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Kurzfassung

Die allgemeine Wahrnehmung von sekundaren Pflanzenstoffen ist stark auf ihre
praktische Anwendung beschrankt. Wir Menschen kennen sie bestenfalls als Duftstoffe,
Giftstoffe oder Farbstoffe, und nutzen sie oft unbewusst alltaglich als Heilmittel,
Genussmittel, Farb- und Aromastoffe, Pflanzenschutzmittel etc. Dass sekundare
Pflanzenstoffe jedoch vielfaltige Funktionen fur Pflanzen Ubernehmen kénnen und
Okologische Beziehungen wesentlich beeinflussen, ist meist unbekannt. So spielen
diese Stoffe eine wesentliche Rolle, nicht nur bei der Verteidigung der Pflanze, sondern
auch zur Anlockung etwa von Bestaubern. Trotz ihrer gro3en Bedeutung fur Pflanze und
Mensch werden sekundare Pflanzenstoffe bisher nur in geringem Ausmal} in den

Osterreichischen AHS-Lehrplanen bertcksichtigt.

Die vorliegende Arbeit basiert auf einer umfassenden wissenschaftlichen
Literaturrecherche und beschaftigt sich mit der Rolle von ausgewahlten Alkaloiden bei der
Bestaubung. Ein besonderes Augenmerk liegt dabei auf den Alkaloiden Coffein, Aconitin
und Nicotin. Zunachst wird auf morphologische Merkmale der Angiospermen und deren
Bestaubungsbiologie naher eingegangen. Aulerdem werden die Funktionen sekundarer
Pflanzenstoffe und die wesentlichen Stoffklassen erlautert. Der Hauptteil der Arbeit
besteht aus der Vorstellung der drei Beispielalkaloide und deren Einfluss auf
Bestaubungsprozesse. Das Okologische Modellsystem ,Nicotiana attenuata“ wird in
Hinblick auf die Rolle der Sekundarstoffe in Verteidigung und Bestaubung beispielhaft
diskutiert. DarUber hinaus werden Unterrichtsmaterialien im Umfang von sieben
Schulstunden zum Thema sekundare Pflanzenstoffe fur eine 5. Klasse AHS-Oberstufe
erstellt. Diese basieren auf den vorangegangenen theoretischen Ausfuhrungen und
orientieren sich an aktuellen didaktischen Grundsatzen des Lehrplans. So werden die
Inhalte in Form von interaktiven Aufgaben vermittelt, wodurch Schulerinnen und Schuler

in ihrer Eigenstandigkeit gestarkt werden.



Abstract

In general, specialized metabolites are often perceived as being useful for humans. We
know about toxic, coloured and fragrant compounds, and we use them every day as
pharmaceuticals, stimulants, as colourings and flavourings, and in plant protection
products, etc. However, the fact that secondary plant compounds can take on a variety of
functions for plants in defence and attraction, their significance in ecological relationships
is mostly unknown. Despite their great importance for plants and humans, they occupy a

marginal space in the Austrian AHS curriculum only.

The present work is based on a scientific literature research and deals with the role of
selected alkaloids in pollination. Special attention is paid to the alkaloids caffeine, aconitine
and nicotine. First, morphological characteristics of angiosperms and their pollination
biology are discussed in detail. In addition, the functions of specialized metabolites and
the essential substance classes are explained. The main part of the work is the
presentation of the three example alkaloids and their influence on pollination processes.
The ecological model system “Nicotiana attenuata” is presented as a good example for the
role of secondary plant metabolites in defence and attraction. In addition, teaching
materials for seven lessons on the topic of specialized metabolites were prepared for a 5th
grade at AHS upper secondary level. These are based on the previous theoretical
explanations and are oriented towards current didactic principles of the curriculum. Thus,
the contents are taught in the form of interactive tasks, which strengthens the pupils'

independence.
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1.  Einleitung

Wir Menschen nutzen sekundare Pflanzenstoffe schon seit langer Zeit als
Pharmazeutika, Rausch-, Schmerz- oder Genussmittel und setzen sie als
Pflanzenschutzmittel, Aroma- oder Farbstoffe ein. Dabei ist jedoch den Wenigsten
bewusst, dass Pflanzen diese Stoffe nicht flir uns Menschen produzieren, sondern fur ihr
eigenes Uberleben bendtigen (Ludwig-Miller & Gutzeit 2014). Zu diesem
anthropozentrischen Blickwinkel konnte zum Teil auch der erneute Aufschwung der
Naturheilkunde der letzten Jahre beigetragen haben. Sekundare Pflanzenstoffe haben
spezifische Funktionen fur Pflanzen und spielen eine komplexe Rolle im 6kologischen
Kontext, und umfassen bekannte Stoffklassen wie etwa Alkaloide, Terpenoide oder
Flavonoide. So sind Alkaloide zwar vorrangig als Abwehrstoffe der Pflanzen bekannt; ihr
Einfluss auf Pflanze-Bestauber-Interaktionen im Sinne einer mutualistischen Beziehung
ist jedoch noch wenig erforscht (Stevenson et al. 2017). Die allgemeine Unwissenheit Gber
sekundare Pflanzenstoffe, resultierend aus dem Mangel des Themas im AHS-Lehrplan,

ist Anlass fur die vorliegende Arbeit.

Der Schwerpunkt zahlreicher Abschlussarbeiten der letzten Jahre lag auf der
Heilwirkung von Pflanzen oder deren psychoaktiver Einflussnahme auf den Menschen,
ohne jedoch die 6kologischen Funktionen sekundarer Pflanzenstoffe naher zu beleuchten
(Ehweiner 2018; Kozar 2017; Trnka 2020; Weberstorfer 2017; Zégg 2019). Den Blick auf
Alkaloide hinsichtlich mutualistischer Beziehungen gerichtet, kombiniert mit dem
Aufbereiten der Inhalte fur den Schulunterricht, verfolgt die vorliegende Arbeit einen neuen
Ansatz. Ziel ist es, die aulerst faszinierende Rolle von Alkaloiden in Bluten naher zu
beleuchten und Unterrichtsmaterialien zum Thema sekundare Pflanzenstoffe aus
biologisch-6kologischer Sicht zu entwickeln. Naturlich erlaubt die grof3e strukturelle Vielfalt
nur eine ausschnittsweise Betrachtung, weswegen fur Schilerinnen und Schiler bekannte

Alkaloide ausgewahlt wurden.

Dabei sollen folgende Forschungsfragen beantwortet werden:
¢ In welchem Ausmal spielen Alkaloide in Bliten eine Rolle bei Pflanze-Bestauber-
Interaktionen?
e Welcher Regulationsmechanismus existiert in den Bluten der Pflanzen, um auf die
Diskrepanz zwischen giftigen Abwehrstoffen und Anlockung von Bestaubern zu

reagieren?
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e Wie kann das Thema sekundare Pflanzenstoffe den didaktischen Grundsatzen
folgend, praxisorientiert und fachlich korrekt fir den Unterricht aufbereitet werden?
¢ Wie kann die 6kologische Bedeutung von Alkaloiden in Bliten im Schulunterricht

vereinfacht behandelt werden?

Die vorliegende Masterarbeit basiert auf der Auswertung wissenschaftlicher Literatur
und darauf aufbauend auf der Erstellung von Unterrichtsmaterialien. Eigene
experimentelle Untersuchungen wurden nicht durchgefuhrt. Ausgehend von einer
theoretischen Annaherung an die Morphologie der Angiospermen, insbesondere die
Blutenmorphologie, wird in weiterer Folge auf die Bestaubungsbiologie und ausgewahlte
Bestaubertypen eingegangen. Nachfolgend widmet sich Kapitel 4 dem pflanzlichen
Sekundarmetabolismus. Dabei werden 6kologische Funktionen, Biosynthesewege und
chemische Strukturen vorgestellt, die als Basis fur die Stundenvorbereitungen dienen. Das
Hauptaugenmerk des Theorieteils liegt sodann auf den 6kologischen Wirkungen der drei
Beispielalkaloide Coffein, Aconitin und Nicotin in Kapitel 5. Diese kommen in den Bliten
bekannter Pflanzen vor, wodurch sie sich gut fur den Unterricht eignen. Naher ausgefluhrt
werden sodann die Verteidigungs- und Anlockungsstrategien des Modellorganismus
Nicotiana attenuata zur beispielhaften Erlauterung der Rolle von sekundaren
Pflanzenstoffen in biotischen Interaktionen. AbschlieRend wird das Unterrichtskonzept im
Umfang von sieben Schulstunden im Detail vorgestellt. Daflr wird Bezug zum AHS-
Lehrplan genommen, um Unterricht nach aktuellen didaktischen Grundsatzen zu

gestalten.
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2. Morphologie der Angiospermen

Angiospermen, die bedecktsamigen Pflanzen, bilden das artenreichste Taxon unter
den Landpflanzen. Sie kdnnen nach Anzahl der Keimblatter in zwei grof3e Gruppen, die
Monokotyledonen (Einkeimblattrige) und Dikotyledonen (Zweikeimblattrige), eingeteilt
werden (Campbell et al. 2016). Nachfolgend wird auf die Wuchs- und Lebensformen sowie
den Aufbau der strauchartigen Angiospermen und im Speziellen den Aufbau am Beispiel

der ZwitterblUte genauer eingegangen.

2.1. Wuchs-und Lebensformen

Pflanzen kénnen auf Basis ihrer morphologischen Merkmale und
Sippencharakteristika gegliedert werden. Nach Meusel (1970, zitiert nach Kastner & Karrer
1995) spielt dabei das vegetative Spross- und Wurzelsystem eine entscheidende Rolle.
Dabei werden das Verhaltnis der Organsysteme zueinander und bestimmte
Metamorphosen der Grundorgane berucksichtigt. Aullerdem werden die Haufigkeit des
Blihens und der Laubrhythmus in die Einteilung miteinbezogen (Kastner & Karrer 1995).
Unterschieden werden demnach Pflanzen, die nur einmal blihen (Hapaxanthe) von
Pflanzen, die mehrmals blihen und fruchten (Pollakanthe). Die fur das weitere Verstandnis
wichtigsten Gruppen werden hiermit kurz vorgestellt. Einmal blihende Pflanzen kénnen in
Annuelle (Einjahrige), Bienne (Zweijahrige) und Plurienne (Mehrjahrige) oder nach

unterschiedlichen Wuchsformen eingeteilt werden (siehe Abb. 1).

Abb. 1 Hapaxanthe Pflanzen mit Ganzrosette (links), Halbrosette (mittig) und Riibe (rechts) (Quelle: Kastner &
Karrer 1995: 43 & 45)
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Zu den Pflanzen, die mehrmals bllihen, zahlen vorwiegend verholzte Pflanzen wie
Baume, Straucher und Lianen sowie Stauden mit krautigen Sprossen (siehe Abb. 2)
(Fischer 2008). Die charakteristischen Merkmale eines Baums sind ein aufrechter Stamm,
eine Baumkrone, sekundares Dickenwachstum und allorhize Wurzeln. Des Weiteren
unterteilt werden Baume nach ihrer Grofe in Grol3-, Klein-, Zwerg- und Strauchbaum
(Kastner & Karrer 1995). Als Strauch werden viele nebeneinanderstehende aufrechte
Stamme bezeichnet, die gleichwertig sind und keine Krone haben. Sie bilden zumeist allo-
homorhize Wurzeln aus und erreichen eine Hohe von bis zu zehn Meter. Straucher werden
unterteilt in Grol3-, Klein-, Zwerg-, Kriech- sowie Halbstrauch und weitere. Im Gegensatz
dazu bilden ausdauernde Pflanzen mit oberirdischen, aber im Winter absterbenden

Trieben, die Gruppe der Staudengewachse (Kastner & Karrer 1995).

m
|
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Abb. 2 Pollakanthe Pflanzen (links: Monopodial- und Sympodialbaum, mitte: Gro3strauch und rechts:
Zwergstrauch). Man beachte die unterschiedliche Skalierung! (Quelle: Késtner & Karrer 1995: 10, 13 & 16)

Gemal Raunkiaer, einem danischen Botaniker, ist es ebenso mdglich, Pflanzen
nach Lebensdauer des Sprosses und Position der Erneuerungsknospen wahrend
ungunstiger Jahreszeiten einzuteilen (siehe Abb. 3). Dazu zahlen winterliche
Kélteperioden und sommerliche Trockenheit. Phanerophyten sind Pflanzen mit
Uberdauerungsknospen, die sich mindestens 50 cm tiber dem Boden befinden, was fiir
Straucher und Baume zutrifft. Die zweite Gruppe bilden die Chamaephyten mit
Erneuerungsknospen von 10 bis 50 cm uber dem Boden, wodurch die Knospen im Winter
durch Schnee geschitzt sind. Dazu gehéren Zwergstraucher und Tundren. Graser und

Rosettenpflanzen werden zu den Hemikryptophyten gezahlt, deren Knospen sich an der
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Erdoberflache befinden. Kryptophyten zeichnen sich durch Erneuerungsknospen unter der
Erde aus, wie beispielsweise Geophyten, die mit Rhizomen oder Sprossknollen unter der
Erde (iberdauern, oder Hydrophyten mit Uberdauerungsorganen im Wasser. AuRerdem
werden noch Therophyten, die einjahrigen Pflanzen erwahnt, die keine
Uberdauerungsorgane ausbilden, sondern als Diaspore (Samen) Uberwintern (Fischer
2008).

Abb. 3 Lebensformen von Pflanzen. Rot gekennzeichnet sind die Uberdauerungsorgane. A & B: Chamaephyten,
C: Phanerophyt, D-F: Hemikryptophyten, G & H: Kryptophyten, I: Therophyt (Quelle: Strasburger & Bresinsky 2012:
168)

2.2. Die drei Grundorgane: Wurzel, Spross und Blatt

Fir das Uberleben einer Pflanze ist die Ausbildung der drei Grundorgane Wurzel,
Sprossachse und Blatt essenziell. Dadurch ist sie in der Lage, den Boden fir Nahrstoffe
und Wasser aber auch den Luftraum fir CO2 und Lichtenergie zu erreichen. Gemeinsam
bilden die Grundorgane das Spross- und Wurzelsystem (Abb. 4). Vegetatives Wachstum
betreibt die Pflanze mittels der Laubblatter, fir generatives Wachstum werden Bliten als

fertile Sprossenden zur Fortpflanzung ausgebildet (Campbell et al. 2016).

Die Wurzeln einer Pflanze verlaufen unterirdisch, tragen keine Blatter und
garantieren durch ihre weite Verzweigung die Verankerung im Boden. Auf3erdem werden
Wasser und geldste lonen durch die Wurzelspitzen aufgenommen. Feine Wurzelhaare
fungieren zusatzlich als OberflachenvergréoRerung. Auch werden haufig Symbiosen mit
Pilzen eingegangen, die wiederum zu einer besseren Aufnahme von Nahrstoffen fuhren.
Wurzeln dienen zudem der Speicherung von Reservestoffen sowie der Synthese
verschiedenster Pflanzenstoffe. So werden Phytohormone wie Cytokinin oder Gibberelline
als auch allelopathische Substanzen und Alkaloide, wie beispielsweise Nicotin, in den
Wurzeln synthetisiert (Campbell et al. 2016; Heldt & Piechulla 2015). Ein allorhizes
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Wourzelsystem ist durch eine starkere Hauptwurzel mit Seitenwurzeln gekennzeichnet.
Diese Hauptwurzel bei dikotylen Pflanzen weist zusatzlich oftmals sekundares
Dickenwachstum auf und dient als Speicherorgan. Ein homorhizes System hingegen ist
charakterisiert durch sprossblrtige, faserartige Wurzeln, die allesamt gleichwertig sind.
Dabei stirbt die Primarwurzel nach der Keimung des Samens ab und wird durch
gleichmafige Wurzeln ersetzt. Meist weisen monokotyle Pflanzen homorhize Wurzeln auf
(Fischer 2008; Kastner & Karrer 1995).

Die Sprossachse, umgangssprachlich auch Stangel oder Stamm genannt, verbindet
die Blatter mit den Wurzeln. Sie kann krautig, verdickt oder verholzt sein und tragt die
Blatter. Diese entspringen genauso wie die Seitensprosse an den Nodien. Der Spross
dient vor allem dem Transport von Wasser, Assimilaten und Nahrstoffen und sorgt
mechanisch fur die Stabilitdt der Pflanze sowie als GerUst fur das Blatterdach (Fischer
2008; Strasburger & Bresinsky 2012).

Als Hauptorgan der Photosynthese dienen die Blatter. Sie setzen sich aus
Blattspreite und Blattstiel zusammen, Uber den das Blatt auch mit der Sprossachse
verbunden ist. Bei monokotylen Pflanzen verlaufen die Blattadern parallel, dikotyle
Pflanzen weisen meist verzweigte Adern auf. Auch die morphologischen Variationen des
Blattes, die sich durch Unterschiede der Blattform, des Blattrandes, der raumlichen
Anordnung usw. erkennen lassen, sind vielfaltig. Deren Unterscheidung ist vor allem fur

die taxonomische Bestimmung wichtig (Strasburger & Bresinsky 2012).

Knoten (Nodium)

Internodium

Apikalknospe

vegetativer
Spross Spross-

3
Blattspreite system

Blattq  gjattstiel

(Petiolus)

Achselknospe
Sprossachse

Pfahlwurzel

Wurzel-
system

Seitenwurzeln

Abb. 4 Schema einer Bliitenpflanze (Quelle: Campbell et al. 2016: 1000)
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2.3. Grundaufbau am Beispiel einer Zwitterblite

Die Blute ist laut Hess (2005: 83) ,das gestauchte Ende eines Sprosses, dessen
Blattorgane direkt oder indirekt im Dienst der sexuellen Fortpflanzung stehen“. Um attraktiv
fur Bestauber zu sein, ist sie meist auffallig geformt und gefarbt. Von au3en nach innen ist
die Blute der Angiospermen durch Blutenhullblatter, Staubblatter und Fruchtblatter
aufgebaut. Die BlUtenhulle (Perianth) kann bei Dikotylen au3erdem noch in Kelch- (Calyx)
und Kronblatter (Corolle) unterteilt werden (siehe Abb. 5) (Hess 2005). Wichtig zu
erwahnen ist, dass das abgebildete Schema einer Zwitterblite keiner realen Blite

entspricht und auch keinen ,Urtyp“ darstellt (Leins 2000).

Staubbeutel
Staubblatt ) Narbe Fruchtblatt

Staubfaden
(Filament)

Frucht-
knoten

/ N

ok . | ) e
o —
- —
.
| L
Kronblatt
Kelchblatt

Bllitenboden

Abb. 5 Aufbau einer Zwitterbliite (Quelle: Campbell et al. 2016: 1084)

Die Kelchblatter (Sepalen) bilden den auliersten Wirtel einer Blite, sind meist grin,
stabil und besitzen eine Schutzfunktion fur die innen liegenden Organe. Sie konnen
aullerdem frei oder zu einer Réhre verwachsen sein. Die Kronblatter (Petalen) befinden
sich weiter innen liegend und sind oft zarter als die Kelchblatter. Sie schitzen ebenfalls
die Staub- und Fruchtblatter, dienen aber durch auffallige Farben und Kontraste allen
voran der Anlockung von Bestaubern. Kronblatter konnen vielgestaltig sein und machen
durch Verwachsungen unterschiedliche Blutendkologie moglich. Windbestaubte Pflanzen
tragen oft unscheinbare Kronblatter. Wird nicht zwischen Kelch und Krone unterschieden,
spricht man vom Perigon. Dies ist bei den Monokotylen der Fall. Die einzelnen Elemente

werden sodann als Tepalen bezeichnet (Hess 2005).

Weiter innen liegt das Androeceum (mannlicher Blutenteil) mit den Staubblattern
(Stamina). Ein Staubblatt ist in Staubbeutel (Anthere) und Staubfaden (Filament)
gegliedert. Der Staubfaden hangt Uber das Konnektiv am Staubbeutel, der aus zwei

sogenannten Theken besteht. Jede Theke enthalt zwei Pollensacke mit Pollenkoérnern,
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den mannlichen Geschlechtszellen (siehe Abb. 6). Der Pollen wird durch AufreiRen der
Pollensacke entlassen. Verwachsungen von Staubblattern untereinander oder mit
angrenzenden Organen sind moglich. Mittig befindet sich das Gynoeceum (weiblicher
Blutenteil) mit einem oder mehreren Fruchtblattern (Karpelle) fir die sexuelle
Fortpflanzung. Sie beinhalten die Samenanlagen und kénnen ebenso frei liegen
(Chorikarpie) oder miteinander verwachsen sein (Synkarpie). Im Falle der Synkarpie
tragen die verwachsenen Fruchtblatter einen gemeinsamen Stempel. Ein Fruchtblatt wird
gegliedert in Narbe (Stigma), Griffel (Stylum) und Fruchtknoten (Ovarium) (Hess 2005).
Die Narbe liegt in der Mitte des Stempels und ist klebrig. Sie bietet eine grol3e Oberflache
zum Auffangen der Pollenkérner. Nach erfolgter Bestaubung bildet sich im Inneren des
langlichen Griffels der Pollenschlauch aus. Unterhalb des Griffels liegt der meist verdickte

Fruchtknoten, worin sich die Samenanlagen befinden (Fischer 2008).

Konnektiv Stau bbeutel
4 B=2 Pollensacke p-f-n
‘I_lll' — Narbe Lf. = 1Theke f‘-’._":ﬁlr
— Griffel /£ staubfaden '1}'-|
11
|
r- Fruchtknoten U e, | '.
ry '\,I 1 v ﬁ ] |i ok I]
t{ j:", '.\!Ex# ‘fl} Pollensack im Querschnitt
e mit Pollen

)

Abb. 6 Aufbau eines Fruchtblattes (links) und eines Staubblattes (rechts)(veréndert nach Hess 1990, zitiert nach
Hess 2005: 84)

Die Standigkeit des Fruchtknotens tragt wesentlich zur Fruchtbildung bei. Er kann
ober-, mittel-, halbunter- oder unterstandig sein (siehe Abb. 7). Als oberstandig wird der
Fruchtknoten definiert, wenn er oberhalb des Blutenbodens steht und nicht mit ihm
verwachsen ist. Liegt er jedoch etwas tiefer sowie unter den Ausgangspunkten von
BlUtenblattern und Staubblattern, wird er als mittelstdndig bezeichnet. Von
halbunterstandig spricht man, wenn der untere Teil des Fruchtknotens mit dem
Blitenboden verwachsen ist und unterstandig bezeichnet die vollstandige Verwachsung
mit dem Blitenboden (Fischer 2008).
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D 7

Abb. 7 Stéandigkeit des Fruchtknotens 1: obersténdig, 2: mittelstdndig, 3: halbuntersténdig, 4: unterstandig (Quelle:
Fischer 2008: 97)

Weitere wichtige Blutenteile werden nun kurz beschrieben, die wesentlich zur
Funktion und Form einer Blite beitragen: Der gestauchte Endabschnitt der Sprossachse
wird Blutenboden genannt. Er tragt die BlUtenorgane. Durch das UmschlielRen des
Fruchtknotens, Aufwdlbungen oder Aushdhlungen wird die Funktion und das Erscheinen
der Blute entscheidend beeinflusst (Fischer 2008). Aul3erdem ist es wichtig die Nektarien,
die auch extrafloral angesiedelt sein kdonnen, zu erwahnen. Dies sind Driusen mit
zuckerhaltigem Nektar zur Verkdstigung der Bestauber (Leins 2000). Schlielich gibt es
noch die Hochblatter. Sie fungieren als Hullblatter oder unterstitzen die Schaufunktion der
Blute. Einzelbliten koénnen bereits auffallig gestaltet sein. Durch die Ansammlung
mehrerer Einzelblliten in Blltenstanden, sogenannten Infloreszenzen, vergrofiert sich
jedoch deren Schauapparat, wodurch die Blute attraktiver fir Bestauber wird. Bekannt sind
unter anderem Trauben, Dolden, Képfchen, Rispen, Ahren und viele weitere. Sie ergeben
sich durch Verzweigung und Abwandlung der Sprossachse mittels Streckung, Stauchung,

Verdickung oder Verwachsung (Strasburger & Bresinsky 2012).

Die nun ausgefihrte zwittrige Anordnung der Staub- und Fruchtblatter in einer Blite
ist in den meisten Angiospermen vorzufinden. Sie wird auch als bisexuell oder
hermaphroditisch bezeichnet. Es koénnen jedoch auch andere Verteilungen der
Geschlechtsorgane auftreten. Sind nur Staub- oder Fruchtblatter in einer Blite vorhanden,
wird von eingeschlechtlichen (unisexuellen) Pflanzen gesprochen. Treten dabei weibliche
und mannliche Bliten an einer Pflanze auf, ist sie einhdusig (mondzisch). Kommen
weibliche und mannliche Bluten nur auf getrennten Individuen vor, wird von Zweihausigkeit
(Diozie) gesprochen. Letztere Variante ist fur die Pflanze energetisch am kostspieligsten,
schutzt sie aber auch am besten vor Selbstbestaubung (Hess 2005). Auf die Arten der

Bestaubung wird in Kapitel 3.2 naher eingegangen.
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3. Bestaubungsbiologie

Unter den Begriffen Bestaubungsokologie, Bestdubungsbiologie, Blutenbiologie,
oder Blutendkologie, versteht man in erster Linie das Zusammenspiel zwischen Bestauber
und der Pflanze. Bestaubung ist der Vorgang der Pollenibertragung (Pollination) und
sollte nicht mit der darauf erfolgenden Befruchtung verwechselt werden. Im Gegensatz zur
Bestaubung bedeutet Befruchtung das Verschmelzen der zwei Spermazellen mit den
generativen Zellen im Embryosack, woraus Zygote und daraus folgend Embryo sowie
Endosperm, das Nahrgewebe des Samens, hervorgehen. Die Befruchtung muss nach
erfolgter Bestaubung jedoch nicht zwingend eintreten (Campbell et al. 2016). Im Laufe der
Evolution passten sich Blutenbau und Anordnung der Bluten an die jeweiligen Bestauber
an, worauf in den nachfolgenden Unterkapiteln naher eingegangen wird (Hess 2005).
Ebensowird in diesen der blitendkologische Begriff ,Blume®, der die funktionelle Einheit im

Bestaubungsgeschehen darstellt, genauer diskutiert (Hess 2005).

Der Bestaubungsvorgang ist ein zentraler Prozess im Entwicklungszyklus einer
Pflanze. Ohne Bestadubung kdme es zu keiner genetischen Rekombination bei sexueller
Fortpflanzung. Dabei spielt schliellich nur der arteigene Pollen eine Rolle. Verschiedene
Strategien hindern die Entwicklung artfremden Pollens. Grundlegend werden zwei Formen
der PollenUbertragung unterschieden. Gelangt Pollen aus derselben Blite auf die Narbe,
wird von Selbstbestaubung gesprochen. Die wesentlich haufigere Form ist die
Fremdbestaubung. In diesem Fall stammt Pollen aus einer anderen Blite derselben Art.
Eine weitere Form, die genetisch der Selbstbestdubung entspricht, ist die
Nachbarbestaubung. Sie bezeichnet die Weitergabe von Pollen aus einer anderen Blute

derselben Pflanze (siehe Abb. 8) (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).

