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1 Einleitung

1.1 PFLANZEN UND HERBIVOREN IM EVOLUTIONAREN WETTRUSTEN

Pflanzen sind als Grundlage der Erndhrung aller Herbivoren einem hohen FraBdruck und
zusitzlich zahlreichen physikalischen und chemischen Umweltstressoren ausgesetzt. Um den-
noch effizient wachsen und sich fortpflanzen zu kénnen, haben sich im Laufe der pflanzlichen
Evolution zahlreiche Strategien und Abwehrmethoden entwickelt, die zumeist auf physikali-
schen Barrieren oder chemischen Substanzen beruhen. Die konkrete Abwehr von saugenden,
kauenden oder minierenden FraBfeinden basiert chemisch auf Sekundarstoffen, pflanzlichen
Inhaltsstoffen, die fiir das 6kologische Zusammenspiel mit der Umwelt gebildet werden, in den
Prozessen von Wachstum und Entwicklung der Pflanze jedoch keine Rolle innehaben zu schei-
nen (diskutiert von Hartmann, 2007). Die Bedeutung der Sekundarstoffe zur Abschreckung von
Herbivoren wurde bereits Ende des 19. Jahrhunderts von Ernst Stahl beschrieben, geriet jedoch
in Vergessenheit (Stahl, 1888). Siebzig Jahre spater definierte Gottfried Fraenkel auf dieser
Basis die Schutzfunktion der Sekundarstoffe als Grund ihres Vorkommens und ihrer evolutiona-
ren Entstehung in Pflanzen, als ,raison d’étre” (Fraenkel, 1959). Gleichzeitig erkannte er, dass
viele spezialisierte FraBfeinde diese Abwehrstoffe als Anreiz zu Eiablage und FraB nutzen. Dabei
stiitzte er sich unter anderem auf die Arbeiten von Thorsteinson, der auf Brassicaceae speziali-
sierten Herbivoren durch Zugabe von Glucosinolat als Stimulans andere Futtermittel schmack-
haft machte (Thorsteinson, 1953).

Von Ehrlich und Raven wurde 1964 die Schutzfunktion von pflanzlichen Sekundarstoffen
im evolutioniaren Zusammenhang der Weiterentwicklung der chemischen Abwehr der Pflanzen
und der parallelen Adaptation und Spezifizierung ihrer Herbivoren untersucht (Ehrlich &
Raven, 1964). In dieser Arbeit wurde erstmalig der Einfluss beider beteiligter Organismen auf
die gegenseitige Entwicklung am Beispiel von Schmetterlingen und ihren Futterpflanzen unter-
sucht. Neben zusitzlichen Faktoren wie der saisonalen und geografischen Verfiigbarkeit der
Futterpflanze ist die Futterwahl vor allem von den in der Pflanze enthaltenen Sekundarstoffen
abhingig. Durch genetische Verdnderungen passen einzelne Insektenarten ihren Stoffwechsel
an diese Bedingungen an, sodass sie diese Pflanzenart effizienter nutzen konnen. Dadurch
kommt es zu Nischenbildung und Spezialisierung (Ehrlich & Raven, 1964). Die urspriinglich als
Abwehrstoffe gebildeten Substanzen werden dabei zu positiven Signalen fiir spezialisierte Her-
bivoren. Dies ist initial vorteilhaft fiir die angepasste Art, bis die weitere Entwicklung der
Pflanzen oder Konkurrenten den Vorteil relativiert, was neue Anpassungsschritte hervorruft.
Genetische Variabilitat auf Seiten der Pflanze gilt als wichtiger Mechanismus fiir die Diversifi-
zierung des Sekundarstoffwechsels unter dem Selektionsdruck der Umwelt. Gleichzeitig

ermoglichen Adaptationsmechanismen auf Seite der Herbivoren die Entstehung neuer Arten
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(Ehrlich & Raven, 1964). Diese ,Koevolution“, die wechselseitige Anpassung von zwei eng
miteinander assoziierten Arten, ist somit einer der einflussreichsten Faktoren bei der Diversifi-
zierung und Evolution von Pflanzen- und Herbivorenarten (Ehrlich & Raven, 1964).

