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AP alkalische Phosphatase 

BCA engl. bicinchoninic acid, dt. Bicinchoninsäure 

Bp Basenpaare 

BSA engl. bovine serum albumin, dt. Rinderserumalbumin 

BSAS β-substituiertes Alanin-Synthase 

CAPS Cyclohexylaminopropansulfonsäure 

cDNA komplementäre Desoxyribonukleinsäure 

CE collision energy 

CEP collision cell entrance potential 

CXP collision cell exit potential 

DMF Dimethylformamid 

DNA engl. deoxyribonucleic acid, dt. Desoxyribonukleinsäure 

dNTP Desoxynukleotid 

DP declustering potential 

DPD N,N-Dimethyl-p-Phenylendiamindihydrochlorid 

DTT Dithiothreitol 

EDTA Ethylendiamintetraacetat 

EP entrance potential 

EST expressed sequence tag 

HPLC-MS/MS engl. high performance liquid chromatography-tandem mass 

spectrometry, dt. Hochleistungsflüssigchromatographie-Massenspek-

trometrie 

IPTG Isopropyl-β-D-thiogalactopyranosid 

IUB Internationale Union für Biochemie 

IUPAC engl. International Union of Pure and Applied Chemistry, dt. Inter-

nationale Union für reine und angewandte Chemie 

L3 drittes Larvalstadium 

L4 viertes Larvalstadium 

L5 fünftes Larvalstadium 

LB Lysogeny Broth 

MRM multiple reaction monitoring 

mRNA engl. messenger RNA, dt. Boten-RNA 

MW Mittelwert 

OD600 optische Dichte bei λ = 600 nm 

ORF engl. open reading frame, dt. offener Leserahmen 
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X 

PAGE Polyacrylamidgelelektrophorese

PCR engl. polymerase chain reaction, dt. Polymerasekettenreaktion 

Pfu-Polymerase thermostabile DNA-Polymerase aus Pyrococcus furiosus 

PrBSAS1 β-substituiertes Alanin-Synthase 1 aus Pieris rapae 

PrBSAS2 β-substituiertes Alanin-Synthase 2 aus Pieris rapae 

PrBSAS3 β-substituiertes Alanin-Synthase 3 aus Pieris rapae 

PrNSP Nitril-spezifizierendes Protein aus Pieris rapae 

RACE engl. rapid amplification of cDNA ends, dt. schnelle Vervielfältigung 

von cDNA-Enden 

RNA Ribonukleinsäure 

RNAi Ribonukleinsäure-Interferenz 

Rpm engl. revolutions per minute, dt. Umdrehungen je Minute 

RT Raumtemperatur 

SD engl. standard deviation, dt. Standardabweichung 

SDS engl. sodium dodecyl sulfate, dt. Natriumdodecylsulfat 

SOC Super Optimal Broth-Medium mit Zugabe von Glucose 

Taq-Polymerase thermostabile DNA-Polymerase aus Thermus aquaticus 

TB Terrific Broth 

TBE-Puffer Tris-Borsäure-EDTA-Puffer 

TBS engl. tris-buffered saline, dt. Tris-gepufferte Salzlösung 

Tm Schmelztemperatur 

Tris Tris(hydroxymethyl)-aminomethan 

TTBS engl. tween 20-tris-buffered saline, dt. Tris-gepufferte Salzlösung mit 

Tween 20 als Detergenz 

USER engl. uracil-specific excision reagent, dt. Uracil-spezifisches Entfer-

nungsreagenz 

UTR engl. untranslated region, dt. nichttranslatierte Region 
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1 Einleitung 

1.1 PFLANZEN UND HERBIVOREN IM EVOLUTIONÄREN WETTRÜSTEN 

Pflanzen sind als Grundlage der Ernährung aller Herbivoren einem hohen Fraßdruck und 

zusätzlich zahlreichen physikalischen und chemischen Umweltstressoren ausgesetzt. Um den-

noch effizient wachsen und sich fortpflanzen zu können, 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 Fraßfeinden basiert chemisch auf Sekundärstoffen, pflanzlichen 

