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FETTSiiUREBIOSYNTHESE UND EVOLUTION BE1 
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Institut fiir Pharmazeutische Arzkmittekhre, UniversitR Miinchen, Deutschland 

(Elkgegf?Jzge~lo seprember 1965) 

Z~aaammenfassqt-Es werden das Vorkommen und die Biosynthese Ungcsattigter Fett&ren in P!knzen 
@acteriophyta bis Spermatophyta) beschrieben und die Ergebnisse unter dem Aspekt der Evolution der 
autotrophen und heterotrophen Organismen diskutiert. 

Abstr&-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. 

DURCH die Entwicklung netter Mikromethoden, insbesondere durch den Einsatz von 
Dtinnschicht- und Gas-chromatographie hat die systematische Erforschung der Pflanzen- 
fettsituren einen bedeutenden Aufschwung genommen. Wissenschaftlich besonders fruchtbar 
waren die Arbeiten der letzten Jahre tiber die Verbreitung und Biosynthese unges5ttigter 
Fettsiiuren in Bakterien, Phytoilagellaten, Algen, Pilzen, Flechten, Moosen, Biirlappgewtih- 
sen und Famen. 

W&rend wir tiber den Mechanismus der Fetts%urebiosynthese in Pllanzen noch ungenti- 
gend orientiert sind, liegt tiber das Vorkommen der unges%ttigten Fetts%uren in niederen und 
hoheren Ptlanzen nunmehr ein so umfangreiches Untersuchungsmaterial vor, dass eine 
zussammenfassende Darstelhmg tiber die Entwicklung der Fetttiurebildung im Verlauf der 
Ptlanzenevolution gerechtfertigt erscheint. Urn such tiber den Grad der Verwandtschaft 
zwischen Pllanzen und Tieren hinsichtlich ihrer FettsZTurebildung und tiber m@liche Funk- 
tionen der ungesiittigten Fettsiiuren im Energiestoffwechsel der Zelle Aufschluss zu erhalten, 
erwies es sich als unerliisslich, such auf die FetNurebiosynthese des Tierreichs einzugehen. 
Die folgende Ubersicht soll zur Beantwortung folgender Fragen einen Beitrag leisten: 

1. Welche charakteristischen Unterschiede bestehen zwischen niederen tmd hbheren 
Pflanzen hinsichtlich des Vorkommens unges&ttigter FettsZiuren? 

2. Steht das Vorkommen der verschiedenen Fett&uetypen in direktem Zusammen- 
hang mit der botanisch-systematischen Stellung und “evolution&n Entwicklungsstufe” 
der einzelnen Grganismengruppen? 

3. Gibt es Anhaltspunkte fiir eine Beteiligung ungetittigter Fettsiiuren am aeroben 
Energiestoffwechsel der ptlanzlichen Zelle? 

4. Auf welcher Entwickhmgsstufe der Fetts&rrebiosynthese ktinte eine Trennung 
autotropher und heterotropher Grganismen erfolgt sein? 
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904 H. WAGh’ER und P. POHL 

i\. BIOSYNTHESE UND VORKOMMEN DER GESATTIGTEN FETTSAL’REV 

Die enlymatischen VorgSnge bei der Biosynthese dcr gessttigten Fettssuren sind im 
wesentlichen durch die Arbeiten von Lynen.’ -I1 WakiLL’-‘s Vagelos.“’ 22 BradyZ3 u.a. 
geklsrt. 

lm Prinzip beginnt diese Biosynthese beim Acetyl-Coenzym A. aus dem unter Miti\ irkung 
von enzymproteingebundenem Biotm durch Anlagerun, 0 \on CO, Malonyl-Coenz>m A 
gebildet wird. Durch Verkniipfung von mehreren Malonylresten untcr Abspaltung \ on CO2 
geht dann eine Kettenverlsngerung urn jeweils zwei C-Atome \or sich. Diese mehrmnhgen 
Verl5ngerungsschritte werden van dem van Lynen6 beschrxbencn XIultienrymkomplex in 
einem Gang durchgefiihrt. Liobei als Endprodukt die Palmitln- h/i\. die StrarinsSurc rnt- 
stehen. Die Gesamtgleichung fi.ir diese Synthese lauter . 

AC-CoA+n MalCoA+2rr TPNH&?,z H- =z 

CHq ICHy CH:),, COOH+rrCO:+(n+I)Co-2SH-~(~r-1~H~0~~rTPN- 

(Palmitinshure: n=7. Stearukiure. rr=X) 

Diese Biosynthese verlsuft anaeroh. zur KettenverlHngerung ist also kein Sauerstoff erforder- 
lich. 

Die gedttigten Fettsguren finden sich bereits bei den Bacteriophyta und von da an in allen 
lebenden Organismen. Eine Variante der normalcn geradkettigen Fettssuren stellen die 
verzweigt-kettigen Fettsguren dar, die jedoch relativ selten auftreten. Unter ihnen ist die 
Methylstearinsgure (Tuberculo-Stearinsj:ure) von ,~fycohurteriutn tuberculosis2J 2c ein 
bekanntes Beispiel. Wie Bloch 26 sowie Jaureguiberry 27 zeigen konnten, cntsteht diese 
Fettsgure durch Transmethylierung von t)lstiure mit Methionin. Eine nriterc Abneichung 

’ F. LYNEN, Natsre 174,962 (1954). 
?. F. LYNEX. J. Cd. conr/~. Ph.~.trol. .W. Suppl. 1. 33 ( 1959). 
3 F. LYSEN. J. KNAPPF. E. LOR( H. G. J~JT~INII~ und E. RIVCrELhlAhh. .4nqew. r%w?. 71.481 (1959). 
4 F. L~NEU, Bqur. Aktrd. d. Era.. Saxr~g.sbericRt 4, 3 (I 960). 
5 F. LYNEN, J. Kw~PP~. E. Low ti. G. JitmIw, E. RIUC~ELMA~Y und J. P. L\c.H.\w~. B~oclwtr. Z. 335, 123 

(1961). 
’ F. LYZIEN, Federation Pruc. 26, Y4 I ( I96 I ). 
- F. LYNN, G. F. DcthIu,h. M. GJLDM.\\S und 1. KTSSEL. Biochcnr. Z. 335. 519 (I9hZr 
\ F. LYYEN. 1. ~~OPPER-KIS~FL und H. E~X~ERER. Brorhem Z. 340. 95 (1964). 
” S. NLIMIZ. E. RINCiELMAYU und F. 1 YhEh, Biochm. Z. 340, 3’8 (19&l). 