Selbstbestdubung Fremdbestiaubung Nachbarbestiubung

Abb. 8 Bestdubungsformen (Quelle: Hess 2001, zitiert nach Hess 2005: 92)
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3.1. Selbstbestaubung

Durch nah beisammen liegende mannliche und weibliche Blutenorgane ware haufige
Selbstbestaubung naheliegend. Sie wird in den meisten Fallen allerdings durch
verschiedenste Mechanismen verhindert, da sie genetische Rekombination nur bedingt
moglich macht. Die auf die Selbstbestaubung folgende Befruchtung bewirkt durch die
verschmelzenden Geschlechtszellen zwar die Rekombination vorhandener Gene, neue
Allele kbnnen jedoch nicht eingebracht werden (Hess 2019; Leins 2000). Eine Losung fur
das Problem ist beispielsweise die Reifung von Antheren und Narben zeitlich zu trennen
(Dichogamie). In den meisten Fallen der Dichogamie besteht Proterandrie
(Vormannlichkeit), wobei die Antheren fraher reifen. Proterandrie ist auch wichtig far
sekundare Pollenprasentation auf der Narbe. Ware die Narbe zu diesem Zeitpunkt schon
reif, kdme es zu Selbstbestaubung. Selten reift auch die Narbe vor den Antheren und es
wird von Proterogynie (Vorweiblichkeit) gesprochen. Ein weiterer Mechanismus, der oft
mit Dichogamie gekoppelt stattfindet, ist Herkogamie, die raumliche Trennung der
mannlichen und weiblichen Blutenorgane. So nehmen Staub- und Fruchtblatter
unterschiedliche Positionen in der Blute ein, um sich nicht zu bertihren. Noch viel sicherer,
um Selbstbestaubung zu verhindern, ist aber die Bildung von eingeschlechtlichen Bliten,
wie bereits in Kapitel 2.3 erwahnt wurde. Die vor allem bei windbestaubten Arten
vorkommende Zweihausigkeit ist jedoch kostspielig, da mannliche Individuen keine
Samen hervorbringen koénnen. Sollte der Fall eintreten, dass es dennoch zu
Selbstbestaubung gekommen ist, hat die Pflanze Uberdies Strategien zur Verfugung, die
darauf folgende Selbstbefruchtung zu verhindern. Gelegentlich kann Selbstbestaubung
auch als Notfallplan dienen, beispielsweise wenn Bestauber ausbleiben. Aulerdem wird
sie von Pionierpflanzen eingesetzt, bis ausreichend Bestauber angelockt werden kdnnen
(Leins 2000).

3.2. Fremdbestdubung

Die Ubertragung von Pollen auf die Narbe eines anderen Individuums geht einher
mit oftmals langem Transport, wofur Vektoren notwendig sind. Dies kann zum einen
abiotisch durch Wind (Anemophilie) und seltener Wasser (Hydrophilie) sowie biotisch mit
Tieren (Zoophilie) erfolgen. Anemophilie ist die alteste Form der Bestaubung, die heute
fast ausschlie3lich bei den ursprunglichen Gymnospermen (Nacktsamer) und gelegentlich
sekundar bei Angiospermen auftritt. Sie hat, wie auch die Hydrophilie den Vorteil, dass sie
in Abwesenheit biotischer Pollinatoren erfolgen kann und somit auch keine auffalligen

Bluten bendétigt werden. AulRerdem macht die Bestaubung durch den Wind
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Massenbestaubungen Uber sehr weite Distanzen mdglich. Die meisten Angiospermen
machen sich hingegen die Zoophilie durch vorwiegend flugfahige Insekten, Vogel oder
Fledermause zunutze. Die Tiere ernahren sich von Nektar und Pollen und suchen daflur
Bluten auf, wodurch Pollen auf deren Kérpern hangen bleibt und beim nachsten Besuch
einer Narbe abgestreift wird. Damit Bluten derselben Art besucht werden, entwickeln
Pflanzen spezielle Schauapparate sowie Farben und Dufte zur Anlockung. Die Tiere
bewegen sich innerhalb der Blite auRerdem spezifisch, je nach Art der Blute. Die Gestalt
einer Blute garantiert, dass Pollenkdrner auf bestimmte Stellen gestreift werden. Auf die
verschiedenen oOkologischen Blumentypen wird im folgenden Kapitel noch naher
eingegangen. Von Zoophilie profitieren grundsatzlich beide Symbiosepartner, Pflanze und
Tier. Wird jedoch zu viel Pollen gefressen, wirkt sich das ungunstig auf die Pflanze aus.
Diese Tatsache bewirkte auch die sich durchsetzende Evolution nektarhaltiger Pflanzen,
um mehr Pollen fir die Bestaubung bereitstellen zu kénnen (Hess 2019). Die Vorteile der
Zoophilie sind die prazise Pollentbertragung und daraus resultierend das Ausreichen
einer viel geringeren Pollenmenge. Viele Pollenkdrner kdnnen zudem gleichzeitig und
auch bei geringer Individuenzahl Ubertragen werden. Aulierdem erfolgt die Bestaubung
unabhangig vom Wind (Hess 2019; Leins 2000).

Die meisten Angiospermenarten entwickelten eigene Methoden, um spezialisierte
Bestauber anzulocken. Suchen diese nur eine begrenzte Anzahl an unterschiedlichen
Arten auf, wird von Blitenstetigkeit gesprochen. Dafiir vollbringen die Bestauber kognitive
Leistungen, um bestimmte Bliteneigenschaften zu erfassen und mit Nahrung in
Verbindung zu bringen. Die Pflanze profitiert sehr davon, da eine zielgerichtete

Bestaubung erfolgen kann (Harborne 1995).

3.3. Bestaubergruppen und bevorzugte Blumengestalttypen

Wie bereits erwahnt, ist die Zoophilie unter den Angiospermen weit verbreitet. In
Gebieten mit temperatem Klima wird hier von 78 %, fur die Tropen gar von 94 % aller
fremdbestaubten Arten ausgegangen (Ollerton et al. 2011). Als offensichtliche Bestauber
gelten allen voran Hummeln und Honigbienen, aber auch Fliegen, Schmetterlinge, Kafer
und Wespen. In den Tropen kommen noch Kolibris und Vogel sowie nachts Fledermause
oder Nachtfalter und weitere kleine Sduger oder Beuteltiere dazu (Harborne 1995). Fur
die erfolgreiche Bestaubung einer Art ist besonders die Flugfahigkeit eines Bestaubers
von Bedeutung, damit der Pollen zielgerichtet abgestreift wird. Da die hier behandelten

Taxa nur Insekten und Kolibris betreffen und in Europa ohnehin fast ausschliel3lich
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Insekten bestauben, werden sich die nachfolgenden Ausfiihrungen auf die Vorstellung
dieser beiden Bestaubergruppen beschranken. Dabei wird kurz auf deren unterschiedliche
Morphologie und Lebensweise Bezug genommen, was sich wiederum auf die Haufigkeit
der Blutenbesuche auswirkt (Knuth 1898, zitiert nach Barth 1982: 38).

Eine Einteilung in Okologische Blumentypen ist anhand vorwiegender
Blutenbesucher mdglich, da nicht jede Blute fur jeden Bestauber passformig ist. Zunachst
muss jedoch noch kurz auf den Begriff der Blume eingegangen werden. Er bezeichnet laut
Hess (2005) die ,funktionelle Einheit bei der Bestaubung®. Eine Blume kann somit aus
einer Einzelblite oder einem Blutenstand bestehen. Die besondere Gestalt, in
Kombination mit Farbe und Duft, bildet sodann den 06kologischen Blumentyp. Die
Bestaubergruppen mit ihren bevorzugten Blumengestalttypen und Blumenfarben kdnnen
Abb. 9 entnommen werden. Ein 6kologischer Blumentyp bildet sich in Coevolution mit
seiner Bestaubergruppe aus (Hess 2005). Nachfolgend wird nun naher auf die einzelnen

Bestaubergruppen und die 6kologischen Blumentypen eingegangen.

Abb. 9 Bestdubergruppen (v.o.n.u.: Kéfer, Wespen, Fliegen, Flederméduse, Bienen, Nachtfalter, Tagfalter und
Kolibris), ihre bevorzugten Blumengestalttypen (v.o.n.u.: Scheiben-, Glocken-, Biirsten-, Rachen- und
Fahnenblume) und Blumenfarben

(Eigene Darstellung, veréndert nach Hess 2005: 95; Bildquellen: Schaefer & Brohmer 2010; Haller & Probst 1989;
Pixabay)
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3.3.1. Hautfliigler (Hymenoptera)

Das bekannteste Bestaubertaxon bilden die Hautfligler, zu denen Bienen (Apoidea)
inklusive Wildbienen und Hummeln, Wespen (Vespidae) und Ameisen (Formicidae)
zahlen. Die Bienen, darunter vor allem Apis mellifera (Westliche Honigbiene), weisen eine
starke Behaarung auf, wodurch der Pollen besser haftet. Zudem haben sie einen
Pollensammelapparat fur zielgerichteten Transport sowie einen Russel und greifende
Mundwerkzeuge zum Sammeln von Nektar und Pollen. Bienen orientieren sich vor allem
Uber Farben und Gerlche, wobei sich das Farbensehen anders als beim Menschen
gestaltet und sie beispielsweise rot nicht erkennen kénnen. Bienen haben eine fast
hundertprozentige Bllutenstetigkeit, was sie als sehr treue Bestauber auszeichnet. Sie
zeichnen sich durch hohe Sammelaktivitat aus, da sie einen Bienenstaat zu versorgen
haben und ihre Larven ausschlief3lich mit Blitenprodukten futtern (Knoll 1956). Es konnten
jedoch auch unter den Solitarbienen, die keine Staaten bilden, Anpassungen an wenige
Pflanzenfamilien beobachtet werden (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014). Bienen sind sehr
vielseitig, bestauben aber oft Lamiaceae (Lippenblitler), Fabaceae (Schmetterlingsbltler)
und haufig Asteraceae (Korbblitler) (Harborne 1995). Der dkologische Blumentyp der
Bienenblume ist durch kurze Rohren bis 15 mm gekennzeichnet, ist vielgestaltig,
Uberwiegend Gelb, Blau und Weil3, tragt oft Blitenmale und verstromt einen honigartigen
Geruch (Leins 2000).

Auch Hummeln (Bombus) gilt es unter den Apoidae als wichtige Bestauber zu
erwahnen. Sie besitzen ebenfalls eine starke Behaarung und Mundwerkzeuge, die mit
jenen der Honigbiene zu vergleichen sind. Allerdings haben sie einen deutlich langeren
Russel, womit sie in der Lage sind Nektar aus tieferen Rdéhrenbliten zu erreichen.
Hummeln sind aulBerdem durch ihre Morphologie unempfindlicher gegenuber
regnerischem Wetter und kalteren Temperaturen. Sie bilden gleichfalls Staaten, die jedoch
nur einjahrig sind. Das fuhrt dazu, dass sie in kurzer Zeit viel Pollen und Nektar brauchen
(Barth 1982). Die Hummelblumen sind den Bienenblumen sehr ahnlich, weisen aber
zudem auch langere Kronroéhren auf (Leins 2000). Wespen kommen als Bestauber nur
gelegentlich infrage, da sie nur sparlich behaart sind und ihre Brut vorrangig mit tierischen
Produkten versorgen. Auch Ameisen spielen keine wichtige Rolle in der Bestdubung, fallen
jedoch gelegentlich durch Nektarraub auf (Barth 1982). Dies bezeichnet die
ausbeuterische Nektarentnahme ohne Berthren der Fortpflanzungsorgane. Nektarraub
kann zudem mit der Schadigung von Blutenteilen durch Fral® und damit einer Verkirzung

der Lebensdauer der Blite einhergehen (Harborne 1995; Mayer 2014).
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3.3.2. Schmetterlinge (Lepidoptera)

Schmetterlinge sind wesentliche, spezialisierte Bestauber mit unterschiedlichen
Merkmalen. Manche besitzen urspringliche beilRend-kauende Mundwerkzeuge wie die
Urmotten, die meisten haben jedoch lange Saugrissel. Daraus folgt, dass die meisten
Schmetterlinge nur FlUussigkeiten aus tiefen Rohren aufnehmen koénnen. Sie sind
aullerdem sehr blltenstet. Da Schmetterlinge keine Staaten bilden und Nektar und Pollen
auch nicht an die Raupen verflttert werden, machen sie nur einen kleinen Teil der von
Tieren bestaubten Pflanzen aus, wenngleich sie morphologisch sehr geeignet fur die
Blutenbestaubung sind (Barth 1982). Spezialisierte Schmetterlingsblumen weisen einen
Landeplatz in Form von grof3en Bluten oder Korbbluten fur die Insekten auf. Der Nektar ist
oft an der Basis tiefer Rohren mit verengtem Eingang zu finden. Neben Blau und Gelb wird
von Schmetterlingen vor allem auch Rot bevorzugt. Bei Bluten, die von Nachtfaltern

bestaubt werden, steht indes der Duft im Vordergrund (Leins 2000).

3.3.3. Zweiflugler (Diptera)

Unter den Zweifluglern sind es vor allem die Schwebfliegen (Syrphidae) und
Wollschweber (Bombyliidae), die Pflanzen bestauben. Diptera sind ebenso stark behaart
und besitzen einen Saugrussel, bilden aber keine Staaten. AuRerdem leben Dipteralarven
vor allem parasitisch, weswegen geringere Mengen an Blutenprodukten ausreichend sind.
Sie sammeln somit vor allem Pollen fur den Eigenbedarf und wesentlich geringere Mengen
als Hymenoptera. Zudem sind sie weniger blitenstet (Knoll 1956). Fliegenblumen sind oft
weillich, gelblich, griingelb oder fleischfarben. In ihnen liegt der Nektar offen vor, weshalb
sie auch fiir andere Bestauber geeignet sind. Uberdies sind unter den Fliegenblumen auch

sehr spezialisierte zu finden, die die Fliegen mit Aasgertichen anlocken (Leins 2000).

3.3.4. Kafer (Coleoptera)

Die Gruppe der Kafer ist vor allem fur ihre enorme Artenzahl bekannt, die aber nicht
so bedeutend fur die Bestaubung sind. Kafer tragen meist urspringlich beilkende
Mundwerkzeuge und sind wenig behaart. Oftmals suchen sie sich die Bluten zufallig aus
und zerkauen sie teilweise auch. Dennoch konnen als wertvolle bestaubende
Kaferfamilien die Blutenbocke (Cerambycidae), Weichkafer (Chantharidae), Buntkafer
(Cleridae) und Prachtkafer (Buprestidae) genannt werden (Knoll 1956). Kaferblumen sind
offen und eventuell scheibenférmig. In ihnen ist vor allem Pollen, statt Nektar zu finden.
Die Blutenfarben reichen von Weil} bis Gelb-Braunlich. Der Duft kann fruchtig, aber auch

faulig sein. Spezialisierungen mit Kafern sind in Europa keine bekannt (Leins 2000).
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3.3.5. Kolibris (Trochilidae)

Die letzte fur die vorliegende Arbeit bedeutende Bestaubergruppe bilden die Kolibris.
Sie zeichnen sich durch einen langen, schmalen Schnabel aus, der gerade oder gebogen
sein kann. AuBerdem kann die Zunge tief gespalten, rinnen- oder rohrenférmig
ausgestaltet sein. Anders als andere bestdubende Vogel sind Kolibris nicht auf
Sitzgelegenheiten durch Aste oder Blatter angewiesen, sondern kénnen Pflanzen im
Schwirrflug bestauben. Dabei berthren sie die Antheren bzw. die Narbe beispielsweise
mit dem Kopf. Bestaubungsfunktion Ubernehmen sie allerdings nur in den Tropen und
Subtropen. Vogelblumen und im speziellen Kolibriblumen fallen durch grelle Farben, allen
voran Rot und Kontraste auf. Sie bieten den Bestaubern eine groRe Nektarmenge, der

Duft spielt eine eher untergeordnete Rolle (Leins 2000).

3.4. Befruchtung und Fruchtentwicklung

Ist der reduzierte mannliche Gametophyt, das Pollenkorn, auf die Narbe gelangt,
folgt die Befruchtung. Dazu keimt der vegetative Teil des Pollenkorns zum Pollenschlauch
und wéchst in Richtung der Samenanlage. Danach findet die Offnung des vorderen
Schlauchendes statt, sodass zwei generative Spermazellen freigesetzt werden kdénnen
(siehe Abb. 10 links). Eine dieser Spermazellen verschmilzt sodann mit einer Eizelle,
woraus die Zygote und spater der Pflanzenembryo folgen, der im Samen eingeschlossen
ist. Die andere Spermazelle verschmilzt mit zwei haploiden Kernen zum Endospermkern,
aus dem das Endosperm als Nahrgewebe des spateren Keimlings entsteht (siehe Abb. 10
rechts). Da zwei Spermazellen mit Zellen des Embryosacks verschmelzen, wird auch von
doppelter Befruchtung gesprochen (Hess 2005; Leins 2000). Gelegentlich kann es
vorkommen, dass mehrere Pollenkdrner auf der Narbe landen, wodurch mehrere
Pollenschlauche gebildet werden, die in Konkurrenz um die Anzahl der Samenanlagen

stehen.

Nach der Befruchtung folgt die Samenentwicklung. Der Same besteht aus dem
Keimling (Embryo), der vom Nahrgewebe (Endosperm) und der Samenschale (Testa)
umgeben ist. Aus jenem Samen keimt sodann der Sporophyt. Dieser besteht aus der
Keimwurzel (Radicula), einem Achsenabschnitt (Hypokotyl) und im Falle der Dikotylen den

zwei Keimblattern (Kotyledonen), wie Abb. 11 enthommen werden kann (Leins 2000).
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Abb. 10 Ausbildung des Pollenschlauchs und Entlassen der zwei Spermazellen (links) sowie Verschmelzen der
Spermazellen mit Eizelle zu Zygote und haploiden Kernen zu Endospermkern (rechts) (verdndert nach Sadava et
al. 2019: 867)
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Abb. 11 Gartenbohne mit Radicula, Hypocotyl und zwei Kotyledonen (Quelle: Campbell et al. 2016: 1091)

In der Zeit der Samenentwicklung findet auch die Fruchtbildung statt. Leins (2000:
246) definiert eine Frucht als ,BlUte zur Zeit der Samenreife®. Dies impliziert, dass zur
Ausbildung der Frucht neben den Fruchtblattern auch Blutenboden, Kelch oder das
Perianth beitragen. Die Fruchtwand (Perikarp) wird aus dem Fruchtknoten gebildet.
Frichte kdnnen nun auf verschiedene Arten klassifiziert werden. Zum einen nach der
Struktur des Gynoeceums oder Anzahl der Fruchtblatter. Zum anderen kénnen Frichte in
Offnungs- und SchlieRfriichte gegliedert werden, je nachdem ob sie sich 6éffnen oder
verschlossen bleiben (Strasburger & Bresinsky 2012). Darauf wird in diesem Zuge jedoch

nicht naher eingegangen.

Ist auch die Fruchtbildung abgeschlossen, kdnnen die sich darin befindlichen Samen
ausgebreitet werden. Ob daflir die gesamte Frucht ausgebreitet oder allein die Samen
verstreut werden, hangt wiederum von der Art der Frucht ab. Unabhangig von der
Ausbreitungseinheit wird allgemein von Diasporenausbreitung gesprochen. Dies
geschieht wie auch im Falle der Bestaubung hauptsachlich durch Wind (Anemochorie),
Wasser (Hydrochorie) oder Tiere (Zoochorie). Vereinzelt sind auch Pflanzen mit
besonderen Mechanismen selbst in der Lage, Diasporen auszubreiten (Autochorie) (Leins
2000).
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4, Pflanzlicher Sekundarmetabolismus

Der Metabolismus von Pflanzen umfasst sowohl den Primar- als auch den
Sekundarstoffwechsel. Der Primarstoffwechsel ist fir die Bereitstellung essenzieller
Bestandteile des zellularen Haushalts wie Aminosauren, Kohlenhydrate, Lipide oder
Chlorophyll zustandig und sichert so Funktionen wie Photosynthese oder Atmung (Heldt
& Piechulla 2015). Der Primarstoffwechsel hat sich im Laufe der Evolution nur wenig
verandert. Stoffwechselwege sind nahezu ident geblieben, Fette, Kohlenhydrate und
Proteine werden gespeichert und Phosphat wird fur Energietransfer verwendet. Somit ist
der Primarstoffwechsel unentbehrlich fir Wachstum und Entwicklung der Pflanzen.
Hingegen sind sekundare Pflanzenstoffe, auch Sekundarmetabolite, Naturstoffe oder
pflanzliche  Sekundarstoffe =~ genannt, nicht direkt in  Wachstums- und
Entwicklungsprozessen einer Pflanze involviert, sondern wesentlich fur den Fortbestand
der Pflanzen in ihrer Umwelt. Demnach Ubernehmen sie in erster Linie ©6kologische
Funktionen, die nicht fir jede Zelle, aber fir den Organismus als Ganzes oder das
Weiterbestehen einer Art wichtig sein konnen (Brennicke & Schopfer 2010; Taiz & Zeiger
2010). Der Sekundarstoffwechsel umfasst strukturell verschiedene Substanzklassen, die
oft spezifisch in einzelnen Taxa (Arten, Gattungen oder Familien) vorkommen. Diese
Variabilitat und Vielfaltigkeit unterscheidet sie von den universell vorkommenden

Substanzen des Primarstoffwechsels.

Den Namen Sekundarstoffe haben sie nicht aufgrund einer vermeintlich
nachgeordneten Rolle erhalten, sondern weil sie aus dem Primarstoffwechsel abgeleitet
sind. Somit ist ihre frlher postulierte Rolle als Stoffwechselabfall nicht haltbar. Ihre
Biosynthese zweigt an verschiedenen Stellen des Primarstoffwechsels ab und auch
Stoffwechselzwischenprodukte werden teilweise als Substrate weiter genutzt und in
Strukturen eingebaut (Hansel & Sticher 2010). Bisher wurde nur ein Bruchteil der in der
Natur vorkommenden Sekundarmetabolite isoliert. Aullerdem wurde in den letzten Jahren
erkannt, dass einige Derivate auch eine Rolle im Primarstoffwechsel spielen kénnen, wie
etwa bei der Photosynthese oder der Entgiftung. Die Grenze zwischen Primar- und
Sekundarstoffwechsel ist in Einzelfallen somit nicht immer eindeutig (Ludwig-Muller &
Gutzeit 2014). Die Produktion sekundarer Pflanzenstoffe ist zumeist sehr
energieaufwendig und kann zu Lasten des Primarstoffwechsels gehen. Dieser Konflikt
zwischen Investition in Wachstum und Entwicklung gegenitber Produktion &ékologisch
bedeutsamer Sekundarmetabolite ist gut im Zitat ,Wachse oder verteidige dich“ formuliert

(Herms und Mattson 1992; zitiert nach Brennicke & Schopfer 2010). Zumeist werden
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sekundare Pflanzenstoffe nur in bestimmten Geweben oder Entwicklungsstadien gebildet,
wobei Biosynthese und Transport in Zell- und Gewebskompartimenten koordiniert
ablaufen. So dient etwas das Tomatin in jungen Frichten der Tomate zum Schutz vor Fral}
durch Kéaferlarven. In reifen Frichten ist dieser Stoff hingegen nicht mehr vorhanden
(Hansel & Sticher 2010).

41. Okochemische Funktionen sekundirer Pflanzenstoffe

Anpassungen von Pflanzen und ihren sekundaren Pflanzenstoffen an die Umwelt
sind oft sehr komplex und divers. Meist bewirkt erst die Kombination mehrerer Stoffe eine
gewunschte Wirkung sowie das Zusammenspiel unterschiedlicher Wirkungsweisen das
erfolgreiche Weiterbestehen einer Art im Okosystem (Ludwig-Miller & Gutzeit 2014).
Dabei ist wichtig zu erwahnen, dass eine Vielzahl von Stoffen, die gegebenenfalls alle zur
selben Stoffklasse gezahlt werden, einzeln und im Kombination miteinander
unterschiedliche Funktionen aufweisen kdnnen. Haufig besitzen sekundare Pflanzenstoffe
Schutzfunktionen, da sie nahe der Pflanzenoberflache konzentriert sind wie etwa in
Vakuolen der Epidermiszellen oder in Drusenhaaren (Harborne 1995). Wesentliche
Schutzfunktionen sind zum einen Abschirmungen gegen abiotischen Stress wie UV-
Strahlung, Hitze, Kalte oder Trockenstress, und zum anderen Abwehrmechanismen
gegen Herbivoren, Pathogene oder auch hdhere Pflanzen (Allelopathie). Als weitere
bedeutende Funktion fihren Hartmann (2007) die Kategorie der Lockstoffe zur
Gewahrleistung von Bestaubung und Diasporenverbreitung und Weiler & Nover (2008) die
Anlockung von Symbiosepartnern an. Auf die drei genannten Kategorien, die auch Abb.

12 zu entnehmen sind, wird nun etwas naher eingegangen.

Vs

Okologische Funktionen sekundarer Pflanzenstoffe ]

.

4 N N 7 N\

Chemische Schutzstoffe Lockstoffe
Waffen

A\ N\l RN J

e N [ N O N
- gegen Herbivore, - fir Bestauber,
Pathogene und - vor abiotischen Diasporenverbreiter
andere hohere Umweltfaktoren und Symbiose-
Pflanzen partner

& N\ N /

Abb. 12 Okologische Funktionen von sekundéren Pflanzenstoffen (basierend auf Hartmann 2007; Weiler & Nover
2008; eigene Darstellung)
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4.1.1. Chemische Waffen

Der offensichtlichste Nachteil aller Pflanzen ist, dass sie standortgebunden sind und
vor ihren Feinden nicht fliehen kdénnen. Im makroskopischen Bereich sind vor allem
anatomische Abwehrmechanismen wie Dornen oder Stacheln zu erwahnen, um Herbivore
(etwa Insekten, Wirbeltiere) abzuschrecken, sie zu schadigen oder abzutoten. Neben
Herbivoren sind pathogene Mikroorganismen wie Pilze und Bakterien haufige Feinde. In
der  Pflanzenverteidigung genugen keineswegs morphologisch-anatomische
Anpassungen, sondern die Pflanze verwendet Sekundarstoffe als chemische Waffen.
Diese machen die Pflanze etwa durch bitteren Geschmack ungeniel3bar, schrecken
Fralifeinde mittels fliichtiger duftender Stoffe ab oder bewirken Gesundheitsschaden
durch Toxine, die bis zum Tod fuhren kdnnen. Auch hormonahnliche Stoffe werden von
Pflanzen abgegeben, die die Entwicklung von Insekten, wie Wachstum oder Hautung
hemmen koénnen (Weiler & Nover 2008). Dahingehend wichtige Abwehrstoffe sind
Terpenoide, aber auch Flavonoide, die meist in den Blattern gelagert sind (Harborne
1995). Durch den Trockenmasseanteil von bis zu 10 % in manchen Pflanzen wird deutlich,
welch bedeutenden Anteil diese naturlichen Abwehrstoffe einnehmen konnen (Heldt &
Piechulla 2015).

