


�������	
��� �� �	
 ���
�
 �
��� ���� ���
��
�� ����������
 ���
 ������������
 ���������

� � ���
����� �������	 �

��� �
�  �����!� �"� �
#
��$���
���	���
�
�
� �
�	����	
� ���%
����!� &������'��	
�����

�� �������	$
�(
��� )����(��( �
� *���
� 
��
�
+������� �
� �����$���
���	���
�

,+�- �
�- ���-.
(
�
	��(�


+ � � � 
 � � � � � � �

%�� +����	

 ���(
�
���  ����



Bibliografische Information er Deutschen ibliothek 

Die Deutsche ibliothek verzeichnet diese Publikation in der Deutschen 

Nationalbibliografie; detaillierte bibliografische Daten sind im Internet über 

http://dnb.ddb.de abrufbar. 

 

 

  

 

 

 

 

     Nonnenstieg 8, 37075 Göttingen 

      Telefon: 0551-54724-0 

      Telefax: 0551-54724-21 

      www.cuvillier.de 

 

Alle Rechte vorbehalten. Ohne ausdrückliche Genehmigung  

des Verlages ist es nicht gestattet, das Buch oder Teile 

daraus auf fotomechanischem Weg (Fotokopie, Mikrokopie) 

zu vervielfältigen. 

Gedruckt auf säurefreiem Papier 

 

1. Auflage, 2008 

  CUVILLIER VERLAG, Göttingen 2008 

1. Aufl. - Göttingen : Cuvillier, 2008 
Zugl.: , Univ., Diss., 2008
978-3-86727-646-7

978-3-86727-646-7

d Nationalb
Nationalb

 (TU) Braunschweig

/- 0
�
�
��1 ����
���� +�- +�
����	 2#
�
3- 0
�
�
��1 ����
���� +�- �	���� 4�������

��(
�
��	� ��1 35-67-3665
�"�����	
 ��"���( ,+����������. ��1 36-68-3665

+����9�	� 3665



��������

� 	��
���
���� �
/-/ ������������
 ��������� � ������� &�������� �� ����� :
������� �
��#����� /6

/-/-/ ��;����� �� ������������
 ��������� ��� 0��
 �� ����� ����
����� - - /<
/-/-3 ������������
 �������� �������	
��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - /5

/-/-3-/ �
���
 ���
 �������	
��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - /5
/-/-3-3 �
��� ���� �������	
��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 36
/-/-3-= ��
��	����;����� :���	��
 ,�4�:. - - - - - - - - - - - - 3=

/-3 2#9
���%
� �� �	�� '��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3<

� ����
��� ��� ������� ��
3-/ &	
������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =/
3-3 ����� ���
���� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =/

3-3-/ �
��� ��� ������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =/
3-3-3 *��$��( &��������� �� ������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =3

3-= &�����( ���
���� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =7
3-=-/ 4��� &
��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =7

3-=-/-/ ����
���
� �� ����
���� :������ ,����������	 �
��. - - - - - =7
3-=-/-3 ����
���
� �� >
��� :������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - =8

3-=-3 4��� �
��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - =5
3-=-3-/ �
��� ��� ����������	 �
�� - - - - - - - - - - - - - - - - - - =?
3-=-3-3 �
��� ��� �	���	�

���� ��������	� - - - - - - - - - - - - - 76
3-=-3-= �
��� ��� �������

���� �	���� - - - - - - - - - - - - - - - 7/

3-=-= *��$�	 ��� ������������ �� 4��� &
�� &�����
� - - - - - - - - - - - 7/
3-=-=-/ ������������ �� ����
���� &�����
� - - - - - - - - - - - - - 73
3-=-=-3 ������������ �� >
��� &�����
� - - - - - - - - - - - - - - - 7=
3-=-=-= �
����
�� :����� ���� ����
���� ��� >
��� &�����
� - - - 77

3-=-7 �
����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 7<
3-=-7-/ �
����� ��� &�����( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 7<
3-=-7-3 �
����� ��� 4
�
����(��� ����
�� );��
����� �� �� �
�� - - 78
3-=-7-=  ���	
� �
����� ��� ��
 �� �� �
�� - - - - - - - - - - - - - - 75
3-=-7-7 ������� ��
� �� ����� &������ - - - - - - - - - - - - - - - 7?
3-=-7-< �
����� ��� 4
�
����(��� ����
�� );��
����� �� >
��� - - - 7?

3-7 �
�	��� �� ���
����� �����(� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - <=

=



7

3-7-/ 2%
�%�
$ �� *
�
��� ����
���
� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - <7
3-7-3 &�����
� ������
� :

�
��
 �������� - - - - - - - - - - - - - - - - - <8
3-7-= @�������� �� ����
�� ����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - <5

3-7-=-/ @�������� �� ����� 0�� ���� ������ - - - - - - - - - - - - - <5
3-7-=-3 @�������� �� ������� +�� ���� ����
��� - - - - - - - - - - <?
3-7-=-= @�������� �� ����� +�� ���� >
��� - - - - - - - - - - - - - 8/

3-7-7 ��
���������� �� ������� +�� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 83
3-7-< ����A������ �� +�� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 8=
3-7-8 B�����A������ �� ����
�� ����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 8=
3-7-C :
�������� �� ����
�� �����1 �(����
 *
� )�
�����	��
��� - - - - - - 8=
3-7-5 :���	
��� ��  ���� :����� �+�� $��	 0
%
��
 ������������� - - - - 8<
3-7-? �����
���
 &	��� 0
������ ,�&0. - - - - - - - - - - - - - - - - - - 8C

3-7-?-/ +
(
�
���
 2��(�����
����
 ����
� ,+2�. �&0 - - - - - 8?
3-7-?-3 0���� �����A������ �� �+�� )��� ,0�&). �&0 - - - - - C/
3-7-?-= �
��
� �&0 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C3
3-7-?-7  �����
�(�	 �&0 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C=
3-7-?-< �&0 &����� :��

���( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C=
3-7-?-8 0���&0 ��� �����
�:�
��A� ���������� ������������ - - - C=

3-7-/6 &�����( �� +�� ���(�
��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C<
3-7-/6-/ &�����( �� +2��D =E0�&)�D ��� <E0�&)��&0 +�� - - - C<
3-7-/6-3 &�����( �� );��
����� �
����� - - - - - - - - - - - - - - - - C8

3-7-// :
�
����� �� ������%
 ������������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - C5
3-7-//-/ ���
�'	��
 :��

���( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C5
3-7-//-3 �&0 &����� :��

���( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C5
3-7-//-= 0
��������� �������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C?

3-7-/3 :

�
����( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C?
3-7-/= ���
�#���( �	
 20 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - C?
3-7-/7 @�������� �� 4
�
����(��� ����
�� );��
����� - - - - - - - - - - - - 56

3-7-/7-/ @������( ����
���� 4���� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 56
3-7-/7-3 @������(  ��(�� 4���� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 56
3-7-/7-= :������( � &
��� �

 );��
����� - - - - - - - - - - - - - - - 5/

3-< ����	
����� �
�	��� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 5/
3-<-/ ��
�������� �� &���
 ����
�� );������ - - - - - - - - - - - - - - - - 5/

3-<-/-/ &���
 ����
�� );������ ���� ����
��� - - - - - - - - - - - 5/
3-<-/-3 &���
 ����
�� );������ ���� >
��� - - - - - - - - - - - - - 5=

3-<-3 ����A������ �� 0
���#����� ����
��� $��	 �F���� &	������(���
�	� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 5=
3-<-3-/ 4�����( ����A������ $��	 ������ �(����
 - - - - - - - - - 5=
3-<-3-3 @��
�����( ����A������ $��	 &	���� �
��� - - - - - - - - - 57
3-<-3-= *:����( ����A������ $��	 *�����	���
 :
�	����
 - - - - - 5<
3-<-3-7 :��
����( ����A������ $��	 :��
�������� :
�	����
 - - - - 5<

3-<-= @��������D :���#��������� ��� 0
���������� �� @�������� ����
� - - - 5C
3-<-7 B�����A������ �� ����
��� ,��������. - - - - - - - - - - - - - - - - - 5C



<

3-<-< :�����+��
��� :�����
 � �������������
 *
� )�
�����	��
��� ,:+:�
��*). - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 55
3-<-<-/ :������( �� :+: *
�� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 5?

