 1986. Experimental and Applied Acarology 2: 231-238.

De aanduiding paranimf is verwarrend.
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INFORMATIESTOFFEN IN TRITROFISCHE INTERAKTIES: Ocrsprong en funktie in een

systeem dat bestaat ult roofmijten, fytofage mijten en hun waardplaunten.

la. Inleiding en samenvatting

Wat zijn informatiestoffen?

Chemische verbindingen spelen een belangrijke rol in interakties tussen
organismen. Sommige van deze stoffen zijn voordelig (b.v. voedingsstoffen),
of nadelig (b.v. giftige stoffen) voor een organisme. Andere stoffen zijn
voor— of nadelig op een indirekte manier: door middel van een
gedragsreaktie die ze te weeg brengen. In dit laatste geval spreken we van
informatiestoffen (stoffen die, in de natuurlijke kontekst, informatie
overbrengen in een interaktie tussen twee individuen, waarbij in de
ontvanger een gedrags- of fyslologische reaktie te weeg wordt gebracht die
voordelig is voor beide individuen of voor slechts &&n van beiden;
hoofdstuk 2). Op een evolutionaire tijdschaal wordt het lot van een
informatiestof bepaald door de selektiedruk op ieder van de twee organismen
uit de Interaktie. De selektiedruk wordt bepaald deor de kosten en baten
van alle interakties van een organisme waarblj de informatiestof betrokken
is. Om pragmatische redenen wordt een kosten-baten analyse echter telkens
opnieuw gemaaki voor iedere interaktie tussen twee organismen. Zodoende
wordt de kosten-baten analyse beperkt tot het kleimnst mogelljke aantal
organismen, waardoor ze zo eenvoudig mogelijk blijft. Het gevolg is dat de
informatiestof voor iedere interaktie opnieuw benocemd wordt, in
overeenstemming met de gemaakte kosten-baten analyse (hoofdstuk 2; zie ook
Nordlund en Lewis, 1976). Bovendlen weerspiegelt de klassifikatie ook of de
beschouwde organismen scortgenaten zijin of niet. Dit resulteert in de
terminclogie zoals weergegeven in Figuur 1.1 en Tabel 1.1 (zie ook
hoofdstuk 2}. De struktuur en termen zijn gebaseerd op die van
signaaistoffen. Echter de informatiestofterminologle verschilt var die van
signaalstoffen in twee opzichten (hoofdstuk 2):

(1) Terminologie van informatiestoffen heeft betrekking op verbindingen
die informatie overbrengen, terwijl signaalstofterminologie daarnaast ook

giftige stoffen beschouwt (Whittaker en Feeny, 1971; Nordlund en Lewis,



Infochemicals

Phergmones Allelochemicals

Figuur l.l: Struktuur van informatiestof-terminologie. Voor definities, zie
Tabel 1l.l.

Tabel 1.l:; Terminologie wan informatiestoffen.

INFORMATIESTOF: een chemische verbinding die, in de natuurlijke kontekst
informatie overdraagt in een interaktie tussen twee individuen, waarbij in
de ontvanger een gedrags— of fysiologische recaktie teweeg wordt gebracht
die van voordeel is voor &é&n van de twee organismen uit de interaktie of
voor beiden.

FEROMOON: Een informatiestof die een rol speelt in een interaktie tussen
twee organismen van dezelfde soort, die voordelig is wvoor het organisme dat
gerelateerd is aan de feromoonbron ({(+,-)feromcon), of voor de ontvanger
({-,+)feromoon) of voor allehei ((+,+}feromoocn).

ALLELOCHEMICALIE: Een informatiestof die een rol speelt in een interaktie
tussen twee individuen van verschillende soorten.

ALLOMOON: Een allelochemicalie dat essentieel is In de biclogle van ecen
organisme (organisme l) en dat, als het een organisme van een andere soort
(organisme 2) bereikt, in de ontvanger een gedrags— of fysiologische
reaktie opwekt die van adaptief voordeel is voor organisme 1 en niet voor
organisme 2.

KATROMOON: Een allelochemicalie dat essentieel is in de biologie van een
organisme (organisme 1) en dat, als het een organisme van een andere soort
(organisme 2) bereikt, in de ontvanger een gedrags— of fysioclogische
reaktie opwekt die van adaptief voordeel is voor organisme 2 en niet voor
organisme 1.

SYNOMOON: Een allelochemicalie dat essentieel is in de bioclogle wvan een
organisme (organisme 1) en dat, als het een organisme van een andere scort
(organisme 2) bereikt, in de ontvanger een gedrags— of fysiologische
reaktie opwekt die van adaptief voordeel is voor zowel organisme 1 als
organisme 2.



1976; Nordlund, 1981). In sommige gevallen brengen giftige stoffen en
voedingsstoffen informatie over. In die gevallen worden de betrokken
verbindingen geklassificeerd als informatiestoffen als hun rol als
informatiedrager in ogenschouw genomen wordt. Als giftigheids~ of
voedingsaspekten beschouwd worden, worden deze verbindingen niet
geklassificeerd als Informatiestoffen, maar als respektievelijk giffen en
nutriénten.

(2) Naast het kosten—baten kriterium is signaalstofterminologie tevens
gebaseerd op de oorsprong van de stoffen. Hoewel kennis van de oorsprong
belangrijk is voor een begrip van de Interaktle tussen twee organismen, kan
het zeer moeilijk zijn om de exacte oorsprong op te helderen (b.v. Brand et
al., 1975; hoofdstuk 4). Daarom kan toepassing van het corsprongskriterium
leiden tot dubbelzinnigheden. Omdat het kosten—baten kriterium op zichzelf
goed en bruikbaar is, is de terminologie van informatiestoffen gebaseerd cop

dit kriterium alleen.
Informatiestoffen in tritrofische systemen.

Informatiestoffen spelen een rol In interakties tussen opeenvolgende
trofische niveaus (schakels uit een voedselketen): b.v. plant-planteneter,
plantenetend insekt-insektenetend insekt, zle Figuur 1.2 (b.v. Nordlund et
al., 1981; Visser, 1986). Bovendien kunnen Informatiestoffen ook een rol
spelen in interakties tussen andere trofische niveaus (b.v. plant—
insektenetend insekt; Figuur 1.2) (Price, 1981). Voor begrip van de

selektiedruk op een organisme, als gevolg van een informatiestof is het

Natuurlijke vijanden van fytofagen

-
Fytofagen

Planten

Figuur 1.2: Interakties in een tritrofisch systeem.



daarom noodzakelijk dat alle betrokken trofische niveaus in ogenschouw
genomen worden. Dit heeft tot gevolg dat bij het bestuderen van interakties
tussen planteneters en hun predatoren de betrokkenheid van op z'n minst het

eerste trofische niveau, de plant, ook aan bod moet komen.

Het tritrofische systeem van deze studie: roofmijten, fytofage mijten en

hun waardplanten.