II1 M. M~TSUH%SHJ, S. M.\I~I’H wu. S. NL~A und F. Lthw. Woclwrr. Z. 340. 2-13 I I9hS) 
II bf. MAIW~HX~HI. S M4Twtl\wt und F Llhth. Bmthem Z. 340,263 (19651 
I’ D. M. Gmsm. E B. TImwr\LR und S. J. W~KIL. Bioclrirn. at Biophj s h-/u 30. .77h I IWXt. 
t. D. M. GIIW~. E. D. TI I~HLS~K und S J. Wahu_.. J. .4rm Clrcm Sm. 80. 30X (IY5Xt. 
” S J H’ZKII. E. D. Titc Ht’.EK und D. M. Gm’ict\. B/oc/rrn?. ~‘t !I/r~/‘h~.s. :Icr,/ 29. 2’q I 19%) 
‘5 s: .r: W4KlL. J. .-t,,J c%Zfi1. SW. 80. 6465 (195X). 
th S. J. \V.%tL und D. \I. G~uu~x, Uwclrim. rr B/oph> \. .-lc/o 41. 122 (1960) 
‘- R. HHFSSLLH uncl S. J. \\AI,,I. J. Lliol. (‘lrem. 236. I643 (IV61 ,. 
t’ M. VV’AIIE und S. J. \V:MI , 1. Bml. C/m?. 237. 2750 (1962) 
I’) P. GOLDLIAV. A. W. AI iik~r\ unJ P. R. VAUI OS. J Bid. <%enr. 238. 1’55 (IY63). 
‘I’ M. G. HoKhIw. D. B. MWIIU. \. K,\wx und P. R. V.zc,~~.o\.J. B/o/. C%em. 236. h6Y (1961 1 
:I D. B. kl WI IN. M. G HI)K\IW~ trnd P R. V\c,r LOS. J. Bw/. C/w!. 235. 3097 I IUMII 
x P GOLD~~W, A. u’. .-~LISI.RT\ und P. R. V.%C;~L(K,./. Rio/. C‘hw. 238. 3579 ( IY63t. 
2s R. 0. BMDY. R. M. BK WLLY und E. G. TKWS. J. Viol. C/renr. 235, JOY3 (lYh01. 
:’ s. STALLUtR(;-STLI\H.~Gt~. .-ld I\ khi :~fiMW!/. G’d. 264. 7 f 19481. 
:’ F. S. PHOI r, J. C,w-w und A. W. I~IEKx)LL,./. .bI. Chm. Sot. 70.2Y8 (1948). 
2n W. J. LLUNARZ. G. SC HLITHHK \VDI und K. BLCXH. J. B/u/ C /WIX 237. 6M t IYh2l. 
?- G. 541 RECX MRW. J. 1~. 1 !H. J. 4. MCIOSKEY und E. Ltrxwr. Corwv Rrrrcl 258. .35fi7 I IQ611 
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von den Normtypen stellen die Cyclopropan-, Hydroxy- und Epoxy-FettsZuren2&32 dar. 
Ihr Vorkommen ist noch wenig systematisch untersucht, scheint aber mehr sporadisch zu 
sein. Weiterhin konnen neben den geradkettigen Fettsiiuren in geringer Menge noch solche 
mit ungerader Kohlenstoffzahl (Cr,, C19 u.a.) auftreten. 

Abgesehen von den obigen Ausnahmen herrscht im Reich der Lebewesen hinsichtlich der 
ges&ttigten Fettsfiuren weitgehende Uniformitit. Beginnend mit den Bacteriophyta kehren 
in allen Pflanzen und Tieren die gleichen geslittigten FettsZiuren von C2 bis C1s wieder. Ltiger- 
kettige Fettsliuren wie die C2,--, C22-, Czr und CzgFettsluren werden selten tmd dann mu in 
kleinen Mengen angetroffen. Somit kann man bei der Betrachtung der gesiittigten Fett- 
siiuren keine wesenthche Weiterentwicklung iiber die Bacteriophyta hinaus feststellen. Die 
Zahl dieser Fettsfiuren ist ausserdem relativ gering, da zwischen C2 und CzO nur 10 geradkettige 
gesiittigte Fetts&uen auftreten. 

B. VORKOMMEN UND BILDUNG DER UNGESATTIGTEN FETTSAUREN 

Allein auf Grund ihrer grbsseren Zahl eignen sich die ungeslttigten Fetts&tren besser fti 
eine vergleichende biochemische Betrachtungsweise als die ges&tigten Fetts&uren. Wir 
kennen bis heute etwa 40 ver&iedene unges&ttigte Fettsiiuren, die der C16- bis CzrReihe 
angehi)ren und sich nach Kettenhinge 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 gesiittigten Fett&uren bei den ungeslittigten Fetts%uren charakteristische 
Unterschiede zwischen den Gruppen des PSanzemeichs bestehen (Bacteriophyta, Flagellatae, 
Algae, Landpflanzen). Es erscheint daher sinnvoller, von nun an die Bildung der wgerittigfen 
Fettsiiuren im Verlauf der Evolution der Pflanzen zu verfolgen. 

1. Biosynthese C&T ungesiittigten Fettkiuren bis zu akn Bacteriophyta 

ti die biochemischen Vorg5nge bei der Bildung der unges%tigten Fettsiuuen, insbes- 
ondere tiber den Mechanismus der OlefXerungsreaktionen an gesiittigten und ungestittigten 
Fettsauren sind wir trotz der ausgezeichneten Arbeiten von Bloch,3e45 Jarne~,~~~ 
Stumpf 47,51--54 und Stoffe155 noch unvollkommen unterrichtet. 

38 F. R. EARLE, C. A. GLASS, G. C. GEISINGER, J. A. WOLFF und Q. Jams, J. Am. Oil Chemists’ Sot. 37,440 
(1960). 

29 D. T. DOWNING, Rev. Pure Appl. C/tern. 11, 1% (1961). 
39 K. S. MARKLEY, In Futt.y Acirls (Edited by K. S. MARKLEY) S. 65 und 183. Inters&me, New York (1960). 
31 K. L. M- ZEK, C. R. SUTH, M. 0. BACI~ und J. A. WOLFF, J. Org. Cbem. 29,318 (1964). 
32 R G. POWELL, C. R. SMITH JR. und J. A. WOLFF, J. Am. Oil Chemists’ Sot. 42,165 (1965). 
33 R KLEIIWAN, C. R. S~~ITH Ja. und S. G. YAW, J. Am. Oil Ckembts’ Sot. 42,169 (1965). 
34 D. K. BLOOMFELD und K BLQCH, Bzochim. et Biophys. Actu 30,220 (1958). 
35 W. J. LENNARZ und K. BLOCH, J. Biol. C/tern. 235, PC26 (1960). 
36 C. YUAN und K. BLXH, J. Bill. Chem. 236,1277 (1961). 
37 K. BLOCH, P. E. BARONOWSKY, H. GOLDFINE, W. J. LD$NARZ, R. LIGHT, A. T. NORRIS und G. 

ScuuuuuuuAm, Federation Proc. 20,921(1%1). 
38 H. GOLD= und K. Bm, J. Biol. Chem. 2X5,2596 (1961). 
39 G. S~HEUERBRANDT, H. G-FINE, P. E. -Y und K. BLOCH, J. Biol. Chem. 236, PC 70 (1961). 
40 W. J. Lmm, R J. LIGHT und K. BLXXH, Proc. Natl. Acud. Sci. U.S.A. 48, 840 (1962). 
41 F. MEYBR und K. BLOCH, Biockinr. et Biophys. Actu 77,671(1%3). 
43 F. MEYEP. und K. BLOCH, J. Biol. Chem. 23fI, 2654 (1963). 
43 A. T. NORIUS und K. BLOIX, J. Biol. Chem. 238, PC 3133 (1963). 
44 A. J. Fum und K. BLOCH, J. Biol. C’hem. 239,993 (1964). 
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(a) Anuerober Synthese+eg. 1961 stellte Bloch 34*45 bei Clostridium butyricum fest, dass 
dieser Organismus die ungesgttigten FettsPuren aufeinem anaeroben Synthese-Weg bildet. Er 
schlug splter fiir diesen Weg das folgende Schema vor (Abb. I), 

$3 

c,,, -2 3-Cll(] =) - 5-C,4(1=) + 7-C,6(1 =) -’ 9-ClS(l =) 
---- 

I lk,h(i =) 
C4 

ABB. 1. ANAERO~E LULDLNG VER UNGE.&~~~IGTEN FETTSXUREN IN MIRROOHGANISME~ (h.44~~ 

BLocH 59. 

Die untentrichenen Fetttiuren wurden bisher gefunden. 

Charakteristisch fir dieses Biosyntheseschema sind die zuntichst postulierten inter- 
mediiiren Fettsiiuren 3X,(1 = ), 3-Cl& =) und 3-C,& =). Ihre Existenz konnte spYter von 
Bloch 38 z.T. bereits beststigt werden. 

Ein iihnlicher Biosyntheseweg ist such bei Agrobacterium twnefaciens,” Escherichitr 
co1i,3x. 41, 58 Lactobacillus arabinosus. 5ga 6o Rhodopseudomonas sp.. Rhodospirilh rubrum 6’ 
und Streptococcus sp. 62 zu kermuten. weil such bei diesen die ftir den anaeroben Sy nthese-Weg 
anscheinend charakteristische I l-C,& 1 =)-FettsSure (cis-Vaccen-SHure) gefunden \\ urde. 
Offenbar findet sich dieser anaerobe Wegzu den ungesgttigten Fcttstiurcn nur in den Bacterio- 
phytn. Er fi.ihrt nur bis zu den mono-ungesattigten FetNiuren. 

