Phytochemistry, 1966, Vol. 5, pp. 903 to 920. Pergamon Press Ltd. Printed in England

EINE THESE

FETTSAUREBIOSYNTHESE UND EVOLUTION BEI
PFLANZLICHEN UND TIERISCHEN ORGANISMEN

H. WAGNER und P. PoHL
Institut fiir Pharmazeutische Arzneimittellehre, Universitéit Miinchen, Deutschland
(Eingegangen 10 September 1965)

Zusammenfassung—Es werden das Vorkommen und die Biosynthese ungesittigter Fettsduren in Pflanzen
(Bacteriophyta bis Spermatophyta) beschrieben und die Ergebnisse unter dem Aspekt der Evolution der
autotrophen und heterotrophen Organismen diskutiert.

Abstract—The appearence and biosynthesis of unsaturated fatty acids in plants (Bacteriophyta up to
Spermatophyta) is described and the results with regard to the evolutionary aspect of autotrophic and
heterotrophic organisms discussed.

DURrcH die Entwicklung neuer Mikromethoden, insbesondere durch den Einsatz von
Diinnschicht- und Gas-chromatographie hat die systematische Erforschung der Pflanzen-
fettsiuren einen bedeutenden Aufschwung genommen. Wissenschaftlich besonders fruchtbar
waren die Arbeiten der letzten Jahre iiber die Verbreitung und Biosynthese ungeséttigter
Fettsduren in Bakterien, Phytoflagellaten, Algen, Pilzen, Flechten, Moosen, Bérlappgewich-
sen und Farnen.

Wihrend wir iiber den Mechanismus der Fettsdurebiosynthese in Pflanzen noch ungenii-
gend orientiert sind, liegt iiber das Vorkommen der ungesiittigten Fettsduren in niederen und
hoheren Pflanzen nunmehr ein so umfangreiches Untersuchungsmaterial vor, dass eine
zussammenfassende Darstellung iiber die Entwicklung der Fettsdurebildung im Verlauf der
Pflanzenevolution gerechtfertigt erscheint. Um auch iiber den Grad der Verwandtschaft
zwischen Pflanzen und Tieren hinsichtlich ihrer Fettsdurebildung und iiber mogliche Funk-
tionen der ungesittigten Fettsiuren im Energiestoffwechsel der Zelle Aufschluss zu erhalten,
erwies es sich als unerlisslich, auch auf die Fettsdurebiosynthese des Tierreichs einzugehen.
Die folgende Ubersicht soll zur Beantwortung folgender Fragen einen Beitrag leisten:

1. Welche charakteristischen Unterschiede bestehen zwischen niederen und héheren
Pflanzen hinsichtlich des Vorkommens ungeséttigter Fettsduren?

2. Steht das Vorkommen der verschiedenen Fettsduretypen in direktem Zusammen-
hang mit der botanisch-systematischen Stellung und “evolutionéiren Entwicklungsstufe”
der einzelnen Organismengruppen ?

3. Gibt es Anhaltspunkte fiir eine Beteiligung ungesittigter Fettsduren am aeroben
Energiestoffwechsel der pflanzlichen Zelle?

4. Auf welcher Entwicklungsstufe der Fettsiurebiosynthese konnte eine Trennung

autotropher und heterotropher Organismen erfolgt sein ?
903
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A. BIOSYNTHESE UND VORKOMMEN DER GESATTIGTEN FETTSAUREN

Die enzymatischen Vorgiinge bei der Biosynthese der gesiittigten Fettsduren sind im
wesentlichen durch die Arbeiten von Lynen.! !'" Wakil,1>='® Vagelos.!® 22 Brady?® u.a.
geklirt.

Im Prinzip beginnt diese Biosynthese beim Acetyl-Coenzym A, aus dem unter Mitwirkung
von enzymproteingebundenem Biotin durch Anlagerung von CO, Malonyl-Coenzym A
gebildet wird. Durch Verkniipfung von mehreren Malonylresten unter Abspaltung von CO,
geht dann eine Kettenverkingerung um jeweils zwei C-Atome vor sich, Diese mehrmaligen
Verlingerungsschritte werden von dem von Lynen® beschrichenen Multienzymkomplex in
einem Gang durchgefiibrt. wobei als Endprodukt diec Palmitin- bsw. die Stearinsiiure ent-
stehen. Die Gesamtgleichung fiir diese Synthese lautet-

Ac-CoA+n Mal-CoA+2u TPNH+2r H- ==
CH; (CH:- CH»), - COOH+n CO:+(n+1) CoASH +{n—1) H-O + 21 TPN~

{Palmitinsaure: =17, Stearinsdure. n=_§)

Diese Biosynthese verliuft anaerob, zur Kettenverliingerung ist also kein Sauerstoff erforder-
lich.

Die gesittigten Fettsiuren finden sich bereits bei den Bacteriophyta und von da aninaallen
lebenden Organismen. Eine Variante der normalen geradkettigen Fettsiuren stellen die
verzweigt-kettigen Fettsduren dar, die jedoch relativ selten auftreten. Unter ihnen ist die
Methylstearinsiure (Tuberculo-Stearinsiure) von Alycobacterium tuberculosis®* ** ein
bekanntes Beispiel. Wie Bloch2® sowie Jaureguiberry*’ zeigen konnten, entsteht diese
Fettsidure durch Transmethylierung von Olsiiure mit Methionin. Eine weitere Abweichung
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von den Normtypen stellen die Cyclopropan-, Hydroxy- und Epoxy-Fettsiuren®*-32 dar.
Thr Vorkommen ist noch wenig systematisch untersucht, scheint aber mehr sporadisch zu
sein. Weiterhin kénnen neben den geradkettigen Fettsduren in geringer Menge noch solche
mit ungerader Kohlenstoffzahl (C,5, Cyo u.a.) auftreten.

Abgeschen von den obigen Ausnahmen herrscht im Reich der Lebewesen hinsichtlich der
gesiittigten Fettsduren weitgehende Uniformitit. Beginnend mit den Bacteriophyta kehren
in allen Pflanzen und Tieren die gleichen geséttigten Fettsduren von C, bis C;g wieder. Linger-
kettige Fettsiiuren wie die C,q-, C52-, C24- und C,4-Fettséuren werden selten und dann nur in
kleinen Mengen angetroffen. Somit kann man bei der Betrachtung der gesittigten Fett-
siuren keine wesentliche Weiterentwicklung iiber die Bacteriophyta hinaus feststellen. Die
Zahl dieser Fettsduren ist ausserdem relativ gering, da zwischen C, und C,¢nur 10 geradkettige
gesiittigte Fettsduren auftreten.

B. VORKOMMEN UND BILDUNG DER UNGESATTIGTEN FETTSAUREN

Allein auf Grund ihrer grésseren Zahl eignen sich die ungesittigten Fettséiuren besser fiir
eine vergleichende biochemische Betrachtungsweise als die gesittigten Fettsduren. Wir
kennen bis heute etwa 40 verschiedene ungesittigte Fettsduren, die der Cy4- bis C,,-Reihe
angehoren und sich nach Kettenlinge sowie Zahl und Lage der Doppelbindungen vonein-
ander unterscheiden. Durch das Auftreten von Stereoisomeren wird diese Zahl noch stark
vermehrt.