Het fytofaag(planteneter)—-predator systeem dat het meest uitvoerig is
bestudeerd bestaat uit fytofage mijten en roofumijten die voorkﬁmen in
Nederlandse boomgaarden. In Figuur l.3a,b staan de meest algemene fytofage
mijten afgebeeld die als plaagorganismen in Nederlandse appelboomgaarden

voorkomen: de appelroestmijt, Aculus schlechtendali (Nalepa) en de fruit-

spintmijt, Panonychus ulmi (Koch) (Van de Vrie, 1973; Van Epenhuijsen,
1981; Gruys, 1982).

In Nederlandse boomgaarden komen diverse soorten roofmijten voor. De

meest algemene zijn Typhlodromus pyri Scheuten (Figuur 1.3c), Amblyseius
finlandicus (Oudemans) en A. potentillae (Garman) (McMurtry & Van de Vrie,
1973; Overmeer, 1981; Gruys, 1982). Deze drie soorten leven allemaal van
fruitspintmijten en roestmijten, evenals van andere voedselbronnen, zoals
stuifmeel van diverse plantesoorten (Overmeer, 1981; Kropczynska, 1970;
Overmeer, 1985b).

In dit systeem, bestaande uit twee soorten fytofage mijten en drie
soorten roofmijtem (Figuur 1l.4a} is onderzoek verricht naar prooivoorkeur
van de roofmljten. De optimaal foerageertheorie voorspelt dat natuurlijke
selektie die predatoren bevoordeelt die een voorkeur hebben voor prooien
die uitgedrukt in reproduktief succes het meest opleveren (Krebs, 1978}).
Reproduktief succes wordt onder andere bepaald door ontwikkelingsduur,
ellegsnelheid, mortaliteit gedurende de ontwikkeling en kwaliteit van de
nakomelingen. Elk van deze komponenten kan afhangen van de gekonsumeerde
prooien. Als een eerste stap blj het analyseren van de selektiekrachten die
prooivoorkeur van roofmijten in het genoemde systeem kunnen hebben
beinvloed, heb ik onderzocht of prooipreferentie in overeenstemming 1s met
het daaruit volgende reproduktief succes. Als prooivoorkeur niet op deze
meest eenvoudige manier verklaard kan worden, zullen andere verklaringen

gezocht moeten worden (zie verderop).



Figuur 1.3: Meest algemene fytofage mijten in Nederlandse appelboomgaarden.
{a) Aculus schlechtendali (Nalepa), volwassen protogyne vrouwtje; (b)
Panonychus ulmi (Koch), volwassen vrouwtje; {c¢) Typhlodromus pyri Scheuten,
volwassen vrouwtje.

Streepjes geven een lengte van 50 um aan.




Spelen informatiestoffen een rol in prooivecorkeur?

Kairomonen (Tabel 1.1, Figuur l.1) kunnen predatoren informerenm over de
aanwezigheid en identiteit van prooien (Greany en Hagen, 198l). Daardoor
kunnen deze stoffen van invlced zijn op foerageerbeslissingen met
betrekking tot de plek waar gezocht wordt, hoe lang gezocht wordt op een
bepaalde plek, welke prooien geaccepteerd worden en wanneer verplaatsing
met behulp van de wind aangevangen wordt (hoofdstuk 3). Bestudering van de
reaktie op kairomonen kan derhalve een beeld geven van prooipreferentie.
Echter, de konklusie aangaande prooipreferentie moet beperkt blijven tot de
foerageerfase die bestudeerd werd. De relatieve kosten verbonden aan het
vinden van individuen van elk van beide prooiscorten kunnen afhangen van de
foerageerfase. Voor het verkrijgen van een goed beeld van preoolpreferentie,
moeten verschillende foerageerfasen bestudeerd worden. Als dit gebeurt in
onafhankeli jke experimenten worden komplementaire konklusies verkregen. In
deze studie is prooipreferentie bepaald op drie onafhankell jke wi jzen. Er
werden twee laboratoriumanalyses uitgevoerd:

— Bestudering van de reaktie op vluchtige kairowonen. Dit betreft
beslissingen van de rocfmijten zonder dat kontakt gemaakt wordt met
prooien, zoals het geval is na beéindiging van een luchtreis of na
uitmoording van een prooihaard.

- Bestudering van predatiesnelheden onder comstandigheden die alleen
verschillen in prooiaanbod. Dit betreft acceptatie/verwerpings
beslissingen In de fase dat kontakten met prooien plaatsvinden.

In aanvulling op de laboratoriumanalyses van proolvoorkeur, is ook ecen
analyse uitgevoerd onder veldomstandigheden:
= Dit werd gedaan door de voedselsamenstelling te bepalen van roofmijten

die in het veld verzameld werden. Met behulp van elektroforese werd de
aanwezigheid van proci-eiwitten in de darm van deze roofmijten

kwalitatief bepaald.
Spintmijtkairomonen in een tritrofische kontekst.
Roofmijten onderscheiden schone planten van planten die door

spintmi jten gefnfekteerd zijn door middel van een vluchtig kairomoon

(Sabelis en Van de Baan, 1983). Dit kairomoon 1ijkt een produkt te zijn van
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Figuur 1.4: Tritrofisch systemen uit dit proefschrift: (a) 3 roofmijten, 2
fytofage mijten en appelbomen; (b) 1 roofmijt, 1 fytcfage mijt en

boneplanten.



de interaktie tussen spintmijt en plant: na verwljdering van spintmi jten
van een geinfekteerde plant blijft de plant gedurende enkele uren
aantrekkelijk wvoor roofmijten, terwiil de geiscleerde spintmijten niet meer
aantrekkelijk zijo (Sabelis en Van de Baan, 1983; Sabelis et al., 1984a).
Huidige gegevens over spintmijt-roofmijt interakties kunnen geen verklaring
geven voor de rol van deze informatiestof in de biclogie van de spintmi jt
(zie hoofdstuk 3 voor een overzicht). Het kairomoon zou bijvoorbeeld een
onverni jdelijk bijprodukt kunnen zijn van de beschadiging van de plant door
de spintmijt. Ook zou het een onontbeerlijke funktie in de biologie van de
spintmi jt kunnen hebben. Bovendien kan ook de plant betrokken zijn bij
produktie van de Informatiestof. Om te komen tot een opheldering van de reol
van deze vluchtige informatiestof, is het nedig om zijn effekten te
bestuderen in interakties tussen plant en spintmijt, tussen plant en
roofmi jt en tussen spintmijten van &&n soort. Om dit mogeli jk te maken moet
allereerst de chemische samenstelling van de informatiestof opgehelderd
worden.

Dit werd bestudeerd voor een tritrofisch systeem van Lima boneplanten,

de kasspintmijt, Tetranychus urticae Koch, en de roofmijt Phytoseiulus

persimilis Athias—Henrlot (Figuur 1.4b). De keuze voor dit systeem werd
bepaald door praktische overwegingen. De plant en de spintmijt kunnen het
hele jaar door gekweekt worden. Daardcor is dit systeem beter geschikt voor
het ontwikkelen van een methode om de samenstelling van spintmijtkairomonen

op te helderen dan een systeem waarin de plant meerjarig is-.