Sekundare Pflanzenstoffe als chemische Waffen sind durch vererbbare Mutationen,
naturliche Auslese oder evolutionare Prozesse entstanden. Sind demnach neue
Verbindungen gegen Herbivoren erfolgreich und in ihrer Biosynthese nicht zu
energieaufwendig, garantiert dies eine hdhere reproduktive Fitness und eine grofRere
Nachkommenschaft gegenuber ungeschutzten Pflanzen (Taiz & Zeiger 2010). In diesem
Zusammenhang muss zwischen Generalisten- und Spezialistenherbivoren unterschieden
werden. Wahrend Generalisten zumeist von speziellen Inhaltsstoffen einer bestimmten
Pflanze abgeschreckt werden, kdnnen dieselben Stoffe fir Spezialisten ungiftig sein, weil
sie entsprechende Entgiftungsmechanismen entwickelt haben und oftmals die Stoffe fur
die eigene Verteidigung einsetzen. Nun ist die Pflanze wieder am Zug, ein neues
Abwehrsystem hervorzubringen. Dieser Prozess der wechselseitigen Anpassung unter
Einbeziehung weiterer Umwelteinflisse wird Koevolution genannt und ist in Abb. 13
schematisch dargestellt (Brennicke & Schopfer 2010). Im Hinblick auf die Entwicklung
geeigneter Abwehrstrategien wird auch von ,co-evolutionary arms race®, dem
,koevolutionaren Wettristen“ gesprochen. Dieser Prozess ist keinesfalls abgeschlossen,
sondern in standiger Weiterentwicklung (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).
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Abb. 13 Schema der koevolutiondren dynamischen Wechselwirkung am Beispiel von Pflanzen und Insekten
(basierend auf Harborne 1995; eigene Darstellung)

Da die verschiedenen Mechanismen der Abwehr, die aus diesem Prozess
resultieren, in weiterer Folge immer wieder von Belang sind, sollen sie kurz erlautert
werden. Werden chemische Abwehrstoffe in spezialisierten Zellen/Geweben vorsorglich
hergestellt und konnen direkt wirken, wird von konstitutiver Verteidigung gesprochen.
Erfolgt die Produktion eines Stoffes erst infolge von herbivoren oder mikrobiellen Angriffen
oder steigt dessen Menge erst als Reaktion darauf, ist von induzierter Verteidigung die
Rede. Derartige Stoffe sind in gesunden Pflanzen nicht vorhanden und mussen erst durch
enzymatische Reaktionen in wirksame Verbindungen umgewandelt werden. Beispiele
dafir sind das Amygdalin bei Rosengewachsen, das erst in Blausdure umgewandelt
gegen Generalisten wirkt, sowie das Alliin des Knoblauchs, das in Allicin umgewandelt
schadlich fur Pilze und Bakterien ist. Daruber hinaus konnen im Rahmen der induzierten
Verteidigung auch Verbindungen de novo biosynthetisiert werden, die vor allem gegen
mikrobiellen Angriff wirksam sind und als Phytoalexine bezeichnet werden Diese
umfassen sehr unterschiedliche Strukturen und Wirkweisen (Ludwig-Muller & Gutzeit
2014). AuRBerdem bedienen sich manche Pflanzen einer besonderen Art der indirekten
Verteidigung, beispielsweise durch die gezielte Freisetzung flichtiger Stoffe zur
Anlockung von Parasiten oder Raubern der Herbivore, die diese vernichten. Diese
Reaktion tritt hdufig an der gesamten Pflanze auf, nicht nur am Ort der Schadigung
(Agrawal 2007).

Da Pflanzen immer in Konkurrenz um Licht, Wasser und Nahrstoffe stehen, spielen
einige Sekundarstoffe auch eine Rolle als allelopathische Stoffe. Dies bedeutet, dass
Stoffe, die Uber Spross oder Wurzel abgegeben werden, andere Pflanzen durch
Keimhemmung auf Distanz halten (Brennicke & Schopfer 2010; Weiler & Nover 2008). Die
Wirkung wird durch kontinuierliche Abgabe oder durch den Metabolismus von Mikroben
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im Boden gesteuert. Dabei geben junge Pflanzen oft groRere Mengen an Hemmstoffen
ab. Das bekannteste Beispiel ist das Juglon, ein Naphthochinonglucosid in Juglans regia
(Echte Walnuss). Dieses wirkt schon in sehr geringen Mengen und nur gegen das
Auskeimen von Pflanzen, die nicht im urspringlichen Verbreitungsgebiet der Walnuss
vorkamen. Biosynthetisiert wird das Glucosid in den Blattern der Baumkrone, durch
Auswaschung gelangt es in den Boden und wird dort von Mikroben zum aktiven Juglon

(Aglycon) umgewandelt (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).

4.1.2. Schutzstoffe gegen abiotische Faktoren

Der Begriff abiotische Faktoren bezieht sich auf die chemisch-physikalischen
Umgebungsfaktoren (siehe Abb. 14). Die Abwehr gegen diese stellt folglich den Schutz
vor UV-Strahlung, Photooxidation, Hitze, Kalte, Trocken- sowie Salzstress, Sauerstoff-
oder Nahrstoffmangel als auch Schwermetallbelastung dar (Ludwig-Miller & Gutzeit
2014). In diesem Zusammenhang sind polyphenolische Verbindungen wie
Flavonoidglykoside zu nennen, die oft in hohen Konzentrationen in den Zellvakuolen der
Bluten und Blatter vorkommen und als UV-Schutz dienen (Weiler & Nover 2008). Daruber
hinaus sind Flavonoide gemeinsam mit Terpenoiden wie z.B. den Carotinoiden antioxidativ
wirksam, indem sie freie Radikale fixieren, die durch auf3ere Einwirkungen wie Licht-, Salz-
oder Trockenstress entstehen und aufgrund ihrer hochreaktiven Eigenschaften Zellen und
Gewebe schadigen (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).

r ot

Trockenstress Nahrstoffmangel

Salzstress

Abb. 14 Einwirken abiotischer Umweltfaktoren auf eine Pflanze (basierend auf Ludwig-Miiller & Gutzeit 2014;
Bildquellen: pixabay.com; eigene Darstellung)
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4.1.3. Lockstoffe

Sekundare Pflanzenstoffe dienen in tierbestaubten Pflanzen auch als Lockstoffe, um
Bestaubung und Diasporenverbreitung sicherzustellen. Daher sind Bluten auffallend
gestaltet und pigmentiert und Frichte vorwiegend rot gefarbt. Bliten produzieren zudem
Nektar als auch flichtige Duftstoffe zur Anlockung. Wie in Abb. 15 sichtbar ist, ist oftmals
die Kombination der Farbstoffe mit den Duftstoffen ausschlaggebend fur die Anlockung
ausgewahlter Bestauber (Weiler & Nover 2008). Dabei wirken zunachst die Duftstoffe als
Anlockung auf weitere Distanz, wahrend das visuelle Signal der Farbpigmente bei

geringerer Entfernung wesentlich ist (Harborne 1995).

Petunia axillaris Petunia integrifolia Petunia exserta
i e T
weilte Farbe violette Farbe rote Farbe
starker Duft wenig Duft wenig Duft
viel Nektar wenig Nektar viel Nektar
langer Schlauch kurzer Schlauch hervorgehobene

Sexualorgane

Abb. 15 Kombination verschiedener Sekunddrmetaboliten als Duft- & Farbstoffe sind wichtig fiir die Erkennung
durch Bestéauber (veréndert nach Ludwig-Miiller & Gutzeit 2014: 104)

Das Duftmaximum wird auflerdem haufig gleichzeitig mit der Pollenreife erreicht,
was sich auf den Bestaubungserfolg positiv auswirkt. Duftstoffe setzen sich aus
unterschiedlichen Verbindungen und Stoffklassen zusammen, und meist sind es
Mischungen, die die charakteristischen Blumendufte ergeben. Besonders zur Anlockung
nachtaktiver Bestduber sind Duftstoffe sehr bedeutend. Diese werden vorwiegend in
sezernierenden Driisenhaaren gebildet und als &therische Ole bezeichnet. Ein gutes
Beispiel sind die Lamiaceae (Lippenblitler), deren &therisches Ol primar Mono- und
Sesquiterpene enthalt. Atherische Ole kénnen auch Phenylpropane, aliphatische
Alkohole, Ketone oder Ester enthalten (Harborne 1995).
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Sekundare Pflanzenstoffe spielen auch eine wesentliche Rolle in anderen
symbiotischen Interaktionen, wie etwa zur Anlockung potenzieller Symbiosepartner durch
spezifische Signalstoffe. Zum Beispiel sind fur die Symbiose von Leguminosen und
Wurzelknollchenbakterien Flavonoide als selektive Signalmolekile wesentlich. Diese
wirken nur auf den gewlinschten Symbiosepartner anziehend und gegen andere Bakterien
toxisch (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014). Ein weiteres gutes Beispiel ist die indirekte
Verteidigung, bei welcher niedermolekulare Signalstoffe die Fral3feinde von Herbivoren
anlocken. Der charakteristische Kohlgeruch beispielsweise lockt parasitische Wespen an,
welche ihre Eier in herbivore Schmetterlingsraupen von Pieris brassicae (Groler

Kohlweil3ling) legen, wodurch diese zugrunde gehen (Brennicke & Schopfer 2010).

Rote Farbstoffe in Frichten dienen oftmals der Anlockung von Vogeln, die die
Frichte fressen und die unverdauten Samen in weiter Entfernung wieder ausscheiden.
Farbstoffe in Blliten fungieren primar als Anlockung von Bestaubern und sind meist gelost
in Vakuolen zu finden (Ludwig-Mulller & Gutzeit 2014). Flavonoide zahlen zur
bedeutendsten Gruppe der Farbpigmente, wozu die rot, violett oder blau farbenden
Anthocyane gehoren. Auch UV-absorbierende Substanzen gehdren dazu, welche die
Bluten weil oder blau scheinen lassen sowie an der Erscheinung von Saftmalen beteiligt
sind. Saftmale dienen in Kombination mit Mustern oder der besonderen Gestalt einer Blite
als Nektarwegweiser fur Bestauber. AuRerdem sind gelb, orange und rote Bluten oftmals

durch Terpenoide wie Carotinoide gefarbt (Harborne 1995).

4.1.4. Abwehrstoffe in der Bliite

Wie bereits ausgefihrt, finden sich sekundare Pflanzenstoffe vor allem zur
Anlockung von Bestaubern auch in Blitenteilen. Uber die Funktion von Abwehrstoffen am
genannten Ort ist bisher jedoch wenig bekannt. Warum auch sollten Gifte in Nektar oder
Pollen vorkommen, wenn Nektar die wichtigste Belohnung fur Bestauber darstellt? Friher
war nur verdorbener Honig als Beispiel fur den Eintrag toxischer Substanzen durch
Bestduber bekannt (Harborne, 1995). Aktuelle Studien hingegen liefern immer mehr
Belege daflr, dass die giftigen Sekundarmetabolite in Blitenteilen Vorteile fur die Pflanze
als auch den Bestauber bieten. Giftstoffe werden oftmals in anderen Pflanzenteilen
biosynthetisiert und dann zu den Blutenorganen transportiert. Je nach Konzentration der
vorhandenen Gifte fallen die biologischen Wirkungen unterschiedlich aus (Ludwig-Muller
& Gutzeit 2014). Neben dem Schutz vor Nektarraubern und gegen Pathogene sind sie

steuernd fur die Bestdubung wirksam und oft auch von Vorteil fur den jeweiligen
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Bestauber. Drei Beispiele, inwiefern grundsatzliche Abwehrstoffe positiv. zum

Bestaubungserfolg beitragen kdnnen, werden in Kapitel 5.3 bis 0 vorgestellt.

4.2. Biosynthese

Sekundare Pflanzenstoffe kdonnen aufgrund ihrer chemischen Struktur, ihrer
Okologischen Funktion oder nach ihrer biosynthetischen Herkunft kategorisiert werden
(Weiler & Nover 2008). Der Einteilung nach biosynthetischen Gesichtspunkten ist
jedenfalls der Vorzug zu geben. Nach Hansel und Sticher (2010) sind an der Genese der
meisten sekundaren Pflanzenstoffe vor allem drei Biosynthesewege beteiligt. Der
Shikimat-Weg (Aminosaureregel), der Polyketid-Weg (Acetat-Regel) und der Terpenoid-
Weg (Isopren-Regel), der die beiden Varianten MVA- und MEP-Weg umfasst (siehe Abb.
16). Die Ausgangsstoffe aller Biosynthesewege griinden im Primarstoffwechsel, wobei der
Aminosaurestoffwechsel eine sehr zentrale Rolle einnimmt. Nachfolgend wird der
Shikimat-Weg genauer behandelt, der zu aromatischen Aminosauren fihrt, welche als
Grundbausteine fir verschiedene Stoffklassen fungieren, und daher ist er von besonderer

Bedeutung.
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Abb. 16 Biosynthesewege sekundérer Pflanzenstoffe (rot) und ihre Verknipfungen mit dem Primérstoffwechsel.
In Gelb Terpenoide, in Griin Phenole und in Blau stickstoffhaltige Verbindungen (veréndert nach Harald Greger,
Institut fiir Botanik der Universitét Wien)
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Der Shikimat Weg ist in den pflanzlichen Plastiden lokalisiert, jedoch auch in
Bakterien und Pilzen bekannt. Er ist dem Primarstoffwechsel zuzurechnen und liefert die
drei aromatischen Aminosauren Phenylalanin, Tyrosin und Tryptophan, die fur Tiere und
Menschen essenziell fur den Aufbau weiterer aromatischer Verbindungen sind. Die
Shikimisaure wurde erstmals von japanischen Forschern aus der Gattung /llicium
(Sternanis) isoliert. Wie in Abb. 17 ersichtlich, sind das Phosphenolpyruvat aus der
Glykolyse und das Erythrose-4-Phosphat aus dem Calvin-Zyklus Ausgangsstoffe des
Shikimat-Wegs. Daraus werden Uber mehrere Zwischenstufen Chorismat und in weiterer
Folge die drei Aminosauren gebildet, welche als Basis fur viele primare und sekundare
Pflanzenstoffe dienen (Weiler & Nover 2008).

Erythrose-4-Phosphat ——r— Phosphoenolpyruvat

Shikimisdure

| — Indol-3-Essigsdure
Chorismat — Tryptophan ~L

| Indolalkaloide

L-Arogensdure

Betalaine
Phenylalanin Tyrosin ~‘\

Plastochinon

Alkaloide

Zimtsduren

Cumarine Lignin Flavonoide

Abb. 17 Hauptstufen des Shikimat-Wegs und davon ausgehender Stoffwechsel (basierend auf Ludwig-Miiller &
Gutzeit 2014; Weiler & Nover 2008: 351; eigene Darstellung)

Aus Tryptophan kénnen primare Pflanzenstoffe wie die Indol-3-Essigsaure gebildet werden, die als
Phytohormon fungiert. Genauso stammen aber auch die Uber Tryptamin gebildeten Indolalkaloide von
Tryptophan ab (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014). Zahlreiche Stoffwechselwege griinden auf den
Aminosauren Tyrosin und Phenylalanin. Aus Tyrosin leiten sich ebenfalls primare Stoffe wie das
Plastochinon ab, das an der Lichtreaktion der Photosynthese beteiligt ist aber auch sekundare

Pflanzenstoffe, z.B. die farbgebenden Alkaloide Betalaine (Brennicke & Schopfer 2010). Phenylalanin
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ist ebenfalls an der Bildung zahlreicher Alkaloide beteiligt sowie an Zimtsauren und ihren Derivaten.
Dazu gehdren das holzbildende und stabilisierende Lignin, ferner die gro3e Gruppe der Flavonoide, die
wichtige 6kochemische Funktionen Ubernehmen, oder Cumarine, die auch als Phytoalexine und
Bitterstoffe wirken (Bottger et al. 2018; Brennicke & Schopfer 2010).

4.3. Chemische Strukturgruppen pflanzlicher Sekundarmetabolite

In einer einzigen Pflanze kdnnen Hunderte unterschiedliche sekundare
Pflanzenstoffe biosynthetisiert und akkumuliert werden (Weiler & Nover 2008). Dahinter
stehen jedoch nur drei wesentliche, aus dem Primarstoffwechsel stammende
Startermolektile: Aminosauren, Isopren und Acetat. DemgemafR werden beispielsweise
aus den Aminosauren Alkaloide, sonstige N-haltige Verbindungen sowie Polyphenole
gebildet. Aus den Isopreneinheiten entstehen die Terpenoide und die Polyketide werden

aus dem Acetatstoffwechsel biosynthetisiert (Taiz & Zeiger 2010).

4.3.1. Terpenoide

Das Vorkommen der Terpenoide ist nicht nur auf Pflanzen beschrankt. Sie kdnnen
auch von Tieren, dem Menschen, Pilzen und Mikroorganismen gebildet werden. Strukturell
vielfaltig sind sie die umfangreichste Gruppe mit mehr als 55.000 bekannten
Verbindungen. Zumeist sind sie nicht wasserléslich und daher in Harzen, Olen, Wachsen
oder Milchsaft der Pflanzen zu finden. Manche dem Primarstoffwechsel zuzurechnenden
Stoffe wie Gibbereline oder Carotinoide sind ebenfalls terpenoide Verbindungen (Heldt &
Piechulla 2015).

Der Grundbaustein der Terpenoide ist die Isopreneinheit (siehe Abb. 19a), ein Cs-
Korper. Terpenoide Verbindungen koénnen aufgrund der Anzahl der vorhandenen
Isopreneinheiten klassifiziert werden: Monoterpene (C1o), Sesquiterpene (Css), Diterpene
(C20), Triterpene (Cso), Tetraterpene (Cao) und Polyterpene (>Caso) (Taiz & Zeiger 2010).
Damit entspricht die gangige Klassifikation weitgehend der biosynthetischen Herkunft.
Allerdings sind zwei unterschiedliche Biosynthesewege fur die Bildung von
Isopentenylpyrophosphat IPP, der reaktiven Form des Isoprens, bekannt: der Mevalonat-
Weg (MAV) und der Methylerythritolphosphat-Weg (MEP) (siehe Abb. 18). Wahrend der
MAV-Weg im Cytoplasma lokalisiert ist, ist der MEP-Weg an Plastiden gebunden. IPP ist
das zentrale Molekdl fur die Biosynthese aller Terpenoide (Heldt & Piechulla 2015). IPP
verbindet sich mit einem weiteren aktivierten Cs-Korper, dem Dimethylallyldiphosphat
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(DMAPP) zu gréReren Molekilen. Einmal wird daraus Geranyldiphosphat (GPP) gebildet,
welches die Basis fast aller Monoterpene ist. Durch weitere Verbindungen von GPP mit
IPP-Molekulen werden sodann der Sesqui- und Diterpenvorlaufer Farnesyldiphosphat
(FPP) und Geranylgeranyldiphosphat (GGPP) gebildet. Aus FPP und GGPP wiederum
entstehen Tri- und Tetraterpene. Heute ist klar, dass Sesqui- und Triterpene Uber den
MVA-Weg und Mono-, Di- sowie Tetraterpene uber den MEP-Weg entstehen. Es soll auch
vorkommen, dass es vereinzelt zu Uberschneidungen der beiden Wege, einem
sogenannten Crosstalk kommt, was zu Terpenoiden mit ,gemischtem” biosynthetischem
Ursprung fuhrt (Taiz & Zeiger 2010).

Acetyl-CoA (C2) Pyruvat (Cs)
MVA-Weg MEP-Weg
Isopentenyl- Dimethylallyl- Isopentenyl-
pyrophsophat (IPP, Cs) diphosphat (DMAPP, Cs) pyrophsophat (IPP, Cs)

| , ) ,
/\/\ O )\/CHz O —®—® )\/\0
| L
Farnesyldiphosphat Geranyldiphosphat
(FPP, Cis) (GPP, Cio)

/J\/\)\/\/L\\\/CHZ —o0—®-@ M 2 70

Geranylgeranyl-
diphosphat (GGPP, Cy)

)W\NMC”Z ~-8®

Abb. 18 Uberblick tiber die Biosynthese der Terpene (basierend auf Taiz & Zeiger 2010: 372; eigene Darstellung)
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Mono- und Sesquiterpene sind wichtige Frallabwehrstoffe und Insektengifte, und sie
werden auch kommerziell als Aromastoffe und in der Parfimherstellung genutzt. Im
Okologischen Pflanzenbau sind Derivate wie z.B. Pyrethrine vorteilhaft, weil sie in der
Natur schnell abgebaut werden koénnen und fur Saugetiere eine geringe Toxizitat
aufweisen. Die Hauptkomponenten in den fliichtigen &therischen Olen sind Mono- und
Sesquiterpene (siehe Abb. 19b), die mit 20-60 Komponenten in unterschiedlichen
Konzentrationen vorliegen kénnen (Bakkali et al. 2008). Diese éatherischen Ole der
Lamiaceae, wie beispielsweise Salvia (Salbei), Mentha (Minzen) oder Lavandula
(Lavendel), aber auch derer aus Rutaceae (Rautengewachse) wie Citrus (Zitrusfrichte)
und anderen Familien riechen sehr angenehm, schmecken fur den Menschen jedoch oft
bitter (Taiz & Zeiger 2010). Sie sind Produkte der Drisenhaare, in welchen sie auch
akkumuliert werden, und besitzen antiseptische, fungizide und bakterizide Eigenschaften
(Bakkali et al. 2008).

3 X CH,0H

Abb. 19 a) Isopren, oben als Struktur-, unten als Skelettformel (Quelle: Héndel & Sticher 2010: 738) b) Myrcen und
Geraniol (Monoterpene) als Bestandteile vieler Gtherischer Ole (Quelle: Habermehl et al. 2008: 6f)

Diterpene sind haufig ebenso frallabschreckend und giftig. Von groRem Interesse

sind einige Derivate vor allem als Arzneimittel in der Krebstherapie (Taiz & Zeiger 2010).

Strukturell sehr verschiedene Substanzen finden sich unter den Triterpenen und den
biosynthetisch verwandten Steroiden. Manche Steroide beispielsweise wirken wie
Hautungshormone der Insekten und sind aufgrund dessen in der Lage deren Entwicklung
zu hemmen (siche Abb. 20a). Andere, wie etwa die Sterole, ubernehmen
Stabilisierungsfunktionen, sind wichtige Bestandteile der Zellmembran und dem
Primarstoffwechsel zuzurechnen. Saponine, Glykoside der Steroide, besitzen
seifenahnliche Eigenschaften durch einen lipid- und wasserldslichen Teil (siehe Abb. 20b).
Sie sind in der Lage Schaum zu bilden, wie es von Aesculus, der Rosskastanie bekannt
ist (Taiz & Zeiger 2010). AuBerdem fungieren sie beispielsweise in einigen Grasern als
FralRschutz, weshalb sie fur Weidevieh giftig sind. Zudem kdnnen sie als Abwehr gegen

Pilze dienen, da sie in der Lage sind, deren Plasmamembran aufzulésen (Heldt &
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Piechulla 2015). Andere Triterpene wie Limonoide fungieren als Bitterstoffe in
Zitrusfrichten, wo sie gleichermalen als Frallschutz dienen. Eine weitere Gruppe bilden
die Cardenolide, die in Digitalis (Fingerhut) vorkommen und ebenfalls bitter sowie toxisch
fur hohere Tiere sind. Sie sind Nervengifte und wirken beispielsweise auf den Herzmuskel
des Menschen (Taiz & Zeiger 2010).

OH
a) CH b) o]
HsC Od

CH; CH,

CHy

CH3 o,
HO

OH

HO HO

o]

Abb. 20 a) a-Ecdyson; b) Yamogenin (Quelle: Taiz & Zeiger 2000: 356)

Tetraterpene, deren wichtigste Gruppe die bekannten Carotinoide sind, sind gelbe
bis rote Farbstoffe (siehe Abb. 21), und dem Primarstoffwechsel zuzurechnen. In
Kombination mit Flavonoiden fungieren sie in Form von Farbpigmenten als Lockstoffe in
Bliten. Sie sind lipophil und liegen in Plastiden vor (Brennicke & Schopfer 2010).
SchlieRlich gibt es noch weit groRere Terpenoidkomplexe aus Tausenden von Cs-
Einheiten, die als Polyterpene bezeichnet werden. Ein bekanntes Beispiel daflur ist
Kautschuk (Weiler & Nover 2008).

-Carotin

Abb. 21 Beta-Carotin (Quelle: Habermehl et al. 2008: 39)

4.3.2. Phenole und Polyphenole

Als gemeinsames Strukturmerkmal besitzen Phenole mindestens einen
aromatischen Ring mit einer oder mehreren OH-Gruppen. Synthetisiert werden sie primar
Uber den Shikimatweg, der zu den aromatischen Aminosauren Phenylalanin und Tyrosin
als Startermolekile fir den Phenylpropanstoffwechsel flhrt. Alternativ kdnnen sie auch
Uber den MVA-Weg der Terpenoidsynthese und den Acetatstoffwechsel (Polyketid-Weg)
gebildet werden (Kadereit et al. 2014). Die Uber den Shikimatweg gebildeten
Phenylpropane sind durch einen Benzolring mit einer Cz-Seitenkette als Grundstruktur
gekennzeichnet und dienen als Ausgangspunkt fur die Biosynthese komplexer Phenole
und Polyphenole (siehe Abb. 22) (Taiz & Zeiger 2010).
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Abb. 22 Biosynthese der wichtigsten Phenylpropane (verédndert nach Vogt 2010: 4)

Uber den Shikimatsdureweg (Rot) werden eine Vielzahl einfacher und komplexer Phenylpropane
biosynthetisiert. Einfache Phenylpropane (Hellgriin) wie etwa Salicylsaure, Zimtsaurederivate oder
Cumarine entstehen Uber Phenylalanin, Chorismat oder Zimtsduren. Komplexe Phenylpropane
(Dunkelgriin) werden durch gemischte Biosynthese gebildet. Die Basis fur die Uber den Shikimatweg
gebildeten komplexen Phenylpropane ist p-Coumaroyl-CoA, ein Benzolring mit einer Cs-Seitenkette

(mittig, Gelb).
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Zu den einfachen Phenylpropanen gehdren Salicinoide, Cumarine und
Zimtsaurederivate. Diarylheptanoide, Flavonoide und Tannine bilden die Gruppe der
komplexen Phenylpropane, die aus gemischter Biosynthese entstehen. Phenole und
Polyphenole Ubernehmen aufgrund ihrer Heterogenitat vielfaltige Funktionen. Sie haben
Schutzfunktion gegenuber Fral¥feinden, fungieren als Signal- und Lockstoffe und
verhelfen Pflanzen zu Stabilitat, wie im Falle des Lignins. Diese Funktionen Ubernehmen
sie, da sie als Aromaten chemisch sehr bestandig, schwer abzubauen sind und
ultraviolettes Licht absorbieren. Zumeist liegen sie als Glykoside in Vakuolen vor und sind
somit wasserloslich. Kommerziell werden sie heute als Antibiotika und Pestizide eingesetzt
(Heldt & Piechulla 2015; Weiler & Nover 2008).

Eine der grofRten Phenolgruppen bilden die Flavonoide (siehe Abb. 23). Sie sind
charakterisiert durch zwei aromatische Ringe aus zwei unterschiedlichen
Biosynthesewegen, die durch eine Cs-Bricke verbunden sind. Anhand des
Oxidationsgrads werden die Flavonoide eingeteilt in Anthocyane, Flavone, Flavonole und
Isoflavone. Anthocyane sind farbgebende Stoffe, die meist in den Farben Rot, Rosa,
Violett oder Blau zur Bestaubung und Diasporenverbreitung anlocken. Flavone und
Flavonole absorbieren Licht kirzerer Wellenlange, das fur den Menschen nicht sichtbar
ist. Sie locken in Form von Saftmalen in Bliten Bestauber an, und fungieren in den
vegetativen Teilen als UV-Schutz. Isoflavone sind speziell in Hulsenfrichten zu finden, wo
sie meist als Phytoalexine akkumuliert werden (Taiz & Zeiger 2010). Generell sind die
meisten Flavonoide anti-oxidativ wirksam, vor allem wenn sie benachbarte OH-Gruppen

in ihren Strukturen aufweisen.