Ausserdem haben bereits die ersten systematischen Untersuchungen gezeigt, dass im
Gegensatz zu den gesittigten Fettsiiuren bei den ungesittigten Fettsduren charakteristische
Unterschiede zwischen den Gruppen des Pflanzenreichs bestehen (Bacteriophyta, Flagellatae,
Algae, Landpflanzen). Eserscheint daher sinnvoller, von nun an die Bildung der ungesdttigten
Fettsduren im Verlauf der Evolution der Pflanzen zu verfolgen.

1. Biosynthese der ungesdttigten Fettsiuren bis zu den Bacteriophyta

Uber die biochemischen Vorginge bei der Bildung der ungesiittigten Fettsiiuren, insbes-
ondere iiber den Mechanismus der Olefinierungsreaktionen an gesittigten und ungeséttigten
Fettsduren sind wir trotz der ausgezeichneten Arbeiten von Bloch,345 James,46-50
Stumpf47- 51-54 und Stoffel 5° noch unvollkommen unterrichtet.
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(2) Anaerober Synthese-weg. 1961 stellte Bloch 3445 bei Clostridium butyricum fest, dass
dieser Organismus die ungesittigten Fettsiiuren auf einem anaeroben Synthese-Weg bildet. Er
schlug spiter fiir diesen Weg das folgende Schema vor (Abb. 1).

Cls
Cie

t

Cia
1
Ci2

|
Cio — 3-Cia(1=) — 5-Ci(1=) — 7-Cis(1=) — 9-Cy5(1=)

.

Cs — 3'C|0(1=) nd 5-C12(1=) —> 7'C]4(1=) -> 9-C|o(1=)
A —_—— ——————e ————e

I !I:Cw(l_i)
C(, - 3-C5”=) el 5'C10(1=) > 7-C13(1=) g 9|-C14H=)
A
H-Cyl=)
13-Cy1=)
Cy
!
C’

ABB. 1. ANAEROBE BILDLNG DER UNGESATTIGTEN FETTSAUREN IN MIKROQRGANISMEN (NACH
BLOCH 59),

Die unterstrichenen Fettsauren wurden bisher gefunden.

Charakteristisch fiir dieses Biosyntheseschema sind die zunichst postulierten inter-
medidren Fettsduren 3-C,(l =), 3-C¢(1 =) und 3-C,5(1=). lhre Existenz konnte spiiter von
Bloch 38 z.T. bereits bestiitigt werden.

Ein ihnlicher Biosyntheseweg ist auch bei Agrobacterium tumefaciens,”? Escherichiu
coli, 3% 4. 58 Lactobacillus arabinosus,”: %° Rhodopseudomonas sp.. Rhodospirillum rubrum®’
und Streptococcus sp. %2 zu vermuten, weil auch bei diesen die fiir den anaeroben Synthese-Weg
anscheinend charakteristische 11-C;4(1=)-Fettsiiure (cis-Vaccen-Siure) gefunden wurde.
Offenbar findet sich dieser anaerobe Weg zu den ungesiittigten Fettsiuren nurin den Bacterio-
phyta. Er fihrt nur bis zu den mono-ungesiittigten Fettsiiuren,
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(b) Aerober Synthese-weg. Anders als bei den oben aufgefiihrten Organismen, die simtlich
den Eubacteriales angehdren, stellte Bloch 2% 3 bei Mycobacterium phlei, das zu den Actino-
mycetales zihlt, fest, dass dieses Bacterium seine ungesittigten Fettsiuren auf aerobem Weg
synthetisiert. Es bendtigt nimlich zur Bildung der Olsiure aus Stearinsiure molekularen
Sauerstoff. Bei dem ebenfalls zu den Actinomycetales gehdrenden Streptomyces erythreus
bilden sich nach den Untersuchungen von Hofheinz6? sogar Linolsdure und in geringen
Mengen Linolensiure.

Auf Grund dieser Beobachtungen vermutete Bloch zuniichst, die Eubacteriales beséssen
den anaeroben, die Actinomycetales dagegen den acroben Weg und die Verteilung dieser
beiden verschiedenen Synthesewege folge den evolutioniiren Entwicklungs-Linien.

Bloch %4fand jedoch 1964, dass auch die zu den Eubacteriales gehdrenden Corynebacterium
diphtheriae, Micrococcus lysodeikticus und Bacillus megaterium die Palmitolein- und die
Ol-Sdure auf dem aeroben Weg aus den entsprechenden gesittigten Fettsiuren zu bilden
vermogen. Ausserdem gibt es eine Reihe von Hinweisen, dass bei den Bacteriophyta der
Ubergang von der * primitiveren” anaeroben Synthese zu der aeroben offenbar nicht sprung-
haft, sondern erst nach und nach vollzogen wurde. So findet sich z.B. in Escherichia coli und
Pseudomonas fluorescens trotz Anpassung an die aerobe Lebensweise noch der anaerobe
Synthese-Weg.

Ausserdem wurden die bei Streptomyces erythreus gefundenen Linol- und Linolen-Siuren
nicht unter anaeroben Bedingungen gebildet. Beide Fettsduren fehlten bei Str. halstedii.®

Bei den Bacteriophyta muss somit neben der tiblichen anaeroben Bildung der gesittigten
Fettsiiuren auch ein anaerober Synthese-Weg zu den ungesittigten Fettsiuren existieren. Im
Laufe der Evolution diirfte dann durch Einbeziehung des Luftsauerstoffes die aerobe Synthese
hinzugekommen sein. Es ist anzunehmen, dass durch die Verwendung von Sauerstoff
die Dehydrierung der gesittigten Fettsiuren leichter von statten ging als auf anaerobem
Wege.

Da der Ubergang von der einen Bildungsweise in die andere offenbar nicht sprunghaft
erfolgt ist, findet man beide Wege nicht scharf voneinander getrennt sondern sie existieren
z.T. nebeneinander.

Bei allen im System folgenden htheren Organismen findet sich von nun an der aerobe
Weg. Dabei ist bis heute noch nicht geklirt, ob der anacrobe Weg zur Palmitolein- und
Olsidure neben dem acroben noch teilweise oder ganz weiterbesteht oder vollstindig
aufgegeben wurde.