4.C J. ERWIN und K. BL~CH, Sckvrca 143. 1006 (1964). 
4b A. T. JAMES, Biochim. et B~oplzys. Acta 70, 9 ( 1963). 
J1 P. K. STUMPF und A. T. J \ZILS. Biochrm. et Biophys. Acta 70.20 ( 1963). 
J8 C. HITCHCOCK und A. T. J4~f~s. Biocham. J. 89,22 P (1963). 
JQ A. T. JAMES, R. V. H~RHIF. C. HITCH(‘O(X. B. 5. B.woo~ und B. W. NIP HOI $. Fctw. .%-if&r .-trtctr rclrmittcl 

67, 393 (1965). 
50 R. V. HARRIS. B. J. B. WOOD und A. T. JAMES, Bioclrem. J. 94.22 P (1965). 
s1 E. J. B~RRON und P. K. SIL’MPF. -1. Bid. Chem. 237. PC 613 (1962). 
3:. J. GIO~ANELLI und P. K. STCSIPF. J. RIO/. Chem. 231.41 I f 1958). 
53 P. K. STUMPF, Nufwe 194. 1 158 ( 1962). 
F4 V. MACMAHON und P. K. STut.ipt. Biochim. Biophw. .4ctu 84. 359 0964). 
T5 W. STOFFEL und H. WIESE. Hoppe-SrjVer’s 2. Ph&iol. Chem. 340.148 ( 1965 b. 
.Cb G. SCHEurRsRAhDT und K. BLoCH, J. Biol. C/iem. 237.2064 (1962). 
2: K. HOF~IANN und F. TAUSI~. J. Biol. Chem. 213, 425 (i955). 
51 T. KANESHIRO und A. G. MARR. J. Biol. Gem. X36,2615 (1961). 
v K. HOFMANN, R. A. LLCA~ und S. M. SAX, J. Biol. Chem. 195.473 (1952). 
ho K. HOMANN, W. M. O’LEARY, C. W. YOHU und T. Y. LIU, J. Biol Chem. 234, lb72 (1959). 
61 R. V. HARRIS, B. J. B. Wool und A. T. JAM=, Biochem. J. 94.22 P (1965). 
h4 K. HOFMANN und F. T~CIIG. J Bid. Chem. 213,415 f.1955). 
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(b) Aerober Synthese-weg. Anders als bei den oben aufgeftihrten Organismen, die SELmtlich 
den Eubacteriales angeh&en, stellte Bloch ~6. 3g bei Mycobacterium phlei, das zu den Actino- 
my&ales zghlt, fest, dass dieses Bacterium seine unges&tigten Fetts&uen auf uerobem Weg 
synthetisiert. Es ben&igt n&nlich zur Bildung der &&ue aus Stearins&ue molekularen 
Sauerstoff. Bei dem ebenfalls zu den Actinomycetales gehbrenden Streptomyces erythreus 
bilden sich nach den Untersuchungen von Hofheinz63 sogar Linol&ure und in geringen 
Mengen Linolens2Lure. 

Auf Grund dieser Beobachtungen vermutete Bloch zungchst, die Eubacteriales bes&sen 
den anaeroben, die Actinomycetales dagegen den aeroben Weg und die Verteihmg dieser 
beiden verschiedenen Synthesewege folge den evolutiomiren Entwickhmgs-Linien. 

Bloch 64fand jedoch 1964, dass such die zu den Eubacteriales geharenden Corynebacterium 
diphtheriae, Micrococcus lysodeikticus und Bacillus megaterium die Palmitolein- und die 
c)l-S&xe auf dem aeroben Weg aus den entsprechenden ges$ittigten Fett&uren 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 sprtmg- 
haft, sondern erst nach und nach vollzogen wurde. So findet sich z.B. in ficherichia coli und 
Pse&monas jiuorescens trotz Anpasstmg an die aerobe Lebensweise noch der anaerobe 
Synthese-Weg. 

Ausserdem wurden die bei Streptomyces erythreus gefundenen Linol- und Linolen-S&men 
nicht unter anaeroben Bedingwqen gebildet. Beide Fettsiiuren fehlten bei Str. haZsteaE.63 

Bei den Bacteriophyta muss somit neben der tiblichen anaeroben Bildung der geslittigten 
Fett&uren such ein anaerober Synthese-Weg zu den ungesiittigten Fett&uren existieren. Im 
Laufe der Evolution dthfte dann durch Einbeziehung des Luftsauerstoffes die aerobe Synthese 
hinzugekommen sein. Es ist anzunehmen, dass durch die Verwendung von Sauerstoff 
die Dehydrierung der ges5ittigten Fett&uren leichter von statten ging als auf anaerobem 
Wege. 

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

Bei allen im System folgenden hbheren Grganismen findet sich von nun an der aerobe 
Weg. Dabei ist bis heute noch nicht gekl&t, ob der anaerobe Weg zur Pahnitolein- und 
&ssrUre neben dem aeroben noch teilweise oder ganz weiterbesteht oder vollst8ndig 
aufgegeben wurde. 

2. Entwickhmg der Fettsliure-Synthese von den Bacteriophyta his zu dsn PhytoPagellatae 

Die oben geschilderten Untersuchungen Uber die Bildung der ungeSgttigten Fett&iuren 
in anaeroben Bacteriophyta waren z.T. durch Beobachtungen angeregt worden, die Andreas- 
sen und Stier’j5 bereits 1954 gemacht hatten. Die Autoren hatten festgestellt, dass anaerob 
geztlchtete Hefe u.a. eine ungesirttigte Fett&ure als Wachstumsfaktor ben6tigt. Man s&loss, 
dass Hefe eventuell die unge&ittigten Fettsguren mu bei Gegenwart von Sauerstoff bilden 
k&me. Dadurch angeregt, stellte Bloch 36* 43, 66 neben semen Untersuchungen an CZostridium 
but. (LO.) 196Ofest, dass Hefe (Saccharomyces cerevi&ze) zur Bildung der in 9-Stellung 
ungesiittigten Fetts&uen tattichlich molekularen Sauerstoff ben6tigt. Die unge&tigten 

63 W. HOFHEXNZ und H. Chmmax, 2. Nahqy%rsch. 2Qb, 43 (1965). 
64 A. J. Fhcq R. LJIVY und K. BLOCH, L B&I. Chem. 239,998 (1964). 
65 A. A. A- und T. J. B. STITLR, J. CeZlu&zr Camp. Physiol. 43.271(1954). 
66 D. K. B- und K. BLOCH, J. B&l. Chm. 235,337 (1960). 
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Fettsluren werden nach Bloch direkt aus den entsprechenden gessttigten Fettsluren nach 
dem folgenden Schema (Abb 2) gebildet. 

Palmitolej I-CoA ,____ Palmitolemsaure+ CoA 

Ace 2. BII IX kc; DFR ~‘MstSAITRiTLN rI.Tl-Siil REX RI-.1 IX K HEIf _ 

In weiteren Experimenten stellte Bloch 4o bei der Untersuchung dcr lipoidreichen Hefe 
Torzdopsis lrtilis einen hohen Gehalt an LinolsZn-e (9.12-C, J2 = 1) sowie an y-Linolens$ure 
(6,9,12-C1s(3 = )) fest. Die Bildung der LinolsSure erfolgte rasch aus der ols3ure und erfor- 
derte Sauerstoff. ebenso die Blldung der y-LinolenQiwe. Im Gegensatz zur Linolstiure n urde 
abcr die y-Linolenszure nur sehr langsam und in klcincn Mengen gcbildct. 