3-<-8 ����
�� ��
���������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?/
3-<-8-/ �&� ��
���������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?/
3-<-8-3 ��
���
 ��
���������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?/

3-<-C ����
�� :

�
����( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?3
3-<-5 ��G
� );�	��(
D +
������(D ��� &���
�������� �� ����
�� :����
� ?3

3-<-5-/ �+/6 +
������( ��� ��G
� );�	��(
 - - - - - - - - - - - - ?3
3-<-5-3 :���� ��������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?3
3-<-5-= ������ ��������� $��	 ���������= - - - - - - - - - - - - - - ?=

3-<-? )�������� :���	
��� �� /7&�3��;����%��
��� ���� - - - - - - - - - - - ?=
3-<-?-/ 0���� @��
���(
��
 ��& ������
� ,0@��. - - - - - - - - - ?=

3-<-/6 )����
 ������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?=
3-<-/6-/ +
�
����� $��	 �� ,'
��
��
�� �����. - - - - - - - - - - - ?<
3-<-/6-3 +
�
����� $��	 *&��: - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?<

3-8 �
�	��� �� 2�(���� &	
������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?C
3-8-/ :���	
��� �� ��
�������� ���� �
�	�� )��
� �� � 0
�
�
��
 ��� �����

���� ���� ������� �
��#����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - ?C
3-8-3 :���	
��� �� 3�	����;��3�����������=��;�#������ ���� �
�	�� )��
�

�� � 0
�
�
��
 ��� ��������
� �������� ���� :
������� �
��#����� ??

� ������� ���
=-/ �+�� @�
���A������ &����( ��� ������%
 �4�: - - - - - - - - - - - - - - - /6/

=-/-/ �4�: &�������� ��� 0
(������� :�#����� �� ���	�
���
 �	��	����
/63
=-/-/-/ �4�: &�������� :�#���� �� ���	�
���
 �	��	����
 ����

:	����+
��%
� �+�� ,)�:�����4�:	��. - - - - - - - - - /63
=-/-/-3 �4�: &�������� :�#����� �� ���	�
���
 �	��	����
 ����

0����+
��%
� �+�� ,)�'3�����4�:	�� ��� )�'=����
�4�:	��. - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /6?

=-/-/-= �4�: 0
(������� :�#���� �� ���	�
���
 �	��	����
 ����
:	����+
��%
� �+�� ,)�:�����4�:	��. - - - - - - - - - //7

=-/-/-7 �4�: 0
(������� :�#���� �� ���	�
���
 �	��	����
 ����
0����+
��%
� �+�� ,)�'�����4�:	��. - - - - - - - - - //C

=-/-3 �4�: &�������� :�#���� �� �	��
���	 �	����	�	 - - - - - - - - - - - //?
=-/-= �4�: &�������� :�#����� �� ��
�����
 
����	�� - - - - - - - - - /33

=-/-=-/ �4�: &�������� :�#���� �� ��
�����
 
����	�� ����
:	����+
��%
� �+�� ,:�:���. - - - - - - - - - - - - - - - /33

=-/-=-3 �4�: &�������� :�#���� �� ��
�����
 
����	�� ����
0����+
��%
� �+�� ,:�'���. - - - - - - - - - - - - - - - /3<

=-/-7 :������ �� 0
����� ���� �	
 @�
���A������ �� �+��� &����( ���
������%
 �4�: - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /3?

=-3 &	�����
�������� �� �+��� &����( ��� ������%
 �4�: - - - - - - - - - - - /3?



8

=-3-/ :

�
��
 &	�����
������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /3?
=-3-3 &��������� �� ����� �4�: ������� :�������
 - - - - - - - - - - - - /=/
=-3-= �����
�:�
��A� ���������� ������������ �� �4�: $��	 0���&0 - - /=3
=-3-7 +
�
��������� �� :�(��� �
����
� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /=C
=-3-< �� ���
 ����%��� �
�� ��� 0
���#����� ����� �4�: &�������� :�#�

���� �� �� �
�� � 3666 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /77
=-3-8 &
��� �

 );��
����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /7<

=-= +
%
����
�� �� � :�
��A� ����� ��� �
��� ���� :���	��
 ����%��� - - - - - /75
=-=-/ ��&���#
��
� )����
 ����� $��	 0@�� ,0���� @��
���(
��
 ��& ���

����
�. - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /7?
=-=-3 *&��: ���
� )����
 ����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /<6

=-7 );��
����� �� 0
���#����� �4�: - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /</
=-7-/ 4
�
����(��� );��
����� �� ����������	 �
�� - - - - - - - - - - - - - /</

=-7-/-/ :������� );��
����� $��	 �	
 �)� �
���� :���
� - - - - - /</
=-7-/-3 &��������� �� );��
������'��	 ���'��	��� ������+
��%
�

:�(��� :

�
��
 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /<=
=-7-/-= ����A������ �� �� �
�� ����
�� );��
����� ��� );��������

&��������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /<8
=-7-/-7  ����� �� � H:���#������( ����
�H - - - - - - - - - - - - - - /83
=-7-/-< &��);��
����� $��	 &	��
������ - - - - - - - - - - - - - - /87
=-7-/-8 );��
����� ���� �	
 �
��������� :���
 - - - - - - - - - - - /88
=-7-/-C 0
������( - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /8C

=-7-3 4
�
����(��� );��
����� �� )�������
� - - - - - - - - - - - - - - - - /8C
=-7-3-/ �	���	�

���� ��������	� - - - - - - - - - - - - - - - - - - /85
=-7-3-3 �������

���� �	���� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /C6

=-7-= &��
;��
����� �� 0
(������� ��� &�������� :�#���� - - - - - - - - - /C3
=-7-=-/ );��
����� �� 0
(������� :�#����� - - - - - - - - - - - - - /C=
=-7-=-3 );��
����� �� 0
(������� ��� &�������� :�#����� )����
�

�� 2�
 ������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /C7

� ���
������ ���
7-/ :

�
��
 +
�
����� ��� &��������%
 �������� �� �4�: - - - - - - - - - - /56

7-/-/ :

�
��
 +
�
����� �� �4�: &�������� ��� 0
(������� :�#����� - - /5/
7-/-3 :

�
��
 &��������� �� ����� �4�: &�������� :�#����� - - - - - - /5/
7-/-= �����
�:�
��A� ���������� ������������ - - - - - - - - - - - - - - - - /5<
7-/-7 ����� ��  ������������ $��	 �	
 �� ���
 ����%��� �
�� ��� �� ����%���

$��	 �	
 &
��� �

 );��
����� :���
� - - - - - - - - - - - - - - - - - /5<
7-3 4
�
����(��� );��
����� �� �4�: - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /5C
7-= :�
��A� ����� ��� �
��� ���� :���	��
 ����%��� - - - - - - - - - - - - - - - /?/
7-7 �
���
���%
� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - /?/

� �����
� ���



C

�  �!���"
�#�� ���

 �##����$ ��%
�-/ �##�
%������� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3/5
�-3 @���& ��#�(���� &��
 ��� ����
����
� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3/5
�-= 2�
 �
��
� &��
 ��� ����� ����� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3/5
�-7 �����
� 0
��������� )����
� - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3/5
�-< �4�: �&�@ ���
������ - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 3/5



5

���&��"��"

�� ��
�
� :�
��
 ����
 ��	 ���
� �
	� 	
�����	D ��
 ��� )����
	��( �
� %����
(
��
� ��#
��
#
�(
���(
� 	�#
�1

����- +�- +�
����	 2#
�D �"� ��
 �
(
���
���( $
��
��
 )���"	���( �� �	
��
��� �
�	����D ��
 ��!���(
 �
�
����	��� �� +��������� ��� 0��D ��
 I#
����(��( %��
�
����$������	�
�� �"� H���
�
H +��������
� ��� ��� ��
�
 �
�����
� �� �
��
 �
����J

����- +�- �	���� 4�������D �"� ��� �� ���	 (
�
���
 �
�����
�D 
��
 �K���( �
�
���#�
���
����( �� 
���
�
�D ��
 ��
�
 �
�
����	���D "#
� $������	 ���
 �K(���	
� �K���(
�
���	���
��
�D ���	 $
�� ��
 �
� �����"�(���	
� �	
���
 ����
���� 
��(
(
� ��
�
� ���
���	� �� �
��� �"� ��
 I#
���	�
 �
� &��0
�
����J