2. Entwicklung der Fettsiiure-Synthese von den Bacteriophyta bis zu den Phytoflagellatae

Die oben geschilderten Untersuchungen iiber die Bildung der ungeséttigten Fettsiuren
in anaeroben Bacteriophyta waren z.T. durch Beobachtungen angeregt worden, die Andreas-
sen und Stier% bereits 1954 gemacht hatten, Die Autoren hatten festgestellt, dass anaerob
geziichtete Hefe u.a. eine ungesittigte Fettsiure als Wachstumsfaktor ben&tigt. Man schloss,
dass Hefe eventuell die ungesittigten Fettsuren nur bei Gegenwart von Sauerstoff bilden
konne. Dadurch angeregt, stellte Bloch 36- 43: 66 neben seinen Untersuchungen an Clostridium
but. (s.0.) 1960 fest, dass Hefe (Saccharomyces cerevisiae) zur Bildung der in 9-Stellung
ungesittigten Fettsiuren tatsichlich molekularen Sauerstoff bendtigt. Die ungesittigten

63 W. HorseEINZ und H. GRISEBACH, Z. Naturforsch. 20b, 43 (1965).

64 A, J. FuLco, R. Levy und K. BLocH, J. Biol. Chem. 239, 998 (1964).

65 A, A. ANDREASSEN und T. J. B. STIER, J. Cellular Comp. Physiol. 43, 271 (1954).
66 D. K. BLooMrFIELD und K. BLocH, J. Biol. Chem. 235, 337 (1960).
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Fettsduren werden nach Bloch direkt aus den entsprechenden gesiittigten Fettsiiuren nach
dem folgenden Schema (Abb 2) gebildet.

CoA, ATP 0O, TPNH - H;O
Palmitinsdure . -————-> Palmuyl-CoA 7 =—__= Oxy-Palmityl-CoA — 7= "~ —"
Mg

Thiolase
Palmitoley-CoA T

-« ————- -=

- Palmitoleinsaure + CoA

ABB 2. BItDUNG DFR UNGESATTIGTEN FETTSAU REN BEI DER HETE.

In weiteren Experimenten stellte Bloch#? bei der Untersuchung der lipoidreichen Hefe
Torulopsis utilis einen hohen Gehalt an Linolsdure (9.12-C4(2=)) sowie an y-Linolensiiure
(6.9,12-C14(3=)) fest. Die Bildung der Linolsiiure erfolgte rasch aus der Olsiiure und erfor-
derte Sauerstoff, ebenso die Bildung der y-Linolensiiure. Im Gegensatz zur Linolsiure wurde
aber die y-Linolensiure nur sehr langsam und in kleinen Mengen gebildet.

Bei Phycomyces blakesiceanus stellte Stoffel** kiirzlich fest, dass dieser Schimmelpilz als
hdchstungesittigte Fettsiiure die y-Linolensdure enthiilt und dass diese strikt aerob gebildet
wird. Der anaerobe Weg konnte ausgeschlossen werden. 1963 untersuchte Bloch®” die zu
den Phytoflagellaten gehérenden Euglenophyten Euglena gracilis und Astasia longa sowice die
zu der flagellaten Organisationsstufe der Chlorophyta gehorenden Polytoma uvella und
Chlamydomonas reinhardi. E. gracilis und C. reinhardi besitzen Assimilationspigmente,
A. longaund P. uvella hingegen nicht. Bloch wies nach, dass Euglena und Chlamydomonas im
Licht grosse Mengen von x-Linolensiure (9,12,15-C4(3=)) bilden. 1m Dunkel wurde bei
Chlamydomonas diese Fettsiiure nur in geringen Mengen produziert. dafiir stieg der Anteil an
y-Linolensiure betrichtlich an, Diese Fettsidure fand sich auch in grésseren Mengen in den
farblosen Flagellaten Polytoma und Astasia, wihrend diese die «-Linolensiiure nur in geringen
Mengen bzw. gar nicht enthalten. In den farblosen Mutanten und in allen im Dunkeln geziich-
teten Flagellaten war ausserdem der Anteil der ungesittigten C,,-Fettsiiuren stark erhéht,
Bei Euglena wurden im Dunkeln ausser diesen auch hoherungesiittigte Cay- und C.-Fett-
siuren festgestellt. die sich sowohl von der «- als auch von der -Linolensidure ableiten.

Bemerkenswert ist hier das erstmalige Auftreten der x-Linolensaure. Diese Fettsiiure
tritt offenbar nur im Licht auf und scheint nach den Untersuchungen von Bloch un das
Vorhandensein von Chlorophyll gebunden zu sein, Da die Bildung dieser Sidure durch
Hill-Reaktion-Inhibitoren stark gehemmt wird, schemnt «-Linolensiiure in engem Zusammen-
hang mit der Lichtreaktion der Photosynthese zu stehen und zwar scheint sie speziell eine
Rolle bei der Bildung des dabei entstehenden Sauerstoffes zu spiclen. Demgegentiber scheint
die y-Linolensdure und dic hieraus gebildete Arachidonsiure fur die heterotrophe Lebens-
weise d.h. fiir Respirations- und oxydative Phosphorylierungs-Vorgiinge typisch zu sein.

Ein Blick auf die Struktur der Linol- und Linolensidure zeigt, dass die Anlage neuer
Doppelbindungen im ** Divinylmethan-Rythmus™ (nach Klenk) vor sich geht. d.h. dass die
Doppelbindungen stets durch zwei einfache Bindungen getrennt sind.

Die Bildung der Linolsiiure aus Olsdure bzw. der x-Linolensiure aus Linolsiiure durch
Einfiilhrung einer neuen Doppelbindungin 12 bzw. 15-Stellungist durch einen Dehydrierungs-
Schritt in Richtung auf das Methyl-Ende der Fettsdurckette gekennzeichnet. Dieses
Prinzip finden wir vorwiegend im Pflanzenreich verwirklicht. Dic Anlage neuer Doppel-
bindungen in Richtung auf dus Carboxylende ist dagegen sowohl fiir den pflanzlichen als
auch fiir den tierischen Fettsiiurestoffwechsel charakteristisch. Aus Olsiiure wird hier die

o7 J. Erwin und K. BLOCH, Biochem. Z. 338, 496 (1963).
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typengleiche 6,9-C;g(2=)-Fettsiure (Olsiure-Typ) und aus der Linolsidure die typengleiche
6,9,12-C4(3 = )-Fettsiure (y-Linolensiure, Linolsiure-Typ) gebildet.

Den grosseren Energieaufwand scheint die Einfihrung neuer Doppelbindungen in
Richtung auf das Methyl-Ende zu erfordern. So kann die Pflanze zum zweiten Male eine
weitere Doppelbindung in Richtung auf das Methyl-Ende vermutlich erst in Verbindung mit
der Fihigkeit zur Photosynthese bilden. Dieser Schritt fiihrt zur Bildung der «-Linolensiure
(9,12,15-C3(3=)). Sie wurde in Euglena und Chlamydomonas gefunden und ist fiir alle
nachfolgenden hoheren Pflanzen charakteristisch.

Die Untersuchungen iiber ungesittigte Fettsiuren in Flagellaten wurden durch Korn 8
ebenfalls an Euglena gracilis fortgesetzt. Neben den schon bekannten Fettsiuren fand Korn
in Euglena geringe Mengen zahlreicher ungesittigter Fettséuren der C;s-, C;4, Cio- und
C,;-Reihen sowie folgende Sequenz von Cyg¢-Fettsduren: Ciq; 7-Ci6(1=), 7,10-C;4(2=),
7,10,13-C;5 (3=)und 4,7,10,13-C;4(4=). Uber die Bildung und Bedeutung dieser ungerad-
kettigen und C, ¢-Fettsduren ist bis jetzt noch relativ wenig bekannt.