Bei H~~cornyes Maliesfeeamrs stellte Stoffel sJ kiirdich fest. dass dieter Schimmelpilz als 
hiichstungesittigte Fettsiiure die y-Linolenssure enthRit und dasc diese strikt aerob gebildet 
wird. Dcr anaerobe Weg konnte ausgeschlossen wcrden. 1963 untersuchte Bloch h’ die LU 
den Phytoflagellaten gehiirenden Euglenophyten l%,gler?u gratvlis und .4smsia loqgo JON ic die 
zu der flagellaten Organisationsstufe der Chlorophyta gehiirendcn /-‘o!~torm III’P~/I und 

Chlamydomonas reinhardi. E. gracilis und C. rcit~hnrdi besitzen Assimilationspigmentc. 
A. Iovga und P. wella hingrgen nicht. Bloch wies nach, dass Euglerm und Cl~lnn~~~rlr~r~~orrns im 
Licht grosse Mengen van r-Linolens5ure (9,12,15-C1,(3 =)) bildcn. Im Dunkcl wurde bei 
Chlum~donzonas diese FettsHure nur in geringen Mengen produziert. dafi.ir stieg der Anteil an 
y-Linolens&ure betr5chtlich an. Diese FuttsSure fand sich such in griihsercn Mengen in den 
farblosen Flagellaten Poly/oma und Asrussia, wahrend diese die a-Linolensiiure nur in geringen 
Mengen bzw. gar nicht enthalten. Inden farblosen Mutanten und in allen im Dunkcln geziich- 
teten Flagellaten war ausserdem der Anteil der ungessttigten (I-,,,-Frttstiuren stark erhiiht. 
Bei Euglena wurden im Dunkeln ausser diesen such hiiherungesittigte CZ1- und CJ4-Fett- 
szuren festgestellt. die tich solvohl van der c(- als such \on der y-Linolenssure ablriten. 

Bemerkenswert ist hoer das crstmalige Auftrctcn der r-Linnlenx:iurr. Diese Feltssure 
tritt offenbar nur im Licht auf und scheint nach den Untersuchungen van Bloch an das 

Vorhandensein von Chlorophyll gebundcn zu sein. Da die Bildung dieser SZure durch 
Hill-Rcaktion-Inhibitoren \tarh pehemmt wird. schemt cr-Linolensiiure 111 engem Zu\ammen- 
hang mlt dcr Lichtrcaktiun der Photosynlhese zu stehen und z\v;lr \chcint sic \peziell eine 
Rolle bei der Bildung des dabei entstehenden Sauerstoffes zu spielcn. Dcmgcgcndber scheint 
die y-Linolensgure und dir hieraus gebildete Arachidonssure ftir die hetrrotrophe Lehenh- 
weise d.h. fir Respirations- und oxydative Phosphorylierungs-Vorgtingc typisch 7u sein. 

Ein Blick auf die Struktur der Linol- und Linolensiiure zeigt. das> die Anlage neuer 
Doppelbindungen im “Diiinylmethan-Rythmus” (nach Klenk) \or aich geht. d.h. dass die 
Doppelbindungen stets durch 7u’el einfache Bindungen getrennt sind. 

Die Bildung der Linolbliurc aus olsgure bzw. der q-l_inolens5ure aus Linolstiure durch 
Einfiihrung einer neuen Doppelbindung in 12 bzw. 15-Stellung ist durch einen Dehydrierungs- 
Schritt in Richtung auf das Methyl-Ende der Fettdurckette gekennzcichnet. Dieses 
Prinzip finden wir vorwiegend im Pflanzenreich veriiirhlicht. Die Anlage neuer Doppel- 
bindungen in Richtung auf das Carboxylende ist dagegen sowohl fiir den pflanzlichcn alq 
such fir den tierischen FetNurestoffwechsel charakteristisch. Auc &sure wird hier dir 

O’ J. ERWIN und K. BLO~H, Bwtherti. Z. 338,496 (1963). 
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typengleiche 6,9-Crs(2 =>Fett&tre (&&ue-Typ) und aus der Linolt&ure die typengleiche 
6,9,12X&(3 =>Fetts&ue (y-Linolens%ure, LinolsiiuraTyp) gebildet. 

Den grosseren Energieaufwand scheint die EinfXhrung netter 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 Ftihigkeit zur Photosynthese bilden. Dieser Schritt fuhrt zur Bildung der aLinolens2lure 
(9,12,15-Crs(3 =)). Sie wurde in Euglena und Chlumydomonas gefunden und ist fur alle 
nachfolgenden hoheren Pflanzen charakteristisch. 

Die Untersuchungen uber ungesgttigte Fettstiuren in Flagellaten wurden durch Kom6* 
ebenfalls an EugZena grucilis fortgesetzt. Neben den schon bekannten Femuren fand Kom 
in EugZena geringe Mengen zahlreicher u.nge&tigter Fettsiiuren der CIs-, Cr,, C1r und 
&Reihen sowie folgende Sequenz von C16-Fettsiiuren: Cr6; 7-C&(1 =), 7,104&(2=), 
7,10,13-Cr6 (3 =)und 4,7,10,13-C1,+). Uber die Bildung und Bedeutung dieser ungerad- 
kettigen und C16-FettGiuren ist bis jetzt noch relativ wenig bekannt. 

Eine interessante Erweiterung der Kom’ schen Studien stellen die Untersuchungen von 
Schlenk6g dar, der bei der Phytotlagellate Ochromonas almica die FettsIiurezusammensetzung 
der Tabelle 1 ermittelte: 

TABELLB 1. FETI-SXUREZU- UNO IN Ochromonm &v&a 

c14, c16, cl8 und Cm 29% 

g-clS(l =) (Ok.) 8 
9,12x18(2=) (Linol-s.) 16 

6,9,12-C&3=) :y-Er; Liil-Tyg) 10 
9,12,1x18(3=) 2 
8,11,14-C&3=) &Ol_o?lpjs 5 

5,8,11,14-&,(4=) 
47,10,13,16-C&=) 

Hier ist zur&hst ebenfalls das gemeinsame Auftreten von a-Linolens&ue und Chloro- 
phyll bemerkenswert. Weiter ist interessant, dass neben der in grbsserer Menge vorhandenen 
Linolsilure erstmals Polyen-Fetts&tren der CZO- und CarReihen auftauchen, die, wie wir 
heute wissen, ebenso wie die s&on bekannte y-Linoler&ure aus der Linolsiiure gebildet 
werden und wegen ihrer strukturellen Ubereinstimmung als “Linols~ure-Familie” 
bezeichnet werden. 

Aus der in relativ geringer Menge vorhandenen a-Linolens&ne werden bei 0. danicu noch 
keine Czr und CzTFett&iuren gebildet. 

Soweit es sich bisher tiberblicken llsst, werden auf dem Weg von den Bacteriophyta zu 
den Phytoflagellatae 1. aus der ~l&tre die Linolslure durch erstmalige:NeueimGhmng einer 
Doppelbindung in Richtung auf das Methyl-Ende gebildet, aus der dann durch Doppel- 
bindungseinbau in Richtung auf die Carboxylgruppe und Kettenverl&rgerung am Carboxyl- 
Ende weitere hoher ungesiittigte und l%ngerkettige Fettsiiuren vom “Linol-Typ” synthetisiert 
werden. 

Ein zweiter wichtiger Schritt ist die Bildung der a-LinolensGue, die aus der Linols&ue 

68 E. D. KORN, J. Lipid Res. 5,352 (1964). 
69 T. H. HAINB, S. AAWNSWN, J. L. &LL.ERMANN und H. !SCHLENIC, Nature EM,1282 (1962). 

58 



910 H. WAGNER und P. POHL 

durch eine zweite Neueinfiihrung einer Doppelbindung in Richtung auf das Methyl-Ende 
entsteht. Auch von dieser Fettsgure leiten sich (s. E. gracilis) hiiherungesattigte Fettsguren 
vor allem der CzO-Reihe ab. 

In Abb. 3 ist die Entwicklung der Fettshurebildung biszu den Phytoflngellataedargestellt. 
Tab. 2 gibt eine tabellarischc Ubersicht i.iber die untersuchten Organismen. 