+�- ���� �
�
��
D �"� ��
 H)��$������(�	���
H #
�� ��
��A��	
� ����� ��� ��

��!���(
 �
�
����	��� ��� ����� ��	�
��
� *&��: �
��
����( �
� ���#
�J

����- +�- 0����� *- +�((�
#�D ���%
����� �� ����#��
D ���������D ��� ���%����(
%����#�
 ����������� �� �
���#����� �4�: ��� ��� ��������( �� $��	 �	
 �)� *�
��������� 	��#�����( �	
 �� �
�� �4�:@@ �	�� $�� 
��
������� 	
����� �� � ������%
 �������
��� �	
 
����
 �����J

+�- ���#�� L- ����� ��� +�- 0�#
�� �- ��0����D +�����D �:�D ��� ������
���%����( �� $��	 �	
 �4�:��
A��
�� �� �
�� ������ � 3666J

����- +�- L
�� &	�����G
�� ��� +���-�&	
���
� ���	�
� 0K���
D &��� %�� 2����

���� ���%
����!� 2��
�#��( ,��
�
����	�
�. %������ ���%
����!� :����(���D �"� ��
 )���
�����( ��� )��
��
� �
� :���	
�
 �
� #
�K��(�
� 0
�
�
����#�����
�J

����� ����
��K	�
�D �"� ��
 
���
��	�
��
 )����#
����(D ��
 ��!���(
 �
�
����	���D
�
� �
��
� �� +
���� �� A��
� ��� �"� ��
 ���"#
� 	����� 
�������
�
 ��M
�(
$K	����	

 �
�����	���J

���
� �����#
��
�� �
� @�������� �"� �	�����
�����	
 �����(
 �
� �� ������
��	$
�( �"� ��� ��(
�
	�
 ��#
�������� ��� ��
 (��
 N�����
���#
��J ���#
����
�
  ���
+�- 4��� ��	�(	
(	�D �"� ��
 (��
�D 
��
�������
��	
� :����
� �� �"��D #
� );�������
�
� ��� �� ��#��J  ��� +���-�����	
�
��� +�(��� )�MD �"� �	�
 ��#
���#��
 N!	�(�
��
��� ������
� $!	�
�� �	�
� +�������#
�� ��� �	�
 :�"������� #
� ���	 �� ��
���
����	
�
)�(
#���
���
�J 4
��� +���-�����	
�
� �$
 *
��
�D �"� ��
 �����!���(
 ���
���"����(
#
� �
� );��
������%
����	
� �� 0�	�
� �
��
� +�������#
�� ��$�
  ��� ����	
�
���
L
����� :�
��
��D �"� ��
 4���
 #
� �
� ����������	
� ���
�
��	
��
�-

���
� �����#
��
�� �
� ��#
���(����
 2#
� �� ��������	
� @������� �
� &	��������
��#�
�	�� ���%
����!� �� O�
� �"� ��� 	
�����	
 '�������
�D �
� �����!���(
� ���	���
 #
�
���#�� ��� )�����	���( %�� ��#�� ��� ��#
�����!��
� ��� �"� ��� ��M
����
�����	 (��

��#
��������-



� 	��
���
����

������ ������
 � %��� ��� ��%
��
 �������
�� �� �	
����� ���������- �	
�
 ���������
��� #
 ������A
� �� �������� �� ���
��
����
� ���� ������� ��� �
������� �
��#�����-
������� �
��#����� �� �
�
����� ��� (��$�	 ��� �
%
����
��D �� ���%
����D �������D ���
	����� �	��(
� �����( 
%�������- );����
� �� ����� ������� �
��#����
� ��
 �����

���#���� ����� ��� ��(���D ����� ��� ����
�� ����� ,&���
�� 
� ��- 3666.-

2� �	
 ��	
� 	���D �
������� �
��#����� �� ��� �
�
����� ��� (��$�	 ��� �
%
����
��
#�� �� 
��
����� ��� �������
� 
;���
��
 �� � ��
��
� $��	�� ��� 
�%�����
�� ,4�������
/?5<.- ����� �
������� �
��#����
� �
�%
 �� �	
����� ��(���� �	�� 
��#�
 �	
 �
����
 �����
�� �
����� �� 
�%�����
���� ��
�- :
������� ��������� ��� �������� �� �	
 �
�
��

�(����� 	
�#�%��
�D ���	�(
��D ��� ����
������ $	��
 ��	
�� ���%��
 ����
����� ���� ���
���������D ��� �� ����
� ��� �

� ����
���� �� ��� ��#��� ������������ �����( �� �	
�����

���
 ��(���� ��� �	���	�����
� ,4������� /??/D 4��#���
 /??=.-

����� �
������� ��������� ��
 �
��%
� ���� �
����� ������� �
��#����
� ���D #��
�
�� �	
�� #������	
��� ���(���D �	
� ��� #
 ��%��
� ���� �	�

 ��9�� (�����1 �	
 �
��
�����D
�	
 �	
������������� ��������( �	
����� ���������D ��� �	
 ���������- �
��
����� ���(��
���
 ���� ���#�	�����
 �
��#����� ,���#���� ����� ��� ��(���. ��� ������������ ������

��;��� ��� �

���( �
�
��
��� �(����� 	
�#�%��
� ���
 ����
�����
� �� ����#���
����D ���(��
���
 ��� %�������� ����� ��� �
�
���
��
�
� �� 
��
����� ����- @� ��$
� ����(
�D 
��
����� ���
������
��� ��
 ��������� �� ������� ����������� ��� �

� ����
��
��- �	��
 ��
 %�������
�������
� #� ���� P�%����� ��(�
��� �	�� #
���( �� �	
 �	
����� �������� (����D 
-(-D
���	�������� ��� #
 �
������#�
 ��� �
� ��� #��
D $	��
 �	�����
� ����� ��� �
���$ P�$
�
��(�
���- �
���
� �	�� %����� ��������D �	
����� ��������� ���
 �������D ��(����D ���
P�%������ �
�%
 �� �
�
��
 �(����� 	
�#�%��
� ��� ���	�(
��- ���
�%
�D ��(���� ���
�(�	
�
�
�� $���� �
�	��������D ��� ���	�	�
�����
� ���
 9�(���
 	�%
 ���
�����	�� ����%��� ���
��� ��%
��
�� ��P�
��
 �	
 (��$�	 �� �
�(	#�����( ������-

�	
 ����������(D �	
����� ��%
��
 (���� �� ��������� �� ����	
���
� ���� ��������� ��
�	
 ����� ��� ����
�� ���� �
��#�����- �	
�
 #���
��������(D �����(
���� ��������� ����
��
������ ���� � %���
�� �� 	
�#�%����� �������D ��� ���� ����
�� �������� �	������(����

G
��� �� %
��
#���
� ��������( 	�����-

���� ��������� ��
 
����� �
���#
� ��� ���� �� �	
� ���
��
�
 $��	 
��
����� �����
�� �	
 �
�%��� ����
�D �����( �� ��
� ���Q�� ������������� �
�
�����D ������%����( �
��
�����������
��D ��	�#����( �	
 ������������� ��(��� ������������ ���	$���D �� 	���
���(
� ����
� �������� �� ��� �	���
��- +
�
����( �� �	
 ���(
�
� �
�%
D �	�� ��� �
���� ��
��������� �� �
�
��
� �����
 �����
� ���
 ��
�
��� �����
� ��� 	
��� �����
�D �� �� ��� �
����
�� �	
 ��������� �� �������������%
 �
�%
� ���%����( �� ����(
��� 
G
��D �� �� ��� �
����
�� �	
 ��������� �� �	
 �
����� �
�%��� ����
� ������( ����	���(���� 
G
���- ���
�%
�D
���
 ��������� ���
��
�
 $��	 �	
 ���
�#�� �� ������
�#�� �� 
��
����� ��������
� $��	��
�	
 ������
�
���D 	���
���( �
�� ��%����� ��� �$�����( ���
 ���������� 
G
��� $	��
 ��	
�

?