Eine interessante Erweiterung der Korn’ schen Studien stellen die Untersuchungen von
Schlenk %9 dar, der bei der Phytoflagellate Ochromonas danica die Fettsiurezusammensetzung
der Tabelle 1 ermittelte:

TABELLE 1. FETTSAUREZUSAMMENSETZUNG IN Ochromonas danica

Ci4, Cy6, Crsund Cy 29%
9-Cy3(1=) (Ols.) 8
9,12-C,4(2=) (Linol-s.) 16
6,9,12-C,5(3=) (y-Linolen-s., Linol-Typ) 10
9,12,15-C,3(3=) («-Linolen-s.) 2
8,11,14-C50(3=) (Linol-Typ) 5
5,8,11,14-C,0(4=) (Linol}-Typ) 11
4,7,10,13,16-C5,(5=) (Linol-Typ) 2-4

Hier ist zuniichst ebenfalls das gemeinsame Auftreten von a-Linolensiure und Chloro-
phyll bemerkenswert. Weiter ist interessant, dass neben der in grésserer Menge vorhandenen
Linolsiure erstmals Polyen-Fettsduren der C,- und C,,-Reihen auftauchen, die, wie wir
heute wissen, ebenso wie die schon bekannte y-Linolenséure aus der Linolsdure gebildet
werden und wegen ihrer strukturellen Ubereinstimmung als *Linolsdure-Familie”
bezeichnet werden.

Aus der in relativ geringer Menge vorhandenen «-Linolensiure werden bei O. danica noch
keine Cyg- und C,,-Fettsduren gebildet.

Soweit es sich bisher iiberblicken lisst, werden auf dem Weg von den Bacteriophyta zu
den Phytoflagellatae 1. aus der Olsdure die Linolsiure durch erstmalige Neueinfiihrung einer
Doppelbindung in Richtung auf das Methyl-Ende gebildet, aus der dann durch Doppel-
bindungseinbau in Richtung auf die Carboxylgruppe und Kettenverléingerung am Carboxyl-
Ende weitere hoher ungesittigte und lingerkettige Fettsiuren vom “ Linol-Typ” synthetisiert
werden.

Ein zweiter wichtiger Schritt ist die Bildung der «-Linolensiure, die aus der Linolsiure

68 E. D. KoRN, J. Lipid Res. 5, 352 (1964).
69 T, H. HAINES, S. AARONSSON, J. L. GELLERMANN und H., SCHLENK, Nature 194, 1282 (1962).

58
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durch eine zweite Neueinfithrung einer Doppelbindung in Richtung auf das Methyl-Ende
entsteht. Auch von dieser Fettsdure leiten sich (s. E. gracilis) hoherungesiittigte Fettsduren
vor allem der C,y-Reihe ab.

In Abb. 3 ist die Entwicklung der Fettsaurebildung bis zu den Phytoflagellatae dargestellt.
Tab. 2 gibt eine tabellarischc Ubersicht iiber die untersuchten Organismen.

6,9,12,15-
4,7,10,13- o ’ Ci5(4=)
Ciol4=) —> @
9,12,15-C (3=
(a-Lmole':(-s.)) 8.11,14,17- 58,11,14,17- 7,10,13,16,19-
Capfd=)  Cyp(5=) Ca(5=)
0 & @ -3
? A \ /
2.10,13- ./‘ .
Ci(3=) T . 11,14,17-C2p(3 =)
|
' 6,9,12-C3(3=)
' = =
| 9,(15 C.l;(sz) ) N 8,11,14-  5811,14-  7,10,13,16-
no ./ \(;20(3 =) C:0(4=) C:z(4=)
. >0 ST A
7,10- ;/’ ' \ /
Cio(2=) [
' * ! 11,14-Cao(2 =)
9'C13(l=)
(O1-S.)

7-Ciefl )o/”cvﬁ
T T T 9-Cill=)  11-Cigll=)
® > @ [ J

1l

C-e

ABB. 3, ENTWICKLUNG DER SYNTHESE UNGESATTIGTFR FETTSAUREN BIS 7l DFN PHYTOFLAGELLATAL.

TABELLE 2. BACTERIOPHYTA (NACH A. ENGLER: Syllabus der Pflanzenfunulien)

Eubacteriales Actinomycetales
Agrobacterium ! Mycobacterium - ¢+
Bacillus ™ Streptomyces®’

Clostridium 41+ 59
Corynebacterium !
Escherichig#4. 45, 4502
Lactobacillus#? o4
Micrococcus %
Pseudomonas 4
Rhodopseudomonas#*
Rhodospirillum s
Streptococeus™

3. Entwicklung der Fetisduresyuthese von den Phytoflagellatae bis -u den Algen

Fiir die weiteren Betrachtungen dieser Entwicklung sei postuliert. dass die Phytoflagel-
latae den Grundstock fur die sich hieraus getrennt voneinander entwickelnden Algenstimme
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bilden. Nach unseren Untersuchungsergebnissen an Meeres-Algen,’®- 7! die in Tab. 3 zusam-
mengefasst sind, sowie nach den Analysen von Klenk72~75 findet man bei den Algen im
wesentlichen zuniichst die gleichen ungeséttigten Fettsiuren, die bereits bei den Phyto-
flagellatae vorkommen. Dariiberhinaus wird die Bildung von htherungesiittigten und Iinger-
kettigen Fettsiduren, die sich von den Linol- und «-Linolenséure ableiten, bis zu einem Hhe-
punkt weiter fortgesetzt.

TABELLE 3. POLYENFETTSAUREN VON MEERESALGEN

Séuren
Algen Cis Cis Cao Cx
Rhodophyta
Gigartina teedii 12= 1,2,3,4= 34,5= —
(Roth) Lamour. (wenig)
Gracilaria confervoides 1,2= 1,2= 34= —
(L.) Grev. (fertile Form)
Gracilaria confervoides 1,2= 1,2= 34= —
(L.) Grev. (sterile Form)
Porphyra columbina 1,2= 1,2= 34,5= —_
Agardh
Sebdenia Monardiana 1= 1,2,3= 4,5= —_
(Mont.) Berth.
Phacophyta
Colpomenia sinuosa 1,2= 1,2,3,4= 34,5= —
(Roth) Derb. et Sol.
Cutleria multifida 1,2= 1,2,3,4= 34,5= —
(Sm.) Grev.
Lessonia fusca Bory 1,2= 1,2,34= 4,5= 4=(-)
Padina pavonia (L.) Lamour. 1,2= 1,2,34= 34,5= —_
Sargassum linifolium 1,2= 1,2,3,4= 34,5= —
(Thurn.) J. Ag.
Chlorophyta
Codium elongatum Ag. 1,2,3= 1,2,3,4= 34,5= —_
Codium Stackhousii 1,2,3= 1,2,34= 34,5= —
Halimeda Tuna (Ellis et 1,23= 1,2,34= 34,5= 6=
Solander) Lamour.
Udotea petiolata (Trev.) 1,2,3= 1,2,3,4= 34,5= —
Boerg.
Ulva fasciata Delile 1,2,3,4= 1,2,3,4= 34= 5=
Ulva lactuca L. 1,2,3,4= 1,2,34= 34= 5=