Die zu den Flavonoiden zahlenden Catechine sind Grundbausteine der
kondensierten Tannine (Pfad Uber Proanthocyanidin in Abb. 22). Die hydrolysierbaren
Tannine (Gerbstoffe) sind hingegen aus einfachen Phenolen und Phenylpropanderivaten
zusammengesetzt. Beiden gemeinsam ist die Eigenschaft, an Eiweile zu binden, was
beispielsweise zur Vernetzung der Collagen-Proteine der Tierhaute fuhrt. Durch diesen
Gerbprozess entsteht Leder. Die Eigenschaft, Eiweil3 und Proteine zu binden, ist
vermutlich auch wesentlich in der Abwehr von Herbivoren und Mikroorganismen. Tannine
kénnen Wachstum und Uberleben reduzieren, und Verdauungsenzyme der Herbivoren
deaktivieren. In diesem Zusammenhang wird auch ein durch Tannine ausgeloster
oxidativer Stress diskutiert (Constable et al. 2014). Tannine sind au3erdem eine wichtige
bittere Geschmackskomponente, und sie werden aufgrund ihrer adstringierenden Wirkung

auch medizinisch eingesetzt (Taiz & Zeiger 2010).

Seite | 39



Flavonol Dihydrochalkon

W
W,

I OH

Flavan Isoflavon Anthocyanin

CH O

Abb. 23 Die gut untersuchte Biosynthese der wichtigsten Flavonoide (verédndert nach Berim & Gang 2016: 364)

Das Grundgerlst der Flavonoide besteht aus zwei aromatischen Ringen, die tber eine C3-Briicke
verbunden sind. Ring A stammt aus dem Polyketid-Stoffwechsel, Ring B und die C3-Briicke stammen
aus dem Shikimisdureweg. Die C3-Brucke ist bei den meisten Flavonoiden zu einem Ring geschlossen.
Anthocyane, Flavone, Flavonole und Isoflavone bilden die vier wesentlichen Untergruppen und sind
schwarz umrandet

4.3.3. Stickstoffhaltige Verbindungen

Stickstoff ist essenziell fur Pflanzenwachstum. Der Einbau von Stickstoff in
sekundare Metaboliten geht zwar zu Lasten des Primarstoffwechsels, weil die
entsprechenden Bausteine aus Aminosauren stammen, ist jedoch maligeblich fur die
bioaktive Wirkung. Stickstoffhaltige Metabolite spielen aufgrund ihrer oftmals giftigen
Wirkung gegenuber Herbivoren vor allem eine wesentliche Rolle in der
Pflanzenverteidigung. Eingeteilt werden sie in nicht-alkaloide Verbindungen und Alkaloide,

in welchen der Stickstoff in heterozyklischer Form vorliegt.

4.3.3.1. Nicht-alkaloide Verbindungen

In diesem Abschnitt werden Glucosinolate (Senfélglykoside), cyanogene Glykoside
und nicht-proteinogene Aminosauren naher beschrieben. Vor allem Glucosinolate und
cyanogene Glykoside sind bedeutsam in der induzierten Pflanzenverteidigung (Taiz &

Zeiger 2010). Beiden ist gemeinsam, dass sie als nicht-toxische Glykoside in den
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Vakuolen gespeichert werden, und erst bei Gewebsverletzung die bioaktive Form durch
enzymatische Hydrolyse des Glykosids entsteht. Das entsprechende Enzym wird in
speziellen Zellen (ldioblasten) gebildet und kommt erst nach Verletzung der Zelle oder des
Gewebes mit dem Glykosid in Kontakt, woraufhin der stabilisierende Zucker abgespalten
wird und es zu einer bioaktiven Wirkung kommt. Diese Kompartimentierung verhindert
eine Selbstvergiftung der Pflanze (Heldt & Piechulla 2015). Die Tatsache, dass nur wenige
Pflanzen existieren, die beide Stoffklassen enthalten, Iasst aulierdem auf eine getrennte

Evolution dieser beiden Stoffklassen schlieRen (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).

Ein prominentes Beispiel fur Pflanzen die Glucosinolate enthalten, sind
Brassicaceae (Kreuzblltler), wozu Nutzpflanzen wie Gemusekohl, Senf oder Rettich
gehdren. Glucosinolate wie Glucobrassicin (siehe Abb. 24a) liegen in den Zellen getrennt
von den hydrolytischen Enzymen vor (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014). Werden deren
Zellen beim Kauen zerstort, werden SenfOle frei, die fur den charakteristisch scharfen
Geruch und Geschmack verantwortlich und in hohen Konzentrationen giftig sind.
Glucosinolate werden vor allem aus den Aminosauren Tryptophan, Tyrosin, Phenylalanin,
Isoleucin, Leucin, Valin und Methionin biosynthetisiert (Heldt & Piechulla 2015).
Cyanogene Glykoside sind in Rosaceae (Rosengewachse), Leguminosen
(Hulsenfrichtler) oder Poaceae (Sugraser) zu finden. Als Beispiel daftir ist Amygdalin zu
nennen, das als Glucosid in Kernen von Steinobst oder Mandeln akkumuliert wird (siehe
Abb. 24b). Kommt es zu einer Gewebsverletzung und darauffolgend zu einer Abspaltung
der Glucose, wird unter anderem Cyanwasserstoff freigesetzt, der besser bekannt als
Blausaure, in hoheren Konzentrationen tddlich ist (Taiz & Zeiger 2010). Cyanogene
Glykoside werden unter anderem aus den Aminosauren Phenylalanin, Tyrosin, Isoleucin
oder Valin gebildet (Weiler & Nover 2008).

Glucobrassicin
(Glucosinolat)

Abb. 24 a) Glucobrassicin, stabilisiert durch Glucose; b) Amygdalin, ein cyanogenes Glykosid (Quelle: Heldt &
Piechulla 2015: 389f)

Die dritte Gruppe bilden die nicht-proteinogene Aminosauren. Diese sind den

essenziellen Aminosauren sehr ahnlich und fungieren als Schutzsubstanzen. Der Korper
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eines Herbivoren beispielsweise kann nicht zwischen essenziellen und nicht-
proteinogenen Aminosauren unterscheiden und baut sie falschlicherweise in Proteine ein,
die schlussendlich funktionslos sind (Heldt & Piechulla 2015; Taiz & Zeiger 2010).

4.3.3.2. Alkaloide

Alkaloide unterscheiden sich von anderen N-haltigen Sekundarmetaboliten durch
ihre heterozyklische Struktur und das Vorliegen von N im negativen Oxidationsmodus. lhr
Name entstand aufgrund der basischen Eigenschaft damals bekannter Alkaloide, was
jedoch nicht auf alle ca. 12.000 heute bekannten Stoffe zutrifft und somit kein
Definitionskriterium darstellt (Taiz & Zeiger 2010). Alkaloide kommen in ca. 40 % aller
Gefalipflanzen vor und sind besonders in Vertretern der Ranunculaceae
(HahnenfuBRgewachse), Solanaceae (Nachtschattengewachse) oder Papaveraceae
(Mohngewachse) zu finden. Sie sind meist bekannt fur ihre toxische, aber auch
berauschende oder schmerzstillende Wirkung. Unter ihnen finden sich Substanzen wie
Coffein oder Nicotin, die als alltagliche Stimulantien eingesetzt werden, aber auch
gefahrliche Drogen wie Heroin oder Kokain (Weiler & Nover 2008). Schon vor
Jahrtausenden wurden diese in geringen Dosen von Schamanen oder Hexen zu
Heilzwecken benutzt (Roberts & Wink 1998). Aufgrund ihrer haufigen Wirkung auf
Nervensystemfunktionen, finden sie auch heute noch breite Anwendung in der Medizin,

wie das als Schmerzmittel eingesetzte Morphin zeigt (siehe Abb. 25).

Abb. 25 a) Chinin; b) Morphin (Quelle: Hansel & Sticher 2010: 26)

Die Gruppierung der Alkaloide kann nach unterschiedlichen Gesichtspunkten
erfolgen, etwa nach chemischer Struktur oder biosynthetischer Herkunft. Allerdings ist die
Biosynthese nicht immer vollstandig bekannt, weshalb noch kein universelles
Einteilungsschema ohne Uberlappungen existiert. Die haufig komplexe Biosynthese ist vor
allem bei pharmazeutisch bedeutsamen Verbindungen gut untersucht. Demnach spielen
Enzymkomplexe und deren Lokalisation in spezifischen Geweben und innerhalb der Zellen
in Organellen eine wesentliche Rolle (Hansel & Sticher 2010). In Abb. 26 wird die

Biosynthese wesentlicher Alkaloidgruppen vereinfacht dargestellt.

Seite | 42



Sonnenlicht + Wasser = ENERGIE + ZUCKER
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Abb. 26 Biosynthese ausgewdhlter Alkaloidklassen und Zuordnung der drei exemplarischen Alkaloide Coffein,
Aconitin und Nicotin (basierend auf Robyn Klein/Scribd; eigene Darstellung)

Die Alkaloid-Biosynthese ist sehr divers. Zahlreiche Alkaloidklassen basieren auf dem Shikimatweg und
werden Uber die drei aromatischen Aminosauren Tryptophan, Phenylalanin und Tyrosin synthetisiert.
Dazu gehoéren die Chinolinalkaloide oder Isochinoline. Weitere Gruppen wie Tropanalkaloide,
Pyrrolizidinalkaloide oder Piperidine entstehen Uber andere Aminosauren wie Aspartat oder Ornithin.

Pseudoalkaloide sind etwa jene aus dem Terpenoid-, Polyketid- oder dem Purinstoffwechsel.
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Nach Art der Biosynthese kann zwischen Echten Alkaloiden und Pseudoalkaloiden
unterschieden werden. Erstere gehen aus mindestens einer Aminosaure hervor, wozu nur
ein bis zwei Syntheseschritte notwendig sind. Daher stammt auch der heterozyklisch
gebundene Stickstoff. Flr einige Alkaloide werden zusatzlich Teile eines Moleklls oder
Seitenketten aus anderen Stoffwechselwegen bendtigt (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).
Pseudoalkaloide kénnen zwar ebenso einen heterozyklisch gebundenen Stickstoff
enthalten, dieser stammt aber aus anderen Bausteinen des Primarstoffwechsels.
Demnach konnen sie weiter unterteilt werden in Pseudoalkaloide des Purinstoffwechsels,
aminierte Terpenoide und Amide (Weiler & Nover 2008). Alkaloide kdnnen auch anhand
ihrer Ringstruktur gruppiert werden, wie in Abb. 27 ersichtlich ist. Hierbei ist von Pyrrolidin-
, Piperidin-, Tropan- oder Pyrrolizidinalkaloiden die Rede (Heldt & Piechulla 2015). Eine
exakte Zuordnung ist auch da schwierig, weil nicht immer klar ist woher der heterozyklisch

gebundene Stickstoff stammt.

Klasse Struktur Beispiele

Pyrrolidin Nicotin

Piperidin Coniin
~

Pyrrolizidin CO Retrorsin
Chinolizidin CO Lupinin

N
CH,
Tropan ‘ l, Atropin, Cocain
)
N
N

# =

Isochinolin | Codein, Morphin
N N
A : :

Indol U J Psﬂocybln,
Sy Reserpin

Abb. 27 Alkaloidklassen anhand der Ringstruktur mit Beispielen (basierend auf Taiz & Zeiger 2000: 368; eigene
Darstellung)

Wie bereits erwahnt werden Alkaloide von Pflanzen vor allem zur Verteidigung
eingesetzt. In der Arbeit sollen jedoch noch weitere Funktionen wie die der Anlockung von
Diasporenverbreitern hervorgehoben werden. Dazu wird das Augenmerk auf die Stoffe
Coffein, Aconitin und Nicotin gerichtet, die diversen Klassen zugeordnet werden. Coffein
und Aconitin sind Pseudoalkaloide, die aus dem Purin- bzw. Terpenstoffwechsel stammen.
Nicotin ist ein Echtes Alkaloid, das zu den Pyridinalkaloiden gezahlt wird. Die drei

Beispielstoffe werden in Kapitel 5 nun genauer vorgestellt.
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5. Toxine in Bluten und deren 6kologische Funktionen

In den folgenden Beispielen liegt das Augenmerk vor allem auf Toxinen in
Blitennektar und Pollen. Zur Bedeutung von Nektartoxinen ist bisher weitaus mehr
bekannt als Pollentoxine betreffend. Vereinzelt bestatigen Studien hohere
Konzentrationen an Sekundarmetaboliten in Pollen als in Nektar und zum Teil in Blattern
und anderen Blitengeweben (Gosselin et al. 2013; Kretschmar & Baumann 1999). Bei
den Verbindungen handelt es sich hauptsachlich um Alkaloide. Es treten aber auch
Fettsaurederivate, cyanogene Glykoside, Flavonoide sowie Terpenoide und andere auf
(Rivest & Forrest 2020). Jungst haben Palmer-Young et al. (2019) Nektar und Pollen
anhand 31 kultivierter und wilder Pflanzen unterschiedlicher Arten analysiert, wozu auch
Citrus zahlte. Es wurde ebenfalls festgestellt, dass Pollen zumeist die hohere
Konzentration und Variation an Sekundarmetaboliten enthalt (siehe Abb. 28). Fur Citrus
wurden 2.900-mal geringere Koffeinkonzentrationen in Nektar als in Pollen belegt.
Flavonoide, Alkaloide, Terpenoide und Phenole stellten die haufigsten der 102

identifizierten Verbindungen dar, wobei die meisten davon in nur einer Art vorkamen.
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Abb. 28 Vergleich der identifizierten Stoffklassen in Nektar (rote Kreise) und Pollen (blaue Dreiecke) der 31
untersuchten Pflanzen. Citrus ist gelb umrahmt. Auf der x-Achse sind die absoluten Konzentrationen in umol/L fiir
Nektar und umol/kg Trockenmasse fiir Pollen angegeben. Vertikale Linien stellen den Median dar (veréndert nach
Palmer-Young et al. 2019: 9)
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Die Analysen deuten zudem darauf hin, dass Konzentrationen je nach Population
und Standort variieren und somit Unterschiede in Bestaubung, Herbivorie und Krankheiten
bewirken kdnnen (Palmer-Young et al. 2019). Die haufigsten Alkaloide in Nektar stellen

laut Singaravelan et al. (2005) Nicotin, Anabasin und Coffein dar.

Wie sekundare Pflanzenstoffe in Pollen und Nektar transportiert werden, ist im
Gegensatz zur Nektarsekretion noch nicht hinreichend geklart (Adler 2000). Nektar
stammt aus Drusen, sogenannten Nektarien, die auf Bluten und extrafloralem Gewebe
sitzen. Es existieren nun mehrere Moglichkeiten wie Nektarbestandteile in Nektarien
gelangen (Tolke et al. 2020). Die Blutennektarien konnen durch Xylem und Phloem oder
nur Uber das Phloem versorgt werden (Fahn 1988; zitiert nach Adler 2000). FUr manche
Alkaloide wie beispielsweise Nicotin wurde der Transport von den Wurzeln Gber das Xylem
in andere Pflanzengewebe nachgewiesen. Coffein dagegen wird in Blattern und dem
Stangel synthetisiert (Heldt & Piechulla 2015). Studien Uber dessen Transport in
Blutenorgane konnten nicht gefunden werden. Konarska & Weryszko-Chmielewska
(2016) bestatigten jedoch fur Citrus limon (Zitrone), dass dessen Nektarien ein eigenes
Gefalsystem aus Xylem und Phloem enthalten, das bis in die Epidermis reicht. Dies macht
es moglich, dass Nahrstoffe fur die Nektarsynthese Uber Leitgewebe transportiert und
nicht vor Ort gebildet werden missen. Dazu passend betonen Palmer-Young et al. (2019),
dass die Moglichkeiten der Nektar- und Phloemchemie die Biosynthese und den Transport
sekundarer Pflanzenstoffe in Nektar widerspiegeln kénnten. Dazu ist aber noch weitere
Forschung notwendig. Beziglich des Transports von Alkaloiden in Pollen bzw. auf
Pollenkorner ist noch weniger bekannt. Einzig die folgende Tatsache konnte durch Rering
et al. (2018, zitiert nach Rivest & Forrest 2020) belegt werden: Mikroorganismen auf
Pollenkornern, die Schutz vor Herbivoren und Pathogenen bieten, haben Auswirkungen
auf die Zusammensetzung von aufgelagerten Kohlenhydraten, Aminosauren und

sekundaren Pflanzenstoffen.

Die Okologische Bedeutung von Nektar- und Pollentoxinen ist bisher nur
unzureichend erforscht. Was aus wissenschaftlicher Sicht jedoch klar ist, ist die Tatsache,
dass der Nutzen von Toxinen in Blutenorganen den Kosten zur Herstellung Uberwiegen
muss. Fur die Pflanze Gelsemium sempervirens (Carolina-Jasmin) konnte beispielsweise
gezeigt werden, dass deren Hauptalkaloid Gelsemin zur Abwehr von Nektarrdubern
beitragt, gleichzeitig aber auch abstoRend auf Bestduber wirkt. Auch die

Pollentbertragung war in Experimenten mit hohem gegenuber niedrigem Alkaloidgehalt
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um ein Drittel bis zur Halfte verringert. Folglich deuten diese Ergebnisse darauf hin, dass
Blltentoxine mehr Kosten als Nutzen flr die Pflanze bringen (Adler & Irwin 2005).

Es gibt dennoch Grund zur Annahme, dass einzelne Pflanzentaxa durchaus grof3en
Nutzen aus Blitentoxinen ziehen kénnen. Darauf wird in den Kapiteln 5.1 bis 5.3 naher
eingegangen. Richardson et al. (2015) verdeutlichen in ihrer Studie Uberdies
physiologische Vorteile fur den Bestauber Bombus impatiens (Gewohnliche 6stliche
Hummel) als Folge der Aufnahme von Blutentoxinen. Eine signifikante Wirkung von
Alkaloiden, Terpenoiden und Iridoidglykosiden zur Verringerung der Infektionsrate mit dem
Darmparasiten Crithidia bombi konnte nachgewiesen werden, auch wenn das Uberleben
von Bombus impatiens dadurch nicht gesichert ist (Baracchi et al. 2015). Dagegen ist
kritisch einzuwenden, dass generalistische Bestauber Nektargifte schlechter erkennen
konnen als Spezialisten, wodurch deren Fitness erheblich eingeschrankt werden konnte,
wie Tiedeken et al. 2014 am Beispiel von Hummeln zeigen. Deren Schwache
Nektaralkaloide zu erkennen, wird auf ihre geringe Anzahl an Geschmacksrezeptoren
zuruckgefuhrt. Generalisten wurden in den Experimenten nur durch nicht naturlich
vorkommende hohe Toxinkonzentrationen abgeschreckt. Die Studie lasst vermuten, dass
die Fahigkeit einer Insektenart Toxine zu erkennen erst entwickelt wird, wenn die Fitness
der Kolonie durch Toxine in Gefahr ist und beeintrachtigt wird. Gleichzeitig geben die
Untersuchungen Hinweise darauf, dass generalistische Bestauber alkaloidhaltige Bliten
nicht meiden und durch regelmafige Aufnahme von beispielsweise Coffein oder Nicotin
weniger Nahrung aufnehmen, was sich in weiterer Folge drastisch auf deren
Koloniefitness auswirken koénnte (Tiedeken et al. 2014). Unterschiede in der
Toxinempfindlichkeit unterschiedlicher Bestauberarten zeigen Untersuchungen auch
bezlglich des in Rhododendron ponticum vorhandenen Gifts Grayanotoxin. Bombus
terrestris (Dunkle Erdhummel) scheint Grayanotoxin im Gegensatz zu anderen Honig-
oder Solitarbienenarten zu vertragen und gesundheitlich nicht beeintrachtigt zu sein (Egan
et al. 2016; Tiedeken et al. 2016). Daraus kann geschlossen werden, dass sich durch
unterschiedliche Zusammensetzungen und Konzentrationen der Alkaloide in Nektar und
Pollen auch verschiedene Okologische Wirkungen ergeben. Neue Erkenntnisse zeigen,
dass die Pollenabwehr die Evolution von Bestdubern mehr beeinflusst als die
Nektarabwehrmechanismen (Rivest & Forrest 2020). In den folgenden Ausfuhrungen liegt
das Hauptaugenmerk zunachst auf dem Beispielalkaloid Coffein in den Gattungen Coffea
und Citrus, bevor naher auf Aconitin in Aconitum napellus und Nicotin in Nicotiana

attenuata eingegangen wird.
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5.1. Coffein in Nektar von Coffea und Citrus
5.1.1. Coffein

Coffein wurde um 1820 erstmals aus Tee und Kaffee isoliert. Die wichtigsten Wege
der Biosynthese und des Katabolismus wurden allerdings erst im Jahr 2000 vollstandig
aufgeklart (Ashihara et al. 2008). Coffein ist ein Pseudoalkaloid mit einem Purinring, der
aus den Aminosauren Aspartat, Glycin und Glutamin gebildet wird (Heldt & Piechulla
2015). Purinalkaloide leiten sich allesamt von Purinnukleotiden ab. Fur Coffein erfolgt der
wichtigste Biosyntheseweg Uber das Nukleosid Xanthosin und das Alkaloid Theobromin,
wie in Abb. 29 zu sehen ist. In der Pflanze passiert dies in jungen Blattern und unreifen
Frachten. Wie Coffein zwischen Pflanzenorganen transportiert wird, ist jedoch noch unklar
(Ashihara et al. 2008). Abgebaut wird Coffein durch die Entfernung der drei Methylgruppen
Uber Theophyllin zu Xanthin, was aber nicht sehr schnell erfolgt und daher zur
Anreicherung hoher Konzentrationen in Geweben von Coffeapflanzen fuhrt (Ashihara &
Crozier 1999, zitiert nach Ashihara et al. 2008).
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Abb. 29 Biosynthese von Coffein liber Xanthosin und Theobromin. Der Abbau von Coffein in den Bléttern der Pflanze
erfolgt liber Theobromin zu Xanthin (verdndert nach Ashihara et al. 2008: 842)

MD

Coffein  kommt in phylogenetisch nicht verwandten Gattungen aus sechs
Blatenpflanzenfamilien vor. Dazu gehéren Coffea (Rubiaceae), Camellia (Theaceae), llex
(Aquifoliaceae), Theobroma  (Sterculiaceae), Cola (Sterculiaceae), Paullinia
(Sapindaceae) und Citrus (Rutaceae). Fur die Gattung Coffea wurde Nektarcoffein in den
drei Arten C. canephora (Robusta-Kaffee), C. arabica (Arabica-Kaffee) und C. liberica
(Liberica-Kaffee) nachgewiesen, die zwischen 0,4 und 2,4 % des Alkaloids enthalten
(Ashihara & Crozier 2001; Wright et al. 2013). Auch in der Gattung Citrus kommt Coffein
in Nektar in Arten wie C. paradisi (Grapefruit), C. maxima (Pampelmuse), C. sinensis
(Orange) oder C. reticulata (Mittelmeermandarine) vor (Wright et al. 2013). Bereits in einer
Studie von Kretschmar und Baumann im Jahr 1999 wurde Koffein als Hauptalkaloid in den
Pollen von C. paradisi und C. maxima analysiert. Die Tests zeigen, dass die Antheren bei
C. paradisi mit 0,9 % des Trockengewichts die hochste Konzentration innerhalb der Blite
aufweisen. Dies kommt beinahe an die Coffeinkonzentration einer Kaffeebohne von C.

arabica heran, wie auch Wright et al. (2013) in Abb. 30 zeigt. Nektar indessen enthalt
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ebenfalls Coffein, wenn auch wesentlich geringere Mengen (Kretschmar & Baumann
1999).

0.35 1
0.30 A
0.25

0.20

Mittlere Coffeinkonzentration (mM)

Instant  C.can. C.lib. | C.arab. C par. | C. max. C.sin
coffee C. ret.

Coffea Citrus
Abb. 30 Coffeinkonzentrationen der Gattungen Coffea und Citrus spp. sowie einer Tasse Instantkaffee (links). Die
Konzentration an Coffein in Citrus paradisi ist beinahe so hoch wie in Coffea arabica (umrandet) (verdndert nach
Wright et al. 2013: 1202)

Coffein dient Pflanzen als natlrliche Schutzsubstanz zur chemischen Verteidigung
gegen Herbivore und Krankheitserreger (Ashihara et al. 2008; Stevenson et al. 2017).
AuRerdem wird Coffein auch eine allelopathische Funktion zugeschrieben. Das Alkaloid
soll durch Samenhillen und abfallende Blatter in den Boden abgegeben werden und
fremde Samen in ihrer Keimung hemmen (Anaya et al. 2006, zitiert nach Ashihara et al.
2008). Die stimulierende Wirkung, die Coffein auf das Zentralnervensystem des Menschen
hat, resultiert aus dessen Wechselwirkung mit Adenosinrezeptoren (Mithdfer & Boland

2012).

5.1.2. Pflanzenportrats Coffea und Citrus

Die Gattung Coffea umfasst Uber 120 Arten und zahlt zur Familie der Rubiaceae
(Rotegewachse). Bekannt ist die Gattung aber vor allem durch Coffea arabica, der weltweit
bedeutenden Kaffeepflanze. Kaffee, der urspriinglich aus Athiopien stammt, wurde im 17.
Jahrhundert in England eingefthrt und darauffolgend in ganz Europa beliebt (Roberts &
Wink 1998). Auch die Samen von C. canephora und flinf weiteren Arten, die in einzelnen
lokalen Bereichen von Bedeutung sind, werden fur die Kaffeeproduktion verwendet. Alle
Coffea-Arten sind in subtropischem bis tropischem Klima beheimatet und wachsen in ihrer
Wildform bis zu 10 m hoch. Sie zeichnen sich durch einen glatten Stamm und glanzende
Blatter aus, die Fruchte reifen zu roten sogenannten ,Kaffeekirschen“ heran. Die Bluten
von Coffea sind klein, weild und duftend (siehe Abb. 31). Sie werden, wenn sie sich nicht

selbst befruchten, vorwiegend durch Bienen bestaubt (Miedaner 2018).
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Abb. 31 Coffea arabica Fruchtstand (links) und Bliite (rechts) (Quelle: Ashihara & Crozier 2001: 408 und
Miedaner 2018: 156)

Die Gattung Citrus wird phylogenetisch in zwei Gruppen getrennt, umfasst etwa 10
Arten und gehért zur Familie der Rutaceae (Rautengewachse). Besonders durch die
kultivierten Fruchte wie Orangen, Zitronen oder Mandarinen hat die Gattung Bekanntheit
erlangt. Die Pflanzen werden schon sehr lange kultiviert, sodass deren Ursprungsarten
nur sehr schwer zu identifizieren sind. Alle Pflanzen der Gattung Citrus sind ebenfalls in
subtropischen und tropischen Gegenden beheimatet und wachsen zu groRen Baumen
heran. Sie tragen ebenfalls kleine Bliten mit bis zu 3 cm Durchmesser und finf weilen
Blutenblattern (siehe Abb. 32) (Spiegel-Roy & Goldschmidt 1996). Ebenso wie
Coffeabliten duften sie stark und locken damit Bestduber an. Dabei sind Honigbienen
deren Hauptbestauber (Spiegel-Roy & Goldschmidt 1996; Stevenson 2020).