/6 � ������	
����

��������� ��
 �#�
 �� �������
 +�� ���#�#�� ������( ����
� ,4!��
� ��� :���	
� 3667.-
�	
 A��� ��
���A
� �������� $�� ����	��
 ���� �	
 ���
; �� ����� ����� ,�	�	���

�

������
.- ����� �����D ����	��
 �� ��
� �� �
�����
 �� �� ����(
��� ��� ���(	
�����
�����- 4�$
%
�D 
;�
���%
 ��
 �� �	�� ���( ��� �
�� �� �����( ��������� ���D ��
�%
����
�D �� ���%��
� �
��������� ��������� ��� �
��	-

���
 �	�� /3D666 ��������� 	�%
 #

� ������
� ����
 �	
 �����%
�� �� ����	��
 #� �	

*
���� �	��������  �
����	 :
��"��
� �� /568 ��� �	
 
�
������D 	�$ ��� $	� ���������
��
 ���
 #� ������D 	�%
 ��������
� (
�
������� �� �
�
���	
�� $��	�� �	
 A
��� �� #����(�D
�	
������D ��� �	������-

�'� (�

���)����� ��&������ * +�#�
�� ���#����� �,
(���� ��
����
� ����!�����

������������
 ��������� ,���. ��
 �	�����
���
� �� ������� ��������� �� ����� �
�������
�
��#����� ,&���
�� 
� ��- 3666.- ��� �� ���A�� �	
 ���� 
��
����� �
����� �� �
�������
��������� �� ������
� #� 4!��
� ��� :���	
� ,3667.-

�' ��-�
������ ����
�!����� ����" ������� ��$�����
 "
��#� .����� ���
#���� &��"���

��� $
�
 �����%
�
� �� ���
 �	�� 8D666 ����� ��
��
� ,&	�� ���  � 3668. ������#��
�
����( �
����� ���
���
� ��(����
�� ��;�- ���
 �	�� ?<R �� �	
 �����������( ��
��
�
��%
���(��
� �� ��� #
���( �� 9��� A%
 ������
� ,����
� $��	 � �
� ���� ��  �(��
 /-/.
���
�� �	
 ���
���
�
 ,/.D �	
 ����(����
�
 ,3.D �	
 ��������
�
 ,=.D �	
 2��	����
�

,7.D ��� �	
  �#��
�
 ,<.-  ���	
� ������
� ������
��
� $
�
 �
����
� ���� ���(�
 ��
��
�
�� ��	
� ������
� ,����
� $��	 � ���� ���� ��  �(��
 /-/. ���
 �	
 &��%��%����
�
 ,8.D �	

:�������
�
 ,C.D �	
 :������
�
 ,5.D �	
 0���������
�
 ,?.D �	
 &
�������
�
 ,/6. ,�
�
%�
$
� #� 4������� ��� '���
D /??<.D ��� �
�
���� ���� �	
 ������
�
 ,//. �����%
�
�
#� ��$�� 
� ��- ,3666.-

�	
 �����
�
� ������
��
 �� ��� ����( �	
 ��(����
��� 	�� #

� ������������ ����
����( ��� ���%��
� �	
 
�
����� $	
�	
� �	
 �� #������	
��� ���	$�� $�� ��%
��
� 9���
���
 ��� ���� �
%
��� ���
� �����( 
%������� �� $	
�	
� �� 
%��%
� �
%
��� ���
� ���
�
��
�
���� �� ��������D �
�����
 ���
�(
�- �� ���
D �	�� 
�
����� $�� ���$
�
� �� ��%��� �� ��
���
�
��
�� 
%�������- 4�����
������
 ����	��
 ,4::D )& 3-<-/-77.D ���������( �	
 A���
��
� �� �� #������	
���D $�� ����� �� #
 �� �����	��
��� ���(�� $��	�� �	
 ��(����
���
,2#
� ��� 4������� /???#.- �� �� ��$D �	
 4:: 	�� #

� �	�$� �� #
 �
�����
� ��
�
��� ���� ���
� ���
�
��
����D ���
 
���� �� �	
 
%������� �� �	
 ����(����
�
D ���
 $��	��
�	
 ��������D ��� �$��
 $��	�� �	
 ���
���
�
 �
�������( �	
 ���#
� �� :
�
����
�
 ���
)�������
�
 ,0
����� 
� ��- 3667.-



��� 
������������ ��������� � ����
�� �����	��� �� 
���� ��
������ ���������� //

1 2

4

5

3

11

7

6

9

8

10

major occurrence of PAs

isolated occurrence of PAs

 �(��
 /-/1 ��9�� ��� ������
� ������
��
� �� ������������
 ��������� $��	�� �	
 ���
(����
���D ����A
� ���� 2#
� ��� 4������� /???# ��� :�
##��� /?C71 ���
���
�
 ,/.D
����(����
�
 ,3.D ��������
�
 ,=.D 2��	����
�
 ,7.D  �#��
�
 ,<.D &��%��%����
�
 ,8.D
:�������
�
 ,C.D :������
�
 ,5.D 0���������
�
 ,?.D &
�������
�
 ,/6.D ��� ������
�

,//.-



/3 � ������	
����

�' /
��� ��
�
��
�� ��0�
���� ��� 
��#��$���
���
 �	�� 886 ��G
�
�� �	
����� ��������
� �� ��� ��
 ���$� �� ��� ,L���( 
� ��-

3668.- ���������D ����� ��� ��
 ������
� �� � H�
���
 #��
H ���
�� �	�� �� 
��
��A
� $��	
��
 �� ���
 H�
��� �����H ,���
� � ��  �(��
 /-3D &���� /?88.-

@� /??<D �	
 ���� ������
� ,�

  �(��
 /-3. ���������( �
�
������
D �����(������
D
������������
D ����������
D ��� �	���
������
 ���
 ��� $
�
 �
����#
� #� 4�������
��� '���
 ,/??<. #��
� �� &��%
���E� �	
������
����� ��((
������ ,&��%
��� /?C5.- �	

(��$��( ���#
� �� �����%
�
� �����������
� �� $
�� �� �	
 ����
��
� ���
��������( �� �	

�
�	������ ��%��%
� �� #������	
���D #����(���� ����%���
� ��� ��������� �� ��� �
� �� � �
$
����A
� ������A������ ��������
� #� 4������� ,3668. $	��	 
��	����
� �	
 #������	
���
�
�������	�� $��	�� �	
 �
��� �����1

@- ����������� �� ��
���	��� ��
��
� ���
� $��	 
�
%
� �� ���
 �
�#
��
��������( �	
�� �
���
� ����
��
�� ���������( �
�
������
 ,�.D
�����(������
 ,+.D ��� ������������
 ,�. ���
� 
��
��A
� $��	 ����
����

�
��%
� �
��� ����� ,���
� @ ��  �(��
 /-3.-

@@- ����������
 ,1. ���
 ��� ��������( �� ��
���	��� ����� ��� ��
��
��D ���
����������� ���
��
�� 
��
��A
� $��	 � ���
�
 &C �
��� ���� ,���
� @@
��  �(��
 /-3.-

@@@- :�
���� ���
 ��� �	�����
������ �� �
�
��
� (
�
�� 
�������( ����(����
 ,	. ���
�	���
������
 ,(. ���
�D ��������( �� ����� ��� ��
���	��� ��� ��� ���
��
��
$��	 ����D �������D ��� ���
�� ����� �
��� ����� ,���
� @@@ ��  �(��
 /-3.-

�	
 ������#����� �� �� ���
� $��	�� �	
 ��(����
�� ������
� �� �	�$� �� ��#�
 /-/-
0
�����#��D �	
 �������� ����
�� $��	�� �	
 ���
���
�
 ��G
�� ��(��A������ #
�$

� ���
�$� �����������( ���#
�D �	
 :
�
����
�
 ��� �	
 )�������
�
- '	��
 �	
 %��� ��9�����
�� �� ���
� $��	�� �	
 )�������
�
 #
���(� �� �	
 ����������
 ,�. ���
D ��� $��	�� �	

:
�
����
�
 ��
 
;�����%
�� ����� �� ����� @ $��	 �� ������������ �� �
�
������
 ,:. ���
�-
�	
�
 �������� �������� ����
��� ��
 �
P
��
� �� �	
 A����( �	�� �	
 	�����
������
 ����
�	��
 ,4::. ���������( �	
 A��� ��
� �� �� #������	
��� $�� �
�����
� ���
�
��
���� $��	��
�	
 )�������
�
 ��� �	
 :
�
����
�
- ���
�%
�D �	
 ���#����� �� :
�
����
�
 ��
��
� ��
������
 ����������
 ���
 ��� �
��� �� �	
 	����	
��� �	�� �	
 4:: ��(	� ��� #
 �	
 ����

����
 ��
������
� �� �� #������	
���- �	
 ��������� �� ����������
 ���
 ��� �

���
�
� �
���� ��
������
� 
����
 �	�� �� ��������� ��� �	
 ��������� �� �	
 ���
�
 &C �
���
����� �	�����
�����( �	
 ����������
 ���
 ���- �	��D �	�� �
���� ��
������
� 
����

��(	� ��� #
 ��
�
�� �� �	
 :
�
����
�
D �	
 2��	����
�
D �	
 &��%��%����
�
 ,��


�	.D
0���������
�
D &
�������
�
D ��� ������
�
 #�� $��	�� �	
 )�������
�
 �� $
�� �� ��
�	
 ����(����
�
D �	
 ��������
�
D �	
 :�������
�
D �	
 :������
�
D �	
 &��%��%����
�

,�����
�	.D ��� �� �	
  �#��
�
 ,�	�����
 	�	���
����.-



��� 
������������ ��������� � ����
�� �����	��� �� 
���� ��
������ ���������� /=

N

O
O

O

H
O

CH
3

OH

CH
3

CH
3

OH

N

O
O

O

H
O

CH
3

OH

CH
3

CH
3

N

OH
O

O
H

CH
3

OH
OH

CH
3CH

3

N

O

O

OH

H

O

O
CH

3

CH
3

O

CH
3

OH

N

H
O

O

O

OH

N

O
O

O

H
O

CH
3

CH
3

OH CH
3

monocrotaline (M)senecionine (S) triangularine (T)

lycopsamine (L)

II      Lycopsamine type PA

I     Macrocyclic or open-chain diester type PA with eleven or more members

III      Special type PA

ipanguline A (I) phalaenopsine T (P)

necine base

necic acid

 �(��
 /-31 �	
 �	�

 �����
� �� ������������
 ��������� ,���.1 	'����������� �� ��
���	���
��
��
�� ���������( �	
 �
�
������
 ,:.D �����(������
 ,�.D ��� ������������
 ,�. ���

���J 		' ����������
 ,�. ���
 ���J ��� 			' :�
���� ���
 ��� 
�������( �	
 ����(����

,@. ��� �	���
������
 ,�. ���
 ���-



/7 � ������	
����

������ �� ��
%��
�� (
�
�� ������#����� �� �� ���
� SRT
�� ������
��
 ,4������� ��� @ @@ @@@ ��	
��

'���
 /??<. � + � 1 ( 	
���
���
�
D
���#
 :
�
����
�


������
 53 /8 / � � � /

���
���
�
D
���#
 )�������
�


���	�
���
D
����	��


5 < � 5C � �

����(����
�
 %�������� ��� (
�
��� � / C / ?6 / �
��������
�
 �	��
���	 7 � � CC 7 � /<

2��	����
�

��#������ ��
)���
������
�
�

� � � � ?< � <

 �#��
�
  �
�	�	��	 =? 3 7< / � � /=

&��%��%����
�

��


�	D
�����
�	�

� � �
�
/66

�
/66
�

:�������
�

!�����
D
�
��
�
�����

� � � /7 58 �

:������
�

��	���
����	D
�����
��

� � � /= C< � /3

0���������
�

 	���	D
!�
������

/66 � � � � �

&
�������
�
 "���	 � /66 � � � �
������
�
 �#��	� /66 � � � � �

/0K�
� ,/??<.D 3 �K���	 
� ��- ,3668.D =���� 
� ��- ,/??8.D
7�	� 4���( 
� ��- ,/??5.D <����
�� ��� :�
����� ,/??7.D 8��$�� 
� ��- ,3666.

��#�
 /-/1 �	
 ������#����� �� �� ���
� $��	�� �	
 ��(����
�� ������
�-



��� 
������������ ��������� � ����
�� �����	��� �� 
���� ��
������ ���������� /<

�' ���
�
��
����
 ��##�� .��� (�� ��#�����" �� ��� ��0���#������ ���"�
�� #������	
��� �� �	
 ���
���
�
 �� �������� ���������
� �� ���� (��$�	 ,4�������


� ��- /?55D :���
� ��� 4������� /?5?. ��� �� �
������
� $	
� P�$
�� ��
� ,���

3667.- �� #���#��
 ��������
� ���
 �
�
������
 $ ��;��
 ��
 ����
� ����������%
�� ���
���
� 	�(	 ����������- �	
�� #������	
��� �� ��� ������#�
 #� $������( ��� #� �����#���
������ ,%�� +�� ��� ���
���( /??7D ����
� 
� ��- /??5.- ������������D �� #���#��
�
��
 ��%
���A
� %�� ��
��A� ��
� �� �$����
� �
������� ���	 �� 	����;�������D 
��;�������D
2���
��������D �� ����
���
 ��������� $	��	 ����

� �� � ���
���
 �����������
��A� ���
��
�
��
�
���%
 ����
� ,4������� ��� +�
���	 /??5.- ��� (
�
��� %����#����� �G
����( �	

�� �����������( 
����
� ����A
� �	
 �� #��
�
� $��	��� �G
����( �	
 �%
���� 
�������-
:��	 � 	�(	�� ������� ����
� ��� �������
 � ��$
���� �����
(� �� ����������%
 ����� �
�
��

�(����� ��G
�
����� 	
�#�%��� ,4������� /???D 4�(
� 366=.-

�'  ����������� �� �#�
����)�� �������2 �

��������� �� ���3��2 ��4��� #��*
��
��

��� ��
 ����	
���
� �� ��
��A� �����
� ,�

 ��#�
 /-3. ��� ��
 ���������
� �� �
��
%�����
� �� %������ �����
� ,)	��
 
� ��- /?5C. $��	 �� �� 56R �� ����� ����� �� ����
��-
:��	 ������������ �����
� ��
 ��������� ��� ��
��
� �� ����%����� ���%�%��D 
-(-D #���D
�

�� �� ����� ,4������� ��� N���
� /?58.- ������������� ���� �����
� �� #������	
���
�� �	��
 �� ������������ �� 
��#�
� #� ��� 
;�����( �� 	�����	���� $ ��;��
� , �(��

/-=. $	��	 ����$� ��������� %�� �	��
�� ,4������� 
� ��- /?5?D '���
 
� ��- /??6.-
� ��
��A� �� $ ��;��
 �����
�D �
������#�
 ��� �
�
���%
 �����
 ���� �	
 %�����
�D 	��
#

� �	�����
���
� ,)	��
 
� ��- /?55.- �	��
� ������( ��� ��������( �� ����� ���
�
��%
���(����� ��� ��
����
� �� #
 �����
���
����
� ����
 ��
��
�D $	��	 �� ��� ������

���D ��
 ���#�
 �� ����������
 ��� %�� �	
 �	��
� ,4������� 
� ��- /?5?.- :���
� ���
��
 ���#�� �
����
� ��� �	�$ �� �
��#���� �����%
� 
;�
�� ��� �������
��
� �

����(�
����  �
�	�	��	 ��	�����	��� ����( � �����
��A� $ ��;�(
���
 �� ����� �	
 ��#��������� ��
�	
 #���� �����(
� ������
� ��� (��$�	 ��� �
%
����
�� ,&	��( /??C.-

�'�'� +�$�
��� �, (�

���)����� ��&������ ��� ���� �� (���� (
�*
��
����

@� �������D ��� ��
 	
������;�� ��� �������(
��� ,�������� /?C3D &��%
��� 
� ��- /?C8D
'�
�
��
�� ��� 0K�
� /?57D :�

����� 
� ��- 366/.- �	
 ��;�� �������� �� ����
� ���
�
��(
����� %�� #������%����� #� ���������� ��%
� �����	���
 �7<6 �����;�(
���
� �������
��( �����#�
 �������� ���
��
����
� , �(��
 /-=.- �	
�
 	�(	�� �
����%
 ���
��
����
� ��

���� ����
� $	
� �	
 �������� ��#�����
� ������� �	
 �����$��( 
��
����� �
����
� ,'���
�
��� :
(��� /?5?.1 &/�&3 ���#�
 #��� ,#�;
� ��
� � �� �	
 ������;�� �� ��������
 ��
 �(��
 /-=.D 
��
��A������ �� �	
 ������� 	����;�� (���� �� &? ,#�;
� ��
� �.D ��� ��

 ��

��
��A
� 	����;�� (���� �� &C ,#�;
� ��
� &.- �	
 �
��� ����� ��
 ��
�%
� �G ��� �	

�
������( ����
��	���� �
���
 #��
 �
��%
� �������� �� �#�
 �� �������
 +�� , � 
� ��-
3667.- �	
 ������
� ��%
� �
%
���� �
������D A#�����D ��� 
%
������� �
�������� (��$�	-
�	
 ���� �� ��%
� �������� �
��� �� �%
�P�$ �� #���� ��;�� ��#�����
� ���
 ������� ���



/8 � ������	
����

������
�
��(��� ��

�� ����	
���
�����
� ��

�� ����	
����

��(��� ��
	�(	
��� ��
������������

���
���
�
D
���#
 :
�
����
�


�����

��
��A� (����� ��

����
���� U ��9��
��
����
; �
��� �������

�	
 �	��
��

��P-� ,?6R.