So findet man bei den Algen vornehmlich die der Linol- bzw. «-Linolensiure typengleichen
ungesittigten Fettsduren der Cyg-, C59- und C,2-Reihen mit 1-6 Doppelbindungen sowie die
der C,sReihe, die vermutlich eine gewisse Sonderstellung einnehmen (s. Tab. 3). Die
auffallend starke Bildung der C,¢-Fettsiiuren, vor allem der C,o(4=)-Fettsdure, bei den

70 H. WAGNER und P. PoHL, Biochem. Z. 341, 476 (1965).

71 P, PoHL, Dissertation, Miinchen (1965).

72 B. K1LENK und D. EBERHAGEN, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 328, 189 (1962).

73 B, KLENK und W. KNIPPRATH, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 317, 243 (1959).

74 E. KLENK und W. KNIPPRATH, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 327, 283 (1962).

75 E. KLENK, W. KNIPPRATH, D. EseruAGen und H. P. KooF, Hoppe-Seyler's Z. Physiol. Chem. 334, 44 (1963).
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Rhodophyta kénnte, da diese im Durchschnitt am tiefsten im Meer leben und einen relativ
geringen Chlorophyllgehalt haben.”® damit zu erkliren sein., dass hier dic Bildung der un-
gesittigten Fettsduren vorwiegend auf dem bei Euglena beschricbenen “ Dunkelweg™ vor
sich geht. Dieser fiihrt bekanntlich vor allem zu den hoherungesiittigten C,y-Fettsiiuren.
In Abb. 4 ist die Entwicklung der Fettsidurebildung bis zu den Algen dargestellt.

6,9,12,15-
4,7.10,13- . Crald=)
C1¢(4=) e L4 -~
: 9,12,15-Coy3=) > O 8ALI4IT- S58111417- 7.10,13.16.19- 4.7.10,13,16,19-
(a-Linolen-S.)  ~ Capld=) Cal5=) C:x(5=) C:a6=)
- Te---- - e — Sk BT
. O
: >~ T se
7.10,13- ;/ 1L14,17-Coy(3=)
Ciel3=) |
i
_y 6.9.12-Ciid=)
) =) * 8.11,14-  5811,14-  71013,16- 47101316
i ‘C:0‘3=) sold =) Ci:4=) Caal§=)
O kel - - e —-- Ve -~ - Ve
7,[0‘ . /-- ? \ . -
C1°(2=) : 11.14'C_‘_0(2=)
H
|
9-Cig(l=)
SeIs
7-Crofl=)® = Ciz@
4 9-Cie(l=) 11-Cj5(1=)
CL8————>0—— ->8
!
C.®

ABB. 4. ENTWICK[ LNG DER SYNTHESE DER UNGESATTIGTEN FETISAUREN BIS ZU DEN ALGEN.

4. Entwickhmg der Fettsiuresynthese von den Algen bis —u den Landpflanzen

Beim Ubergang von den Algen zu den Landpflanzen tritt cine bemerkenswerte Anderung
im Sinne einer allmiihlichen Riickbildung ein: Die Synthese der ungesiittigten C.y- und Cs--
und der C,,(4=)-Fettsiiuren wird nach und nach wieder aufgegeben.

Wiihrend nach unseren Untersuchungen ™ bei dem Laubmoos Rhytidiadelphus triguetrus
nochin verhiiltnismiissig hoher Konzentration die Cay(4=)-und Cy(5 = )-Fettsiiuren vorhom-
men. findet man beim Birlupp (Lycopodium clavatunr) nur noch geringe Mengen dieser
Fettsduren. Dic Cyy(4=)-Fettsiiure fehlt bei beiden.

Bei den Flechten finden sich in Parmelia physodes ebenfalls nur Spuren von C.- und
Ca.-Fettsiuren, bei Usnea harbata daneben noch dic C,(4=) und in Cerraria islandica nur
noch die Fettsiiuren der C,,-Reihe einschliesslich der C,(4=)-Fettsaure.

In einer kiirzlich von Schienk und Gellermann ™ veroffentlichten Arbeit werden unsere
Ergebnisse un Hand eines grisseren Untersuchungsmateriuls bestiitigt und durch die U nter-
suchungen an den Farnen Osmundu claytoniana und Maricucia siruthioprers. an zwel

"> B Forr., Algenkunde. Fischer-Verlag, Jena (1959).
"7 H. WAGNER und H. FRIEDRICH, Natuiwissenschaften 52, 305 (1965).
" H. ScHLENK und J. L. GELLERMANN, J. Am. Ol Chenusts’ Soc 42, 504 (1965),
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Eguisetum-Arten, an Ginkgo biloba und an mehreren Vertretern der Cycadophyta und Coni-
ferophyta bestitigt.

Waihrend die Farne dhnlich den Moosen und Bérlappgewiichsen Arachidonsiure bilden,
scheint fiir Equisetum und Ginkgo eine ungewdhnliche C,(4=)-Fettsfure mit den Doppel-
bindungen in den Positionen 5,11,14 und 17 typisch zu sein. Bei den ebenfalls zu den Sper-
matophyten gehtrenden Cycadophyta und Coniferophyta waren aber keine htherungesét-
tigten C,q-Fettsduren mehr feststellbar, Tab. 4 gibt eine Ubersicht iiber die Fettsiurezusam-
mensetzung von den Algen bis zu den héheren Landpflanzen.

TABELLE 4. UNGESATTIGTE FETTSAUREN BEIM UBERGANG VON DEN ALGEN ZU DEN LANDPFLANZEN

S#uren
Pflanze Cis Cis Cao Ca
Meeres-Algen 70 1,2,3= 1,2,3,4= 34,5= 56=
(z. ';‘ auch vereinzelt
Gz
Flechten?7 1,3= 1,24= Spiiren Spiiren
Moose?? 1,2,3= 1,23= 4,5= =
Birlapp-Gewichse 77 1,3= 1,2,3= 4= —_—
5={(wenig)
Schachtelhalm, Farne 1,2,3= 1,2,3= 3= —
u. Ginkgo”' 78 4=(5511:14»17)
Hohere Landpflanzen 1,2,3= 1,2,3= - —
(vereinzelt
4=)

Bei den Angiospermen finden sich keine hSherungesittigten Cyo- und C,,-Fettsuren
mehr,32:79-82 Aych die C;4(4=)-Fettsiiure wurde nur noch vereinzelt und zwar—soweit bis
heute bekannt—ausschliesslich bei den Boraginaceae,3* 37 bei Parinarium® und Impa-
tiens8% 90 gefunden. Vereinzelt wurden bisher noch Monoene und Diene der C,-Reihe
angetroffen. Die dominierenden ungesittigten Fettsduren der Samenéle sind Ol-, Linol- und
a-Linolenséure.