Qorsprong en funktie van kasspintkairomoon in een tritrofisch systeem.

Spintmijten onderscheiden schone planten van planten die door
soortgenoten geinfekteerd zijn door middel van een vluchtige informatiestof
(hoofdstuk 4). De spintmijt loopt weg van bladeren die zwaar geinfekteerd
zijn. Deze reaktie is voordelig voor zowel spintmijten op het geinfekteerde
blad als voor de spintmijten die zich hier niet vestigen: een toename van
voedselkompetitie wordt voorkomen, zie Wrensch en Young (1978). Bovendien
mi jdt de weglopende spintmijt een plek die een verhoogd risike draagt om
door roofmijten te worden ontdekt (Sabelis en Van de Baan, 1983).

Om deze redenen wordt de informatiestof in deze interaktie tussen

spintmijten van dezelfde soort een (+,+)dispersie—fercmoon genoemd.



Biologische gegevens suggereren dat dit feromoon (ten minste gedeeltell jk)
identiek is aan het vluchtige kairomoon waarop roofmijten reageren
(hoofdstuk 4).

De vluchtige stoffen die vrijkomen van planten die geinfekteerd zijn
met spintmfjten zijn geidentificeerd en daaropvolgende gedragswaarnemingen
hebben geleid tot opheldering van vier kairomoonkomponenten die de roofmi jt
P. persimilis aantrekken: linalool (3,7-dimethyl-l,6-octadiene-3-ol),
methyl salicylaat, (E)- B-ocimene (3,7-dimethyl-1,3(E},6~octatriene) en
4,8-dimethyl-1,3(E},7-nonatriene. De struktuur van deze verbindingen is
weergegeven in Figuur 1.5. Op z'n minst twee van deze stoffen (linalool en
methyl salicylaat) zijn ook komponenten van een kairomoon in een interaktie
tussenrkasspint en de roofmijt A. potentillae (gekweekt op tuinboonpollen;
zie verderop) (hoofdstuk 4). Literatuurgegevens over de gedragsrespons van
kasspint laten zien dat &&n van deze komponenten {linaloel) ook een
bestanddeel is van het {+,+)dispersie~feromoon (Dabrowski en Rodriguez,
1971).

-
"
4 8-dimethyl-1,3{g}, 7-nonatriene {£]-p-Ocimene
OH
-
COOCH,
OH
Linalool Methyl salicylate

Figuur 1.5: Struktuur van kalromoon— en feromoon-komponenten afkomsatig van
Lima boneplanten die geinfekteerd zijn door T. urticae.



Alle geldentificeerde kairomoonkomponenten zijn bekend uit het
plantenrijk. Dit suggereert dat de plant betrokken is bij de produktie van
de informatiestof. Het is echter geen bewijs: de verbindingen kunnen
bijvoorbeeld ook ontstaan als afbraakprodukt van een planteverbinding na
injektle van speeksel door de spintmijt. Onderzoek naar bijvoorbeeld de
plaats en het tijdstip van produktie en naar de mogelijke opslag van een
voorloper zijn nodig als vervolg om te komen tot een opheldering van de rol
van de plant in de produktie van het kairomean. Veronderstel echter dat de
spintmijt de informatiestof produceert als dispersie-feromoon. In dat geval
is het niet duidelijk waarom het feromoon vluchtig zou moeten zijn.
Vluchtige stoffen vergroten het risiko om ontdekt te worden door predatoren
veel meer dan niet—-vluchtige stoffen. Ontdekking door predatoren leidt
onvermi jdeli jk tot plaatseli jke uitroeiing van de spintmijten (Sabelis en
Van der Meer, 1986). Het 1lijkt daarom waarschijnlijker dat de vluchtige
verbindingen door de plant worden geproduceerd en dat de spintmijten er het
beste van maken door deze stoffen te gebruiken als informatie over plaatsen
waar ze zich beter niet kunnen vestigen. Voor een beter begrip van de
evolutie van vluchtige stoffen die door planten geproduceerd worden na
beschadiging door fytofagen, is het essentieel om te bepalen hoe deze
stoffen worden geproduceerd, hoe veel de produktie kost en wat de baten

zijn uitgedrukt in een verlaagde kans op beschadiging door fytofagen.

Betrokkenheid van vluchtige kairomonen in procipreferentie van roofmijten.

De reaktife van T. pyri en A. potentillae op vluchtige kairomonen is
afhankeli jk van het dieet waarop de roofmijten gekweekt worden. Als ze
gekweekt worden op een carotenoid-arm dieet reageren deze roofmijten op
kairomonen van meer prooiscorten dan wanneer ze gekweekt worden op een
carotenoid-rijk dieet (hoofdstukken 6,7 en 8). Carotenoiden zijn
onontbeerld jk voor diapause induktie in A. potentillae (Cvermeer, 1985a).
De funktie van deze stoffen voor T. pyri is nog onbekend (hoofdstuk 8).
Alle prooisocorten waarop carcotenoid-behoeftige A. potentillae en T. pyri
reageren kunnen het carotencidtekort opheffen. Als A. potentillae en
I. pyri gekweekt zijin op een carotenoid-rijk dieet reageren ze alleen op
het kairomoon van P. ulmi. Bovenstaande gold voor roofmijten die 20 wur

gehongerd waren. Ook langduriger hongeren van roofmijten die op een
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carotenoid-rijk dieet gekweekt zijn, vergroot het aantal prooisocorten
waarop gereageerd wordt. Bestudering van de respons op vluchtige kairomonen
laat zien dat A. potentillae en T. pyri {al dan niet carotenoid-behceftig)
fruitspint verkiezen boven appelroestmijt (hoofdstukken 6,7 en 8) en dat
A. finlandicus de tegenovergestelde voorkeur heeft (hoofdstuk 11).

Dit komt overeen met konklusies uit predatie-experimenten uitgevoerd
bij verschillende kombinaties van prooiaanbod (hoofdstukken 9% en 11}. De
waargencmen predatiesnelheden bij gemengd prooi-aanbod werden vergeleken
met waarden uit een model waarin parameters verwerkt zijn die geschat zijn

in experimenten met iedere prooisoort afzonderlijk. Amblyseius potentillae

en T. pyri aten meer fruitspint en A. finlandicus at meer appelroestmijt
dan voorspeld werd door het model. Dit verschil tussen voorspelde en
waargenomen predatiesnelheden kan niet verklaard worden door een
gedragsverandering van de prooien, vercorzaakt doordat ze samen aangeboden
worden, noch door een verandering in loopgedrag van de roofmijt. Daarom
wijzen deze experimenten uit dat A. potentillae en T. pyri fruitspint
prefereren en dat A. finlandicus appelroestmijt verkiest, uitgedrukt in een
verandering van acceptatie/verwerpings ratio {'succesratio')}.