���
���
�
D
���#
 )�������
�


�����
����
; �� ��������
������
� ������

��P-� ,?6R.

����(����
�


:��
&��
4��

������

�	����	� �����


�	�����D �
�%
�


U #���



����
����



����
���� U �
������




���
���� ��
�	���� U �
�%
�


V
V

��P- ,C/R.�

2��	����
�

�
���� ���� ����
#���

#���� �
����
���


���
������
#����� ,<3R.

 �#��
�

����� ���Q�� �
�%
�
���Q�� �	��� ������

�� �

����

&��%��%����
�
 �	������D ������� ��
����( �
�%
�
U �	��� ����
,86R.��

��
���
� ���� �	
 ������������ �� �	
 A��� ���	$�� ��
��A� 
����
D �	
 	�����
������

����	��
 ,4::.D ���� $
�
 ����� �� ��� ����� �� �	
 ������

����� 
� ��- ,3663.D �4������� ��� N���
� ,/?58.D ����
 
� ��- ,3667.D �����
� 
� ��- ,/??7.D
� �K���	 
� ��- ,366C.D 
��
�"��
� ,366C.D 	��� +�� 
� ��- /??<D �����
 ,3667.D
�� �K���	 
� ��- ,3668.D �����	����� ��� 2#
� ,366<.D ������
� 
� ��-,/?55.D

��L
�
���:�
�� 
� ��- ,/??5.D ��L
�
���:�
�� 
� ��- ,366<.

��#�
 /-31 ����� ��(��� ��� �����
 �� �� #������	
��� %��� ��(��A������ ����( �	
 ��
��������( ������
� �� 
%
� (
�
�� $	��
 ����� ��(��� �� �� ������������ ��
 ��
�
�
����#��
�
��������%
 �����
�- �##�
%�������1 ��P- W ��P��
��
��
 ,������
� #���D P�$
�� U ������.D
:�� W ��
�����
 
����	��D &�� W  ��
��
���
 
����	��D 4�� W %���
��
���
 ������
D
�� W ��� �
�
����
�D V W ����������
��D ���� �	����	
����� �
����� �� ��� ������� ���

�������%
 ����������� �� �� �
%
�� �� 
%
� ��
��A������� �� �	
 ������
� ����� ��(���-



��� 
������������ ��������� � ����
�� �����	��� �� 
���� ��
������ ���������� /C

N

O
O

O

O

CH3

CH3

CH3

OH

N

O
O

O

H
O

CH3

CH3

CH3

OH

free base of senecionine
lipophilic
pro-toxic

N
+

O
O

O

H
O

CH3

CH3

CH3

OH

O

senecionine N-oxide
hydrophilic
non-toxic

pyrrolic intermediate
lipophilic

toxic

bioactivation

Cyt P450

reduction

oxidation

9
1

2
7

A

B

C

 �(��
 /-=1 @� ������D ������������
 ��������� 
;��� �� �$� ���
����� �����1 �	
 	�����	����D
������;�� $ ��;��
 ��� �	
 �����	����D ������;�� ��

 #��
- +����( #������%����� �� %
��
�
#���
�D �	
 ��;�� �������� ���
��
����
 �� (
�
���
� #� ��%
� ���������� �����;�(
���
�-
�	�� ��;�� ���� �� ���� ������
� $	
� �	
 ������;�� ���� �������� �	
 �����$��( 
��
�����
�
����
�1 &/�&3 ���#�
 #��� ,#�;
� ��
� �.D 
��
��A������ �� �	
 ������� 	����;�� (����
�� &? ,#�;
� ��
� �.D ��� ��

 �� 
��
��A
� 	����;�� (���� �� &C ,#�;
� ��
� &.-

�
����� �� � �
�����
� �
����� �
�%��� ����
�D �� �� ���#����� �� #�
��	
 ��� A����� ��
�
��	- �	
 ���
����� 	
���	 	����� ��� 	����� ����
� #� ���������
� ��� $�� �	
 �
��
��� ��� �	
  
�
��� 4
���	 +
�����
�� �� *
����� ,O��������� ) /??3. �� �
����
��
� �����
� ��
 �� �
�%
� ��� #��� ���� ��������� ,!�����	�
 �	��	�	. �� #����	��� �
� ,��;��
��� ��
 �� 8 $

�� �
� �
�� $��	 � ����� �����
 �� / �(.D �� �	
 ��
 �� ����� ���� �����
�
,��
�����
 
����	��. �� 
;������ �� �����
��� ��
����( ����������� ��� ���������� ,$��	

;�
���� ��
 �� ������ ����D ����� ���
 �� /66 �( �� ���.D ��� �� #���
�#�� 
;������ ,���&
	����� ��������. ��
� ��� �	
 ��
���
�� �� ��(����
 ,�
�����
���
 ����� ����$���
 �� 6-/
�(.-

�	
 �
����#
� 
G
��� �� ������� $��� %
�� ���$ ��� �� ��� ��
%
�� �	
 ����%�����
����� ���� #
��( 
��
�- 4
��
D �
����
� ��%
����� ����;�������� $��	 �����������( ������
,&	

�
 /?5?. ��(	� 	�%
 #

� ���
���
�
� ���	
� �� � �������
 �����
�� $��	 ����
�
�� �����
 ����
� �� �

� �� ������$� ������
�- *�����( �������D 	�$
%
�D ������� �%���
�� ������D �����
���� #
����
 �� �	
�� �
�
��
�� ����
 ,�����X /?58.-

&�����
���( 	
�#�%����� ���
���D ��� ��
 	����	
���
� �� ���� � ����
���%
 ���
 ��
����� �
�
��
 �� $
��- ���� ����� �
������� ��������� ��
 �	��(	� �� #
 ���
%��%
�
�� �	
 ��
���
��� �
���� ,/=6 ������� �
��� #
���
 ��
�
��. �����( �	
 ���
�����
 ���
����� ��%
���A������ �� #��	 ��(����
��� ��� ���
��� $	��	 ���
��
� �� +��$�� ,+��$��
��� :
$��� /?6=. �� �� H�#�����#�
 ����
��H- '	��
 �	
 ��(����
�����
��A� P�$
�
�������
� �	
 ���������%
 	
�#�%����� ���
��D 
��
����� ��� �����������D �� $�� �
�
�����
��� �	
 ����� �� 
����
 ������ �����
� ��������� ��� ��
��
� ���%�%�� ��� �
����������
, ��
��
� /?<?.- 4
��
D ����
���%
 ��� ��
 ������;�� ��� ����� ���
��� ��� ����(
���
��� ���%�
 ��� ����
 , �
� 
� ��- /??3.- '��	�� ��
 (
�
������D �	
 	
�#�%��
 ������ ��
�����
�
�� �����
� $	��	 �� �� ������� �
���� ��� �	
 �����-



/5 � ������	
����

�	
 ���� ���%�����( 
%��
��
 ��%����( �� ������

���( ���
 �� ����� ��� ��� #
 �#�
�
�%
� ���� ��
������
� 	
�#�%����� ���
���- � ���#
� �� �	
�
 ���
��� ���� ��%
��
 ��;�
	�%
 
%��%
� ����������� ��� ���� �� �%
����
 �	
 �
�
���%
 #����
� �� �������
��
�
������D #�� �� �

�
��
� ��� ������
 ��� ��� �	
�� �$� �
�
��
 �(����� ��
������- ������
�
��%
� ����

�
��
���( ��
��
� ��
 ����� ����( #���
�P�
� ��� ���	� ,�
������
��.D
�
�� #

��
� ,&��
���
��.D ��	��� ,4�����
��.D ��� �	
 ������� (����	���
� '
�
�����
,2��	���
��.- �	
�
 ����� �� �

�
��
���( ���
�� ��
��
� ��%
����
 �	
�� ��������#�����
�� ���
����� ���
�� ��
������ #� ����������� $�����( ���������� ,4������� /???. $��	
�	
 
G
�� �	�� ��
������ $��	 ��
%���� ������� �� �	
 ����
 �� ��� �%��� ��
���( ��
����
����� ������
� ���
��� ,4��
 ��� )���
� /??=.-

�	
 (���� �������� ��#�$
�%��( ����
� $�����	 ��	����� ,����
�
D �
���(���	���
.D
��� �������
D ��#
���
� �� �

�
��
���( ������ �� �
������
��� @�	������
D +������
D ���
��������
 ��	���
� ���� ��� $
# ,�
�� /555D �������
������
�� ��� �
$����	� /?57D
)���
� /?53.- '	
� �����

D �
�� ��� $��(��
�� $���
�� �� 	��
� #

 ���� 
�������	
,�����
. $
�
 ����
� ��������� $��	 �
�	������ ��������� �� %������ ��� ��� ����
� ����
�	
 $
# �� � �
���
 ����
�D �	
 ���
����� ��
� $�� �
�
��
� ���� �	
 $
# �
�
����( ��
�	
 ���
 ��� ������ �� 
�����
� ��� ,:��%� ��� ���(� 3663.-

�
���
� �� �	
�� �������� �� �����

���( ���������D ��� ���� � ���
 �� �����( #
	�%���-
@� �	
 ������� ��
��
� (�������	 
��	���)* �	
 ����
�� �� ��� �����
 � ���
 
%��%
� �� �
����
���� ��� ��������%
�
�� ,�����X /?58D �����X /??6.- ��� ��
 �
���������
� #� ���
�
�� �	
 �	
�����
 	����;��������� ��� ��%
����
� �� �
���
� �	�� ��$ ��� 
������
 �	

����� ����
��� ������� �� ���
� ,+������� 
� ��- /??/.- +����( ���������� ��� ��

���������
� ���� ���
 �� �
���
- �	
 
((� �
�
�%
 #��	 �	
 ���
 ��� �	
 �
���
 ����
��� ��
 ����
��
� �� �	
 #
�� $�� �	
�� ���
��� $
�
 �#�
 �� �� ,)���
� 
� ��- 3663.-

�'�'� (�

���)����� ��&�����  �����������

������������
 �������� ,���. #������	
��� $�� �	�$� �� ���� �� �	
 ����� ���� #������	
���-
���%
� ��� ������
� ����� �� �	
 ��������
 �
��#���� ���	$�� �� �	
 ����������
 ���

��� ��
 �	�$� ��  �(��
 /-7-

�'�'�'� 5�
���  ���  �����������

�� A��� ��(	�D �
���
 #��
� �
%
�� �	
 ��
����� �� ��� ��
 �� �	
�� �	�����
������ #�������
���( ����
� ���������( � �����(
� �� �������� 7 $��	�� �	
 /�	����;��
�	�� ������������

,�

  �(��
 /-=.-

����
� �����
� $��	 ��&���#
��
� ������%
 ��
������� ,4������� ��� ����
� /?5CD
:���
� ��� 4������� /?5?. �
%
��
� � ���	$�� �	�� ������ ���� ��(����
 $	��	 �� �
����
#�;����
� �� �(�����
 ��� �	
� ���������
� �� $ ����#����� ����
����
 ,&��D  �(��

/-7.- �	
 ����� (���� �� �
��%
� ��� ����
����
 �� �
�
��
�- @� ��� #
 ���%
��
� ��
��
������
 ��� �
%
��
� �� ����
����
 �(���- '��	 �	
 	
�� �� 	�����
������
 ����	��

,4::.D 	�����
������
 �� ������
� #� ������
����( �	
 �����#���� ���
�� ���� ��
����
���
 �� ����
����
D �
�
����( �������������
 ,�K���	
� 
� ��- /??=D 2#
� ��� 4�������



��� 
������������ ��������� � ����
�� �����	��� �� 
���� ��
������ ���������� /?

primary metabolism:
amino acid biosynthesis and polyamine metabolism

secondary metabolism:
PA-biosynthesis

O
O

O

O

O OOH

TDP

OH

gene duplication

spermidine

putrescine

homospermidine

2-oxoisovalerate

He-ThDP pro necic acid

red

necine base

necic acid

pyruvate

valine, leucine

gene duplication ?

NH2 N
H

NH2

NH2

NH2

NH
2

N
H

NH
2

N

H
OH

N
+

CHO

N

O

O
OH

H
OH

O

O OHOH

arginine

agmatine

CAP

lycopsamine type
PA

DHS

AHAS

HSS

DAO?

ADC

AIHL

CAHL

SPS PAO

AHAS?

 �(��
 /-71 ���#������	
��� �� �
���
� ���� 
����
� ��� ��#�����
� ���� �������
�
��#�����D �-
-D �	
 ����� ���� #������	
��� ��� ��������
 �
��#����� ��������( ��
4������� ��� 2#
� 3666- ��������
� ����� �� �	
 ���	$�� ��
 ��((
� #� � 
�
�����
����D ��������
� ���
��
����
� ��
 
�����
� �� �
���
 #����
�� ,�+& W ��(����
 �
����
#�;����
D �4�: W ��
��	����;����� ����	��
D �@4� W �(�����
 �����	�������
D &�4�
W $ ����#���������
����
 �����	�������
D &�� W $ ����#���������
����
D +�2 W ���
����
 �;����
D 4
��	+� W 	����;�
�	�� �	�����
 ���	���	��
D 4:: W 	�����
�������

����	��
D �� W ������������
 ��������D ��2 W � ����
����
 ��������( ��������
 �;����
D
:�: W ��
������
 ����	��
.-



36 � ������	
����

/???#D 4������� ��� 2#
� 3666.-
�	
 �
;� ��
� �� �	
 #������	
��� �� �	
 �
���
 #��
 	�� ��� �
� #

� �����A
� ��

�	
 
����
 �
%
�- @� �	
 ��
�
��
 �� ��	����;�
�	��	�������
 ,4)4.D $	��	 �� � ���
����
 �;����
 ��	�#����D ������
 ���� ������
� $
�
 �	�$� �� ���������
 	�����
����
���
 ,�K���	
� 
� ��- /??=.- ���
 �
�
����D �	
 ���
 �
���� $
�
 ���A��
� $��	 %������
��(��� ���� %���
��
���
 ������
- @�	�#����( ������ ���#��
� $��	 ��&�����
����
 ����
�
�
�	��
�
 �
%
��
� �	�� 4)4 �����
�
�� ���
�����
� �� #������	
��� ���
���� ���
� �	

	�����
������
 ����	
���D 	�����
������
 ���������
� ��� ���
��
� �� �������� 
;�
�����%
�� �� ���
�
 �
���
 #��
 ��
������ , �K���	 
� ��- 366C.- 4
��
D �	
 ��������
�
���
��
����
 �����
	��
 ��(	� #
 ����
� #� � ������
 �;����
 ���
 
����
 ,+�2V ��
 �(��
 /-7.- �	
 ��������
� �����
	��
 ��(	� ���
�(� ����������� �
������( �� �	
 /�
	����;��
�	��������������
 ���� #��� �� �
���
 #��
� %�� �� ���
��
����
 ������� ���-

4)4 ��	�#���� �����
� 	�� ���%��
� 
%��
��
 �	�� �	
 4:: �� �	
 A��� ���	$�� ��
��A�

����
 �� �	
 ��������� �� �	
 �
���
 #��
 ���D ���
�%
�D �� �	
 �� #������	
���- �	��D
�	
 4:: �� ����%
 �� �	
 ���
����
 #
�$