Wie die Fettsiure-Biosynthese in hheren Pflanzen verlduft, ist bis heute noch nicht
geklirt. Es bereitet anscheinend Schwierigkeiten, die gleichen Synthesewege, wie man sie bei
den Phytoflagellatae fand, auch bei den hoheren Pflanzen nachzuweisen. Nach den Unter-
suchungen von Stumpf>! und James* an Avocado-Mesocarp und Ricinus communis-
Blittern sind zwar gesittigte C;,- und Cy-Fettsduren, nicht aber C,¢ und C;g-Fettsduren die
Vorstufen fiir ungesittigte C,g-Fettsiuren. Es wire denkbar, dass hier eventuell eine

79 R. C. Bapami und R. D. GUNSTONE, J. Sci. Food, Agric. 14, 479 (1963).

80 J, W. HaGeMANN, F. R. Earrs und J. A. WoLrr, J. Am. Oil Chemists’ Soc. 42, 143 A (1965).
81 F. Ramos, F. Mazueros und F. A, Tiestas, Grasas J. Aceites 15, 193 (1964).

82 J. B. Roserts und R. STEVENS, Chem. & Ind. (London) 608 (1963).

83 J. Wacner und H. KONIG, Biochem. Z. 339, 212 (1963).

84 H, WaaNeR und H, FRIEDRICH, Naturwissenschaften 51, 164 (1964).

85 R. KiemaN, F. R. Earie und J. A. WoLFF, J. Am. Oil Chemists’ Soc. 41, 459 (1964).

86 B, M. Craic und M. K. BHATYY, J. Am. Oil Chemists’ Soc. 41, 209 (1564),

87 C. R. SMiTH JR., J. W. HAGEMANN und J. A, WoLFF, J. Am. Oil Chemists’ Soc. 41, 290 (1964).
88 M. Tsusmmoto und H, KovanNaay, J. Soc. Chem. Ind., Japan 36, 110 B, 673 B (1933).

89 T, TuTiYA, J. Chem. Soc. Japan 61, 717 (1940).

90 H. P. KAUFMANN, Deut. Chem. Ber. Ges. 81, 159 (1948).
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ABB. 5. SYNTHESE DER UNGESATTIGTFN FETTSAUREN BEI DEN LICHENES, BRYOPHYTA UND PTERIDOPHYTA.
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héherentwickelte “kompliziertere” Membran-Struktur (Mitochondrien?) bei den Markier-
ungsversuchen die direkte Aufnahme der C,4- und C;g-Fettsduren verhindert. Es wird auch
ein 3. Biosyntheseweg bei den htheren Pflanzen in Erwiigung gezogen.#4 In Abbs. 5 und 6ist
dargestellt, welche Biosynthesefdhigkeit nach unseren heutigen Kenntnissen den Land-
pflanzen eigen ist. Ob die allmihliche Riickbildung der Fettsdure-Syntheseleistung direkt
mit der Anderung der dkologischen Verhiltnisse, also mit dem Ubergang von Wasser zu
Land zusammenhiingt, 14sst sich noch nicht mit Sicherheit sagen.

In der folgenden Abb. (Abb. 7) ist ein Versuch gemacht, die Entwicklung der Fettsiure-
Synthese von den Bakterien bis zu den Spermatophyta graphisch darzustellen.

Gelundene

1
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c i
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|
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- - oo,
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Beim Vergleich der Landpflanzen mit den weniger hoch entwickelten Algen und Phyto-
flagellaten zeigt sich also auch im Falle der ungesiittigten Fettsiuren, dass der H5hepunkt
der “inneren” Evolution relativ rasch erreicht wurde. Wihrend die noch weniger hoch
entwickelten Formen (Algen, Flagellaten) durch eine grosse Mannigfaltigkeit an ungesattig-
ten Fettsduren ausgezeichnet sind, ist die Hoherentwicklung (Landpflanzen) von einer
Vereinfachung der Fettsiurebiosynthese and von einer Verarmung an hochungesittigten
Fettsiuren begleitet.

5. Bildung der ungesdttigten Fettsduren im Tierreich
Um die Frage beantworten zu kdnnen, auf welchem Niveau der Fettsdurebiosynthese

moglicherweise eine Trennung von Autotrophen und Heterotrophen stattgefunden hat, ist
eine Gegeniiberstellung der Biosyntheseleistungen des Tierreichs erforderlich.
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Bis auf einige von Bloch®! und Korn®?~%4 untersuchte Zooflagellaten (Tetrahymena.
Glaucoma chattoni, Acanthamoeba (Bodenamoebe), Physarum polycephalum, Trypanosoma
lewisi und Crithidia sp.. Leishmania tarentolae), in denen Linol-. y-Linolen- und in geringen
Mengen auch typengleiche Co- und C,,-Fettsiiuren nachgewiesen wurden, kennzeichnet alle
anderen Tiere die Unfihigkeit. die Linol- und x-Linolensiiure selbst zu synthetisieren. Nur
die Palmito-lein- und die Olsiiurc kénnen noch gebildet werden."® "8 Die Tiere miissen
deshalb ihre Fettsiiuren entweder aus den beiden zuletzt genannten ** Grundfettsiiuren ™ oder
aus exogen mit der Nahrung aufgenommener Linol- und x-Linolensdure aufbauen.” "'
Hieraus werden durch Kettenverliingerung und Anlage neuer Doppelbindunge in Richtung
auf das Carboxylende die typengleichen Polyensiuren der Ca,- und C,»-Reihe. die sog.
“Linolsiure- und Linolensiiure-Familien™ gebildet. Zusammen mit den von den Tieren
selbst synthetisierten Fettsiuren Palmitolein- und Olsiiure ergeben sich vier Grundtypen von
ungesittigten Fettsiiuren, auf denen sich die zugehérigen vier Fettsiiure-Familien aufbauen.

TABFLLE 5. FETTSAURE-TAMIILIEN BEI DFN TIEREN

Palmitoleinsaure-Familie
9-Cio(l =1, 6.9-Cio(2=), 11-Cs{1 =), 8.11-C5(2=), 5.8.11-C5(3=) und 7,10.13-C:(3 =)

Olsanre-Familie
9-Ci5(1=), 69-C15(2=), 8.11-Cxpf2=), 5.8,11-Cag(3=)

Linolséiure-Familie
9.12-C4(2=). 6,9,12-C,(3=). 11,14-C>n(2=), 8,11.14-C>4(3 =) und 5.8.,11,14-Ct4=)

w-Linolensaure-Familie

9,12.15-C 5(3=), 6,9,12.15-C 1s(4=), 11,14,17-C20{3=), 8,11.14.17-Copf4=1). 5811, 14.17-Co{5=1.
7.10.13.16.19-C5(5=) und 4,7,10,13.16.19-C52(6=)

Ubergiinge zwischen den Fettsiure-Familien bestehen nicht. Es ist den Tieren z.B. nicht
moglich, aus Fettsduren des Olsduretyps solche des Linol- oder Linolensiuretyps zu bilden
etc.}04-107 (Tab. 5).

Das Vorkommen und die Bildung dieser ungesiittigten Fettsiuren in den Tieren sind

91 J, ErRwIN und K. Brocnh. J. Biol. Chem. 238. 1618 (1963).

92 E. D. KorN, J. Biol. Chem. 238, 3584 (1963).

93 E. D. KornN, J. Biol. Chem. 239, 396 (1964)

% E, D. KornN, D. L. GRENNBLATT und A, M. Lirs, L. Lipid Res. 6, 43 (1965).