Abb. 32 Citrus sinensis Habitus (links) und Bliite mit Frucht (rechts) (Quelle: Ellen Levy Finch/Wikipedia)
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5.1.3. Rolle von Coffein bei der Bestaubung

In Experimenten zur Wirkung von sekundaren Pflanzenstoffen auf Apis mellifera
(westliche Honigbiene) von Detzel & Wink (1993, zitiert nach Kretschmar & Baumann
1999) zeigte sich, dass Coffein abschreckend auf die Tiere wirkt. Im Gegensatz dazu
stellten Singaravelan et al. (2005) fest, dass Saccharoseldsungen mit natirlichen
Konzentrationen an Coffein, gegenlber reinen Saccharoseldsungen nicht abschreckende,
sondern anziehende Effekte auf Apis mellifera haben. Fur geringe Konzentrationen von
25 ppm konnte eine signifikante Fresspraferenz nachgewiesen werden (siehe Abb. 33),
obwohl 2000 ppm des Alkaloids letal auf A. mellifera wirkt. Erst mit Konzentrationen ab
100 ppm wurden die Tiere abgeschreckt. In Pflanzen kommen jedoch nur geringe
Konzentrationen vor, was auf eine mutualistische Belohnung hindeuten konnte und die
Theorie der Bestaubertreue unterstitzen wirde. Noch nicht klar wurde in der Studie, wie
die Bienen in der Lage sind, zwischen verschiedenen Alkaloid-Konzentrationen zu
unterscheiden. Sollte dies Uber Geschmacksrezeptoren erfolgen, stellt sich die Frage, ob
die Saccharose in den Futterlésungen den ungenielRbaren Geschmack niedriger
Coffeinkonzentrationen Uberdeckt. Zu ahnlichen Ergebnissen bezlglich
Nektarpraferenzen gelangte auch eine Studie mit Bombus impatiens (Gewohnliche
ostliche Hummel). Dazu wurden einer Population kinstliche Bliten mit unterschiedlichen
Coffeinkonzentrationen angeboten. Im Anschluss daran wurde die Menge an
Ubertragenem Pollenimitat gemessen. Der Versuch zeigte, dass Nektar mit 10-> M Coffein
mehr Pollenimitate enthielt als Bliiten mit 104 M Coffein oder gar keinem Coffein
(Thomson et al. 2015). Niedrige Coffeinkonzentrationen in Nektar verbesserten demnach
auch hier den Pollenempfang, wogegen hohere Konzentrationen eine abschreckende

Wirkung zeigten.
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der Kontrollerunne in Prozent (%)

Abb. 33 Reaktion von Apis mellifera auf kiinstlichen Nektar von 20 % Saccharose, versetzt mit verschiedenen
Konzentrationen an Coffein (verdndert nach Singaravelan et al. 2005: 2797)
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Welche Auswirkungen coffeinhaltiger Nektar auf Bestauber haben koénnte,
untersuchte erstmalig die folgende Studie. Si et al. (2005) testeten die Auswirkungen von
Coffein auf die Entwicklung des Geruchslernens sowie des visuell assoziativen Lernens
von Apis mellifera. |hre Ergebnisse belegen eine Leistungssteigerung junger Bienen
infolge einer Koffeinbehandlung und groRere Motivation und kognitive Leistung alterer
Bienen. Um den Einfluss Coffeins auf die Lern- und Gedachtnisleistung des Insekts zu
untersuchen, konditionierten Mustard et al. (2012) A. mellifera mithilfe einer coffeinhaltigen
Belohnungsldsung darauf, ihren Saugrussel als Reaktion auf einen Geruch
auszustrecken. Dabei zeigte sich, dass der Konsum von mindestens 0,01 M Koffein vor
oder wahrend der Konditionierung negative Auswirkungen auf das Reaktionsniveau der
Bienen hatte. Dieser Effekt hielt aber nicht lange an. Schon nach 24 Stunden erzielten die
mit Koffein konditionierten Bienen dieselben Ergebnisse wie die Bienen der
Kontrollgruppe, die mit Saccharose gefuttert wurden. Kurz darauf wurden ahnliche Tests
mit niedrigeren Coffeinldsungen von Wright et al. (2013) durchgefuhrt. Dabei wurden die
Coffeinkonzentrationen verschiedener Arten von Coffea und Citrus gemessen und die
Hypothese aufgestellt, dass Koffein das Lern- und Erinnerungsvermégen von Apis
mellifera bei der Suche nach Futterquellen lenken kdonnte. Dazu wurden die Bienen darauf
konditioniert, Blumenduft mit Saccharose und verschiedenen Koffeinkonzentrationen zu
verknUpfen, worauf anschlieRend ihr Geruchsgedachtnis Uberprift wurde. Das Experiment
konnte zeigen, dass Bienen, die Coffein in natlrlichen Konzentrationen aufnahmen,
dreimal bessere Leistungen in den Gedachtnistests erzielten als Bienen, die nur

Saccharose bekamen (siehe Abb. 34). Die Bienen tranken jedoch keine Futterldsungen
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Coffeinkonzentration in der Belohnung (M)

Abb. 34 Geruchsgedéchtnistest bei Apis mellifera nach 10 Minuten (weil3e Balken) und 24 Stunden (graue Balken)
(veréndert nach Wright et al. 2013: 1203)

Hellgraue Balken zeigen einen signifikanten Unterschied zur Kontrollgruppe, dunkelgraue Balken sind
nicht signifikant unterschiedlich. Grau schraffiert sind natlrlich vorkommende Coffeinkonzentrationen in
Nektar.
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mit Konzentrationen Uber 1 mM, was darauf hindeutet, dass sie Nektar auswahlen, der
nicht abstofRend auf sie wirkt, aber dennoch ihre Gedachtnisleistung beeinflusst. Pflanzen

erhalten hierdurch treue Bestauber und hoheren Fortpflanzungserfolg.

Couvillon et al. (2015) konnten zudem bestatigen, dass Bienen durch coffeinhaltiges
Futter verstarkte Futtersuche betreiben und die Qualitat des Futters Uberschatzen (siehe
Abb. 35). Dies konnte auch durch die Beobachtung von vermehrtem Schwanzeltanz, dem
wesentlichen Kommunikationsmittel Gber Nahrungsquellen bei Honigbienen und
Bestandigkeit des Futterplatzes sowie verstarkte Entsendung von Arbeiterinnen in Folge
von coffeinhaltigen Saccharoseldésungen untermauert werden. Aullerdem zeigte sich
erhohte Beharrlichkeit und Standortspezifitdt durch Untersuchen immer gleicher
Futterstellen im Vergleich zu Bienen der Kontrollgruppe. Nicht au3er Acht zu lassen ist
auch die Tatsache, dass die Bienenpopulationen um bis zu 14,5 % verringerte
Honigeinlagerungen durch die verstarkte Futtersuche aufwiesen. Coffein in Nektar tragt
somit nicht nur zur Verteidigung bei, sondern verhilft den untersuchten Arten auch zu
hoherer Bestaubertreue. Die  Atftraktivitdt des Nektars ist dabei sehr

konzentrationsabhangig und erzielt mit nattrlichen Coffeinkonzentrationen den hdchsten

Fortpflanzungserfolg.
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Abb. 35 Verstérkte Futtersuche durch coffeinhaltige Saccharoselésung bei Apis mellifera im Vergleich zur
Kontrollgruppe (verdndert nach Couvillon et al. 2015: 2816)
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5.2. Aconitin in Bliten von Aconitum napellus
5.2.1. Aconitin

Das Norditerpenalkaloid Aconitin (siehe Abb. 36) ist das Hauptalkaloid der Knollen
in Aconitum napellus (Blauer Eisenhut) (Hansel & Sticher 2010). Es ist wie auch
Aconitinanaloga in allen Aconitum-Arten zu finden und nimmt eine wichtige Rolle zum
Schutz vor Fraldfeinden ein (Qasem et al. 2022; Roberts & Wink 1998). Aconitin kommt in
allen Pflanzenteilen vor und erreicht in den Wurzeln die hochste Konzentration (Ameri
1998). Die Substanz wurde erstmals 1833 in A. napellus entdeckt. Wie der Name schon
sagt, wird das Norditerpenalkaloid Uber den Terpenoidweg synthetisiert. Einige

Biosyntheseschritte sind jedoch noch nicht ganzlich erforscht (Qasem et al. 2022).

Abb. 36 Aconitin (Quelle: GESTIS-Stoffdatenbank am 21.02.2022)

Die abschreckende Wirkung auf Fral¥feinde erzielt es durch die hohe Toxizitat.
Aconitin ist in der Lage das Nerven- als auch Herz-Kreislauf-System von Saugetieren aber
auch Insekten zu beeinflussen (Ameri 1998). Aconitin ist lipophil und kann durch die Haut
resorbiert werden. Es reduziert die Sekretion von Acetylcholin, wodurch Natriumkanale
aktiviert und nicht mehr geschlossen werden, was zu Lahmung und Empfindungslosigkeit
fuhrt. Erste Symptome einer Vergiftung sind ein Brennen sowie Kribbeln und Taubheit in
Mund und Rachen, gefolgt von tauben Fingern und Zehen, kaltem Schweil® und Durchfall.
Ab einer Dosis von 5 mg tritt nach etwa drei Stunden der Tod durch Atemstillstand ein
(Hansel & Sticher 2010; Roberts & Wink 1998). Friher wurde Aconitin als Pfeilgift oder
Kdder fur die Jagd verwendet. Auch medizinisch wurde es in geringen Dosen als
Narkosemittel oder gegen Lungenkrankheiten eingesetzt. Seit dem Mittelalter gibt es
zudem Aufzeichnungen Uber den Einsatz von Aconitin bei Hinrichtungen und Morden. In
der romischen Antike wurde der Anbau von Aconitum schlieBlich im Rahmen der ersten
Gesetze gegen Giftmischerei verboten (Roberts & Wink 1998). Heute findet es vorwiegend
in der Homdopathie und der Traditionellen Chinesischen Medizin Anwendung (Hansel &
Sticher 2010; Qasem et al. 2022).
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5.2.2. Pflanzenportrat Aconitum napellus

Aconitum napellus ist eine von etwa 300 Arten aus der Gattung Aconitum innerhalb
der Familie der Ranunculaceae. Beheimatet ist die mehrjahrige krautige Pflanze in
Waldhabitaten Eurasiens, vom Tiefland bis in subalpine Zonen von 2700 m Uber dem
Meeresspiegel (Utelli & Roy 2000). Die traubigen Blitenstande von Aconitum napellus
bestehen aus bis zu 50 groRen zygomorphen Einzelbliten (siehe Abb. 37). Diese sind
meist Dunkelblau-Violett bis hin zu Tiefblau oder Hellblau gefarbt. Die Einzelbliten
enthalten Kronblatter, die zu Nektarien umgewandelt sind und von der Galea (einem Helm)
umschlossen werden. Die Galea wird durch umgewandelte Kelchblatter gebildet und ist
meist breiter als hoch. Die Blite enthalt aul’erdem viele Staubblatter sowie ein
Gynoceceum mit gewohnlich 3 Fruchtblattern. Sie sind auRerdem proterandrisch. Die
mannliche Phase dauert dabei etwa flunf bis sechs Tage, die weibliche nur ein bis zwei
Tage. Bestaubt wird Aconitum napellus vorwiegend von Hummeln. Legitime langziingelige
Blutenbesucher wie Bombus hortorum (Gartenhummel) oder B. pascuorum
(Ackerhummel) berGhren beim Hineinkriechen in die Blute Stigma und Anthere. Die
Bestauber beginnen dabei am unteren Ende des Blutenstands und wandern nach oben.
Allerdings findet jahrlich bei bis zu 23 % der Bluten Nektarraub durch beispielsweise
Bombus terrestris, B. lucorum (Hellgelbe Erdhummel) oder Apis mellifera statt. Der
Fruchtansatz ist trotz allem stets hoch und lasst darauf schlief3en, dass immer genugend
legitime Bestauber angezogen werden (Mayer 2014). Dies scheint durch das

insektenabwehrende Aconitin moglich zu sein.

Abb. 37 Habitus (links) und Bliite (rechts) von Aconitum napellus.
a) Bliitenstand; b) Vorderansicht einer Einzelbliite mit Anthere und Stigma; c) Seitenansicht einer Bliite; d)

aufgeschnittene Bliite mit Nektarien; e) Bllitenbesuch von Bombus pascuorum; f) Nektarraub von Apis mellifera
(Quelle: Bernd Haynold und Jacquemart et al. 2019: 2)
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5.2.3. Rolle von Aconitin bei der Bestaubung

Das Vorkommen von Aconitin in Nektar und Pollen verschiedener Aconitum-Arten
wurde bereits durch mehrere Studien belegt. Barlow et al. (2017) fihrten eine grof3e Studie
zur Alkaloidwirkung von Nektar in Aconitum napellus und A. lycoctonum auf den
langzungeligen Bestauber Bombus hortorum und den kurzzingeligen Nektarrauber
Bombus terrestris durch. Die Gesamtkonzentrationen von Aconitin und anderen
Alkaloiden in den beiden Arten waren relativ ahnlich. Die relativen Konzentrationen in
Galea und Nektar variierten jedoch zwischen den Arten sowie von Blute zu Blute, wobei
eine hohe Aconitinkonzentration in der Galea mit hohen Konzentrationen im Nektar
korrelierte. Durch Tests zur Abschreckung wurde sichtbar, dass der Bestauber B. hortorum
A. lycoctonum mit geringerer Aconitinkonzentration 6fters besucht. Dazu landete er immer
auf der BlUte, berlhrte Stigma und Antheren und sammelte Nektar. Die Besuche nahmen
ab 200 ppm stark ab und horten bei 380 ppm auf. Insgesamt konnten 16,3 Besuche pro
Stunde beobachtet werden. Aconitum napellus mit hohem Aconitingehalt hingegen wurde
von B. hortorum nur 2,45-mal pro Stunde besucht. In ahnlichem Umfang wurden
Beobachtungsflige verzeichnet. B. terrestris unternahm ebenfalls Beobachtungsfllge,
nahm aber keine Raubflige an A. napellus vor. Lediglich an A. lycoctonum konnte Fral}

an Blutenblattern und Nektarraub durch B. terrestris beobachtet werden.

Um die Geschmacksreaktionen der Hummeln auf abschreckende
Alkaloidkonzentrationen zu testen, wurden die Alkaloide isoliert und in 100 mM
Saccharose aufgeldost angeboten. Das Experiment zeigte eine viel geringere
Empfindlichkeit flr Toxine von B. terrestris und hohere Toleranz von B. hortorum, was die
Beobachtungen der Blutenbesuche unterstutzt. Zudem wurden Tests zum Nektarertrag
durchgefuhrt. Aconitum lycoctonum wies in 79 % der Falle Nektar auf, A. napellus
hingegen nur in 48 % der Falle. Der Nektar in A. lycoctonum war durchschnittlich jedoch
energiearmer und in geringeren Mengen vorhanden, was insgesamt zu einem ahnlichen
Energiegewinn fuhrt. Blitenbesucher wissen aufgrund der Blitenmorphologie somit nicht,
ob eine Blute Nektar enthalt oder nicht. Trotzdem wurden Bluten von A. lycoctonum bis zu
vier Mal mehr beraubt, was die These ebenso unterstitzt, dass Aconitin fir raubende
Hummeln unangenehmer zu sein scheint als fur bestaubende spezialisierte Hummeln.
Dennoch bevorzugt auch B. hortorum A. lycoctonum, obwohl dessen Nektar energiearmer
zu sein scheint. Dies kdnnte laut Barlow et al. (2017) darauf zurlickzuflhren sein, dass die
Chance bei A. lIycoctonum auf Nektar zu treffen hoher ist und ein geringerer

Stoffwechselaufwand durch die Entgiftung von Aconitin notwendig ist.
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Daruber hinaus existieren Studien zu Konzentrationsunterschieden von Aconitin in
Nektar und Pollen. Gosselin et al. 2013 untersuchten beispielsweise Aconitum
septentrionale und belegten hohe Konzentrationen von Alkaloiden in Wurzeln und Pollen
als auch geringe Konzentrationen in Nektar. Lappaconitin, die wichtigste Verbindung der
Pflanze, wurde in der spezialisieten Hummel Bombus consobrinus im Vergleich zu
Generalisten nur in sehr geringen Mengen gefunden (Gosselin et al. 2013). Auch fur die
in Sudpolen vorkommenden Arten Aconitum lycoctonum L. und A. carmichaelii D. wurde
festgestellt, dass deren bestdubende Hummeln den Nektar dem Pollen vorziehen (Anton
et al. 2014). Kurzlich wies Jacquemart (2019) ebenso fur A. napellus ssp. lusitanicum
nach, dass Pollen mehr und vielfaltigere Alkaloide enthalt als Nektar, was sich auf die
Effizienz der PollenUbertragung positiv auswirken kann. In Pollen wurden 22 verschiedene
Alkaloide, vor allem Aconitin mit 232 ug g' gefunden, in Nektar nur vier verschiedene,
wovon Aconitin in nur sehr geringen Mengen vorkam (0,005 pg g'). AuBerdem sollen in
der mannlichen Blutenphase mehr flichtige Molekule ausgestoRen und mehr Nektar sowie
Pollen produziert werden als in der weiblichen Phase. Die Pflanze ist somit in der Lage
Bewegungen der Bestauber zu lenken und mehr Moglichkeiten zur Bestaubung zu
schaffen. Mit Wasser-, Saccharose- und Saccharose-Aconitin-Losungen wurde das
Erkennen der Blltentoxizitat bei Apis mellifera, Bombus terrestris und B. pascuorum
getestet. Dabei hat B. pascuorum Aconitin am meisten abgelehnt als auch weniger Zeit
bei der Saccharose-Aconitin-Losung als bei der Saccharoselésung verbracht. Alle drei
Arten haben generell mehr Saccharoseldsung als Saccharose-Aconitin-Mischung verzehrt
(siehe Abb. 38). Die Beobachtungen unter nattrlichen Gegebenheiten ergaben reichliche
Besuche von A. mellifera, die jedoch nur wenige Bluten pro Blutenstand zu 76 % raubend
besuchte. Von B. terrestris wurden nur wenige Individuen gesichtet, die die Bluten legitim
und raubend besuchten. Die meisten Besuche wurden von den rechtmafigen Bestaubern
B. hortorum und B. pascuorum getatigt, die jedoch aktiv sehr viel weniger Pollen (1 %) als
Nektar (99 %) sammelten. Die wenigen Pollenladungen, die untersucht werden konnten,
enthielten zudem wenige Pollenkérner und nur sehr geringe Mengen von A. napellus.
Daraus folgt, dass weniger Pollen verschwendet wird und mehr fur den Transfer zwischen
Pflanzen zur Verfigung steht. Jacquemart (2019) spricht davon, dass Insekten, die nicht
aktiv Pollen sammeln und sich nicht gerne putzen unabsichtlich mehr Pollenkdrner auf den
Korperteilen zurlcklassen. Es bestatigte sich, dass die meisten Blitenbesucher Pollen
von A. napellus auf ihrem Koérper hatten, der auf die Narben Ubertragen und so fur
effiziente Bestaubung sorgen konnte (siehe Abb. 39). Zusatzlich enthielt Nektar nur

geringe Alkaloidkonzentrationen, was zur Anziehung vieler Blitenbesucher beitragt.
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5.3. Nicotin in Nektar von Nicotiana attenuata
5.3.1. Nicotin

Bereits seit etwa zwei Jahrhunderten wird am Pyridinalkaloid Nicotin geforscht.
Heute ist sein Biosyntheseweg nahezu geklart (Yildiz 2004). Nicotin wird Uber einen Zweig
des Tropanalkaloid-Biosynthesewegs in den Wurzeln von Tabakpflanzen gebildet. Es
besteht aus einem 5-gliedrigen Ring, der sich Uber Putrescin aus Ornithin und einem 6-
gliedrigen Ring aus Nicotinsaure ableitet (siehe Abb. 40) (Mithofer & Boland 2012; Roberts
& Wink 1998; Taiz & Zeiger 2010). Aus den Wurzeln wird Nicotin dann Uber das Xylem in
die oberirdischen Teile der Pflanze wie Blatter und Stangel transportiert (Heldt & Piechulla
2015).

COOH I
= CH,

0 o
N o e
| B\ NS NN HN NH
= CH3
N

! P Putrescine
(S)-Nicotine N 1-Methyl-A'-

e e . rrolinium cation
Nicotinic acid Py

Abb. 40 Biosynthese von Nicotin (iber Putrescin und Nicotinséure (veréndert nach Mithéfer & Boland 2012: 438)

Nicotin hat einen charakteristischen Geruch und ist vor allem in Solanaceae wie
Kartoffel, Paprika, Tomate oder Tabak zu finden (Yildiz 2004). Im menschlichen Kérper
kann es biologische Membranen und somit die Blut-Hirn-Schranke leicht Uberwinden und
Acetylcholinrezeptoren aktivieren. Somit wirkt Nicotin stimulierend auf das zentrale und
vegetative Nervensystem und beeinflusst Korperfunktionen wie die Hormonsekretion oder
Enzymaktivitaten (Yildiz 2004). Bereits die orale Einnahme von 50 bis 100 mg des
Alkaloids fihren zu L&hmungen und letztendlich Atemstillstand. Friher wurde Nicotin von
indigenen Vadlkern zu rituellen Zwecken geraucht. In Europa wurde es mit der Entdeckung
Amerikas durch Tabakrauchen bekannt und ist bis heute, trotz der gesundheitlichen
Risiken noch in Mode. In Pflanzen wirkt Nicotin vorwiegend als Insektizid, da es auch im
Insektenkdrper als Agonist von Acetylcholinrezeptoren und somit als psychoaktive Droge
agiert (Roberts & Wink 1998). AuRerdem gibt es Hinweise dafur, dass das Alkaloid in der
Lage ist Neuronen des Insektenhirns zu modulieren, die wichtig fur Lern- und
Gedachtnisfunktionen sind (Gauthier 2010). Baracchi et al. (2015) konnten auRerdem die
Funktion von Nicotin in Nektar als Krankheitsprophylaxe flr Bestauber bestatigen. Der
Verzehr von nicotinhaltigem Nektar schutzte Hummeln vor einer Darminfektion mit dem
Parasiten Crithidia bombi (Baracchi et al. 2015).
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5.3.2. Pflanzenportrat Nicotiana attenuata

Nicotiana attenuata gehort mit 75 weiteren Arten zur Gattung Nicotiana (Tabak) in
der Familie der Solanaceae (Goodspeed 1954, zitiert nach Clarkson et al. 2004). Die
meisten Arten enthalten Nicotin in den Wurzeln. Bekannt sind vor allem die Arten Nicotiana
tabacum (Virginischer Tabak) und Nicotiana rustica (Bauerntabak) durch die industrielle
Herstellung von Zigaretten. Die 6kologische Modellpflanze Nicotiana attenuata keimt nach
Branden in der Great Basin Wuste, im Stdwesten der USA. Die krautige Pflanze, auch als
wilder Tabak bekannt, ist einjahrig und wachst bis zu eineinhalb Meter hoch. Sie ist
aullerdem durch drusige Haare (Trichome) charakterisiert. lhre Blutenstande sind
trauben- oder rispenformig mit trichterformigen, weilen Einzelbliten (siehe Abb. 41)
(Cabrita 2014). Bestaubt wird N. attenuata zu einem Grol3teil von Manduca sexta, einem
spezialisierten Tabakschwarmer, der im Larvenstadium zugleich ihr grofdter Herbivor ist
(siehe Abb. 42). Dasselbe gilt auch fur den Bestauber Manduca quinquemaculatus. Auf
dieses Dilemma wird in Kapitel 6 genauer eingegangen (Cabrita 2014). Weitere Bestauber
sind Kolibris wie Archilochus alexandri (Schwarzkinnkolibri) und Selasphorus rufus
(Rotricken-Zimtelfe) (Kessler & Baldwin 2007).

Abb. 41 Habitus von Nicotiana attenuata (links) und Einzelbliite (rechts) (Quelle: Courtesy of USDI BLM; Stan
Shebs/Wikipedia)

Abb. 42 Adulttier (links) und Larve (rechts) von Manduca sexta (Quelle: The Trustees of the Natural History Museum
London/Wikipedia)
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5.3.3. Rolle von Nicotin bei der Bestaubung

Adler (2000) stellt in seinen Untersuchungen fest, dass Nicotin haufig in Pollen und
Nektar zu finden ist, allerdings in niedrigeren Konzentrationen gegenuber anderen
Pflanzengeweben. Nicotiana attenuata enthalt Nicotin, das in Wurzeln gebildet, in den
Blattern angereichert und anschlieend Uber das Xylem auch in Nektar und andere
Blutenteile transportiert wird. Die Grundkonzentration von Nicotin in den Blattern ist bereits
dreimal hoher als in Nicotiana tabacum und wirksam gegen generalistische Herbivore
(Cabrita 2014). Die Nikotinakkumulation findet infolge von Herbivorie statt, wie fur N.
tabacum festgestellt wurde und auch fur N. attenuata angenommen wird. Durch
Pflanzenfral® erhdht sich der Spiegel des Phytohormons Jasmonat in den verletzten
Blattern, woraufhin es Uber das Phloem in die Wurzeln transportiert wird, wo es die
Nikotinbiosynthese auslost (siehe Abb. 43). Nicotin wird wiederum Uber das Xylem in die
oberirdischen Pflanzenteile transportiert, wo es in Blattzellen eintreten kann und in
Vakuolen abgelagert wird. Daraufhin hemmen sogenannte Proteaseinhibitoren, die
ebenfalls durch Herbivorie induziert werden, den Abbau des Toxins in Blattern und dessen

Verdauung im Insektenkorper (Mithofer & Boland 2012).
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Nicotine-specific
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Abb. 43 Durch Herbivorie induzierte Nicotinakkumulation in Nicotiana. a) Induzierte Erhéhung des
Jasmonatspiegels, Transport liber Phloem in die Wurzeln und Auslésung der Nicotinbiosynthese, b) Transport von
Nicotin iber Xylem in die oberirdischen Teile, c) Einschleusung von Nicotin tiber NUP1-Transporter in die Blattzelle
und (ber MATE-Transporter in die Vakuole (verdndert nach Mithéfer & Boland 2012: 439)
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Die Auswirkungen von Nicotin in Nektar wie auch von Coffein und anderen
Alkaloiden auf Apis mellifera wurde von Singaravelan et al. (2005) getestet. Sie kommen
zum  Ergebnis, dass Nicotin in natirlichen Konzentrationen gegenuber
Saccharoseldsungen nicht abschreckend, sondern anziehend auf die Bienen wirkt. Bei
geringen Konzentrationen von 0,5 bis 1 ppm zeigten die Insekten eine signifikante
Fresspraferenz. Erst ab einer Konzentration von 100 ppm wurden sie abgeschreckt
(Singaravelan et al. 2005). Auch Thany & Gauthier (2005) testeten im selben Jahr die
Reaktionen von Apis mellifera scutellata, einer Unterart der Westlichen Honigbiene, auf
Nicotin in Nektar und die Auswirkungen auf deren Uberleben. Sie konnten ebenso zeigen,
dass geringe Konzentrationen anziehend wirken, maRige Nicotinkonzentrationen keine
signifikant nachteilige Wirkung haben, héhere Konzentrationen jedoch das Uberleben der
Bienen verringern. Die Studien ergaben des Weiteren, dass Nicotin das
Kurzzeitgedachtnis von A. mellifera zu verbessern scheint. Auerdem wurde in Folge
hoher Konzentrationen eine verringerte Nektarspeicherung in den Waben beobachtet,
allerdings zeitgleich mit einem Varroamilbenbefall (Thany & Gauthier 2005). Die Folge von
Nicotin in Nektar auf verringerte Nektarspeicherung und verklrzte Besuche kann durch
Untersuchungen von Kessler & Baldwin (2007) gestitzt werden, die dasselbe bei
Nicotiana attenuata beobachteten. Im Experiment wurden 16 flichtige Verbindungen
mittels Gaschromatographie-Massenspektrometrie aus N. attenuata identifiziert, wobei

Nicotin auf jeden der drei Bestauber abschreckend wirkte (siehe Abb. 44).
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umrahmt. Achtung: unterschiedliche Skalierung (Quelle: Kessler & Baldwin 2007)
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Vor allem bei bestaubenden Kolibris zeigte sich jedoch auch, dass sie starker auf die
Inhaltsstoffe des Nektars und weniger auf dessen Duft reagierten. lhre Blutenbesuche
waren durch Nicotin in Nektar klar verkirzt, hatten sich aber im Vergleich zu Nektar ohne
Nicotin verdoppelt und insgesamt wurde weniger Nektar aufgenommen. Dies legt die
These nahe, dass durch Nicotin in Nektar eine Verringerung des Nektarverbrauchs und
Verdopplung von Blutenbesuchen und damit einhergehend hohere
Bestaubungsleistungen mdglich sind. Zudem konnte die Fortpflanzung von Manduca
sexta auf das Minimum begrenzt werden, um weniger herbivore Larven zu generieren
(Kessler & Baldwin 2007). Manduca sexta als Hauptbestduber wird nachweislich am
meisten vom Benzylacetongeruch der Blluten angezogen und ist in der Lage gewisse
Mengen an Nicotin trotz Entwicklungseinbuf3en zu tolerieren. Auch Kolibris sollen gelernt
haben geringe Nicotinmengen zu metabolisieren (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014; Snyder
et al. 1994). In einer weiteren Studie konnte durch Erh6hung des Nektarvolumens auch
gezeigt werden, dass M. sexta infolgedessen mehr Eier ablegt (Adler & Bronstein 2004,
zitiert nach Kessler & Baldwin 2007). Daruber hinaus konnten Baracchi et al. (2017) bei
Bombus terrestris audax belegen, dass durch Nektaralkaloide Bestauberkonstanz erreicht
werden kann. Der Hummel wurden nicotinhaltige und nicotinfreie kunstliche Bluten
angeboten. Nach dem Verzehr einer hohen natirlichen Nicotindosis wies sie eine
gesteigerte assoziative Lernleistung auf und die Bllitenstetigkeit erhdhte sich, sofern sie
sich zuvor einen BlUtentyp eingepragt hatte (siehe Abb. 45). Eine Selektion von Nicotin in
Nektar in optimaler Konzentration fir die Pflanze konnte somit durch Bestauber

vorangetrieben werden (Baracchi et al. 2017).
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Abb. 45 Lernleistung von Bombus terrestris audax infolge von mit Nicotin versetztem Futter. Eine Nicotindosis von
2,5 ppm erhéhte die Lerngeschwindigkeit signifikant (Quelle: Baracchi et al. 2017)
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6. Modellorganismus Nicotiana attenuata

Auf das Dilemma der Abhangigkeit von N. attenuata vom Spezialisten M. sexta als
Bestauber und dem Problem der Herbivorie durch dessen Larve reagiert die Pflanze mit
weiteren Strategien mittels sekundarer Pflanzenstoffe. Die zweite Strategie neben Nicotin
in Nektar besteht darin, dass sich die Zusammensetzung der flichtigen Verbindungen, die
von Blattern abgeben werden, als Reaktion auf Pflanzenfrall andert. Gebildet werden die
sogenannten Green Leaf Volatiles (GLV) aus Terpenoiden und Fettsauren (Allmann &
Baldwin 2010). Zhou et al. (2017) fuhrt dabei ndher aus, dass unter anderem das Gen,
welches nachts fur die Abgabe von Bestauber anlockendem Bergamottin verantwortlich
ist, nun auch tagsuber exprimiert wird. Dies geschieht gewebe- und zeitspezifisch, je nach
oralen Sekreten und Rhythmus des Fral3es (Zhou et al. 2017). Die GLVs fungieren zum
einen als Warnsignale fir andere Pflanzen im Umkreis, die daraufhin deren
Alkaloidkonzentrationen erhéhen. Zum anderen werden durch den Geruch der Green Leaf
Volatiles zoophage Insekten angelockt, die die Verbindungen als Signal fur Nahrung
wahrnehmen. Dies sind etwa Wanzen der Gattung Geocoris, die die Larven direkt befallen
sowie die parasitische Wespe Cotesia congregata, die Eier auf die Larvenkorper legt,
woraufhin die Wespenlarven schlipfen und sich innerlich erndhren, wodurch die Larve
durch das Spinnen von Kokons vernichtet wird (siehe Abb. 46). Die Pflanze bedient sich
in diesem Fall der indirekten Verteidigung. Beide Arten werden im Ubrigen in der
biologischen Schadlingsbekdmpfung eingesetzt (Cabrita 2014; Ludwig-Muller & Gutzeit
2014).