Inhaltsstoffen, die für das ökologische 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 Sekundärstoffe zur Abschreckung von 

Herbivoren wurde bereits Ende des 19. Jahrhunderts von Ernst Stahl beschrieben, geriet jedoch 

in Vergessenheit (Stahl, 1888). Siebzig Jahre später definierte Gottfried Fraenkel auf dieser 

Basis die Schutzfunktion der Sekundärstoffe als Grund ihres Vorkommens und ihrer evolutionä-

ren Entstehung in Pflanzen, als „raison d’être“ (Fraenkel, 1959). Gleichzeitig erkannte er, dass 

viele spezialisierte Fraßfeinde diese Abwehrstoffe als Anreiz zu Eiablage und Fraß nutzen. Dabei 

stützte 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 Sekundärstoffen 

im evolutionären 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 zusätzlichen Faktoren wie der saisonalen und geografischen Verfügbarkeit der 

Futterpflanze ist die Futterwahl vor allem von den in der Pflanze enthaltenen Sekundärstoffen 

abhängig. Durch genetische Veränderungen passen einzelne Insektenarten ihren Stoffwechsel 

an diese Bedingungen an, sodass sie diese Pflanzenart effizienter nutzen können. Dadurch 

kommt es zu Nischenbildung und Spezialisierung (Ehrlich & Raven, 1964). Die ursprünglich als 

Abwehrstoffe gebildeten Substanzen werden dabei zu positiven Signalen für spezialisierte Her-

bivoren. Dies ist initial vorteilhaft für die angepasste Art, bis die weitere Entwicklung der 

Pflanzen oder Konkurrenten den Vorteil relativiert, was neue Anpassungsschritte hervorruft. 

Genetische Variabilität auf Seiten der Pflanze gilt als wichtiger Mechanismus für die Diversifi-

zierung des Sekundärstoffwechsels unter dem Selektionsdruck der Umwelt. Gleichzeitig 

ermöglichen 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 für Koevolutionsmechanismen sind in fast jeder Pflanze-Herbivor-Interaktion zu 

finden. Für die Beziehung zwischen Pflanzen der Gattung Bursera aus der Familie der Balsam-

baumgewächse und ihre spezialisierten Herbivoren, die Blepharida-Käfer (Coleoptera:Chryso-

melidae) wurde gezeigt, dass die chemische Zusammensetzung des Pflanzenmaterials wohl eine 

größere Bedeutung für die Futterpflanzenwahl innehat als die pflanzliche Phylogenie (Becerra, 

1997). Raupen von Estigmene acrea (Lepidoptera:Arctiidae) sind polyphag, ernähren sich unter 

anderem jedoch von Pflanzen, die durch toxische Pyrrolizidinalkaloide geschützt sind. Sie besit-

zen spezifische Rezeptoren zur Erkennung dieser Futterpflanzen und können durch enzymati-

sche Umsetzung die Giftigkeit der Alkaloide herabsetzen. Außerdem können sie die Alkaloide 

sequestrieren, um sie zu ihrem eigenen Schutz gegen Parasitoide sowie zur Biosynthese eines 

männlichen Pheromons einzusetzen (Hartmann et al., 2005). 

Eines der am besten untersuchten Systeme von chemisch geschützten Pflanzen und ihren 

spezialisierten Herbivoren findet sich bei dem cyanogene Glucoside bildenden Hornklee 

Lotus corniculatus (Fabaceae) und seinem Fraßfeind, 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 

β-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 Fraßfeinde, 

insbesondere von Generalisten (Gleadow & Woodrow, 2002). Außer 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 Fraßfeinde zu schützen (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 Fraßtechnik und mor-

phologische und biochemische Voraussetzungen können einige Arten die Moleküle beim Fraß 

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 müssen, weshalb 

sie auf cyanogenen Pflanzen besser gedeihen (Zagrobelny & Møller, 2011, Zagrobelny et al., 

2007). Die Pflanzen können sich also durch die Bildung von cyanogenen Glucosiden vor genera-

listischen Herbivoren schützen, unterstützen damit jedoch die spezialisierten Fraßfeinde in 
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