95 P, D. KLEIN und R. M. JOHNSON, Arch. Biochem. Bioph s. 48. 380 (1954),

9¢ ), F. MeAD, J. Biol. Chem, 227. 1025 (1957).

%" A. J. FuLco, J. Biol. Chem. 234, 1411 (1959).

9 J. F. MeAD, M. Kavama und R. ReISER, J. A Ol Chennsts” Soc. 37, 438 (1960),

9% E. KLENK. Hoppe-Seirlei’s Z. Physiol. Chem. 302, 268 (1955),

100 E. KLrNk und G. KReMER, Hoppe-Seviei®s Z. Physiol. Chem. 320. 111 {1960),

M E Levporo und G. KrivMer, Hoppe-Sevier™s Z. Physiol. Chen. 318 251 (1960)

12 (5. STEINBERG, W, H. SLaron, D R. HowTtox und J. F. Meap. J. Biol. Cheni. 220. 257 (1950).
103 ). F. MEap, G. STENBERG und D. R. How1on, J. Biol. Chem. 205, 683 (1953
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vorallem durch die Arbeiten von Klenk,99:100:108-119 \eqad 96»98,103,105,106,120~122 Brepper 123
Holloway,24¢ Mohrhauer,!25 Rahm!2¢ und Ackman!?’ untersucht worden und in Abb. 8

dargestellt.
6,9,12,15-
9,12,15-C4(3=) Cu8=)
18 111417- 5,8,11,14.17-  7,10,13,16,19- 47101316,19-
(a-Lmolen-S) \ Cul(5=) 22(5—) =
[ ]
Exogen 11,14 17-cz.,(3=)
aus
:2;;:“ 9,12-C 4(2=) 63,12-Cie(3= )
18 8,11,14- 5,8,11,14- 7,10,13,16-  4,7,10,13,16-
nommen. (Lmol-S/y \c,o(3=) Cald=) Cald=) Cao5=)
\ / ¢ ¢ *
1 14-cz.,(2=)
( 9"C|s(l=)
(K] 6,9-C1s(2=) 8,11-Cp(2=) 5,8,11-Ca(3=)
O —> 0 ® —> @
Cin 69-C|6(2==)
18 5,8,11- 7,10,13-
Selbst . T 9.C6(1 / \Slsa ) 18(3 ) n(3=)
synthetisiert Cig@—> @
\./
11-Cy5(1=)
.
\ C,®

ABB. 8. SYNTHESE DER UNGESATTIGTEN FETTSAUREN BEI TIEREN

Von den angefiihrten Fettsiuren stellen vor allem die Linolséure, weniger die -Linolen-
siure, sog. essentielle Fettsduren dar. Die Bezeichnung “essentiell” ist insofern fiir beide
gerechtfertigt, als beide Fettsiuren nicht im Tierkérper synthetisiert werden kénnen. Zum
Leben notwendig ist jedoch hauptséchlich die Linolsidure. Beiunzureichender Linolsdurezu-
fubr treten bei den Tieren Mangelerscheinungen sowie eine sehr charakteristische Anderung

108 E, KLENK und D. EBERHAGEN, Hoppe-Seyler’s Z, Physiol. Chem. 307, 42 (1957).
109 B, KLeNK und H. BROCKERHOFF, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 310, 153 (1958).
110 E, KLeNk und H. STEINBACH, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 316, 31 (1959).
111 E, KLeNK und L. BRUCKER-VOIGT, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 324, 1 (1961).
112 B, KLeNK und H. DesucH, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 286, 333 (1950).
113 E, KLeNK und K. OerTE, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 318, 86 (1960).
114 E, KLENK und W. BONGRAD, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 292, 51 (1953).
115 B, KLENK und H. BROCKERHOFF, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 307, 272 (1957).
116 E, KLENK und H. MOHRBAUER, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 320, 218 (1960).
117 B, KLENK und D. EBERHAGEN, Hoppe-Seyler's Z. Physiol. Chem. 328, 180 (1962).
118 E, KLeNK und G. Tscndree, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 334, 193 (1963).
119 E, KLENK und H. PFLUGER, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 335, 53 (1963).
120 D, R. HowtoN und J. F. MEAD, J. Biol. Chem. 235, 3385 (1960).
121 J, F. Meap und D. R. HowToN, J. Biol. Chem. 229, 575 (1957).
122 J, ¥, MEAD, Federation Proc. 20, 952 (1961).
123 R, R. BRENNER, D. V. Vazza und M. E. D THoMAS, J. Lipid Res. 4, 341 (1963).
124 P, W. HoLLOWAY und S. J. WAKIL, J. Biol. Chem. 239, 2489 (1964).

25 1. MoarHAUER und R. T. HOLMAN, J. Lipid Res. 4, 346 (1963).

126 J, S. RauM und R. T. HOLMAN, J. Lipid Res. 5, 169 (1964).
127 R. G. ACKMAN, J. Fisheries Res. Board Can. 21, 247 (1964).
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in der Zusammensetzung der ungesittigten Fettsiiuren auf: Das Tier verlagert dann offenbar
die Bildung der ungesittigten Fettsiiuren auf die verbleibenden eigenen Synthesewege, also
auf die Bildung der Fettsiuren der Palmitolein- und der Olsiure-Familien. So beobachtet
man z.B. bei Ratten, die ohne Gaben von Linolsiure ernihrt wurden., ein starkes
Anwachsen beider Endprodukte dieser Familien, niimlich der 7.10,13-Cy(3=) und der
5.8.11-C1q(3 = )-Fettsiiuren.

C.1. MOGLICHE TRENNUNG VONAUTOTROPHEN UND HETEROTROPHEN
AUF DEM OLSAURE-NIVEAU

Wertet man die Unfihigkeit der Tiere, Linol- und «-Linolenséure selbst zu synthetisieren,
nicht als Verlustmutation, so ist denkbar, dass diese Trennung schon eingetreten ist, bevor die
oben genannten ungesittigten Fettsiuren (Linol- und «-Linolensiure) gebildet wurden, also
etwa auf dem Olsdure-Niveau. Die zu den Tieren fithrenden heterotrophen Formen wiirden
dann, so wie es bei allen nach den Protozoen kommenden hdheren Tiercn der Fall ist, nie die
Fiihigkeit besessen haben, Linol-, y- und «-Linolensiiure zu bilden. Dann wiirde die Linol-
siiure- und a~Linolensduresynthese der untersuchten Ciliaten. Protomonaden und Amoeben
cine evolutiondre Neuerwerbung dicser Protisten darstellen. Die Entwicklung wire dann so
verlaufen, dass die autotrophen Organismen (Pflanzen) aus der Olsiiure vor allem die 9.12-
C3(2=) (Linolsiure) bildeten, wiihrend die heterotrophen (Tiere) nur die Bildung der 6,9-
C,5(2=)-Fettsiure (Olsiiure-Typ) vollzogen. Unter diesen Voraussetzungen wiire es also
denkbar, dass die Unfihigkeit zur Linol- und e«-Linolensduresynthese die Entwicklung der
Tiere bis zu den heutigen Formen von Anfang an begleitet hat.