6.9.12,lS- 
,I C1s(4=) 

5,8.l l,l4,17- 
Czo(5=) 

-----we-_ 

5.8.1 l,l4- 
CYJ(4 = ) 

+, _ _- 

7.10,13.16,19- 
Cr2(5=) 

_ _.. ) 4: 

7,10,13,16- 
C:zt4=) 

---._ 

9-C&=) 
(Ol-s., 

/? 
7-C,b(1=) .<‘I 

9-cIb( I =) I I-C,s(l=) 

Clb 
+o----------+o 

T 
CT& 

ABB. 3. ESTMCKLLYNG DER SY~THESE UNGESA~TIC~TFR FETTS~~UREN BIS 71 UFU PH~TOFL GFLLA? 4~. 

TABELLE 9. B M-FERIOPHYT~ (SAC-H A. ENOLER : Syllabrrs t/e! Pflarr=enfurrlr/ierzJ 

Eubdcterlales Actinomqcetales 

Agrobacterwm”’ 
Bacrllusfi’ 
CIostrldwmJ’* iv 
Corynebactermm I*! 
Escher,chla~“.J’,~\.~: 
Lactobaclllus”? bJ 
MIcrocOccUs nY 
PsrudomonasJJ 
Khodopseudomonas 65 
Rhodospwlllumhj 
StreplococLLlc”’ 

3. Entvickhg der Fettsdrrres~~rrtltese WII den Pl~~tofagellatae his XI derr A Isgeu 

Fiir die weiteren Betrachtungen dieser Entwicklung sei postuliert. dass die Phytofagel- 

latae den Grundstock fLr die sich hieraus getrennt voneinander entwichelnden Algenstimme 
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bilden. Nach unseren Untersuchungsergebnissen an Meeres-Algen,70~ ‘r die in Tab. 3 zusam- 
mengefasst sind, sowie nach den Analysen von IUenk7~75 fhrdet man bei den Algen im 
wesentlichen zutichst die gleichen UngeSgttigten Fettsfiuren, die bereits bei den Phyto- 
iIagellatae vorkommen. Dartiberhinaus wird die Bildung von hbherungestittigten und lilnger- 
kettigen Fettsiluren, die sich von den Linol- und cr-Linolens&ue ableiten, bis zu einem Hbhe- 
punkt weiter fortgesetzt. 

TABIXLIZ 3. POLYFNIJEITSX~VON-EN 

ShUOll 
, 

Algen cl6 Cl8 Go G2 

Rhc%Wa 
Gigartina teedi 
(Roth) Lamour. 
Gracikzria Mervoides 
(L.) Grev. (fertile Form) 
Gmcilaria cor&ervai&s 
(L) Grew. (sterile Form) 
Porphyra wlumbina 

SebdeniaM~ana 
(Mont.) Berth. 

Phaeophyta 
Colpamenia simmsa 
(Roth) Derb. et Sol. 
clltkria mdt$da 
(Sm.) Grev. 
LesmliafuscaBory 
Pa&aJMnwda (IA) Lamour. 
sargassum Nniflium 
(l-hum.) J. Ag. 

chlorophyta 
Cadium elongatam Ag. 
Caakn Stackhousii 
Halimed7Tn?la@uiaet 

soladcr)L4lmour. 
Udoteapetiokata (Trev.) 

Ulva fackzta Delile 
ulva lactuca L. 

1,2= l&&3,4= 

1,2= 1,2= 

1,2= 1,2= 

IS= 1,2= 

l= 1,2,3= 

1,2= 

1,2= 

1$2= 
lJ= 
lJ= 

l&3=- 
1x3= 
1,2,3= 

123= 

l&3,4== 
1,53,4- 

V&3,4= 

1,2,3,4= 

1,53,4= 
1,2,3,4= 
1,2,3,4= 

lf,3,4= 
1,2,3,4= 
1,53,4= 

1,53,4=t 

12,3,4= 
1,2,3,4== 

3,4,5= 
(we&) 
3,4= 

3,4= 

3,4.5 = 

4,5= 

3.4.5 = 

3,4,5= 

4,5= 
3.45= 
3,4,5 = 

3,45= 
3,4,5 = 
3,451: 

3,4,5 = 

3P= 
3,4= 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

- 

4=(-) 
- 
- 

- 
- 

6= 

- 

5== 
5= 

So findet man bei den Algen vomehmlich die der Linol- bzw. a-Linolenslure typengleichen 
unges&tigten Fett&iuren der C 18-, Go- und C&Ghen mit l-6 Doppelbindungen sowie die 
der C&Reihe, die vermutlich eine gewisse Sonderstelhmg einnehmen (s. Tab. 3). Die 
auffallend starke Bildung der Cao-Fetts&uren, vor allem der C20(4=>Fetts8ure, bei den 

76 H. WAGNER und P. PCJHL, Bkhem. Z. 34l, 476 (1965). 
71 P. P~HL, Dissertation, Miinchen (1965). 
71 E. KLENK und D. EBBBHAGBN, Hoppedeykr’sZ. Physiol. Chem. 328,189 (1962). 
73~.KLENKUlldW. KNIPPRATH, Hoppe-Seyler’sZ. Physiol. Chem. 317,243 (1959). 
74 EL KLENK md W. Ktmvrtmli, Happe-&ykr’sZ. Physiol. Chem. 327,283 (1962). 
75 E. KLi.tNK, W. KNIPPUTH, D. BBEILHAOEN und H. P. Kook, iYoppe-Seyler*sZ. Physiol. Chem. 334,44 (1963). 
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Rhodophyta kilnnte. da diese im Durchschnitt am tiefsten im Meer leben und einen relati\ 
geringen Chlorophyllgehalt haben. 76 damit zu erkhiren sein. dass hier die Bildung der un- 
geslttigten Fettstiuren vorwiegend auf dem bei Euglena beschriebenen “Dunkel~cg” \or 
sich geht. Dieser fiihrt bekanntlich vor nllem zu den hiiherungesattigten C20-Fettstiuren. 
In Abb. 4 ist die Entwicklung der FettsZurebildung his zu den Algen durgestcllt. 

6.9,12.15- 
1 C,a(4=) 

P-b. 
9,12.15-C,s(3=) ,> _. _ 
(a-Lmolen-S.). N 

8.11,14.17- 5.8.11.14,17- 7.10.13.16,19- 4.7.10.13.16.1‘~- 

f-1 A--- 
_c?&=) C-,1 5 = ) CJ5 = ) C-:(6=) 
_. __. * l --- ._a ---- ‘. 

1 I 

1 9,12-C,&=) 6.9.12~:,&(3-j 

/ * _yfy _ 

8.11.14- 5.8.1 l,l4- 4.7.10,13,16- 
c2”(3=) C:“(J=) 

7Jp$y)- 
‘1 C::(S=) 

:*_ _. ._. . a___ -.- .*. - -- . . 

7,10- . /--- l - 
Cd2=) A 

I 

11.14-c~,c=) 

ABB. 4. Ermwc~r L.!a DEK SYNTHESE DER L!ha&TTIGTEN TETIS&vRES BIS ZC DEN 4LciE?j. 

4. Entwicklmg der Fettsiiuresy~tkese 1-011 deal Algen bis XI den Land’~au~en 

Beim ubergang von den Algen zu den Landpflanzen tritt tine bemerkenswcnc &rderung 
im Sinne einer allm~l~licl~en Riickbildung ein : Die Synthese der unges3ttigtcn C,“- und C1?- 
und der CIk(4=)-Fettsauren Lvird nach und nnch wieder aufgegeben. 

Wtihrend nach unseren Cntersuchungen” bei dem Laubmoos KIytidiuti+hu.s triq~wtrus 
nochinverhHltnismSssighohtx Konzentration die C2,,[4= )- und C2,,( 5 =- )-FcttsBurrn vow kom- 
men. find& man beim BZrlapp (l_~~c~opot/ium chnwtwu) nur noch gcringe Mcngcn dlesrr 
Fettsauren. Die Cr6(4= )-Fettsaure fehlt bei beiden. 