Voor de analyse van prooivoorkeur onder veldomstandigheden werd T. pyri
verzameld in een appelboomgaard van bladeren waarop de frultspint-—
appelroestmi jt verhouding sterk uiteenliep. De meeste roofmijten bevatten
frultspint esterase, terwijl roestmijt esterase in slechts een kleine
fraktie aanwezlg was (hoofdstuk 10). In A. finlandicus werden roestmijt-
esterase en fruitspintesterase even vaak gevonden. De fruitspint—roestmi jt
verhouding op de bladeren waarvan A. finlandicus werd verzameld liep veel
minder uiteen dan het geval was bij T. pyri. Uit deze gegevens met
betrekking tot A. finlandicus kan geen definitieve konklusie over
prooivoorkeur getrokken worden, maar ze zijn zeer zeker niet in tegenspraak
met de konklusies uit de laboratoriumexperimenten (hoofdstuk 11}. Voor A.
potentillae zijn geen veldgegevens beschikbaar.

Het feit dat de prooiveorkeur—konklusies uit deze onafhankeli jke
analyses met elkaar in overeenstemming zijn voor iedere roofmi jtsoort,

betekent dat deze konklusies goed gefundeerd =zijn.
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Prooipreferentie en reproduktief succes van rocfmijten in een boomgaard

systeem met twee soorten fytofage mijten.

De studie van het reproduktief succes van de drie roofmjjtsoorten, op
hetzlj fruitspint, hetzij appelroestmijt als voedingsbron laat zien dat
A. finlandicus de beste prociscort selekteert, vitgedrukt in reproduktief
succes. Deze roofmijtsoort ondervindt ernstige mortaliteit in het
larvestadium als het voedsel uit fruitspintmijten bestaat, maar niet als ze
van roestmijten eten. Als gevolg hiervan is de intrinsieke groeisnelheid
veel groter op een dieet van appelroestmijten (hoofdstuk 12}.

Ook voor A. potentillae en T. pyri is appelroestmijt een betere prooi
dan fruitspint: de ontwikkelingsduur is geringer als de roofmijten eten van
roestmi jten, terwijl de eilegsnelheid en mortaliteit niet afhankelijk zijn

van deze prooisocrten (hoofdstuk 12). Voor A. potentillae is P. ulmi aan

het eind van het seizoen mogelijk toch een betere proolsoort vanwege het
verschil in effekt op diapause induktie. Op basis van huidige gegevens kan
de optimale prooikeuze theorie de prooivaorkeur van A. potentillae en

T. pyrl dus niet bevredigend voorspellen. Toekomstig onderzoek zal zich
onder andere moeten richten op (1) het mogelijke effekt van konkurrentie
tussen prooiscorten op prooibeschikbaarheid, (2) het mogelijke effekt van
konkurrentie tussen predatorsoorten op procibeschikbaarheid en (3) een

mogelijke wijziging van procivoorkeur in de loop van het seizoen.
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INFOCHEMICALS TN TRITROPHIC INTERACTIONS: Origin and functiom in a system

consisting of predatory mites, phytophagous mites and their hest plants.

1b. Introduction and summary

What are infochemicals?

Chemical compounds play an important role in interactions between
organisms. Some of these chemicals are to the benefit {e.g. nutrients) or
detriment (e.g. toxins) of an organism. Others are of benefit or detriment
in an indirect way: through the hehavioural response they elicit. The
latter chemicals are termed infochemicals {chemicals that, in the natural
context, convey information in an interaction between two individuals,
evoking in the receiver a behavioural or physiociogical response that is
adaptive to either one of the interactants or both; chapter 2}. On an
evoluticnary time scale, the fate of an infochemical depends on selection
pressures on each interactant. Selection pressure is determined by costs
and benefits which result from all interactions of an organism in which the
infochemical is involved. Yet, for pragmatic reasomns, to analyse the
function of an infochemical in the blology of an organism, a cost-benefit
analysis is made for each interaction between two organisms separately. In
this way the cost-benefit analysis is restricted to the smallest number of
interactants possible, which ensures its simplicity. Consequently, for each
interaction the infochemical is classified according to the corresponding
costs and benefits for the two interactants (chapter 2; cf. Nordlund and
Lewis, 1976). Moreover, classification also refiects whether the
interaction under consideration is hetween conspecifics or between
individuals of different species. This resulted in the terminology
represented in Figure 1.1 and Table 1.1 (cf. chapter 2). Its structure and
terms are based on those of semiochemicals. However, infochemical
terminology differs from semiochemical terminclogy in two respects
{chapter 2):

(1) Infochemical terminclogy regards compounds that convey information,
whereas semiochemical terminclogy in addition also includes toxins
{(Whittaker and Feeny, 1971; Nordlund and Lewis, 1976; Nordlund, 1981). In

some Instances toxins or nutrients may convey information. If that is the
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Infochermicals

Alielochemicals

Pheromones

{+.-] pheromone ){ [-.+} pheromone )({+.+] pheromone

Figure l.1: Structure of infochemical terminology. -For definitions of terms
see Table 1.1.

Table 1l.l: Infochemical terminology.

INFOCHEMICAL: A chemical that, In the natural context, conveys information
in an interaction between two individuals, evoking in the recelver a
behavioural or physiclogical response that is adaptive to either one of the
interactants or to both.

PHEROMCONE: An Infochemical that mediates an interaction between organisms
of the same species whereby the benefit is to the origin-related organism
((+,-)pheromone), to the receiver ({—,+)pheromone), or to both
((+,+)pheromone) .

ALLELOCHEMICAL: An infochemical that mediates an Interaction between two
individuals that belong to different species.

ALLOMONE: An allelochemical that is pertinent to the biology of an crganism
{(organism 1)} and that, when it contacts an individual of another species
(organism 2) evokes in the receiver a behavioural or physioclogical response
that is adaptively favourable to organism 1, but not to organism 2.

KAIROMONE: An allelochemical that is pertinent to the biology of an
organism (organism 1) and that, when it contacts an individual of ancther
species (organism 2) evokes in the receiver a behavioural or physiological
response that is adaptively favourable to organism 2 but not to organism 1.

SYNOMONE: An allelochemical that is pertineat to the biology of an organism
(organism 1) and that, when it contacts an individual of another species
(organism 2} evokes in the receiver a hehavioural or physiological response
that is adaptively favourable to both organism 1 and 2.

14



case, these toxins and nutrients are classified as infochemicals when their
role as information carrier is considered. When poisonous or nutritious
aspects are considered, they are not classified as infochemicals, but as
toxins and nutrients respectively.

(2) Semiochemical terminology is based on origin of the compounds, in
addition to the cost—benefit analysis. Although knowledge of the origin is
important to understand the interaction between two organisms, it may be
very difficult to elucidate the origin (e.g. Brand et al., 1975;
chapter 4). Therefore, application of the origin criterien may lead to
ambiguities. Because the cost—benefit criterion by itself is good and

useful, infochemical terminclogy is based on that criterion alone.
Infochemicals in tritrophic systems.