Da eines der wichtigsten Charakteristika der Tiere die Heterotrophie ist. wiire nach der
oben angenommenen Trennung von den Pflanzen folgende weitere Entwicklung denkbar:

Die Tiere fanden in ihrer Nahrung zuniichst die in den Pflanzen gebildete Linolsiure
sowie noch spiiter die a-Linolensiure. Sie konnten diese Fettsiuren wahrscheinlich
wesentlich besser fiir ihren Stoffwechsel verwerten als die von ihnen selbst synthetisierten
“ primitiveren® Ol- und Palmitoleinsiiuren, d.h. sie passten sich an das Fettsiiure-Angebot
ihrer Nahrung an. Nach und nach wurde vor allem die Linolsiure fiir die Tiere unent-
behrlich und damit zu ¢iner *essentiellen™ Fettsiure, weil besonders bei den hdheren
Tieren deren Stoffwechselanspriiche vermutlich iiberhaupt nur noch durch diese Fettsdure
und ihre Homologen befriedigt werden konnten.

Man hat durch Versuche *° bewiesen, dass Ratten in der Lage sind. auch ungew dhnliche
Fettsiiuren wie z.B. verzweigte und ungerade aufzunehmen, einzubauen und zu verlingern.
So wiire es auch erkliirlich, dass die Tiere die Linol- und «-Linolensiiure ebenfalls schnell
aufnahmen und dabei noch Vorteile gewannen,

€.2. MOGLICHE TRENNUNG VON AUTOTROPHEN UND HETEROTROPHEN
AUF DEM LINOL-LINOLENSAURE-NIVEAL

Postuliert man, dass dic Tiere bei ihrer Evolution die Fihigkeit zur Synthese der Linol- und
{y. « D-Linolensiiure zuerst bessessen und dann wieder verloren haben. so ergibt sich eine
Abzweigung erst auf dem Linol-Linolensiure-Niveau. Der pflanzliche Zweig wiirde wic unter
(a) von der Olsiiure iiber die Linolsiure zur »-Linolensiiure und von diesen beiden zu den
entsprechenden hochungesattigten Cag- und Cas-Fettsiiuren fiihren. Der tierische Weg wiirde
nach dem baldigen Verlust der Linol- und a-Linolensiiuresynthese durch exogene Aufnahme
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von Linol- und a-Linolensdure zu den entsprechenden hochungesittigten C,o- und C,,-Fett-
sduren in den Tieren fiihren.

Eine dhnliche Vermutung dusserte Korn.?2 Er postulierte, dass die ersten Protisten®
fahig waren, Linol- und «-Linolensiure zu bilden. Der Weg zu den Pflanzen sei dann unter
Verlust des Weges 9,12-C,3(2=) (Linol-S.)->6,9,12-C;5(3 =) bzw. 11,14-C5((2=)—5,8,11,14-
Cyo(4=) (Arachidon-S.) und der Weg zu den Tieren unter Verlust des Weges 9-C,g(1=)
(01-8.)-9,12-C5(2=) (Linol-S.)-9,12,15-C;4(3=) (a-Linolensdure) vor sich gegangen.
Dieser Hypothese widerspricht aber 1. im Hinblick auf die vorgeschlagene pflanzliche
Entwicklung, dass Meeres-Algen, Moose, Birlappgewichse und Farne u.a. die Arachidon-
sdure enthalten, Es spricht daher mehr dafiir, dass bei der Entwicklung des Pflanzenreiches
zumindest bis zu den Algen kein Syntheseverlust stattgefunden hat. Erst spiter beim Uber-
gang zu den Landpflanzen diirfte dann tatséchlich ein Syntheseverlust eingetreten sein, wie
es schon oben erwihnt wurde. 2. erhebt sich im Hinblick auf die tierische Entwicklung die
grundsiitzliche Frage, ob die zu den heutigen Formen iiberleitenden niederen Tiere iiberhaupt
die Fahigkeit der Linol- und sogar der a-Linolensiuresynthese besessen haben. Es besteht
niimlich ein gewisser Widerspruch darin, dass zwar einige niedere Tiere (Tetrahymena,
Glaucoma, Protomonaden, Amdben) Linol- und gegebenenfalls auch «-Linolensdure
synthetisieren konnen, alle hdheren Tiere diese Fahigkeit hingegen nicht besitzen. Bei den
Tieren, vor allem bei den Wassertieren, ist kein so krasser Wechsel in den &kologischen
Bedingungen aufgetreten wie bei den Pflanzen der Ubergang vom Wasser zum Land, der

6,9,12,15-
Cu(4")
L 8,11,14,17- 58,11,14,17- 7,10,13,16,19- 4,7,10,13.16,19-
/ Cao(4=) Ca(5=) Cay(5= C2:(6=)
%12'!5‘?“(;? . > @ >0 >®
¢-Ll_no en-y. >
‘r \./
11,14,17-C5(3 =) D
6,9,12-C13(3=) Leishmania

o 8,11,14- 5,8,11,14- 7,10,13,16- 7,10,13,16~
nol-S.
4 \ ® /D D

A
L] - | Acanthamocba
Ilypmso I
9-Cyy(1=) |
(Ol-S.) (1? Ciliaten

C].. /

CuI PY D

‘[ 9-Cre(l=)
C;®

ABB. 9. VERMUTETE SONDERENTWICKLUNG DER FETTSAURE-SYNTHESE BEI EINIGEN ZOO-FLAGELLATEN.

* Als Protisten bezeichnet man die Gruppe von Einzellern, aus denen sich sowohl die Pflanzen als auch die
Tiere entwickelt haben. Nach den heutigen Kenntnissen umfassen die Protisten vor allem die Flagellaten
(Phyto- and Zoo-Flagellaten) im weitesten Sinne.
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Grund fiir einen Syntheseverlust bei den Tieren u.a. sein konnte. Das Vorkommen der
Linoltyp-Fettsiiuren in den aufgefiihrten Ciliaten, Protomonaden und Amében und der
a-Linolensiure in Leisimania k6nnte als Anpassungserscheinung angeschen werden. da es
sich bei diesen Organismen vielfach um Parasiten handelt. In diesem Zusammenhang ist
interessant, dass man nach den Untersuchungen von Korn *® nur dann die C.y- und Cs.-
Fettsiuren vom Linol- und Linolensdure-Typ in Tripanosoma lenisi tindet, wenn die
Ziichtung in infizierten Ratten erfolgt. Bei Ziichtung auf Blut-Agar fehlen diese Fettsiiuren
dagegen nahezu vollig. Es wiire daher denkbar. dass es sich bei diesen vereinzelt und nur bei
den niedersten Tieren auftretenden Filllen um nachtriigliche Neuerwerbungen abseits der
Hauptentwicklungslinie bzw, um Anpassungen an den Wirt handelt (s. Abh. 9).