Bci den Flechten finden sic11 in Parmcli~ p1~ysode.s cbcnfalls nur Spuren w11 C_,,,- und 
G,-FettsHuren. bei l,:wea hurhta daneben noch die C, .(4= ) und in Cctraritz idmuh~t~ nur 
noch die Fettsauren der C,,-Reihe einschliesslich dcr C,,(-I=)-Fettsuurc. 

In einer ktirzlich w-m Schlcnb und Gellzrmann-’ vcrblTentliclitrn Arbeit nerdcn unsure 
Ergebniw an Hand crncs griiswcn ~ntersuchungsmaterialb hestlitigt u11d durch Jic 1 ntcr- 

suchungen an den Farncn O.~IIII& clu_vtonitnra und Jfattarc*itr .\tmthiopttw,. a11 ZI\~I 

Tn B Forr. AlgenXrmda. Fischer-Vcrlag, Jena ( 1959). 
Ti H. WAGMK und H. FRIEVRKW. ~~urw wi.swxwl~ufren 52. 305 (1965 ). 
Th H. S~HI.FXK und J. L.. GELLFRM \NS. .I. ,401. Oil C/wrmrt\’ Sot 42. 50-I I 1965 I, 
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~~ef~~-A~en, an Ginkgo silos nnd an mehreren Vertretern der Cycadophyta und Coni- 
ferophyta best%igt. 

W&rend die Fame iihnlich den Moosen und BZirlappgewtichsen ArachidonsZure bilden, 
scheint f%r beets nnd Ginkgo eine ~~w~~~che Cad4 = )-Fetts&re mit den Doppel- 
bindungen in den Positionen 5,11,14 nnd 17 typisch zu sein. Bei den ebenfalls zu den Sper- 
matophyten gehorenden Cycadophyta und Coniferophyta waren aber keine hoherunges& 
tigten C&a-Fetttiuren mehr feststellbar. Tab. 4 gibt eine Ubersicht iiber die FettsZLurezusam- 
mensetzung van den Algen bis zu den hliheren Landpflanzen. 

TABELLS 4. U~~lesiclllGTg F~~URBN BEIM &IEI~GANG VON DEN ALGEN zu MJN LANDP- 

l&3= 

1,2,3= 

l&3,4= 

1,2;4= 
1,2,3= 
l&3= 

1,2,3= 

l&3= 
(vereimelt 
4=) 

3,4,5 = 5,6= 
wlGnze1t 

SPi%Wl SP_ 
4,5= = 
4= - 
5=&wig) 

&5,ll,l4,17) 
- 

- - 

Bei den Angiospermen finden sich keine h&erunges~ttigten C&e- und Czz-Fetts&uxm 
mehr.32*7*82 Auch die C18(4=)-Fettstiure wurde nur noch vereinzeit und zwar-soweit his 
hente ~~t~~~~es~ch bei den Boraginaceae,s”87 bei ~uri~~~** und I&u- 
Ziens8p~90 p&n&n. V ereinzelt wurden bisher noch Monoene und Diene der Cze-Reihe 
angetroffen. Die dominierenden ungesattigten Fetts&rren der Samenlile sind c)l-, Linol- und 
a-Linolens&.ue. 

Wie die Fetts~~Bios~~ese in hoheren PfIanzen verl&ft, ist bis heute noch nicht 
gekl&% Es bereitet anscheinend ~~~eiten, die gleichen S~~~we~, wie man sie bei 
den Phytoflagellatae fand, aueh bei den hliheren PfIanzen nachzuweisen. Nach den Unter- 
suchungen von Stumpf 51 und James* an Avocado-Mesocarp und Ricinus commmti- 
BlZttern sind zwar gesiittigte CIa und CIcFettsZiuren, nicht aber C&- und C~~-F~~~n die 
Vorstufen fiir ungesiittigte C18-Fetts&uen. Es w&e denkbar, dass hier eventnell eine 

i-9 R. C!. RADAMI und R D. Gu~smw, J. Sci. Food. A&c. 14,479 (1963). 
80 J. W. HAGEMANN, F. R. EARLE und J. A. WOLFF, J. Am. Oil Chemists’ Sot. 42,143 A (1965). 
81 I?. RAMOS, F. MAZWELCS und F. A. TIESTAS, Grams J. Aceites 15,193 (1964). 
82 J. B. ROBERT und R. STEVENS, Chem. & Zmf. (Immbrr) Bos (1963). 
83 H. WACSNIZC und H. K~NIG, Biochem. 2.339,212 (1963). 
84 H. WACNUC und H. FRJBDRICH, Nuturhsetmchqften 51,X4 (1964). 
85 R. KUXMAN, F. R. EAGLE und J. A. WOLPF, J. Am. Oil Chemists’ Sot. 41,459 (1964). 
86 B. M. CRAIG und M. K. Bmm, J. Am. Oii Chemkts’ SW. 41,209 (1964). 
87 C. R. SMITH JR., J. W. HAGEMANN und J. A. WOLFF, J. Am. Oil Chemists’ Sot. 41,290 (1964). 
88 M. lhmrmm und H. KOYANAGI, J. Sot. Chem. Id, Japan 36,110 B, 673 B (1933). 
89 T. TEA, 6. Chem. Sot. JapMI 61,717 (1940). 
90 H. P. KAUFMANN, but. Chem. Z&w. Ges. 81,159 (1948). 



H. WAGNER und P. POHL 

9.12~&2=) 6.9,12-C,Bf3=) 

(Lmol-S.) T ‘-‘-- ___ 8,11.14- 

7.10- ! ‘. _ .L- 
1 0 I ;__;_ 

C,JZ=) .A 
I 

‘.~ ( ___--- 

I l.l4-C2,(2=) 

9-C,s(l=) 
(81-S.) 

1 

7-C1(J1=) 1:_- - l 9 
Cl80 

---._ -..$ ______-z$y?=) 

T 

5.8.11,14- 
Cyd4=) 

;. 

Cr. 

ABB. 5. S~I\~HESFDER~'NC~W;~~TTIGTFNF~URENBEIDEN LICHENfS,BRYOPHyTA Uh'D FTERIDOPHI'TA. 

4.7,10,13- , , 
Cd4=) i 

9,12.15-C,8(3=) 
(a-Linolen-S.) 

/TO - 6,9,12,I5-C,d4=) 
?,/ 

7,10,13- ‘, /- 
C,d3=) * 

i 
T 

9,12-Cle(2=) 
(Linol-S.) 

/0-- 
I 1.14~CL,(2=) 

7,10- ,‘/ 
C-x 

C*t.(2=) A 

1 

0 9-C,dl=) 

7 
.’ /<.+ 

(01-S.) 
1 

/’ 

7-C,Jl=) =._ ‘~________~ 
CM 

t 
C14. 

j 

t 
Cl20 

__ ungesWgte 

t 

CIb-Fettstiuren 

Cl00 
A 
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hoherentwickelte “kompliziertere” Membran-Struktur (Mitochondrien?) bei den Markier- 
ungsversuchen die direkte Aufirahme der C r6 und C1s-Fetts&uen verhindert. Es wird such 
ein 3. Biosyntheseweg bei den h&heren P&xnzen in Envtigung gezogen” In Abbs. 5 und 6 ist 
dargestellt, welche Biosyntheseftigkeit nach unseren heutigen Kenntnissen den Land- 
pflanzen eigen ist. Ob die alhn&liche Riickbildung der Fetts&r.raSyntheseleistung direkt 
mit der bderung der iikologischen Verhatnisse, also mit dem Ubergang von Wasser zu 
Land zusamme&@t, liisst sich noch nicht mit Sicherheit sagen. 

In der folgenden Abb. (Abb. 7) ist ein Versuch gemacht, die En&vi&lung der Fettslure- 
Synthese von den Bakterien bis zu den Spermatophyta graphisch darzustellen. 