Infochemicals play a role in interactions between consecutive trophic
levels {e.g plant-herbivore, phytophagous insect—entomophagous insect;
Figure 1.2) (e.g. Nordlund et al., 198l; Visser, 1986). Moreover,
infochemicals may alsc mediate interactions between other trophic levels
{(e.g. plant-entomophagous insect; Figure 1.2) (Price, 198l). Therefore, to
understand the selection pressure on an organism, as a result of an
infochemical, all trophic levels involved should be regarded. As a
consequence, investigations of infochemicals in interactions between
herbivores and their predators should also regard involvement of at least

the first trophic level, the plant.

Natural enemies of phytophages

Phytdhhages

F S

Plants

Figure 1.2: Interactions in a tritrophic system.
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The tritrophic system of this study: predatory mites, phytophagous mites
and their host plants.

The herbivore-predator system investigated most extensively in this
thesis consists of phytophagous mites and predatory mites that occur in
Dutch orchards. Figure 1.3a,b depicts the twe most abundant phytophagous mites
that occur as pest organisms in Dutch apple orchards: the apple rust mite,

Aculus schlechtendali {Nalepa}, and the European red spider mite,

Panonychus ulmi (Koch) (Van de Vrie, 1973; Van Epenhuijsen, 1981; Gruys,
19823.

Several species of predatory mites occur in Dutch orchards. The most
abundant of these are Typhlodrowus pyri Scheuten (Figure 1.3c), Amblyseius
finlandicus (Oudemans) and A. potentillae (Garman} (McMurtry & Van de Vrie,
1973; Overmeer, 1981; Gruys, 1982). All three species feed on P. ulmi and
A. schlechtendali, as well as on other food sources such as several pollens
(Overmeer, 1981; Kropczynska, 1970; Overmeer, 1985).

In this system comsisting of two phytophagous prey species and three
predator species (Figure l.4a}, prey preference of the predators was
investigated. Optimal foraging theory predicts that natural selection
favours predators preferring prey specles that are most profitable in terms
of reproductive success (Krebs, 1978). Reproductive success is determined,
among others, by development time, oviposition rate, mortality during
development and offspring quality. Each of these components can be affected
by the prey species consumed. As a first step In analysing which selection
pressures may have moulded prey preference of the predatory mites in the
system outlined above, I have tested whether prey preference is matched by
the assocliated reproductive success. If this most simple explanation for
prey preference does not hold, other explanations shcould be considered (see
below) .

Do infochemicals play a role in prey preference ?
Kairomones (Table 1.1, Figure l.1) may inform predators on presence and
identity of prey (Greany and Hagen, 198l) and thereby affect foraging

decisions, such as where to search, how long to search at a specific site,

which prey to accept and when to disperse on air currents (chapter 3).
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Figure l.3: Most common phytophagous mites in Dutch apple orchards. (a)
Aculus schlechtendali (Nalepa), adult pretogyne female; (b) Panonychus ulmi

(Koch) adult female; {¢) Typhiodromus pyri Scheuten, adult female.
Bars indicate a length of 50 um.
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Investigation of the response to kailromones may therefore yield information
on prey preference. However, the conclusion on prey preference must be
restricted to the foraging phase that was studied. Relative costs involved
in finding individuals of each prey species might differ for different
foraging phases. Therefore, te obtain a comprehensive view of prey
preference, several foraging phases should be investigated. Such analyses
should be carried out independently to obtain ccomplementary conclusiens. In
this study, prey preference was determined in three independent analyses.
Two laboratory analyses were carried out:

- Analysis of response towards volatile kairomones. This investigation
regards decisions of the predators when prey individuals are not
contacted, as is the situation after termination of aerial dispersal or
after eradication of a prey patch.

— Analysis of predation rates at different prey supplies. This relates to
acceptance/rejection decisions during contacts with prey items.

To complement the prey preference analyses carried out in the
laboratory, an investigatlion was made under field conditions:

— This was done by determination of diet composition by means of

electrophoretic analysis of gut contents of field-collected predators.

Spider-mite kairomones in a tritrophic context.

Predatory mites distinguish plants infested by spider wmites from clean
plants by a volatile kairomone (e.g. Sabelis & Van de Baan, 1983). This
kairomone seems to be a product of the interaction between plant and spider
mites: after removal of spider mites from an infested plant, the plant
remains attractive to the predators during several hours, whereas the mites
alone do not remain attractive (Sabelis & Van de Baan, 1983; Sabelis et
al., 1984a). Current data on spider mite — predatory mite interactions do
not explain the role of this infochemical in the bieclogy of the spider
mites {(cf. chapter 3 for a review). It may, for instance, be an inevitable
byproduct of damage inflicted on the plant by the spider mite, and/or have
an indispensable function in the biology of the spider mite. Moreover, the
plant may be involved in production of the infochemical. To elucidate the
role of this volatile infochemical, its effects in interactions between

plant and spider mite, between plant and predatory mite and between spider
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a Amblysaits potentillae i
Amblyseius finlandicus Predatary mites V}?’

Typhlodromus pyri

Panonychus ulmi
Aculus schligochtendsli

Phytophagous mites

Apple tree Host plant

b Phytoseivlus persimilis Predatory mite
Tetranychus urticae Phytophagous mite
Lima bean plant Host pilant

n

Figure l.4: Tritrophic systems of this study: (a) 3 predatory mites, 2
phytophagous mites and apple trees; (b) 1 predatory mite, 1 phytophagous

mite and bean plants.

19




mites of one species should be investigated. Before this can be done,
chemical identification of the infochemical is a necessary first step.
These investigations were made for a tritrophic system consisting of

Lima bean plants, the two-spotted spider mite, Tetranychus urticae Koch and

the predatory mite Phytoseiulus persimilis Athias—-Henriot (Figure l.4b).

This system was chosen for practical reasons. The plant and phytophagous
mite can be reared throughout the year and therefore, this system is much
more suitable to develop a method for the chemical analysis of spider~mite

kairomones than a system in which the plant is a perennial.

Origin and function of T. urticae kairomone In a tritrophic system.

Two-spotted spider mites distinguish between a clean plant and a plant
that is infested by conspecifics on the basis of a volatile infochemical
(chapter 4). The spider mites move away from heavily irfested leaves. This
response is advantageous to spider mites on the infested leaf as well as to
spider mites that avoid settling on these leaves: increased competition for
food is avoided, cf. Wrensch and Young (1978). In addition, the spider mite
that disperses thus avoids settling on a spot that has an increased risk
of being detected by predatory mites {Sabelis and Van de Baan, 1983).
Therefore, the infochemical in this interaction between conspecific spider
mites is called a (+,+)dispersing pheromone. Biological evidence suggests
that this pheromone is (at least partly) identical to the volatile
kairomone to which predatory mites respond (chapter 4).