Abb. 46 Geocoris spp., die die Eier der Larven frisst (oben) und Cotesia congregata, die deren Kokons auf den
Larvenkérpern spinnt (unten) (verdndert nach Allmann & Baldwin 2010: 1077 und Beatriz Moisset/Wikipedia)
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Eine weitere Strategie wird mithilfe von sif3em Nektar aus acylierten Zuckern in
Trichomen erzielt, der fur frischgeschlipfte Larven unwiderstehlich zu sein scheint. Die
Larven werden an erster Stelle durch das im Nektar enthaltene Nicotin in ihrer Entwicklung
gehemmt und beginnen andererseits durch die flichtigen Stoffe zu stinken. Auch deren
Ausscheidungen riechen danach und fallen auf heiRen Wistenboden, wodurch sich deren
Geruch schnell ausbreitet. Infolgedessen werden weitere Insekten wie Pogonomyrmex
rugosus, omnivore Raubameisen angelockt, die die Larven fressen (siehe Abb. 47)
(Cabrita 2014; Ludwig-Muller & Gutzeit 2014).

Abb. 47 Trichom mit acylierten Zuckern (links) und Pogonomyrmex rugosus beim Fral3 einer Schwérmerlarve
(rechts) (Quelle: Weinhold 2012; MPI Chemical Ecology lan Baldwin/EurekAlert)

Nicotiana attenuata bluht gewdhnlich nachts, um Manduca sexta mittels
Benzylaceton anzulocken. Gleichzeitig legt ein weiblicher Bestauber zur selben Zeit bis zu
200 Eier, woraus wiederum herbivore Larven schlipfen. Als letzte Malinahme, um ein
Aussterben zu verhindern, beginnt die Pflanze nun Tagesbluten auszubilden, die sich in
der Morgendammerung 6ffnen und weniger Benzylaceton freigeben. In Kombination mit
langen Blutenréhren werden die Kolibris Archilochus alexandri und Selasphorus rufus als
neue Bestauberarten angezogen (siehe Abb. 48). Auch diese Veranderung wird durch
Erhéhung des Jasmonatspiegels Uber orale Larvensekrete ausgelost (Cabrita 2014;
Kessler et al. 2010). Zudem kann die Zuckermenge in den Blattern variiert werden, sodass
in der Zeit der Bestaubung mehr Zucker in Bluten und Nektar bereitgestellt wird und
weniger Raupen an Blattern fressen (Ludwig-Muller & Gutzeit 2014). Die Tagesbliten
waren in Tests aulerdem nur etwa ein Drittel so grol® wie die Nachtbliten. Die Kolibris
besuchten dennoch zu 90 % Tagesbluten, wenn auch nur wenige anzutreffen waren
(Kessler et al. 2010). Wie bereits erwahnt wurde sind Kolibris in der Lage geringe
Nicotinmengen zu tolerieren. Trotzdem sollen sie mehrere Bluten und Blutenstande

anfliegen, um jene zu finden, deren Nicotinkonzentration am geringsten ist. Dies bewirkt
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auch, dass weniger Nektar aus nicotinhaltigen Bliten enthommen wird, sich die Anzahl
der Blutenbesuche und ferner die Auskreuzungsrate erhdhen (Kessler et al. 2008; Kessler
et al. 2012). Die Mehrzahl an ausgekreuzten Samen mit héherer genetischer Variabilitat
erfolgen, wie auch Ludwig-Muller & Gutzeit (2014) bestatigen, durch die Bestaubung von
Kolibris. Die Bestaubungsleistung der Kolibris ist nicht so hoch und sie seien zudem nicht
die zuverlassigsten Bestauber. Da die Pflanzen nach Branden zu Tausenden auf einer
Flache keimen, eignet sich Manduca sexta durch Anlockung mittels Duftstoffen Uber weite
Distanzen um einiges besser, weshalb die Pflanze weiterhin auf deren Bestaubung
angewiesen ist (Kessler et al. 2010). Eine Pflanze ist in der Lage alle genannten
Anpassungen bis hin zur Blite untertags innerhalb eines einzigen Jahres auszubilden. Die
Fahigkeit zur Metamorphose wird an nachfolgende Generationen weitergegeben, wodurch
sich deren Risiko und Fitnessfolgen von Herbivorie verringern (Cabrita 2014). Die vier
Verteidigungsstrategien von Nicotiana attenuata sind in Abb. 49 nochmals im Uberblick

dargestellt.

Abb. 48 Der Kolibri Archilochus alexandri bei der Bestdubung einer Tagesbliite (Quelle: Cabrita 2014)
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Abb. 49 Verteidigungsstrategien von Nicotiana attenuata (verdndert nach Ludwig-Miiller & Gutzeit 2014: 180ff)

Gelb: Direkte Verteidigung mittels konstitutivem und induziertem Nicotin als FraRschutz in Blattern
gegen Generalisten.

Rot: Die Pflanze nutzt indirekte Verteidigung zur Abwehr von Manduca sexta. Zur Anlockung zoophager
Insekten werden Green Leaf Volatiles induziert und ausgeschieden. Diese fressen die
Schmetterlingslarven direkt oder legen Eier auf die Pflanzenschadlinge, woraus Larven schlipfen, die
sich innerlich erndhren und die Larven téten.

Grun: Mittels siflem Nektar in Trichomen werden frisch geschlipfte Larven von Manduca sexta
angelockt, die davon fressen. Dies bewirkt eine weitere indirekte MalRnahme durch die Anlockung einer
parasitischen Ameise, die die Raupen direkt angreift.

Blau: Anderung der saisonalen und tageszeitlichen Offnung der Bliten, um Kolibris anzulocken.

Seite | 67



7. Unterrichtskonzept

Das Thema Alkaloide und sekundare Pflanzenstoffe im Allgemeinen ist fur den
Unterricht dahingehend relevant, da SuS (Schulerinnen und Schuler) taglich mit
verschiedenen Substanzen des Sekundarstoffwechsels konfrontiert werden, sei es uber
Nahrungsmittel, Medikamente oder auch Suchtmittel und dies vermutlich weitgehend
unbewusst geschieht. Zudem wird davon ausgegangen, dass die meisten SuS mangelnde
Kenntnisse daruber haben, warum Pflanzen sekundare Pflanzenstoffe produzieren und

welche Auswirkungen diese auf dkologische Beziehungen haben.

7.1. Einbettung der Inhalte in den Lehrplan

Durch den Biologieunterricht der Unterstufe sollten die SuS Kenntnisse Uber die
Bedeutung von Pflanzen fur das menschliche Leben auf der Erde sowie den Aufbau einer
Blutenpflanze als Vorwissen mitbringen. Zudem sollten Grundlagen zur Fortpflanzung
pflanzlicher Organismen und Vererbung bekannt sein. Um mit den SuS Alkaloide im
Speziellen ausarbeiten zu kdnnen, ist es vorweg notwendig, ihnen Grundlagen zum
Thema sekundare Pflanzenstoffe naherzubringen und die einzelnen Stoffklassen
vorzustellen. Im zweiten Schritt erfolgt sodann der Schwerpunkt zum Thema Alkaloide mit

Fokus auf Coffein, Aconitin und Nicotin.

Im oOsterreichischen AHS-Lehrplan ist das Thema sekundare Pflanzenstoffe nicht
direkt zu finden. Es kann jedoch in der 5. Klasse (AHS Oberstufe) in Verbindung mit
folgenden Themengebieten behandelt werden:

e Bau, Fortpflanzung und Lebensweise pflanzlicher Organismen*
o Stoffwechselvorgénge: Assimilation (Fotosynthese und heterotrophe Assimilation)
und Dissimilation (Gérung und Zellatmung)*
(BMBWF 2021)

Unterricht zum Thema sekundare Pflanzenstoffe betrifft vor allem den
Bildungsbereich ,Natur und Technik®. Dieser umfasst beispielsweise die Vermittlung von
Artenkenntnis und Artenschutz, das Aufzeigen der Vernetzung belebter Systeme sowie
das Unterrichtsprinzip ,Umweltbildung fur nachhaltige Entwicklung®, welches sich

respektvollen Umgang mit naturlichen Ressourcen zum primaren Ziel setzt.

Das erlangte Wissen durch die in Kapitel 7.3.3 geplanten Unterrichtseinheiten kann

in hoheren Schulstufen wiederholt mit neuen Inhalten verknlUpft werden. Noch in der 5.
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Klasse werden verschiedene Formen der Landwirtschaft und gesunde Erndahrung
besprochen. In diesem Zuge kénnen Sekundarmetabolite in Zusammenhang mit invasiven
Pflanzen, der Wirkweise von Pestiziden oder Auswirkungen sekundarer Pflanzenstoffe auf
den menschlichen Stoffwechsel aufgegriffen werden. Auch in der 6. Klasse gabe es
Anknupfungspunkte durch Lerninhalte rund um das menschliche Nervensystem und den
Einfluss von Drogen. Auch der Themenkomplex Fortpflanzung und Entwicklung bietet die
Moglichkeit, die Rolle von sekundaren Pflanzenstoffen bei der Bestaubung zu
wiederholen. In der 7. Klasse ware es moglich, die Wirkung von sekundaren
Pflanzenstoffen auf Symbiosepartner oder Krankheitserreger zu thematisieren und in der
8. Klasse konnten Sekundarmetaboliten im Zuge der ,Evolution als Basis fur die Vielfalt
der Organismen und fiir den Wandel von Okosystemen* betrachtet werden (BMBWF
2021).

7.1.1. Allgemeine didaktische Grundsatze

Fur die anschlieBenden Unterrichtsplanungen werden die folgenden didaktischen
Grundsatze des Lehrplans der AHS Oberstufe (BMBWF 2021) befolgt:

Anknipfen an Vorkenntnisse und Vorerfahrungen der Schulerinnen und Schiler

Mittels Brainstorming-Techniken und Methoden des Austauschs soll das Vorwissen
der SuS abgefragt und in den Unterricht miteinbezogen werden, um es den SuS zu
ermadglichen, Inhalte in bereits vorhandene Wissensstrukturen einordnen und darauf

aufbauen zu konnen.

Starken von Selbsttatigkeit und Eigenverantwortung

Zur Forderung von selbststandigem und eigenverantwortlichem Lernen orientieren
sich die Unterrichtseinheiten an projektartigen und offenen Lernformen unter dem Einsatz
digitaler Technologien. Es werden zudem Mdoglichkeiten zur Prasentation individuellen
Wissens geschaffen und Diskussionen zur Starkung von kritischem und

eigenverantwortlichem Denken geflhrt.

Herstellen von Bezlgen zur Lebenswelt

Durch das Aufgreifen lebensnaher Sekundarmetabolite, die den SuS im alltaglichen
Leben begegnen, wird Bezug zu deren Lebenswelt geschaffen. Zur Anschaulichkeit der

Modellpflanzen werden auf3erdem auf3erschulische Lernorte miteinbezogen.
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Sicherung des Unterrichtsertrages und Rickmeldungen

Mittels regelmalliger Wiederholungen sollen Zusammenhange zwischen Neuem und
bereits Bekanntem gebildet werden. Die SuS werden aktiv in die Planung und Gestaltung
der Arbeitsprozesse miteinbezogen und die Lehrkraft gibt detaillierte RiUckmeldungen Gber

erbrachte Leistungen.

7.1.2. Basiskonzepte

Um es den SuS einfacher zu machen, grundlegende Muster in der Biologie zu
erkennen und Themen verknlUpfen zu kdnnen, wurden Basiskonzepte erstellt (BMBWF
2021). Durch Behandlung der Inhalte rund um das Thema der sekundaren Pflanzenstoffe

kénnen meines Erachtens folgende Basiskonzepte umfasst werden:

e Reproduktion: durch Aufgreifen sexueller Fortpflanzung bei Angiospermen,
Weitergabe von Erbinformationen, Vielfalt innerhalb von Organismen sowie die
evolutive Anpassung an eine dynamische Umwelt

e Steuerung und Regelung: durch Erarbeiten der Interaktionen einer Pflanze mit ihrer

Umwelt, der Steuerung von Entwicklungsprozessen oder der Beziehung zwischen
Organismen

e Stoff- und Energieumwandlung: durch  Aufzeigen  unterschiedlicher

Stoffwechselvorgange zur Biosynthese sekundarer Pflanzenstoffe

e Variabilitat, Verwandtschaft, Geschichte und Evolution: durch das Hinweisen auf

die Vielfalt der Organismen oder die Veranderlichkeit der Natur durch die Evolution

7.2. Personliche Anspriiche an den Unterricht

Zusatzlich zu didaktischen Grundsatzen aus dem Lehrplan stelle ich folgende
personlichen Anforderungen an meinen Unterricht, denen ich bestmoglich nachkommen
mochte: Pro Unterrichtseinheit soll mindestens ein Feinziel formuliert werden, das
wahrend des Unterrichts angestrebt wird und einen klaren Fokus ermdglicht. AuBerdem
soll das Unterrichtsmaterial verschiedene Lerntypen (auditiv, optisch-visuell, haptisch-
kinasthetisch, kognitiv-intellektuell) ansprechen und kreatives Arbeiten férdern, um
individuelles Lernen zu ermoglichen. SchlieRBlich lege ich Wert auf kurze
Bewegungspausen zur Aktivierung der SuS und zum Ausgleich der vorwiegend sitzenden
Tatigkeit.
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7.3. Unterrichtsplanung im Detail
7.3.1. Kompetenzorientierte Lernziele

Das Kompetenzmodell der Naturwissenschaften (BMBWF 2012) beinhaltet folgende
drei Handlungsdimensionen, nach denen auch die kompetenzorientierten Lernziele
formuliert wurden: W - Fachwissen aneignen und kommunizieren; E - Erkenntnisse

gewinnen und S - Standpunkte begrinden und reflektiert handeln.

Die kompetenzorientierten Lernziele, mit Deskriptoren des Kompetenzmodells
Biologie in Klammer, lauten wie folgt:

e Die SuS sind in der Lage, Primar- und Sekundarstoffwechsel einer Pflanze in
eigenen Worten zu definieren. (W1)

e Die SuS konnen Funktionen sekundarer Pflanzenstoffe erlautern. (W5)

e Die SuS koénnen ungeordnete Informationen zu den Verteidigungsstrategien von
Nicotiana attenuata analysieren und Abhangigkeiten feststellen. (E4)

e Die SuS erarbeiten sich Inhalte zu ausgewahlten Stoffklassen eigenstandig und
fuhren einfache Beobachtungen durch. (W3; E1; E2)

e Die SuS kénnen wesentliche Informationen Uber ein Alkaloid von unwesentlichen
unterscheiden, sie zusammenfassen und prasentieren. (W2; W3)

e Die SuS vermdgen es uber einen adaquaten Umgang mit Alkaloiden fachlich
korrekt zu argumentieren. (S1; S4)

e Die SuS sind in der Lage, Hypothesen zu méglichen Auswirkungen von Aconitin in

Blutenteilen aufzustellen. (E2)

7.3.2. Beschreibung der Unterrichtseinheiten

Die erste Unterrichtseinheit widmet sich der Definition des Sekundarmetabolismus
und dessen Funktionen fir die Pflanze. Dazu wird ein Spiel zur Definition des Begriffs
gespielt. Mittels eines Arbeitsblattes, das allein oder zu zweit bearbeitet wird, wird sodann
auf die Vielfalt sekundarer Pflanzenstoffe und deren Funktionen eingegangen. Die SuS
sollen einen ersten Eindruck zur Bedeutung sekundéarer Pflanzenstoffe fur Pflanzen
bekommen. In der zweiten Unterrichtseinheit wird ein Ratsel, ein sogenanntes Mystery, in
Kleingruppen geldst, welches die Wirkung sekundarer Pflanzenstoffe und die Komplexitat
Okologischer Beziehungen aufzeigen soll. Inhalt des Ratsels ist die Modellpflanze
Nicotiana attenuata mit ihren Verteidigungsstrategien. Aussagen dazu missen in eine

sinnvolle Ordnung gebracht werden, um die Ratselfrage beantworten zu kénnen. Darauf
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folgt eine Stationenarbeit (Lernblro) in Unterrichtseinheit 3, die sich Uber eine
Doppelstunde erstreckt. Inhalt der Einheit sind die unterschiedlichen Stoffklassen, die
schilernah vorgestellt werden. Die SuS bearbeiten die Stationen eigenstandig und tragen
die wichtigsten Informationen in ein Ubersichtsblatt wichtiger Gruppen von
Sekundarmetaboliten ein. Zur qualitativen Differenzierung werden Wahlstationen
angeboten, um etwas auf die Interessen der SuS einzugehen. Zur quantitativen
Differenzierung beinhalten manche Stationen Sprinteraufgaben fir besonders schnelle
SuS. Die Stationenarbeit soll die intrinsische Motivation fordern und individuelle
Lernprozesse maoglich machen. Auch die vierte Unterrichtseinheit zum Thema Alkaloide
bedarf einer Doppelstunde. Die SuS werden dafur in Kleingruppen eingeteilt und erhalten
die Aufgabe, Recherche zu einem bestimmten Alkaloid zu betreiben und einen Steckbrief
auszuftullen. Informationen, die fur die Mitschulerlnnen besonders interessant sein
konnten, werden schliellich auf kreative Weise prasentiert, wodurch die Inhalte
nachhaltiger im Gedachtnis bleiben sollen. Die Gruppen erhalten im Anschluss daran
konstruktives Feedback. Die funfte und letzte Einheit widmet sich dem Alkaloid Aconitin.
Dazu werden die Merkmale von Aconitum napellus mittels einer kurzen Dokumentation
auf einem Arbeitsblatt eingetragen. Diese Aufgabe dient der Bestimmung und dem
Erkennen der Pflanze im Feld. Anschlielfiend werden Aufgaben zum Vorhandensein des
Gifts in Blutenteilen und dessen Auswirkungen auf Bestauber und den Bestaubungserfolg
der Pflanze bearbeitet. Die SuS formulieren dazu eigene Hypothesen durch die Methode

Think-Pair-Share und in Partnerarbeit.

Je nach Rahmenbedingungen koénnte das Projekt durch Lehrausgange in den
Botanischen Garten oder einen Wandertag zur Bestimmung von Aconitum napellus
erganzt werden. Sehr bereichernd konnte aulerdem die facheribergreifende Arbeit mit
Chemie sein, um chemische Strukturen sowie Biosynthesewege in den Unterricht

miteinzubeziehen und Extraktionen von sekundaren Pflanzenstoffen durchzufiihren.

Die ausfuhrlichen Stundenplanungen konnen den nachfolgenden didaktischen
Planungsrastern enthommen werden. Zur Durchfuhrung dieser wird das Vorhandensein
von PC, Beamer, Leinwand und WLAN in den Klassen vorausgesetzt. Die Materialien, auf

die in den jeweiligen Planungsrastern verwiesen wird, sind im Anhang zu finden.
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7.3.3. Didaktische Planungsraster der Unterrichtseinheiten

1. Einheit

Stundenziele:

Die SuS sind in der Lage, Priméar- und Sekundarstoffwechsel einer Pflanze in eigenen Worten zu definieren. (W1)
Die SuS kénnen verschiedene Funktionen sekundarer Pflanzenstoffe erlautern. (W5)

Zeit

(Min.) Geplantes Geschehen im Unterricht Medien & Materialien Sozialform Didaktische Bemerkungen
5 BegriiBung ) Plenum - SuS kennen das Ziel der Stunde, wissen
- Vorhaben fiir die Stunde klaren was sie erwartet, gibt Sicherheit
Einstieg Spielbeschreibung L .
- Spiel ,Dudensurf* mit dem Begriff ,Sekundare ,Dudensurf*+ 1 Kl. ) jveigje;rkﬁ\?igﬂemn wird gefordert, Vorwissen
15 Pflanzenstoffe” Zettel pro SuS Plenum & EA L "
. _— . . - Klare Definition auf AB fir
- Auflésung & Definition des Begriffs mittels Eraebnissicherun
Arbeitsblatt Material 1a x SuS-Zahl 9 9
Erarbeitung: Arbeitsblatt PC. Beamer
- Bearbeiten von Aufgabe 1 durch zweimaliges '
Abspielen des YouTube-Videos: Material 1a Plenum & EA & - Nachbesprechung, um alle SuS auf
25 https://www.youtube.com/watch?v=xepgSmGqpB8 PA denselben Wissensstand zu bringen
- Kurze Nachbesprechung Spielbeschreibun - Spiel zur Aktivierung
- Konzentrationsspiel ,,1-2-3“ mit Sitznachbar/in £2_3,‘ g
- Aufgabe 2 + Austausch im Plenum 7
Zielcheck & Verabschiedung
- An der Tafel werden Bildkarten angebracht. Die Kreide, Magnete - Zielcheck fordert Selbstreflexion und Growth
5 SuS machen je einen Kreidestrich bei jenem Plenum Mindset der SuS

Symbol, das ihren Wissensstand zum Thema am
ehesten beschreibt. Die LK macht ein Foto davon.
- Ausblick auf die nachste Stunde

Material 1b

- Lehrkraft bekommt direktes Feedback

Spielbeschreibung: Dudensurf
Die Lehrperson schreibt den Begriff ,Sekundare Pflanzenstoffe an die Tafel. Alle SuS schreiben nun eine Erklarung dieses Begriffes auf, von der sie glauben, dass diese
richtig ist. Die Lehrperson schreibt wahrenddessen eine ,richtige“ Definition auf. Nun werden alle Definitionen der SuS eingesammelt und die besten 4-5 Erklarungen
ausgewahlt. Die werden mitsamt der echten Definition nacheinander vorgelesen. Per Abstimmung wird sodann dartiber entschieden welche Definition fiir am glaubwiirdigsten
gehalten wird. Nun wird die wahre Bedeutung des Begriffes aufgeklart und besprochen, inwiefern Schulerdefinitionen zum Teil vielleicht zutreffend waren.