Beim Vergleich der Landpflanzen mit den weniger hoch entwickelten Algen und Phyto- 
flagellaten zeigt sich also such im Falle der ungesiIttigten Fetts&uen, dass der Hbhepunkt 
der “inneren” Evolution relativ rasch erreicht wurde. W&rend die noch weniger hoch 
entwickelten Formen (Algen, Flagellaten) durch eine grosse Mannigfaltigkeit an ungeslttig- 
ten Fetts%uren ausgezeichnet sind, ist die Hi%rentwicklung (Landpflanzen) von einer 
Vereinfachung der Fetts&uebiosynthese and von einer Verarmung an hochunges%tigten 
Fettsluren begleitet. 

5. Bildmg der ungesittigten Fettsliuren itn Tierreich 

Urn die Frage beantworten zu k&men, auf welchem Niveau der Fetts%rrebiosynthese 
mbglicherweise eine Trennung von Autotrophen und Heterotrophen stattgefunden hat, ist 
eine Gegeniiberstellung der Biosyntheseleistungen des Tierreichs erforderlich. 
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Bis auf einige von Blochgl und Korng’-g4 untersuchte Zooflagellaten (Tetrahymena. 

Glaucoma chattoni, Acanthamoeba (Bodenamoebe). Physarm polycepltalum, Trypanosoma 
lewisi und Crithidia sp.. Leishmania tarentolae). in denen Linol-. y-Linolen- und in geringen 
Mengen such typengleiche CzO- und C2?-FettsYuren nachgewiesen wurden, kennzcichnet alle 

anderen Tiere die Unfshigkeit. die Linol- und x-Linolendure selbst zu synthetisieren. Nur 
die Palmito-lein- und die &durc kiinnen noch gebildet werden.4S w Die Tiere miissen 
deshalb ihre FettsSuren entweder aus den beiden zuletzt genannten “Grundfetts~uren” odcr 
aus exogen mit der Nahrung aufgenommencr Linol- und r-Linolensiure aufbauen.“” -‘w 
Hieraus aerden durch Kettemerlsngerung und Anlage neuer Doppelbindunge in Richtung 
auf das Carboxylende die typengleichen PolyensSuren der C:,,- und C,,-Keihe. die sag. 
“LinolsSure- und LinolensSurc-Familien” gebildet. Zusammcn mlt den \on den Tiercn 
selbst hynthetisierten Fettssuren Palmitolein- und t)lsSure ergeben sich kier Grundtypen \on 
ungessttigten FettsHuren, auf denen sich die zugehnrigen vier Fett4ure-Familien aufbauen. 

T.WFLLL 5. FETISAURE--I;Zhm IE~‘ BLI DF~ 7 lmt~ 

Pulmitolerttsuwe-Famifie 
9-Cl,(l=), 6.9-C&=), ll-C1y(l=). 8.11~Clh(2=). 5X11-Clb(3=) und 7.10.13-C~,,~3=) 

blsuttre-Futtrilie 

9-C,&l=), 6.9-C,&=), 8.11-C&=), 5,8.1J-C20(3=) 

Litlolstitrre- Fmnilie 

9.12~ClJ2=). 6,9,12-Clh(3=). 11.1~Czn(2=), 8.11.1~C2,,(3=) und C.8.11,14-C~1,~1=) 

rt-Littolettscirtre-Fmtzilte 

9,12.15-C,8(3=),6.9.12.15-C,k(4=), Il,14.17-C~o(3=), X,ll.14.17-C~~,14=~.5.8.11.11.17-C~u(5=r. 
7.10.13.16.19-C22(5=) und4.7,10,13.16.19-C22(6=) 

tibergtinge zwischen den FettsHure-Familien bestehen nicht. Es ist den Tieren z.B. nicht 
mijglich. aus Fettstiuren des t)ls3uretyps solche des Linol- oder Linolenstiuretyps zu hilden 
etc.104-107 (Tab. 5). 

Das Vorkommen und die Bildung dieser ungessttigten FettsYuren in den Tieren sind 
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91 E. D. KOKN. .I. Biol. Chettz. 238,3584 (1963). 
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Yb J. F. MFUI,./. Biol. Chem. 227. IO25 (1957). 
y’ A. J. FULL o. J. Biol. Chrm. 234. 1411 (1959). 
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‘N E. KLEYK. Hoppe-Se1 ler ‘J Z. Ph.wo/. C/tent. 302. 26s ( 1 WC ). 

lair E. Kt.r%h und G. KKLLIER, Hct/~/tr’-S~,~,/er’.~ %. Phlsiol. (‘hem. 320. I I I ( IYMI). 
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*I’3 J F Mwn G. SIHWER~; und D. R. HOWIO~‘. J. &o/. Chntt. LOS. 683 II057 t 
lu4 6 \~‘IDMER’U~~ R. T. HIJLV 1~. Biurhem. et Bruphyx Acru. 25. I I 100). 

‘lc J. F. ,~FN, W. H. SLA’TON und A. B. DtCLEK. J. Rio/. Chcttt. 218. 401 ( lY51,i. 
l”‘n 0 SI~IVIFKC~, u’. H. SL~TOP\. D R. Hnwros und J. F. hit xx .1. B/o/. Chzttr. 224. 841 (1057). 
1” &v. SICU I ~1. Hoppe-Se.~Yet ‘$ /I PITI WI/ Chw. 333. 71 (19h3). 
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vor allem durch die Arbeitenvon Klenk, 99,1OO,1O8-119M,z+&,%,98,103.10S,1%,12O-122~renner 123 

Holloway,12’ Mohrhauer, 12s Rahm126 und A~kman’~’ untersucht worden und in Abd. 8 
dargestellt. 

6.9.12.1 S- 

Exogen 11,14,17-C20(3=) 
aus 
Fvliin?m 
aufge- 
ll0-. 

!Mbst 
synthetisiert 

11,14-C&Z==) 

9-C,s(l=) 
(01-S.) 

0 
6,9_C,s(2=) 8,ll-C2d2=) 5.8.1 l-&,(3=) 

------t~~~~~ 

6,9-C,&=) 

ALIB. 8. SYNTHEW DElX UNGtimGTEN PElTsjcUREN BEI TIEREN 

Von den angeftihrten FetWuren stellen vor allem die Linolsgure, weniger die ct-linolen- 
s&u& sag. essentielle Fetts&Iren dar. Die Bezeichnung “essentiell” ist insofern ftir beide 
gerechtfertigt, als beide Fettsluren nicht im Tierk6rper synthetisiert werden k&men. Zum 
L&en notwendig ist jedoch hauptsZLchlich die Linolsliure. Bei unzureichender Linoltiurezu- 
fuhr treten bei den Tieren Mangelerscheinungen sowie eine sehr charakteristischexnderung 

10) B. KL.ENK und D. EBEI(HAOEN, Hopp&eyler’s Z. Physiol. Chem. 307,42 (1957). 
109 B. KLJ.UUK und H. BIUXKEIUKZF, Hoppe-SeyIer’sZ. Physiol. Chem. 310,153 (1958). 
110 B. m und H. STEINBACH, Hoppe-SeyWsZ. Physiol. Chem. 316,31(1959). 
111 B. MLBNK und L.. BRUCKBB-VOKIT, Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Chem. 3M, 1 (1961). 
112 B. KLBNP; und H. DJXBUCH, Hoppe-Seyk-r’s Z. Physiol. Chem. 286,333 (1950). 
113 B. KUNK und K. OKTIX, Hoppe-Seyler’sZ. Physiol. Chem. 318,86 (1960). 
114 E.. KLJ3NK und W. BoNGBAD, Hoppe-SeyZer’s Z. Physiol. Gem. 292,51 (1953). 
1~ E. &ENK und H. Bwc KEUHCIFP, Hoppe-Seyler’sZ. Physiol. Chem. 307,272 (1957). 
116 E. KLZNK und H. M OHBBAUBR, Hoppe-Seyler’sZ. Physiol. Chem. 320,218 (1960). 
117 E. KLENK und D. EBEXHAGEN, Hoppe-&yler’s Z. Physiol. Chem. 328,180 (1962). 
118 E. KLENK und G. TscxBw, Hoppe-Seyier’sZ. Physiol. Chem. 334,193 (1963). 
119 E. KLENK und H. PFL~~EIQ Hoppe-Seyler’s Z. Physiol. Gem. 33!5,53 (1963). 
120 D. R. H- und J. F. MEAD, J. Biol. Gem. 235,3385 (1960). 
1~ J. F. MEALJ und D. R. How-r~~, J. Biol. Chem. 229,575 (1957). 
122 J. F. MEAD, Fe&ration Proc. 20,952 (1961). 
133 R. R. BRENNBR, D. V. VAZZA und M. E. DE THOMAS, J. L@id Res. 4,341(1963). 
134 P. W. HCXLOWAY und S. J. WAKIL, J. Biol. Chem. 239,2489 (1964). 
25 H. M~HXHAUER und R. T. HOLMAN, J. Lipid Res. 4,346 (1963). 