Volatiles emitted from plants infested by T. urticae were identified
and subsequent behavioural analyses resulted in identification of four
kairomone components that attract the predatory mite P. persimilis:
1inalool (3,7-dimechyl-1,b—octadiene-3-o9l), methyl salicylate, (E)}- 8-
ocimene {(3,7-dimethyl-1,3(E),6-octatriene) and 4,8-dimethyl-1,3(E},7-
nonatriene. The structure of these compounds is shown im Figure 1.5. At
least two of these (linalocl and methyl salicylate) are also components of
a kairomone in the iInteraction between T. urticae and A. potentillae (when
reared on V.faba pollen; see below) (chapter 4). Literature data on the
behavioural response of T. urticae indicate that one of these kairomone
components {(linalool) is also a component of the {+,t+}dispersing pheromene
{Dabrowski and Rodriguez, 1971).
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All identified kairomone components are well—known in the plant
kingdom. This suggests that the plant is invelved in production of the
infochemical, but it is no proof. It may for instance be that spider-mite
enzymes injected intce the plant break down a plant compound. Investigation
of e.g. site and moment of production and possible storage of precursors
are needed as a next step to elucidate the role of the plant in kairomome
production. However, suppose that it is the spider mite who produces the
infochemical to serve as a dispersing pheromone. Then, it is not clear why
this pheromone should necessarily consist of volatiles. As a result of the
production of volatiles the spider mites incur more risks of being detected
by predators than by production of non-volatile chemicals. Detection by
predators inevitably leads to local extermination of spider mites (Sabelis
and Van der Meer, 1986). For this reason it seems more likely that the
volatiles are plant produced and that the spider mite makes the best of a
bad job by using them as information to decide where not to colonize. To
understand the evolution of plant-produced volatiles after herbivere
attack, it is crucial to assess how they are produced, how much it costs to
produce them and what the benefits are in terms of a lowered probability of

herbivore attack.

-
-
4 8-dimethyl-1,3{£), 7-nonatriene {E}-R -Ocimene
OH
COOCH,
OH
Linalooi Methyl salicylate

Figure 1.5: Structure of kairomone and pheromone components emitted from
Lima bean plants Infested by T. urticae.
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Inveolvement of volatile kairomones in prey preference of predatory mites.

The response of T. pyri and A. potentillae te volatile kairomones is
dependent on the diet of the predators. When reared on a carotenoid-poor
diet these predators respond to the kairomones of more prey species than
when reared on a carotenoid-rich diet (chapters 6, 7 and 8). Carotenoids
are indispensable to A. potentillae because of their function in diapause
induction (Overmeer, 1%985a). The function of these nutrients to T. pyri
remains unknown (chapter 8). All prey specles to whose kairomones
carotenovid-deficient A. potentillae and T. pyri respond can relieve the
lack of carotenoids. Carotencid-containing A. potentillae and T. pyri only
respond to the P. ulmi kairomeone. The above observations were made for
predators that were starved for 20 h. Longer starvatlion of predators reared
on a carotenoid-rich diet also enlarges the number of prey species
responded to. lnvestigations of the response to volatile kairomones
indicates that A. potentillae and T. pyri (whether carotenoids are
available or not} prefer P. ulmi to A. schlechtendali (chapters 6, 7 and 8)
and that A. finlandicus has a reverse preference (chapter 11).

This corresponds to conclusions from predation experiments performed at
different composition of prey supply (chapters 9 and 11). The observed
predation rates when mixed prey supplies were offered, were compared with a
wodel provided with parameters estimated from experiments with each of both

prey species alone. Amblyseius potentillae and T. pyri fed more on P. ulmi

and A. finlandicus fed more on A. schlechtendsli than was predicted by the
model. This difference between observed and predicted predation rates
cannot be explained by a change in behaviour of the prey species as a
result of being together, nor by a change in walking behaviour of the
predator. Therefore, these data indicate that A. potentillae and T. pyri
prefer P. uimi and that A. finlandicus prefers A. schlechtendali, in terms
of & change in acceptance/rejection ratio ('success ratio').

Analysis of prey preference under field cenditions showed that most
T. pyri collected from apple leaves that widely varied in P. ulmi:
A. schlechtendali numbers contained P. ulmi esterase, whereas
A+ schlechtendali esterase was present in a minor fraction of predators
(chapter 10). Rust-mite esterase and P. ulmi esterase were found equally

frequent in A. finlandicus. The data for A. finlandicus, obtained over a
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narrower range of prey-number ratios than for T. pyri, do not allow a
definite conclusion on prey preference. However, they certainly do not
cause rejection of the conclusion on prey preference as obtained in the
laboratory analyses {(chapter 11). No field data are available for
A. potentillae.

Because the conclusions on prey preference as determined in these
independent analyses are consistent for each predator species, the

inference on prey preference is firmly established.

Prey preference and reproductive success of predatory mites in an crchard

system with two species of phytophagous prey mites.

Analysis of repreductive success of these three predator species, when

feeding on either P. ulmi or A. schlechtendali, indicates that

A. finlandicus selects the best prey species in terms of reproductive
success. This predator species suffers high larval mortality om P. ulmi,
but not on A. schlechtendali. This results in a much higher intrinsic rate
of peopulation increase when feeding on apple rust mites {chapter 12).

Amblyseius potentillae and T. pyri would also do better by feeding

preferentially on A. schlechtendali: development times when feeding on this
prey species are shorter than when feeding on P. ulmi, whereas these prey
species do not differentlally affect mortality or oviposition rate (chapter
12). For A. potentillae this may not be the case at the end of the season
because P. ulmi is a better prey species in terms of diapause induction.
Thus, on the basis of current data, optimal prey-choice theory cannot
satisfactorily predict actual prey peference of A. potentillae and T. pyri.
Future investigations should concentrate on e.g. (1)} possible effect of
competition between prey species on prey availability, (2) possible effect
of competition between predator species on prey availability, and (3)

possible shift in prey preference during the season.
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PART I. TERMINOLOGY OF INFOCHEMICALS AND A REVIEW OF THEIR POSSIBLE
FUNCTIONS IN A PLANT-MITE SYSTEM.




2. Infochemical terminology: Should it be based on cost-benefit analysis rather than
origin of compounds?

Marcel Dicke and Maurice W. Sabelis.
Functional Ecology 2. (1988, in press).

ABSTRACT

The involvement of chemicals in interactions between individual
organisms has been recognized for many years. The present day terminclogy
of these so-called semiochemicals developed over a 25 year period and the
definition of each category was proposed in a specific context. As a
result, the definitions of the various categories are heterogeneous.