� ������� ,����� ����. ��� �
������� ,��.
�
��#����� , �(��
 /-7.-

�	
 4:: �� ������
 ����	��� $�� ����
�D �

�
��
�D ��� �%
�
;��
��
� �� �� �
��
,2#
� ��� 4������� /???#.- 4�(	 �

�
��
 ����������
� $
�
 �	�$� #
�$

� ����� 4::
��� �
�;�	������
 ����	��
 ,+4:. $	��	 �������
� �	
 A��� ��
� �� �	
 ����%����� �� �	


��������� ���������� ������ <� ,
@ <�D &	
� ��� ��� /??C.- +4: ������
�� �� �����#����
���
�� ���� ��
������
 �� �	
 ������� (���� �� � ��
��A� �����
 �
����
 �� 
@ <�- 4::
�������
� 
;����� �	
 ���
 �
������ #�� ��
� ����
����
 ����
�� �� 
@ <� �� �� ���
����
��� �	
 �����#���� ���
�� ,2#
� 
� ��- 366=#.- '	��
 +4: �� ����#�
 �� ���
����( #��	
��#�����
�D 
@ <� ��� ����
����
D 4:: ���� ������
� ����
����
 �� �� ���
���� ���
���

��� �	
 ������
� �� �� �����#���� (����- 4
��
D �	
 4:: ��� #
 ������
�
� �� #
 �
����A
� +4: �	�� ���� ��� �#����� �� #��� ��
 �� �	
 �$� ���(���� ��#�����
� $��	 � �����
%
�� $
�� ����
�%
� ��������� ����%���- ���
$���	�D �	
 +4: ���� �������� �� �

� �� �	

������������������ ����%����� �� 
@ <� �	�� $�� �	�$� �� #
 
��
����� ��� �
�� (��$�	 ���
������
������ �� �	���	�

���� ��������	� ,���� 
� ��- /??5. $	��	 �� ��
���� ���� �� �	

������� �
��#�����- �	
 ����	
��� �� 	�����
������
 �� ������
�
� � ���
 �
������ ��
�	
 +4: $	��	 ��(	� 
;����� �	
 ������
��
 �� 	�����
������
 �� �
��� �� ����
� 
%
� ��
���������������( ������ ,2#
� 
� ��- 366=�.- 4
��
D �	
 �
�
����� �� �	
 �� ��
������
	�����
������
 �� � ����� �� �� ��������� �	�� �	�� ����� ��
��
� �� �� �	
 #���
� ��

%��%��( �	
 �� #������	
���-

�'�'�'� 5�
�
 �
��  �����������

@� �������� �� �	
 #������	
��� �� �	
 �
���
 #��
D �	
 ���$�
�(
 ����
����( �	
 #������	
�
��� �� �	
 �
��� ����� �� ���	
� ���(�
����� ��� 	�� ��� �
� #

� �����A
� �� �	
 
����

�
%
�- ����
� �����
� �
%
��
� �	�� ��� ����	���� �
��� ����� ��
 �
��%
� ���� #����	
��
�	��� ����� ����� ,4������� ��� '���
 /??<.- �
�� 
;����
� ��
 ����� @ �
��� �����
, �(��
 /-3 �� ��(
 /=. ���� �
�
������
D ������������
D ��� �����(������
 ���
 ���-
&���� ��� ���$���
�� �	�$
� �	�� ����
����
 �� ����������
� ���
 ���� ������������ ����



��� 
������������ ��������� � ����
�� �����	��� �� 
���� ��
������ ���������� 3/

A

                threonine           pyruvate                             isoleucine

B

angelic acid t-sarracinic acid

     monocrotalic acid senecic acid within triangularine

*4

*
3

+ 2
*
2

+ 3

1

NH2

O

O

*4
*3

OH

*
2

1O O

NH2
+3

+2

1

O

O

O

+

O

O
*3

+
2 * 2

+ 3OH

* 4O
*
2

+ 2

O

*
3

*4
+ 3

O O

O

*
2O

+
2 *2

OH

*3
+
3

+ 2
*
3

*4

+ 3

* 4
O O

O

O

*
3

+
2 *2

OH + 3OH

* 4

 �(��
 /-<1 @���
����
 �� ����������
� ���� �
��� ����� �� (���� @ ���1 ���#�� �����
	�(	��(	�
� �� ���� ,Y. ���(����
 ���� �	�
����
D $	��
 ���#�� ����� 	�(	��(	�
� �� �
�
,U. ���(����
 ���� ����%��
-

,0�#��� 
� ��- /?C7. �� $
�� �� ���� �����(������
 ���
 �
��� ����� ,��(
��� ����1 &����
/?8C.D $	
�
 �� ����������� �
�
������
 ���
 �
��� ����� ,�
�
���	����� ����1 &���� 
� ��-
/?88D /?C6D �
�
��� ��� ������
��� ����1 &���� 
� ��- /?C3D ���
 
� ��- /?C5D &�	��� 
� ��-
/?56. ����
����
 �� ����������
� �$��
 , �(��
 /-<.-

���
�%
�D �
����
 $�� �	�$� �� #
 ��������
� �� �
�
����� ���� ,2E+���%�� ��� ���(
/?C<. $	��
 �	�
����
Q����
����
 ��#
�
� ��
 	��� ��� %����
Q�
����
 ��#
�
� �	
 ��	
� 	���
�� �	
 ����	��
���� ���� ���� �
�
������
 ���
 ��� ,+
%��� ��� 0�#��� /?57.-

:����
� #� &���� ,/?88. �� �	
 #������	
��� �� ����������
 ���
 �
��� ����� �
�����
�
�� 	����E� ���(�
 , ��
��
���
 
����	��D ����(����
�
. �������
� �	�� %����
 �� ������
�����
�D #�� �� %����
 ���� ���%��
� < ���#�� �����D &���� ��((
��
� �	�� �	
 ������(
�$�����#������� ���� ��� � �����
�
 &C �
��� ���� �� ���
��
� �� �	
 �����#�� ���� ��

��	
� %����
 �� �	
 ����
�������( ������� �� ��������������D 3��;����%��
���
D %�� �� H���
��%
 ��
����
	��
H �� �� ������� ����
�������- ����
� �����
� $��	 ��&���#
��
� (�����

,'
#
� 
� ��- /???. ���%��
� ����	
� ����������� �	�� �	
 H����%
 ��
����
	��
H ������
���
� ���� ����������
 ���
 �
��� ����� �� �	
 ���
 ��
� �� #����	
���	��� ����� ����
#������	
��� , �(��
 /-8.1 �	
 	����;�
�	�� �	�����
 ���	���	��
 ,4
��	+�.-

�	
 
����
 ������
����( �	
 4
��	+� �� ������� �
��#����� �� �� ��
��	����;�����
����	��
 ,�4�:D )& 3-3-/-8.- @� ���������( �	
 A��� ��
� �� �	
 #������	
��� �� %����
D
�
����
D ��� ����
����
 ,��#��(
� ��� ���$� /?<5.D �	
 �4�: �� �#�
 �� �
��(���
 �$�
��G
�
�� ��#�����
�1 ����%��
 ��� 3��;�#������
 ,��#��(
� ��� ���$� /?<5D 0��	����
��	���� ��� :�
�� /?86.- :�������( �� 
����(
� ��#�����
 ��
��A����D �	
 
����
 ���
���
�� 3��;����%��
���
 �� ���� �� ���
��
����
 �� �
��� ���� #������	
��� , �(��
 /-8.-



33 � ������	
����

TPP

OH

O

OH

OH
O

O

OH

OH
O

O

O

OH

O

O

OH

O

O

OH

O

OH

OH

O
2-oxoisovalerate

2-oxobutyrate

pyruvate

HE-ThDP

primary pathway

valine

leucine

isoleucine

putative
secondary pathway

necic acid

2-aceto-2-hydroxy-

3-methylbutyrate

2-aceto-2-hydroxy-

butyrate

acetolactate

 �(��
 /-81 ��������
� #����
���( �� �	
 ��#�����
 ��
��A���� �� � ��������
� �4�:����


����
 ���������( �	
 A��� ��
� �� �
��� ���� #������	
��� $��	�� �����������( ������-
�� �	�$� #� &���� /?88D � �$�����#������� ���� ,	�(	��(	�
� �� �
�. �� ���
��
� �� �	

�����#�� ���� �� 3��;����%��
���
 %�� �	
 H����%
 ��
����
	��
H 4
��	+� ,	����;�
�	��
�	�����
 ���	���	��
.- ����
� �����
� $��	 ��&���##
��
� (�����
D �
�����
� #� '
#
� 
�
��- ,/???.D ���A��
� �	�� %����
 ,��
������1 ��
��������
. �	�$� �	
 ���
 ��##
����( ����
�
��� �� �	
 ����������
 ���
 �
��� ����� ,��
������1 3���
���3�	����;��=��
���#������
.-