Beispiele fiir Koevolutionsmechanismen sind in fast jeder Pflanze-Herbivor-Interaktion zu
finden. Fiir die Beziehung zwischen Pflanzen der Gattung Bursera aus der Familie der Balsam-
baumgewichse und ihre spezialisierten Herbivoren, die Blepharida-Kifer (Coleoptera:Chryso-
melidae) wurde gezeigt, dass die chemische Zusammensetzung des Pflanzenmaterials wohl eine
groBere Bedeutung fiir die Futterpflanzenwahl innehat als die pflanzliche Phylogenie (Becerra,
1997). Raupen von Estigmene acrea (Lepidoptera:Arctiidae) sind polyphag, erndhren sich unter
anderem jedoch von Pflanzen, die durch toxische Pyrrolizidinalkaloide geschiitzt sind. Sie besit-
zen spezifische Rezeptoren zur Erkennung dieser Futterpflanzen und konnen durch enzymati-
sche Umsetzung die Giftigkeit der Alkaloide herabsetzen. Auerdem konnen sie die Alkaloide
sequestrieren, um sie zu ihrem eigenen Schutz gegen Parasitoide sowie zur Biosynthese eines
mannlichen Pheromons einzusetzen (Hartmann et al., 2005).

Eines der am besten untersuchten Systeme von chemisch geschiitzten Pflanzen und ihren
spezialisierten Herbivoren findet sich bei dem cyanogene Glucoside bildenden Hornklee
Lotus corniculatus (Fabaceae) und seinem FrafBifeind, dem Sechsfleck-Widderchen Zygaena
filipendulae (Lepidoptera:Zygaenidae). In den Vakuolen der Pflanzenzellen gespeicherte cyano-
gene Glucoside werden bei Verletzung des pflanzlichen Gewebes durch eigene oder tierische
B-Glucosidasen gespalten, wobei das universelle Zellgift Cyanid (s. 1.2.5) freigesetzt wird (Conn,
1980, Saunders & Conn, 1978). Das Vorkommen von cyanogenen Glucosiden ist in der Pflanzen-
welt weit verbreitet. Cyanogene Glucoside sind effizient in der Abwehr der meisten FraBfeinde,
insbesondere von Generalisten (Gleadow & Woodrow, 2002). Auler der Funktion in der Herbi-
vorenabwehr dienen die cyanogenen Glucoside den Pflanzen als mobilisierbarer Stickstoff- und
Zuckerspeicher (Jenrich et al., 2007). Neben Pflanzen verwenden jedoch auch zahlreiche
Arthropodenarten cyanogene Glucoside um sich gegen FraBfeinde zu schiitzen (Duffey, 1981).
Konvergent zur Biosynthese in Pflanzen ist in einigen Tierarten ein Biosyntheseweg zur Produk-
tion der beiden verbreiteten aliphatischen cyanogenen Glucoside Linamarin und Lotaustralin
entstanden (Jensen et al., 2011, Nahrstedt, 1988). Die Tiere profitieren mehrfach von den in der
Futterpflanze enthaltenen cyanogenen Glucosiden. Durch eine spezielle FraBtechnik und mor-
phologische und biochemische Voraussetzungen konnen einige Arten die Molekiile beim Fraf3
aus den Pflanzenzellen aufnehmen, ohne sie unter Cyanidfreisetzung zu hydrolysieren (Pentzold
et al., 2014). Sie sequestrieren die pflanzlichen cyanogenen Glucoside und verwenden diese zur
Abwehr von Feinden, als Stickstoffspeichersubstanz sowie als Signalstoff bei der Partnerwahl im
Zuge der Paarung der Falter, anstatt selbst de novo-Biosynthese betreiben zu miissen, weshalb
sie auf cyanogenen Pflanzen besser gedeihen (Zagrobelny & Mpoller, 2011, Zagrobelny et al.,
2007). Die Pflanzen konnen sich also durch die Bildung von cyanogenen Glucosiden vor genera-
listischen Herbivoren schiitzen, unterstiitzen damit jedoch die spezialisierten FraBfeinde in
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