The present definition of semiochemicals (Nordlund and Lewis, 1976)
includes toxins and nutrients. We distinguish between (a) toxins and
nutrients, which are themselves to the benefit or detriment of the
interacting organisms, and (b) information—conveying chemicals
(infochemicals) on the other hand. These latter chemicals are to the
benefit or detriment through the response they elicit in the receiving
arganism. Toxins and nutrients may also convey information. If so, we
propose to refer to these chemicals as toxin or nutrient when poisoncus or
nutritious aspects are considered and as infochemical when their role as
information carrier is considered.

Semiochemical terminology according to Nordlund and Lewis (1976) is
based to a large extent on the origin of the compounds in specific
interactions. Only those interactions are regarded where one of the
interactants is the producer or emitter of the chemical. However, if an
infochemical plays a role in the interaction between two individuals, it is
by no means certain that either of the two is the actual producer or
emitter. The producer or emitter may be a different organism from the same
or even from anmother trophic level, but is clearly associated to at least
one of the interactants. Arguments are given to eliminate the origin
criterion from the terminology, and to use the cost—benefit criterion as
the sole determinant of infochemical subdivisions.

INTRODUCTION

The involvement of chemicals in conveying information in iantra— and
interspecific interactions between organisms appears to be widespread.
Interactions mediated by these so—called semiochemicals (Law and Regnier,

1971; Table 2.1} can be found within and between vertebrates, inverte—
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brates, plants and microorganisms {Nordlund et al., 1981; Schoonhoven,
1981; Albone, 1984; Bell and Cardé, 1984; Rhoades, 1985; Sabelis and Dicke,
1985; Sonenshine, 1985; Visser, 1986; Dicke, 1988b) in the same or
different trephic levels (Price, 198l1}. They involve many behavioural
activities or physiological responses such as searching for food or
oviposition sites, locating a mate, marking a resource area, and so on.

Many terms have been proposed to describe different classes of
semiochemicals (for review see Table 2.1 in Nordlund, 1981) but only a few
have survived (Nordlund and Lewis, 1976). Also, the definitions of some
terms have been modified. For instance, compare the definitions of allomone
in Brown et al. (1970) with those in Nordlund and Lewils {1976): the latter
authors modified the criginal definitlion and distinguished between
allomones and synomones as two classes of the original category of
allomones. Because of the many modifications in semiochemical terminolegy,
current definitions are heterogeneous. Bach definition was developed and
proposed in a specific context: e.g., the term pheromone (Karlson and
Lischer, 1959; Table 2.l1) was coined to distinguish this class of
semiochemicals from hormones.

A summary of current semiochemical terminclogy (according to Nordlund
and Lewis, 1976) is shown in Figure 2.l1. This structure 1s reasonably
consistent, but we think the different definitions should be based on a
more explicit and common logic to make it wmore coherent and less ambiguous.

This is the subject of the present paper.

INFOCHEMICALS, TOXINS AND NUTRIENTS

Law and Regnier (1971) defined semiochemicals as "chemical signals that
transmit information between individual organisms”; the essential word
being 'signals' (Greek onpeilov, semeion: mark or signal). The word
'signal' presupposes that the chemical is purposefully sent to the receiver
and hence that communication is taking place (Law and Regnler, 1971).
However, the receiving organism commonly acts as an eavesdropper that uses
chemicals from the emitter as a source of information (cf. Otte, 1974 for
discussion on the terms signal, information and communication). This was

recognized by Nordlund and Lewis (1976) and they therefore (Nordiund, pers.

28



Table 2.1: Contemporary semicchemical terminclogy according to Nordlund and
Lewis (1976).

SEMIOCHEMICAL: Chemical involved in the chemical interactions between
organisms. Nordlund and Lewis, 1976.

PHEROMONE: A substance that is secreted by an organism to the outside and
causes a specific reaction in a receiving organism of the same species.
Karlson and Lischer, 1959.

ALLELOCHEMIC: Chemical significant to an organism of a specles different
from its source, for other reasons than food as such.
Whittaker, 1970.

ALLOMONE: Chemical substance produced or acquired by an organism, which,
when it contacts an individual of another species in the natural context,
evokes in the receiver a behavioral or physiological reaction adaptively
favourable to the emitter but not to the receiver.

Nordlund and Lewis, 1976.

KAIROMONE: A substance produced or acquired by, or released as the result
of the activities of an organism, which, when it contacts an individual of
another species in the natural context, evokes in the receiver a behavioral
or physioclogical reaction adaptively favourable to the receiver but not teo
the emitter.

Nordlund and Lewis, 1976.

SYNOMONE: A substance produced or acquired by an organism, which, when it
contacts an individual of another species in the natural ceontext, evokes in
the receiver a behavioral or physiclogical reaction adaptively favourable
to both receiver and emitter.

Nordlund and Lewis, 1976.

Seriochemicals

Allelochemics

Kairomones X Allomones @

Pheromones

Figure 2.1: Structure of current semiochemical terminology according to
Nordlund and Lewis (1976).
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comm.) eliminated 'signal' from the definition, and redefined
semiochemicals as "chemicals involved in the {(chemical) interactions
between organisms” (Nordlund and Lewis, 1976; Nordlund, 1%81). Also the
qualification '"information transmitter' has been removed. Thus the original
definition of a semiochemical (Law and Regnier, 1971) has been broadend by
Nordlund and Lewis (1976) and Nordlund (1981) to include not only
information—-transmitting chemicals, but also chemicals that function as
toxins or nutrients.

Why organisms invest in producing inforuwation transmitters is an
interesting question and requires a clear understanding of the benefits to
the producer. The evolution of their production is less cbvious than that
of nutriepnts and toxins, that are themselves to the benefit or detriment of
the receiving organism. Organisms generally perceive toxins and nutrients
(but see Schoonhoven, 1981) and respond to them (e.g. Pasteels et al.,
1986). Thus, toxins and nutrients may also convey informatlion. For these
reasons we propose to classify poisonous substances as toxins and
alimentary substances as nutrients when poisonous or alimentary aspects are
considered respectively, and as infochemicals (Table 2.2), when their role
as information carriers is considered. Thus, a specific chemical may be
both a toxin and an infochemical, depending on which aspect of the chemical
is being discussed. In the remaining part of this paper we discuss

infochemicals exclusively.

PHEROMONES AND ALLELOCHEMICALS

Pheromones, as originally defined by Karlson and Liischer (19539} are
substances that are secreted by an organism to the outside that cause a
specific reaction in a receiving organism of the same species. Originally
the words "to the outside' were the most important part of this definitionm,
to distinguish these chemicals from hormones. To date, for distinguishing
pheromenes from allelochemicals the last four words of the pheromone
definition ('of the same species') are the most Iimportant. According teo
current terminology, a pheromone mediates an interaction in which the
emitter and the receiver are conspecific, whereas in the case of an

allelochemical the 'source' and receiver belong to different specles
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Table 2.2: Infochemical terminology.

INFOCHEMICAL: A chemical that, in the natural context, conveys Iinformation
in an interaction between two individuais, eveking in the receiver a
behavioural or physiclogical response that is adaptive to either one of the
interactants or to both.