Spielbeschreibung: 1-2-3
Zwei Personen stehen sich gegeniber. Sie werden nun lediglich auf drei zahlen, und zwar mit folgendem Muster: Person A: eins — Person B: zwei — Person A: drei — Person
B: eins — Person A: zwei usw. Varianten: Tempo erhohen, eine oder mehrere Zahlen mit Geste/Bewegung/Gerausch ersetzen, Zahlen in Fremdsprache sprechen
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https://www.youtube.com/watch?v=xepgSmGqpB8

2. Einheit

Stundenziel: Die SuS kénnen ungeordnete Informationen zu den Verteidigungsstrategien von Nicotiana attenuata analysieren und Abhangigkeiten feststellen. (E4)
(Z“:::‘ ) Geplantes Geschehen im Unterricht Medien & Materialien Sozialform Didaktische Bemerkungen
BegriiBung - Letzte Stunde in Erinnerung rufen
- Wiederholung der letzten Stunde Sielbeschreibun Plenum - Spiel dient zur Aktivierung und Foérderung
5 - Vorhaben fur die Stunde klaren P S g » der Aufmerksamkeit
. L o ,Pantomimische Post 2-er Teams e R
- Spiel ,Pantomimische Post - Gruppenmitglieder werden selbstandig
- Bildung von Kleingruppen (3-5 Schilerlnnen) gewahlt
Erarbeitung: Mystery in Kleingruppen Plakate, Stifte, ) ..
- Gruppen erhalten Material, Lehrkraft unterstiitzt Handy mit Kamera Methodg regt z__um.ProbIemIosen an und
- . fordert eigenstéandiges Denken
30 - Foto an Gruppenmitglieder senden Kleingruppen M
) . : . - Foto und Antwortsatz soll fur alle
- Antwortsatz im Heft notieren/einkleben Material 2 x Gruopenmitaliedern verfiabar sein
- Kontrolle durch Lehrkraft Gruppenanzahl PP 9 9
Nachbesprechung - Nachbesprechung garantiert, dass alle
5 - Gruppen stellen ihre Lésung vor - Plenum Gruppen auf denselben Wissensstand
- Fragen & Unklarheiten werden geklart gebracht werden
Zielcheck . . .
2 - Frage wer sich ein Bild vom Thema machen konnte | - Plenum - Lehrkraft bekommt direkte Riickmeldung wie
. . SuS zum Thema stehen
vs. wem Inhalte gar nicht klar sind
Verabschiedung
- Kurzes mindliches Feedback der Lehrkraft + . .
3 Ausblick auf die nachste Stunde - Plenum - Feedback der Lehrkraft und Ausblick gibt

- Aufgabe fir nachste Stunde ein Glas und einen
Glastiegel mit Deckel mitzubringen

Orientierung

Spielbeschreibung: Pantomimische Post
Die SuS stehen auf und schlie3en ihre Augen. Ein/e SuS wird von der Lehrkraft als Starter bestimmt, 6ffnet die Augen und tberlegt sich einen Begriff, den es pantomimisch
vorzeigen kann. Es ruft eine Person auf, die die Augen 6ffnet. Der Begriff wird vorgezeigt. Die aufgerufene Person nimmt die Bewegung auf und ruf eine weitere Person
auf, die die Augen 6ffnen darf. Dieser macht es nun die Bewegung vor. So geht es reihum, bis alle SuS aufgerufen wurden. Der/die letzte Schiiler/in muss raten, welcher
Begriff dargestellt wurde.
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3. Einheit (Doppelstunde)

Stundenziel: Die SuS erarbeiten sich Inhalte zu ausgewahlten Stoffklassen eigensténdig und fihren einfache Beobachtungen durch. (W3; E1; E2)
%ﬁ'.tn ) Geplantes Geschehen im Unterricht Medien & Materialien Sozialform Didaktische Bemerkungen
15 Vorbereiten der Stationen vor Unterrichtsbeginn Material von Materialliste (Material 3a; 3d)
.. Stoffball 0.A. - Inhalte der letzten Stunde werden
Begriitung wiederholt, alle SuS werden zum
5 - Wiederholung durch das Spiel ,Heif3e Kartoffel . . Plenum ’ .
L2 - Spielbeschreibung Nachdenken und Wiederholen der Inhalte
- Vorhaben fiir die Doppelstunde klaren ; "
,Heille Kartoffel angeregt
Einleitung
- Erklaren des Ablaufs + der Regeln mit Material 3b Material 3b; 3¢ (x - Regeln zu Beginn schafft ruhige Atmosphare
10 - Austeilen und Erklaren von Material 3¢ Anzahl der’SuS) Plenum - Durchgehen der Stationen und Vorzeigen
- Erklaren der Stationen mit Auftragen der Materialien verschafft Klarheit
- Klaren von Fragen
Erarbeituna: Lernbiiro - Lehrkraft steht fir Fragen zur Verfugung
g: e . - . Handys, Schreibzeug - Individuelles Bearbeiten verhilft SuS zu mehr
- Bearbeiten der Stationen. Alle fir die Stationen . DR
) . . Eigenstandigkeit und Verantwortung
70 notwendigen Links werden z.B. in den Klassenchat , EA, PA s .
. n Material 3d (AB x - Zusatzaufgaben und Wahimdglichkeiten zur
gestellt, um schnell darauf zugreifen zu kénnen. X -
. ] - Anzahl der SuS) Differenzierung
- SusS teilen sich Pausen selbst ein . e .
- Arbeitstempo wird individuell gewahit
Nachbesprechung .
- Ausflllen des Feedbacks auf Material 3c ) Lehr.kraft erha!t schnellgs .FeedbaCk zur
. - . Stationenarbeit zur Optimierung
13 - Abgabe der Stationspasse Material 3¢ Plenum, EA -
- SuS erhalten durch Lehrerfeedback Einsicht
- Kurze Nachbesprechung in Mitarbeitsaufzeichnungen
- Lehrkraft gibt Feedback zur Arbeitsweise der SuS 9
Zielcheck & Verabschiedung Kreide. Maanete
2 - Zielcheck mittels Material 1b > V'ag - Lehrkraft sieht Fortschritt zu 1. Einheit
. A Material 1b
- Ausblick auf die nachste Stunde

Spielbeschreibung: HeiRe Kartoffel
Die Lehrperson stellt eine Frage zu einem Thema aus der vorhergegangenen Stunde oder zum Inhalt. Dann wirft sie einem Schiler/einer Schilerin die ,heil’e Kartoffel
(den Ball) zu. Diese/r muss die Frage beantworten und eine neue Frage stellen, die er an jemand anderen weitergibt. Daflr wird die heiRe Kartoffel weitergeworfen. Wenn
der Schiuler/die Schiilerin die Fraae nicht beantworten kann, saat er/sie .Weiter* und wirft den Ball an eine beliebiae Person weiter.
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4. Einheit (Doppelstunde)

Stundenziel: Die SuS kénnen wesentliche Informationen (iber ein Alkaloid von unwesentlichen unterscheiden, sie zusammenfassen und prasentieren. (W2; W3)
%ﬁ'.tn ) Geplantes Geschehen im Unterricht Medien & Materialien Sozialform Didaktische Bemerkungen
BegriiBung Kleine Zettel - Das Spiel wird im Plenum gespielt. So
10 - Stundenwiederholung mit ,Wer bin ich?“ Spielbeschreibun Plenum wiederholen auch SuS die Inhalte, die nicht
- Vorhaben fir die Stunde kléaren pielbeschreidung aktiv etwas zum Spiel beitragen kénnen.
,Wer bin ich?
Einleitung
- Vorstellung der Gruppenarbeit mit Material 4a . - Aufgabenstellung wird vor Gruppenbildung
.. Material 4a . .
5 - Klaren von Fragen Plenum; besprochen, um Unruhe zu vermeiden
- Einteilung der SuS in 6 Gruppen mittels Bildkarten Material 4b Kleingruppen - Gruppen werden Puzzleteile zuféllig
(bei >24 SuS werden die ibriggebliebenen SuS von zusammengewdrfelt
LK den Gruppen zugeteilt
Erarbeitung: Gruppenarbeit Alkaloide
- Gruppen finden sich zusammen und erhalten ihr . . . L
50 Alkaloid, sofern noch nicht erraten (Nicotin, Coffein, | Material 4a Gruppenarbeit - Die Lehrkraft gnterstutzt bei Schwierigkeiten
- . s . und Fragen, gibt Impulse.
Cocain, Atropin, Aconitin, Morphin)
- Die Gruppen beginnen mit ihrer Arbeit.
Prasentationen . . . . . . .
30 - Die Gruppen prasentieren ihre Inhalte. Sp'/elbeschre/'bung' Prasentationen ) p'e. Gruppen wdhlen die Art der Prasentation
; . . . o ~Eine Ente mit zwei . individuell nach Interessen und Talenten.
(5x6) - Konzentrationsspiel ,Eine Ente mit zwei Beinen P im Plenum
: . Beinen - Evtl. Bewegung zur Auflockerung
wird nach Bedarf eingebaut.
Feedback & Verabschiedung - Gruppen erhalten direktes, konstruktives
5 - Feedback auf Referate mittels Feedback-Wirfel Wiirfel mit Material 4c Plenum Feedback

- Ausblick auf die nachste Stunde

- Wirfel entscheidet Uiber Frage/Kritik

Spielbeschreibung: Wer bin ich?
Freiwillige SuS melden sich. Sie bekommen je einen Zettel, auf dem eine Stoffklasse steht. Die anderen SuS haben nun die Aufgabe Fragen an S1 zu stellen, die mit Ja
oder Nein beantwortet werden kénnen und so den gesuchten Gegenstand oder Sachverhalt zu erraten. Die freiwilligen SuS dirfen dabei ihre Aufzeichnungen aus der
vorigen Stunde verwenden. Die anderen SuS missen zusammenarbeiten, um die Stoffklasse zu erraten. Wurde die Stoffklasse von S1 erraten, wird dasselbe bei S2-S...
gespielt.

Spielbeschreibung: Eine Ente mit zwei Beinen

Reihum wird immer nach dem gleichen Muster Satzteil fir Satzteil gesagt. S1: Eine Ente; S2: mit zwei Beinen; S3: springt ins Wasser; S4: Platsch; S5: Platsch. Die Anzahl
der Enten und somit auch der Beine und Platscher wird dabei erhéht. Bei Fehlern oder zu langen Pausen fallt man raus.
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5. Einheit

Die SuS vermégen es uber einen adaquaten Umgang mit Alkaloiden fachlich korrekt zu argumentieren. (S1; S4)

Stundenziele: Die SuS sind in der Lage, Hypothesen zu méglichen Auswirkungen von Aconitin in Blitenteilen aufzustellen. (E2)

Zeit

(Min.) Geplantes Geschehen im Unterricht Medien & Materialien Sozialform Didaktische Bemerkungen
BegriiBung - Lehrkraft erstellt im Vorhinein eine Menti-
5 - WH aller bisherigen Inhalte Gber menti.com PC, Beamer, Handys Plenum Umfrage zur Erstellung einer Wortwolke
- Vorhaben flr die Stunde klaren - SuS sehen wie viel Neues sie gelernt haben

Einleitung: Bestimmung
- Aufgreifen von Alkaloid-Steckbriefen, Umgang mit
Alkaloiden im Alltag kurz thematisieren, Hinweisen
15 auf Eisenhut als heimische, sehr giftige Pflanze Material 5a Plenum. EA - Beschriften der Pflanze, um SuS das
- Bearbeiten von Aufgabe 1 durch BR-Dokumentation Spielbeschreibun ’ Bestimmen in der Natur zu erleichtern
https://bit.ly/300JwoC (04:33 Min.) Schnaon den Sti?t“
- Kurze Nachbesprechung 7 PP
- Spiel: ,Schnapp den Stift*

PC, Beamer

Erarbeitung: Aconitin in Bliten

- Aufgabe 2 mit Think-Pair-Share PC, Beamer , ]
- Vergleich mit Coffein in Bliiten von Coffea und , - Think-Pair-Share: erst alle SuS angeregt
20 Citrus (Horbeispiel https://bit.ly/37BiBiz von Mi Material 5a EA, PA, Plenum eigenstandig zu denken, durch Partnerarbeit
) P Lol [Blz von Min. Ideenaustausch, im Plenum Diskussion
05:00 bis 05:44 nochmal anhoéren) Material 5b
- Aufgabe 3, Nachbesprechung mit Material 5b
Feedback & Verabschiedung
- Zielcheck erneut mit Bildkarten und den SuS das Kreide, Magnete
10 Vergleichsbild von Einheit 1 zeigen Material 1b Plenum - Lehrkraft kann Ergebnis des Feedbacks
- Feedbackrunde Uber oncoo Uber https://www.oncoo.de/t/lvdv abrufen
(https://www.oncoo.de/lvdv) und kurzes mindliches | Handys der SuS
Feedback

Spielbeschreibung: Schnapp den Stift

Die SuS stellen sich paarweise gegenuber. In der Mitte liegt ein Stift auf einem Stuhl. Die Lehrkraft nennt nun Kérperteile, die alle SuS so schnell wie mdglich beriihren
sollen. Bei ,Stift“ versuchen die SuS sich den Stift so schnell wie mdglich zu schnappen. Wer ihn sich schnappt, gewinnt. Es kénnen beliebig viele Durchgange und
Schwierigkeitsstufen gespielt werden.
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8. Resiimee

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, Einblicke in die 6kologische Bedeutung
ausgewahlter Alkaloide in Bliten zu geben und das Thema der sekundaren Pflanzenstoffe
fur den Unterricht aufzubereiten. Dabei wurde versucht, auf die eingangs formulierten

Forschungsfragen entsprechend einzugehen, was im Nachfolgenden diskutiert wird.

Was die erste Forschungsfrage ,/n welchem Ausmal3 spielen Alkaloide in Bliiten eine
Rolle bei Pflanze-Bestauber-Interaktionen?“ anbelangt, wurde zu den drei
Beispielalkaloiden Coffein, Aconitin und Nicotin, vor allem in Hinblick auf ihre 6kologische
Bedeutung, eingehender recherchiert. In allen drei Fallen wird von Auswirkungen auf
Interaktionen zwischen Pflanze und Bestauber aufgrund des Alkaloidvorkommens in
Blutenteilen berichtet. Fur Coffein im Nektar der Gattungen Citrus und Coffea, lasst sich
eine hohere Bestaubungsleistung feststellen, da natirliche Konzentrationen des Alkaloids
anziehend auf Apis mellifera wirken. Die Bienen zeigen eine Leistungssteigerung sowie
verstarkte Futtersuche. Es sind jedoch auch negative Folgen flr die Tiere wie geringere
Futtereinlagerungen zu verzeichnen. Im Falle von Aconitin in Aconitum zeigt sich eine
Lenkung der Bestauber durch unterschiedliche Konzentrationen des Alkaloids in Pollen
und Nektar. Durch hohere Konzentrationen in Pollen wird weniger Pollen zu
Nahrungszwecken gesammelt, wodurch mehr fir den Pollentransfer zwischen Pflanzen
zurUckbleibt. SchlieBlich zeigte sich auch bezuglich Nicotinvorkommen im Nektar von
Nicotiana attenuata ein wesentlicher Einfluss auf Bestaubungsleistungen. Durch
naturliche Konzentrationen konnten bei Apis mellifera eine Steigerung des
Kurzzeitgedachtnisses, und bei bestaubenden Kolibris haufigere Besuche nachgewiesen

werden, was den Bestaubungserfolg sicherstellt.

Im Rickschluss auf die zweite Forschungsfrage ,Welchen Regulations-
mechanismen bedienen sich Pflanzen, um auf die Diskrepanz zwischen Giftstoffen in
Bliten und Anlockung von Bestdubern zu reagieren?” lasst sich sagen, dass
Alkaloidkonzentrationen von wesentlicher Bedeutung fir das Aufrechterhalten der
genannten mutualistischen Beziehungen sind. Durch die analysierten Studien betreffend
der Alkaloide Coffein, Aconitin und Nicotin wurde sichtbar, dass naturliche
Konzentrationen der Alkaloide stets anziehend auf Bestauber wirken. Hoéhere
Konzentrationen hingegen wirken abweisend. Die Pflanze ist folglich dazu angehalten,
Alkaloidkonzentrationen in Koevolution auf die spezifischen Bestauberinteraktionen

anzupassen. Dies geschieht durch induzierte Akkumulation von Alkaloiden. Zudem zeigte
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sich, dass Pflanzen in der Lage sind, verschiedene Alkaloidkonzentrationen in den

jeweiligen Blutenteilen zu akkumulieren, wodurch Lenkungseffekte erzielt werden kénnen.

Im Hinblick auf die dritte Forschungsfrage ,Wie kann das Thema sekundére
Pflanzenstoffe den didaktischen Grundsétzen folgend, praxisorientiert und fachlich korrekt
fur den Unterricht aufbereitet werden?“ gilt es, das Unterrichtskonzept in Kapitel 7 naher
zu betrachten. Dieses wurde auf Basis der vorangegangenen theoretischen Ausfihrungen
und des aktuellen Lehrplans erstellt. Ein grol’es Augenmerk wurde dabei auf die
Lebensweltorientierung und die Selbststandigkeit der Schilerinnen und Schuler gelegt.
Da eine altersadaquate Behandlung des Themas angestrebt wurde, wurde durch ein
Arbeitsblatt zunachst Wert auf die Definition und Funktionen sekundarer Pflanzenstoffe
gelegt. Die Tabakpflanze Nicotiana attenuata, ein 6kologisches Modellsystem, eignet sich
sehr gut als Fallstudie flr eine Ratselaufgabe, um darzustellen, wie wichtig das
Zusammenspiel verschiedener sekundarer Pflanzenstoffe fir das Uberleben einer Art ist.
Zusatzlich wurde eine umfangreiche Stationenarbeit mit praktischen Aufgaben geplant,
um diverse Stoffklassen naher vorzustellen. Erganzend zur Station Gber Alkaloide ist eine
vertiefende Gruppenarbeit zu den Alkaloiden Nicotin, Coffein, Cocain, Atropin, Aconitin
und Morphin vorgesehen. Abschliel3end wurde der heimischen Pflanze Aconitum napellus
eine Unterrichtseinheit gewidmet, um auf den adaquaten Umgang mit einer Giftpflanze

eingehen zu konnen.

Auf die vierte Forschungsfrage ,Wie kann die 6kologische Bedeutung von Alkaloiden
in Bliiten im Schulunterricht vereinfacht behandelt werden?“ wurde ebenso in der letzten
Unterrichtseinheit mittels Material 5a eingegangen. Die Schulerinnen und Schiler sind im
Zuge der Methode , Think-Pair-Share“ gefordert, eigene Hypothesen zu den Auswirkungen
von Alkaloiden in Blutenteilen zu bilden und diese mit Klassenkameradlnnen sowie im

Plenum auszutauschen.

Zusammenfassend kann festgestellt werden, dass die angesprochenen
Forschungsfragen gemall dem aktuellen Forschungsstand ausreichend beantwortet
werden konnten. Diese Arbeit liefert gute Ansatze fir die Darstellung des komplexen
Themas im Unterricht, garantiert jedoch nicht die erfolgreiche Umsetzung im Unterricht
durch den Einsatz der entwickelten Unterrichtsmaterialien. Hierzu ware eine praktische
Erprobung der Unterrichtsmaterialien und anschlieRende Reflexion notwendig, um
Optimierungspotenziale identifizieren und die Materialien dahingehend Uberarbeiten zu

koénnen.
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ANHANG

Material 1a

P
%f Sekundére Pflanzenstoffe

Sekunddre Pflanzenstoffe werden auch pflanzliche Sekunddrstoffe oder
Sekunddrmetaboliten genannt. Sie werden im Gegensatz zu primdren Pflanzenstoffen (z.B.
Kohlenhydraten und Aminoséuren) nicht fiir Wachstum und Entwicklung benoétigt, konnen
aber fiir eine Pflanzenart von grofsem Vorteil sein und ihr Fortbestehen sichern. Sekunddre
Pflanzenstoffe werden aus primdren Pflanzenstoffen gebildet und iibernehmen 6kologische
Funktionen wie z.B. die Anlockung von Bestdubern.

J

Sieh dir das YouTube-Video: , Was sind sekundéare Pflanzenstoffe?” aufmerksam an und
mache dir Notizen:

Funktionen: Art des Stoffes: Pflanzenteile als Trager:

Wirkung und Nutzen fir den Menschen:

@

Partnerarbeit: Stellt euch Pflanzen in unterschiedlichen Lebensrdumen vor und Uberlegt,
welche Funktionen sekundéare Pflanzenstoffe weiters Ubernehmen konnten, um das
Fortbestehen einer Art zu sichern. Begriindet dies!
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Material 1b

Ich setze mich mit einem neuen Thema
auseinander. Meine Anstrengung war

nutzlich fur mich.

Ich habe einen guten Eindruck gewonnen.
Uberlege: Was brauchst du, um weiter zu

wachsen?

Ich habe das Thema verstanden. Die Pflanze
muss aber noch weiter gepflegt werden,

damit sie stark bleibt.

Ich kenne mich bei diesem Thema richtig gut
aus. Meine Wurzeln reichen tief in den Boden

hinein.
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Material 2

,Weil die Larven des Tabakschwarmers (Manduca sexta) so gefraRig sind,

o
!

findet der adulte Schmetterling kein Futter mehr

Aufgabenstellung:

e Eure Aufgabe ist es herauszufinden, was die obige Aussage bedeutet.

e |hr nehmt abwechselnd eine beliebige Karte aus dem Kuvert und lest sie einander vor.

e Die Karte wird dann auf das Plakat gelegt. Legt die Karten zueinander, von denen ihr denkt,
dass sie zusammenhangen.

e Die Kartchen kénnen immer wieder verschoben werden.

e Durch Pfeile oder Uberschriften kdnnt ihr zeigen, wie die Kirtchen miteinander in
Verbindung stehen.

® Macht abschlieend ein Foto eurer Lésung und schreibt einen Antwortsatz.

Antwortsatz:

Quellen:

e Cabrita, P. (2014, Oktober 14). The Four Lives of Nicotiana attenuata.
https://discover.hubpages.com/education/Nicotiana-attenuata (abgerufen am 12.01.2022)

e Heldt, H. W. & Piechulla, B. (2015). Pflanzenbiochemie. Springer Berlin Heidelberg.
https://doi.org/10.1007/978-3-662-44398-9

e Ludwig-Miiller, J. & Gutzeit, H. (2014). Biologie von Naturstoffen: Synthese, biologische Funktionen und
Bedeutung fiir die Gesundheit. Ulmer.

e Spektrum der Wissenschaft: Bestaubung
https://www.spektrum.de/lexikon/biologie/bestaeubung/8161 (abgerufen am 12.01.2022)

e Weiler, E. W. & Nover, L. (2008). Allgemeine und molekulare Botanik: 30 Tabellen. Thieme.
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Neben Substanzen, die eine Pflanze zum
Wachsen braucht, enthalten Pflanzen zahlreiche
weitere Stoffe, die von Vorteil fir das Bestehen
der Pflanzenart sein konnen. Sie werden
sekundare Pflanzenstoffe genannt, kommen in
unterschiedlichen Pflanzen und Mengen vor und
haben ganz vielfaltige Eigenschaften. Uns
Menschen sind sie oft als Farb- oder Duftstoffe
oder aus der Medizin bekannt.

(Quelle: Ludwig-Miller & Gutzeit 2014)

Sekundare Pflanzenstoffe erfillen in der Regel
drei Funktionen, eine davon ist Anlockung &
Stimulation von Bestdubern, Samenausbreitern
oder Symbiosepartnern. AulRerdem dienen sie
der Verteidigung gegeniber Pflanzenfressern
und Krankheitserregern sowie Konkurrenz mit
anderen Pflanzen. Die dritte Funktion ist der
Schutz vor Umweltstress wie Hitze, Kalte,
Trockenheit oder Licht.

(Quelle: Ludwig-Miller & Gutzeit 2014)

Die grofRte Gruppe der sekundéaren Pflanzen-
stoffe nehmen Terpenoide ein. Von ihnen sind
bereits mehr als 55.000 Verbindungen bekannt.
Manche davon dienen Pflanzen aufgrund ihres
Dufts als FraRabwehrstoffe und Insektengifte.
Diese sind oftmals fllchtig, was bedeutet, dass
sie schon bei niedrigen Temperaturen leicht
verdampfen.

(Quelle: Heldt & Piechulla 2015)

Auch Alkaloide sind Pflanzenstoffe, die ebenfalls
zur Abwehr von Pflanzenfressern beliebt sind.
Sie sind haufig giftig und besonders in
Hahnenful’-, Nachtschatten- und
Mohngewachsen zu finden. Bekannte Alkaloide
sind Koffein, Nikotin, Kokain oder Morphin.

(Quelle: Weiler & Nover 2008)

Mit der Bestdubung einer Pflanze ist die
Ubertragung des Pollens einer mannlichen Bliite
auf die Narbe einer weiblichen Blite gemeint.
Darauf folgt die Befruchtung und die Bildung der
Samen. Eine zwittrige Blite kann sich selbst
bestauben. Im Optimalfall kommt es aber zur
Fremdbestaubung, einer Ubertragung des
Pollens auf die BlUte einer anderen Pflanze
derselben Art.

(Quelle: www.spektrum.de)

Da sich Pflanzen nicht bewegen koénnen,
brauchen sie Hilfe bei der Fremdbestdubung.
Diese kann zum Beispiel durch Wind oder Tiere
geschehen. Die tierbestdubten Pflanzen sind
dafir meist durch Blitentypen, bestimmte
Farben oder Dufte in besonderer Weise an ihre
Bestduber angepasst und bieten ihnen Nektar
und Pollen als Belohnung.

(Quelle: www.spektrum.de)

So kommt es, dass Bestauber und Pflanze
voneinander abhangig sind. Auch die Bestauber
verlassen sich auf ihre sichere Nahrungsquelle.

(Quelle: www.spektrum.de)

Durch Fremdbestdaubung wird die genetische
Vielfalt innerhalb einer Population erhoht, wo-
durch eine bessere Anpassung an sich
verandernde Standort-bedingungen ermoglicht
wird.

(Quelle: www.spektrum.de)

Eine Pflanze, die tierbestdubt wird, muss
Bestduber anlocken und gleichzeitig
Pflanzenfresser abwehren. Nicotiana attenuata,
eine Tabakpflanze (Nachtschatten-gewachse),
die im Stdwesten der USA beheimatet ist, steht
vor einem groRen Problem. Der Schmetterling,

der sie bestdubt, ist im Larvenstadium
gleichzeitig ein gefraRiger Pflanzenfresser. Doch
die Pflanze ist mit vier Strategien daflr

ausgestattet.

(Quelle: Cabrita 2014)
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Nicotiana attenuata enthalt Nikotin, das in den Wurzeln
gebildet und in den Blattern angereichert wird. Die
Grundkonzentration ist bereits dreimal hoher als bei
gewoOhnlichem Tabak und wirksam gegen Herbivore. Dies
sind Pflanzenfresser, die nicht auf bestimmte
Pflanzenarten spezialisiert sind.

(Quelle: Cabrita 2014)

Nicotin
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www.wikipedia.org

Eine weitere Strategie besteht darin, dass die Blatter
flichtige Verbindungen abgeben, wenn sie mit dem
Speichel der Larven in Berlhrung kommen. Diese
Verbindungen nehmen Insekten im Umbkreis als Signal fur
Nahrung wahr. Folglich werden zwei Insektenarten
angelockt, die den Raupen schaden.

(Quelle: Cabrita 2014)

So werden zum einen Wanzen der Gattung Geocoris
angelockt. Sie fressen die Eier und Larven von Manduca
sexta.

(Quelle: Cabrita 2014)

commons.wikimedia.org
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AuRerdem kommen Wespen der Gattung Cotesia, die
ihre Eier in die Larven des Schmetterlings legen. Die
Wespenlarven fressen sich sodann in die Manduca-Raupe
hinein und entwickeln sich darin. Nach der Verpuppung
der Cotesialarven ist die tote Manduca-Raupe mit weiRen
Kokons Ubersat.

(Quelle: Cabrita 2014; Wikipedia 2022)

flickr.com

Auch spezielle Haare auf der Pflanze, sogennante
Trichome, besitzen eine geheime Waffe. Sie
produzieren sifRen Nektar, der fir die frisch
geschlipften  Schmetterlingslarven  unwider-
stehlich ist. Sie erndhren sich davon, wodurch sie
selbst und ihre Ausscheidungen nach Nektar
riechen und weitere Rauber wie allesfressende

Ameisen anlocken.
(Quelle: Cabrita 2014)

flickr.com

YouTube-Video:

(=]t [m]

:.l

oder unter folgendem Link:
https://www.youtube.com/-
watch?v=wunMErJJI00

JO'BIpawnim suowwod

Wenn alle anderen Strategien versagen, wird die vierte Strategie angewendet. Die Pflanze, die
normalerweise nachts bliht, um die Schmetterlinge mittels Duft anzulocken, beginnt nun teilweise
morgens zu blihen. Das Problem ist namlich, dass die bestdubenden Schmetterlinge auch nachts ihre
Eier ablegen, woraus weitere gefraRige Larven schlipfen. Die Tagesbliten haben rohrenféormige
Blutenhalse, wodurch Kolibris mit langem Schnabel abgezogen werden. Die Pflanze findet eine ganz
neue Bestauberart.