PHEROMONE: An infochemical that mediates an interactlion between organisms
of the same species whereby the benefit is to the origin-related organism
{{+,-)pheromone}, to the receiver {{-,t)pheromone), or to both
({+,+)pheromone).

ALLELOCHEMICAL: An infochemical that mediates an interaction between two
individuals that belong to differeat species.

ALLOMONE: An allelochemical that is pertinent to the biology of an organism
(organism 1) and that, when it contacts an individual of another species
{organism 2) evokes in the receiver a behavioural or physielogical response
that is adaptively favourable to organism 1, but not to organism 2.

KATROMONE: An allelochemical that is pertinent to the biology of an
organism {(organism 1) and that, when it contacts an individual of another
species {organism 2) evokes in the receiver a behavioural or physiclogical
response that 1s adaptively favourable to organism 2 but not to organism 1.

SYNOMONE: An allelochemical that is pertinent to the biology of an organism
{organism 1) and that, when it contacts an individual of another species
(organism 2} evokes in the receiver a behavioural or physiolegical respouse
that is adaptively favourable to both organism 1 and 2.

{(Table 2.1). Allelochemicals can be subdivided into three categories:
allomones, kalromones and synomones (Nordlund and Lewis, 1976). According
to the current definitions, these chemicals are produced or acquired by the
source organism (the 'emitter'). The distinction between the three
categories is made according to which organism benefits in the interaction:
the emitter (allomone), the receiver (kairomone) or both (synomone). In
agreement with Weldon (1980) we feel that this is a useful criterion as
knowledge of an organism's response to an infochemical necessarily brings

forth questions about cost — benefit aspects.
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Allomones

The term allomene has been used widely and without question. However,
we feel that in many cases the chemical substances described are toxins and
not infochemicals: e.g. Nordlund (1981), who regarded venoms used by
rattlesnakes in prey capturing as allomones and Duffey (1976), whose review
on allomones deals exclusively with toxins.

Often allomones are described as repellants, but they may also serve as
attractants of prey organisms (Eberhard, 1977; Balan and Gerber, 1972;
Jansson and Nordbring-Hertz, 1979).

Kairomones

There have been many discussions on the usefulness of the term
kairomone (Blum, 1%974; Weldon, 1980; Pasteels, 1982) but it is used widely.
The main criticism has been that a chemical mediating an interaction that
is detrimental to the emitter will be selected against. However, the
evolutionary persistence of a kalromone depends on the benefit the emitter
obtains in other Interactions mediated by this chemical, relative to the
detriment suffered when it acts as a kairomone (Nordlund and Lewis, 1976;
Weldon 1980). For lnstance, the aggregation pheromone of bark beetles may
function in interspecific interactions as a kairomone that attracts
predators (Wood, 1982).

The term kairomone has mainly been used for chemicals mediating
interactions between predators / parasites and their prey / host (e.g.
Nordlund et al., 1981). Unfortunately, infochemicals mediating interactions
between herbivores and their host plants have not generally been referred
to as kairomones (for exceptions see e.g. Metcalf et al., 1980; Price,
1981; Schoonhoven, 1981; Lanier, 1983; Andersen and Wilkin, 1986; Dicke,
1986).

Synomones
Whittaker and Feeny (1971) classified allelochemicals that benefit the

receiver as well as the emitter as beth kairomones and allomones {see Table

2.1 in their publication). Nordlund and Lewis (1976) ended this confusion
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and introduced the term synomone for such allelochemicals. This was a
valuable contribution to the terminclogy. However, application of the term
has not been satisfactory to date. Many authors who describe synomones do
not use this word (e.g. Eisner and Grant, 1981; Camazin, 1985). Others
erronecusly use the repellency criterion to classify compounds as allomenes
that are in fact synomones. For instance, Schoonhoven (1981) reviews plant
chemicals that repel herbivorous insects, and classifies these compounds as
allomones. However, as these allelochemicals not only benefit the plant in
reducing damage, but also benefit the imsect by avoiding intake of toxins,

they should be classified as synomones.

CRITERIA IN THE PRESENT TERMINOLOGY

The present terminology (Nordlund and Lewis, 1976) uses two criteria
for classification: (1) whether the organism that 1s the origin of the
compound ('the secreting organism' in the pheromone defintion or 'the
source' Iin the allelochemical definition; Table 2.1) and the receiver are
conspecific or not; (2) whether the emitter ('producer or acquirer'}, the
receiver or both benefit from the interaction that is mediated by the
compound; this cost~benefit criterion has only been applied to
allelochemicals. The origin of the compound is of central importance in
this terminology. However, in the splitting phase that heavily depends on
the origin criterion (distinction between pheromeones and allelochemics)
ambiguous terms are used, such as 'secreted toc the outside’ or 'source'.
These terms do not clarify whether the origin produces or emits the
compound. Moreover, apart from confusion about the identity of the origin,
the mere inclusion of the origin in the splitting phase may lead to
ambiguities. This is illustrated below.
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(1) Ambiguity of the origin concept causes confusion: an example of beetle

pheromones produced by associated microorganisms.

Bark beetles aggregate on trees, where they feed and breed on hest
tissues just under the bark. The interindividual interactiomns in which
these beetles take part are mediated by many infochemicals (Wood, 1982;
Birch, 1984). Bark beetles that singly attack a tree may die because of
resin production by the tree. By attacking a tree communally the beetles
are more likely to overwhelm the tree's defence and colonize it. After
piloneer beetles attack a tree, conspecifics are attracted by a mixture of
beetle-released compounds and host tree compounds (see Birch, 1984, for
review). However, in some cases the beetle—released compounds are produced
by symbiotic fungi living in the beetle's mycangium (Brand et al., 1975,
1976). Therefore, not all components are pheromones (sensu stricto).
However, although it is known that bark beetle pheromones may not be
produced by the beetles but by microorganisms, the fact that the
interaction concerned is between conspecific beetles has been the decisive
factor for classifying non-beetle compounds as beetle phercmones.

A similar situation exists in the beetle Costelytra zealandica (White)

when a volatile sex pheromone {phenol) is produced by bacteria in the
colleterial glands of the females {(Henzell, 1970; Henzell and Lowe, 1970;
Hoyt et al., 1971).

(2) Ambiguities resulting from inclusion of the origin criterion in the
terminology: plant-related origin of spider-mite kairomone and spider-

mite pheromone.

Spider mites feed on plants. They insert their stylets into the plant
tissue, inject saliva {Storms, 1971) and consume the predigested plant-cell
contents (Helle and Sabelis, 1985). During this process, volatile chemicals
are emitted from the plant — mite complex, which are used as infochemicals
in prey searching by spider-mite predators from the acarine family
Phytoseiidae (Sabelis and Dicke, 1985). These volatile allelochemicals are
spider-mite species specific (Sabelis and Van de Baan, 1983; Dicke and
Groeneveld, 1986) and have been referred to as kairomones by these authors.

The cost-benefit analysis was the criterion for that classification.
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