(Quelle: Cabrita 2014)

scinexx.de
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Material 2: Musterlésung

STRATEGIE N, 1

STRATEGIE NR.3
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Material 3a

Materialliste

Reserveglaser fiir SuS

Je Station: 1 Losungskarte + Arbeitsblatter in Klassenstarke (Material 3d)
Farbliche Markierung der Stationen mittels laminiertem DIN A4-Blatt in Gelb, Lila,

Rot, Braun, Blau, Orange und Griin

Atherische Ole

Speisedl

Wattestdbchen

Loschpapier

dtherische Ole: Lavendel fein,
Eukalyptus und Thymian
getrocknete Krauter wie Lavendel,
Thymian, Salbei, Pfefferminze
grobes Salz

Morser

Etiketten

Etikettenstifte

Anthocyane

Einweghandschuhe

Hartgekochte, noch lauwarme Eier
in purierten Heidelbeeren
Wattestdabchen

Schale mit Wasser

Zitronensaft

Alkaloide

Glucosinolate & Alliine

Klein geschnitten in Glasern:
Kohlsorten, Brokkoli, Rettich, Kren,
Senf, Kresse, Kapern

Augenbinde

1 Gabel pro Glas

Loffel x Anzahl der SuS

Rotes und blaues Tuch zum
Zudecken der Glaser

Carotinoide

Karotten
Messer
Schneidbrett
Gemiisereibe
Schraubglas
o]

Essloffel
Wasser

Saponine

Tee aus Spitzwegerichblattern
(mind. 15 Min. Ziehzeit)
Sanduhren mit 1, 3 & 5 Minuten
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Material 3b

Ablauf

e Beginnt mit einer Station, die euch anspricht.
e Zur Bearbeitung stehen euch 60 Minuten zur Verfigung.
e Plant pro Station etwa 10 Minuten ein.
M’ Wenn ihr mit einer Station sehr schnell fertig seid, |0st auch die
Sprinteraufgaben.
Q Kontrolliert eure Ergebnisse mit den Losungskarten selbst.
@ 1 von 3 Plusstationen muss erledigt werden.
.~ Seid ihr mit einer Station fertig, setzt einen Haken in das jeweilige

Feld und Uibertragt die wichtigsten Informationen in die Ubersicht.

Regeln fitr das Lernbiiro

e |ch gehe sorgsam mit den Materialien um. Wenn ich die Station
verlasse, lege ich alles wieder so hin, wie ich es vorgefunden habe.

e Von jeder Station, die ich besuche, nehme ich nur EIN Arbeitsblatt
mit.

e [ch spreche leise genug, damit die anderen sich nicht gestort
fuhlen.

e Wenn ich allein oder als Gruppe nicht weiterkomme, wende ich
mich an die Lehrerin oder den Lehrer.

e Nach der Arbeit in einer Gruppe einigen wir uns auf ein Ergebnis.
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Material 3¢

von:

Lernbitro: Sekundire Pflanzenstoffe

Station

Angebot

(Name)

Vv

Gesamtbewertung

Atherische Ole

SAGAE)

Anthocyane

SAGAE)

Alkaloide

WO

Tannine

SAGAE)

Glucosinolate & Alliine

SUGAE)

@
®

Carotinoide

SUGOAE)

@

Saponine

SUGAE)

Feedback

Am schwierigsten fand ich:

Warum?

Besonders interessant fand ich:

Dariiber mochte ich noch mehr erfahren:
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Ubersioht: Sekundlive PRanzenstoffe
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Material 3d

Atherische Ole

P
.ié. Experiment:

e  Gib mit dem Wattestdbchen etwas Speisedl und ein paar cm daneben einen Tropfen dtherisches
Ol auf ein Stiick Léschpapier.

e \Warte ein paar Minuten ab.

e Was kannst du beobachten?

Quelle: https://www.chemieunterricht.de/dc2/tip/12 05.htm

.

(1) Was unterscheidet das atherische Ol von einem fetten OI? Fiihre das Experiment durch
und notiere deine Beobachtung.

(2) Lies dir den Text auf http://www.exkotours.de/Heilpflanzen/AetherischeOele.html
aufmerksam durch und male furr dtherische Ole Zutreffendes an:

in Bliten: Anlockung von
Bestdubern

formi
in Blattern: Abwehr von gastormig

FraRfeinden

manche wirken
appetitanregend

manche wirken
schleimlésend

flussig

Gewinnung durch
Zentrifugation

manche wirken
kalklésend

Gewinnung durch
Wasserdampfdestillation

in Blattern: Anlockung
von Bestdubern

manche wirken

beruhigend

manche wirken
beruhigend

in Bluten: Schutz vor
Trockenstress

(
M Entspannendes FulRbad:

e 1 TLKrauter mit dem Morser etwas zerkleinern und mit 2 TL Salz mischen.

e Je 1 Tropfen naturreines atherisches Ol Lavendel fein, Eukalyptus und Thymian in dein Glas
geben und das Glas so drehen, dass die Seitenwinde mit dem atherischen Ol benetzt werden.

e Nun die Salz-Krduter-Mischung einfiillen, Glas schlieBen und leicht schitteln.

e Mit Inhalt, Datum und Haltbarkeit beschriften.

e Die Menge reicht fir ein FuRbad und ist ca. 1 Jahr haltbar.
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Lisungskarte: Atherische Ole

0

(1) Was unterscheidet das atherische Ol von einem fetten OI? Fiihre das Experiment durch
und notiere deine Beobachtung.

Nach etin paar Minuten versehwindet der Flecke des dtherischen Ols.

(2) Lies dir den Text auf http://www.exkotours.de/Heilpflanzen/AetherischeOele.html

aufmerksam durch und male fiir dtherische Ole Zutreffendes an:

in BlUten: Anlockung von
Bestdaubern

in Blattern: Abwehr von
FraRfeinden

gasformig

manche wirken
schleimlésend

Gewinnung durch
Zentrifugation

manche wirken
appetitanregend

flissig

manche wirken
kalklosend

Gewinnung durch

Wasserdampfdestillation

von Bestaubern

in Blattern: Anlockung

manche wirken

manche wirken
beruhigend
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http://www.exkotours.de/Heilpflanzen/AetherischeOele.html

Awthoagawe

Ve

.ié. Experiment:

Zieh dir einen Einweghandschuh an.

Nimm ein hartgekochtes Ei aus dem Heidelbeer-Plree und spiile es ab.
Tauche ein Wattestabchen in den Zitronensaft und male etwas auf das Ei.
Was kannst du beobachten?

Quelle: https://bit.ly/3xmQQF3

(1) Fiihre das Experiment durch und notiere deine Beobachtung.

Wie erklarst du dir das beobachtete Phanomen?

Lésung:

@ Lies dir den Text auf https://flexikon.doccheck.com/de/Anthocyan durch und kreuze an:

Wahr  Falsch

Auberginen, blaue Trauben und Kirschen enthalten Anthocyane.

Anthocyane dienen der Pflanze als FralRschutz.

Anthocyane schiitzen Pflanzen vor Schaden durch starke UV-Strahlung.

Auch wir Menschen profitieren von deren antioxidativer Wirkung.

In den Pflanzen sind Anthocyane vor allem in Stamm und Blattern zu finden.

Korrekturen:

m’ Recherchiere welche Lebensmittel mit anthocyanhaltigen Pflanzen gefarbt werden!
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@ Flhre das Experiment durch und notiere deine Beobachtung.

Die Stellen, die mit Zitronensaft bemalt werden, verfiirben sich von
Violett zu Rot.

Losung:

Die n Heldelbeeren enthaltenen  Anthocyane sind auch  in
Browbeeren, Kirschew oder Rotlraut zu finden. Je nach pH-Wert
dnoern ste thve Farbe. Durch sauren Zitronensaft verfiirben sie sich
rotlich.

@ Lies dir den Text auf https://flexikon.doccheck.com/de/Anthocyan durch und kreuze an:

Wahr  Falsch
Auberginen, blaue Trauben und Kirschen enthalten Anthocyane. X
Anthocyane dienen der Pflanze als Fral3schutz. X
Anthocyane schiitzen Pflanzen vor Schaden durch starke UV-Strahlung. X
Auch wir Menschen profitieren von deren antioxidativer Wirkung. X
In den Pflanzen sind Anthocyane vor allem in Stamm und Blattern zu finden. X

Korrekturen: Awthocgawe dlenen P{La nzew ols Loclkmittel fl}'uf (nselktewn.
Ste sind n den Pflanzen vor allem in Blitten und Fritchten zu
finoen.

m’ Recherchiere welche Lebensmittel mit anthocyanhaltigen Pflanzen gefarbt werden!

Sie dienen als Lebensmittelzusatzstoff in Fruchtoelees, Stibwaren,
Brausen, Marmeladen, Obstikonserven, Spelseels ete.
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@ Hore dir den Podcast zum Thema ,,Warum Pflanzen Koffein herstellen” von Minute 00:45

bis Minute 06:08 an und |6se das Kreuzwortratsel:

https://www.biofunk.net/2020/12/20/biofunk-29-wachmacher-warum-pflanzen-koffein-herstellen/

BT vz
A

we

w5

>4

>

Wo wirkt Koffein?

Welchem menschlichen Botenstoff dhnelt Koffein?
Was bewirkt Blockade der Adenosinrezeptoren?
Welches ist die bekannteste Koffeinpflanze?

Wozu dient Koffein vorrangig in der Pflanze?
Koffein bewirkt aufserdem, dass konkurrierende Pflanzen rundherum ... werden.
Wie wirken geringe Koffeinkonzentrationen in Bliiten auf Insekten?

Was resultiert aus der ,,Koffeinabhdngigkeit” von Insekten? Effizientere ...

O NSO AWLDNR

Alkaloide kommen in etwa 40% aller GefaRpflanzen vor und sind vor allem in den
Ranunculaceae (HahnenfulRgewiachse), Solanaceae (Nachtschattengewachse) oder
Papaveraceae (Mohngewachse) zu finden. Bekannte Vertreter sind Nikotin, Koffein, Heroin
oder Kokain. Sie sind fir ihre Toxizitdt (Giftigkeit), aber auch berauschende und
schmerzstillende Wirkung bekannt.

@ Informiere dich auf der Seite der Statistik Austria zu Verletzungen und Vergiftungen als
Todesursache in Osterreich. Suche dir die Zahlen fiir 5 Zeitpunkte in regelmiRigen
Abstdnden heraus und stelle sie in einer Grafik dar. Interpretiere die Grafik!

http://www.statistik.at/web de/statistiken/menschen und gesellschaft/gesundheit/todesursachen/021985.html

®* Um mehr Gber heimische Giftpflanzen zu erfahren, bearbeite den folgenden Learning
Snack: https://www.learningsnacks.de/share/69758/
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@ Hore dir den Podcast zum Thema ,, Warum Pflanzen Koffein herstellen” von Minute 00:45

bis Minute 06:08 an und |6se das Kreuzwortratsel:
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@ Informiere dich auf der Seite der Statistik Austria zu Verletzungen und Vergiftungen als
Todesursache in Osterreich. Suche dir die Zahlen fiir 5 Zeitpunkte in regelméaRigen
Abstdnden heraus und stelle sie in einer Grafik dar. Interpretiere die Grafik!

ndividuelle Lisungen
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é Experiment:

e GielRe eine kleine Menge des vorbereiteten Tees in deine Tasse. Flir den Tee wurden getrocknete
Spitzwegerichblatter mit heiRem Wasser Gbergossen. Der Tee zog mindestens 15 Minuten lang
und ist mittlerweile abgekihlt.

e Behalte einen Schluck des Tees eine Minute lang im Mund und spuck ihn danach unbedingt aus.
Halte zeitgleich einen Finger 3-5 Minuten lang in den Tee.

Was kannst du beobachten? Wie schmeckt der Tee?

@ Fiihre das Experiment durch und notiere deine Beobachtungen in ganzen Satzen. Stelle
aulRerdem Vermutungen dazu an, wie der Tee auf deinen Schleimhaute wirkt.

(2) sieh dir die folgenden Links durch und kreuze fiir Tannine Zutreffendes an:

e https://www.chemie.de/lexikon/Gerbstoff.html
e http://www.exkotours.de/Gerbstoffe/Gerbstoffe.html

Okologische Wirkung: Wirkung auf den Menschen: Beispielpflanzen:
(O | Anlockung von Bestdubern (O | Austrocknend O | salbei
(O | Schutz vor UV-Strahlung O | Entzindungshemmend (O | Frauenmantel
(O | Schutz vor FraRfeinden O | Anregend O | zitrone
(O | Schutz vor Faulnis O | Schmerzlindernd O | Blutwurz
O | Allelopathisch (O | Adstringierend O | Marille

® Friher und teilweise auch heute noch, werden Gerbstoffe aus Pflanzenfasern zum
Gerben von Tierhaut verwendet. Sieh dir dazu gerne einen kurzen Film an:

e https://www.youtube.com/watch?v=PMWHRZQbYxM
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@ Flhre das Experiment durch und notiere deine Beobachtungen in ganzen Satzen. Stelle

aulRerdem Vermutungen dazu an, wie der Tee auf deinen Kérper wirkt.

Dev Flnger fldnlt sich taub an, der Mund trocken und raw.

Der Tee sehneckt herb und bewlrket, dass sich die Schlelmhiiute

ZUSAVUMLEN ZLEhen.

(2) Sieh dir die folgenden Links durch und kreuze fiir Tannine Zutreffendes an:

e https://www.chemie.de/lexikon/Gerbstoff.html
e http://www.exkotours.de/Gerbstoffe/Gerbstoffe.html

Okologische Wirkung: Wirkung auf den Menschen: Beispielpflanzen:
(O | Anlockung von Bestiubern (O | Austrocknend X | salbei
(O | Schutz vor UV-Strahlung X | Entziindungshemmend X | Frauenmantel
X | Schutz vor FraRfeinden O | Anregend O | zitrone
X | Schutz vor Faulnis X | Schmerzlindernd X | Blutwurz
(O | Allelopathisch X | Adstringierend O | Marille
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Glucosinolate (senfslglykoside)

Glucosinolate, besser bekannt als Senfolglykoside, enthalten Schwefel und Stickstoff und sind
in der Pflanze glykosidisch an einen Zucker gebunden. Sie sind vor allem in Brassicaceae
(Kreuzblitler, Kohlgemiise) zu finden. Der typische Geschmack entwickelt sich infolge von
Gewebsverletzungen (Schneiden, Zerkleinern) und aus den Glykosiden entstehen die scharfen
Senfole (Heldt & Piechulla 2015). Diese pflanzlichen Verteidigungsstoffe haben fir den
Menschen wertvolle Wirksamkeiten: krebshemmend, antibiotisch, antibakteriell,
durchblutungsfordernd. Daher werden Glucosinolatpflanzen u.a. bei grippalen Infekten und
Erkaltungen eingesetzt (Bihring 2014).

(" N\

é Partnerarbeit: Blindverkostung

e Unter den beiden Tichern befinden sich Glaser mit glucosinolathaltigem Gemise.

e Eine Person tragt die Augenbinde. Die andere hebt das rote Tuch an und reicht der blinden
Person das erste Gemusestlick auf einem Loffel. Das Gemuse wird ausschliefRlich mit der Gabel
aus dem Glas geholt. Die blinde Person versucht das Gemuse zu erraten.

e AnschlieRend wird gewechselt. Die nun blinde Person versucht das Gemuse unter dem blauen
Tuch zu erraten.

Allitne (Lauchdle)

Die Alliine, geruchlose Schwefelaminosdurederivate, sind beispielsweise in Zwiebeln, Lauch
oder Knoblauch enthalten und zeigen strukturelle und funktionelle Parallelen zu den
Glucosinolaten. Sieh dir das kurze YouTube-Video Uber folgenden Link an, um zu erfahren,
warum wir beim Zwiebelschneiden weinen missen, und beantworte die Fragen im Anschluss:
https://www.youtube.com/watch?v=uZUSt696TUk

@ Wozu dienen den Pflanzen Alliine?

(@) Beschreibe kurz, warum wir weinen miissen, wenn wir Zwiebeln schneiden:

@ Was koénnte in der Pflanze dafiir sorgen, dass sie sich nicht selbst vergiftet?
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O Losungskarte: Alliine (Lauchsle)

»Warum tranen die Augen beim Zwiebelschneiden?” Sieh dir das kurze YouTube-Video lber
folgenden Link an und beantworte die Fragen im Anschluss:
https://www.youtube.com/watch?v=uZUSt696TUk

@ Wozu dienen den Pflanzen Alliine?

Alltine stnd  tn threr reaktiven Form wirksame Gifte gegen
Bakterien und Ketme. Ste dienen aufgrund thres scharfen Geruehs

auch als Frabschutz gegen Herbivore (pflanzenfressende Tiere).

I Hinweis: Im Video wird von der Aminosiure Alliin gesprochen, was fachlich jedoch nicht
ganz richtig ist. Alliin ist ein Aminosdurederivat, wurde also aus Aminosaduren gebildet.

(2) Beschreibe kurz, warum wir weinen miissen, wenn wir Zwiebeln schneiden:

wervden Zellew der Zwiebel verletzt, kommen zwel Substanzen
mitebnander in Beridhrung, die Aminosiure Alliin wnd das Enzym
Alltinase. Alliin wird v das hocharomatische Allicin gespalten,

welehes mit Luft und wWasser veaglert uno die Augen reizt.

@ Was konnte in der Pflanze dafiir sorgen, dass sie sich nicht selbst vergiftet?

Die sogemannte Kompartbmentierung. Allin Liegt tn anderen
Pflanzenzellen vor als seln Enzym, die Allllnase. Enzyme stind
Proteine, die als Katalysatoren wirken. Evst el einer Verletzung der
Zellen Rommen Alllin und Alliinase mitelnander tn Kontakt und

es flndet eine Reaktion statt.
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carotinoloe

e ~

.ié. Experiment:

e Eine halbe Karotte fein reiben, in einem Schraubglas mit Wasser und 2-3 EL Ol bedecken.

e Das Glas verschlieBen und kraftig schitteln.
e \Was kannst du nach etwa 5 Minuten beobachten?

Quelle: https://www.viennaopenlab.at/de/aktuelles/2015-06-23-experiment-fuer-zuhause/

L J

@ Fliihre das Experiment durch und notiere deine Beobachtungen in einem Satz:

(2) Scanne den QR-Code und notiere in Stichworten was passiert ist:

Carotinoide werden von allem griinen, blattrigen Gemusearten hergestellt. Beta-Carotin, das
in gelborangenem Gemiise vorkommt, wird im menschlichen Koérper in Vitamin A
umgewandelt und ist fiir viele Korperfunktionen essenziell. In den Pflanzen spielen
Carotinoide vor allem bei der Photosynthese eine wichtige Rolle, weswegen sie eigentlich den
primdren Pflanzenstoffen zuzuordnen sind. Sie schitzen die Chlorophylimolekiile vor
Zerstorung durch Photooxidation. In Kombination mit Flavonoiden dienen sie in Form von

Farbpigmenten aber auch als Lockstoffe (Brennicke & Schopfer 2010).

@ Offne den Link und wiederhole die Inhalte durch Zuordnen der Paare:

https://learningapps.org/watch?v=pu6clucra2?

,ﬂ' Vertiefe dein Wissen gerne tiber das Video: https://bit.ly/3Jtsegd
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O Losungskarte: Carotinoiole

(1) Fihre das Experiment durch und notiere deine Beobachtungen in einem Satz:

pas Ol fiirbt sieh orange.

(2) Scanne den QR-Code und notiere in Stichworten was passiert ist:

- Durch das Retben der Karotte tritt Zellflissigkelt
aus, die den Farbstoff Beta-Carotin enthiilt.

- Carotilnoloe sinol unpolar und fettlsslich, weshalb das Ol
stitvieer gefiivbt ist als das wasser.

@ Offne den Link und wiederhole die Inhalte durch Zuordnen der Paare:

https://learningapps.org/watch?v=pu6bclucra2?
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Saponine

@ Flihre das folgende Experiment durch und notiere deine Beobachtungen in einem Satz:

s N

é Experiment:

e Rosskastanien zerkleinern und das Schraubglas zu zwei Dritteln damit befullen.

e HeiRes Wasser dartiber gieen, Deckel schlieRen und 5-10 Minuten ziehen lassen. Dabei
mithilfe der Topfhandschuhe immer wieder kraftig schitteln.

e \Was kannst du beobachten?

e Wie konnte sich der Mensch die beobachtete Wirkung zu Nutze machen?

@ Mache dich unter folgenden Links schlau und beantworte die untenstehenden Fragen:

e https://www.pflanzenforschung.de/de/pflanzenwissen/lexikon-a-z/saponine-724

e https://www.noz.de/lokales/osnabrueck/artikel/sommerregen-mit-folgen-raetselhafter-

schaum-auf-nassen-strassen-in-osnabrueck-23040238

e https://utopia.de/ratgeber/saponine-wirkung-und-funktion-der-pflanzenstoffe/

Was bedeutet das Wort ,Saponine“?

Wozu dienen Saponine den Pflanzen?

Welche weiteren Pflanzen sind bekannt fiir ihren hohen Gehalt an Saponinen?

Welches Phanomen ist vielerorts nach Regenschauern auf StraBen beobachten?

S’ Schau dir bei Interesse das Video zur Wirkung von Seifen an:

e  https://www.planet-schule.de/frage-trifft-antwort/nc/video/detail/wie-waescht-seife.html
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O Lisungskarte: Saponing

@ Flihre das folgende Experiment durch und notiere deine Beobachtungen in einem Satz:

Es bildet sich Schaume. Der Schaume ko als  wWaschmittel

verwendet werdewn.

(@) Mache dich unter folgenden Links schlau und beantworte die untenstehenden Fragen:

Was bedeutet das Wort ,Saponine“?

Soaponine stammt Vo lateinischen Wort ,sapo” fir Seife.

Wozu dienen Saponine den Pflanzen?

Zuyr Abwehr, vor allemt als Fungizid gegen Pilze.

Welche weiteren Pflanzen sind bekannt fiir ihren hohen Gehalt an Saponinen?

Rosskastanie, Hulsenfrlichte, Spinat, Spargel, Seifenkraut, Alkazie

Welches Phanomen ist vielerorts nach Regenschauern auf StraRen beobachten?

Es bildet sich Schaunme durch ®=osskastanlen, die von Autos

zerklelnert und Regen ausgeschwemmt wurden.
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Material 4a

Aufgabenstellung:
e Betreibt Recherche zu eurem Alkaloid und fillt den nachfolgenden Steckbrief aus. Diesen
erhalten eure Mitschiilerinnen als Handout. Verwendet nur seriése Quellen!
e Bereitet anschlieRend eine kreative 5-Min.-Prasentation der Inhalte fiir eure Mitschilerlnnen
vor. Die Art der Prasentation (Comic, Flyer, Marchen, Podcast, Rollenspiel, Interview, Film,
Réatsel, Gedicht etc.) ist euch Uberlassen.

Alkalotd-Steckbrief:

Eigenschaften:

Geschichte:

Vorkommen:

Okologische Funktion:

Verwendung:

Gesundheitsrisiko Mensch:

Quellen:
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Material 4b
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commons.wikipedia.org
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Material 4c
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Material 5a

Der Blaue Eisenhut

@ Sieh dir die Dokumentation ,Der Blaue Eisenhut” (https://bit.ly/300JwoC) an und
beschrifte die Abbildung!

Art:
Familie:

Wuchsform:
Blitezeit:
Bliitenstand:

www.flickr.com
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Aconitum napellus ist aufgrund des Alkaloids Aconitin fiir uns Menschen hochgradig giftig. Das
Gift ist in allen Pflanzenteilen enthalten, in geringen Mengen auch in Nektar und Pollen. Es
dient vorrangig der Abwehr von FraRfeinden.

(2) Think-Pair-Share: Durch das erfolgreiche Fortbestehen der Art ist darauf zu schlieRen,
dass das Vorhandensein von Aconitin in Blitenteilen keinen groflen Nachteil fiir die Pflanze zu
haben scheint. Uberlege dir, welche Auswirkungen Aconitin auf Bestduber (v.a. Hummeln)
haben kdnnte. Tausche dich im Anschluss daran mit deinem/r Sitznachbar/in aus.

Schlussfolgerung durch Diskussion im Plenum:

@ Partnerarbeit: Die Aconitin-Konzentrationen sind in Nektar wesentlich geringer als in
Pollen. Wie kdnnte sich dies auf den Bestaubungserfolg der Pflanze auswirken?
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Material 5a: Musterlosung

Der Blaue Eisenhut

@ Sieh dir die Dokumentation ,Der Blaue Eisenhut” (https://bit.ly/300JwoC) an und
beschrifte die Abbildung!

Art: Aconitum napellus
Familie: rRanunculacene (Hahnenfubgewichse)

Wuchsform:  krautig, bis 150 cm
Blutezeit: Jund bis September
Blutenstand: Tvaudbe

Blau-violette
b Schmetterlingsblitcen mit
. 4 umgewandelten Kelchblittern,

obevstes als Helm

Sthngel mit

weehselstinoigen

A
Blittern \

Stingel mit

we?MseLsta nollgen Kronblitter zu
Blittern - Nektarblittern
umgewandelt
handfsrmlioe, tief
elngeschnittene j i
Blitter, Oberselte f}{ %
dunkelgriin ) ’f."{ |

gliinzend, Unterselte

hellgrin

handformige t el knollio, | [;, b 3
ELNESCNNILEENt  f1lich elmer Ritbe, iy y{ A
Blatter, Obersel it vigl Aconitin ;‘y‘- g )
dunkelgrion 2N -
oliinzend, Unt - 5 |4 Y, ;
. EECT 41 E
netigrin wurzel knollio, i/ﬁ;; 1 '/ "\;g
dhnlich elner Ritbe, / {Hn P
mit viel Aconltin e

www.flickr.com
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Aconitum napellus ist aufgrund des Alkaloids Aconitin fiir uns Menschen hochgradig giftig. Das
Gift ist in allen Pflanzenteilen enthalten, in geringen Mengen auch in Nektar und Pollen. Es
dient vorrangig der Abwehr von FraRfeinden.

(2) Think-Pair-Share: Durch das erfolgreiche Fortbestehen der Art ist darauf zu schlieRen,
dass das Vorhandensein von Aconitin in Blitenteilen keinen groBen Nachteil fiir die Pflanze zu
haben scheint. Uberlege dir, welche Auswirkungen Aconitin auf Bestduber (v.a. Hummeln)
haben kdnnte. Tausche dich im Anschluss daran mit deinem/r Sitznachbar/in aus.

ndividuelle Losungen

Schlussfolgerung durch Diskussion im Plenum:

Aconttin lst auch in der Lage das Herz-Krelslauf-System von nsekten zu
beeinflussen, jedoch wicht in  dem  Mabe wie bel  Siugetieren.
Studienergebnisse zelgen auberdem, dass Hummelarten unterschiedlich auf
das Vorhandenseln des Gifts reagleven. Bombus terrestris (Nektavviiuber)
scheint viel empfindlicher gegenitber Aconitin zu sein als Bombus hortorum
(Bestiuber).

@ Partnerarbeit: Die Aconitin-Konzentrationen sind in Nektar wesentlich geringer als in
Pollen. Wie kdnnte sich dies auf den Bestaubungserfolg der Pflanze auswirken?

Durch geringere Konzentrationen tm Nektar wird wehr Nektar als Pollen
gefressen. EBs  bletbt wmehr Pollen  ber, der oft wnnbsichtlich auf
Insektenkdrpern haften blelbt und fir den Transport zwischen Pflanzen zur
Verfliigung steht.
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Material 5b
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Abbildung 1 Anzahl und Verteilung der Pollenkérner von Aconitum napellus den Kérperteilen der Bliitenbesucher
(Quelle: Jacquemart 2019: 7)
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A. mellifera B. terrestris B. pascuorum

Abbildung 2 Erkennen von Aconitin durch die Blitenbesucher Apis mellifera, Bombus terrestris und Bombus
pascuorum, a) Prozentsatz der Individuen, die die L6sungen getrunken haben, b) konsumiertes Gesamtvolumen
pro Individuum (uL) (Quelle: Jacquemart 2019: 6)
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