126 J. S. RAHM und R. T. HORN, J. Lipid&s. 5,169 (1964). 
127 R. G. AC-N, J. Fisheries Res. Board Can. 21,247 (1964). 
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in der Zusammensetzung der ungeslttigten Fetts%uren auf: Das Tier verlagert dann offenbar 
die Bildung der ungesattigten Fettsauren auf die verbleibenden eigenen Synthesewege, also 
auf die Bildung der Fettsauren der Palmitolein- und der t)lsaure-Familien. So beobachtet 
man z.B. bei Ratten, die ohne Gnben von LinolsSure ernShrt wurden. ein starkcs 
Anwachsen beider Endprodukte dieser Familien. namlich dcr 7.10.13~C2,,(3 =) und drr 
5.8.1 I-C20(3 =)-Fettsauren. 

C.l. MdGLICHE TREKNLJNG VONAUTOTROPHEN UND HETEROTROPHEN 
AUF DEM OLSKURE-NCVEAU 

Wertet man die Unfahigkeit der Tiere, Linol- und cr-Linolenstiure selbst zu synthetisieren. 
nicht als Verlustmutation, so ist denkbar. dass diese Trennung schon eingetreten ist. bevor die 
oben genannten ungesattigten Fettsauren (Linol- und cr-Linolens%ue) gebildet wurden. also 
etwa auf dem t)ls&ue-Niveau. Die zu den Tieren fuhrenden heterotrophen Formen wtirden 
dann, so wie es bei allen nach den Protozoen kommenden hiiheren Ticrcn der Fall ist. nie die 
Fahigkeit besessen haben, Linol-, y- und cc-Linolens5ure zu bilden. Dann wiirde die Linol- 
ssure- und a-LinoletGuresynthese der untersuchten Ciliaten. Protomonaden und Amoeben 
tine evolutionare Neuerwerbung dieser Protisten darstellen. Die Entnicklung ware dann so 
verlaufen, dass die autotrophen Organismen (Pflanzen) aus der &,iure vor allem die 9.12- 
C&3=) (Linolsaure) bildeten, wahrend die heterotrophen (Tiere) nur die Bildung der 6,9- 
C&=)-Fettsaure (C)ls$ure-Typ) vollzogen. Unter diesen Voraussetzungen w2re es also 
denkbar, dass die Unfahigkcit zur Linol- und a-Linolensauresynthrse die Entwicklung de1 
Tiere bis zu den heutigen Formen von Anfang an begleitet hat. 

Da eines der wichtigsten Charakteristika der Tiere die Heterotrophie ist. w2re nach der 
oben angenommenen Trennung van den Ptlanzen folgende weitere Entwicklung denkbar: 

Die Tiere fanden in ihrer Nahrung zun5chst die in den Pflanzen gebildete Linolsaure 
sowie noch spater die a-Linolensaure. Sie konnten diese FettsSuren wahrscheinlich 
wesentlich besser fur ihren Stoffwechsel verwerten als die von ihnen selbst synthetisierten 
“primitiveren” bl- und Palmitoleinsiuren, d.h. sic: passten sich an das Fettsaure-Angebot 
ihrer Nahrung an. Nach und nach wurde vor allem die LinolsSure fir die Tiere unent- 
behrlich und damit zu einer “essentiellen” FettsSure, weil besondrrs boi den hiiheren 
Tieren deren Stotfwechselanspriiche tcrmutlich iiberhaupt nur noch durch diese Fettstiurc 
und ihrc Homologen befriedigt werden konnten. 

Man hat durch Versuche”’ bewiesen, dass Ratten in der Lage sind. such ungeniihnliche 
FettsHuren wie z.B. verzweigte und ungerade aufzunehmen, einzubauen und zu verhingern. 
So ware es such rrkhirlich. dass die Tiere die Linol- und a-Linolmsfure ebenfalls schncll 
aufnahmen und dabei noch Vorteile gew annen. 

C.9. MaCLICHE TRENNUNG VON AUTOTROPHEN UND HETLROTROPHEN 
AUF DEM LIVOL-LINOLENSIIURE-NIVF:hI 

Postuliert man, dass die Tier-e bei ihrer Evolution die Ftihigkeit zur Synthese der Linol- und 
(y. CL ?)-Linolens5ure zuerst bessessen und dann wieder verloren haben. so ergibt sich eine 
Abzweigung erst auf dem Linol-LinolensBure-Niveau. Der pflanzliche Zneig wtirde wit unter 
(a) von der &Giure iibcr die LinolsSure zur z-Linolensaure und von dirsen beiden zu den 
antsprechcnden hochungesattigten C-a- und G1 -Fettduren fuhren. Der tierische Weg \vi.irde 
nach dem baldigen Vet-lust drr Linol- und a-Linolens~uresynthese durch ckopene Aufn~hme 
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von Linol- und a-Linolensiture zu den entsprechenden hochunge&tigten Cs,,- und CarFett- 
tiuren in den Tieren ftin. 

Eine ithnliche Vermutung &rsserte Korn. g2 Er postulierte, dass die ersten Protisten* 
fiihig waren, Linol- und a-Linolensiture zu bilden. Der Weg zu den PSanzen sei dann unter 
Verlustdes Weges9,12+,(2=) (Linol-S.)+6,9,12-Crs(3=) bzw. 11,14-C20(2=)+5,8,11,14- 
C&4=) (Arachidon-S.) und der Weg zu den Tieren unter Verlust des Weges 9-Crs(l -) 
(Gl-S.)+9,12-C&(2=) (Linol-S.)+9,12,15-Crs(3=) (a-Linolens&rre) vor sich gegangen. 
Dieser Hypothese widerspricht aber 1. im Hinblick auf die vorgeschlagene ptlanzliche 
Entwicklung, dass Meeres-Algen, Moose, BZlrlappgewZchse und Fame u.a. die Arachidon- 
s&ue enthalten. Es spricht daher mehr dafii, dam bei der Entwicklung des Pflanxmeiches 
zumindest bis zu den Algen kein Syntheseverlust stattgefunden hat. Erst sp&x beim &r- 
gang zu den Landpflanzen dtirfte dann tat&&l& ein Syntheseverlust eingetreten sein, wie 
es schon oben erwtihnt wurde. 2. erhebt sich im Hinblick auf die tie&he Entwicklung die 
grundsUliche Frage, ob die zu den heutigen Formen iiberleitenden niederen Tiere iiberhaupt 
die Ftigkeit der Linol- und sogar der a-Linolens&uesynthese besessen haben. Es besteht 
n&nlich ein gewisser Widerspruch darin, dass zwar einige niedere Tiere (Tetrahymena, 
Glaucoma, Protomonaden, Am&n) Linol- und gegebenenfalls such a-Linolens&tre 
synthetisieren konnen, alle hoheren Tiere diese FELhigkeit hingegen nicht besitzen. Bei den 
Tieren, vor allem bei den Wassertieren, ist kein so krasser We&se1 in den Okologischen 
Bedingungen aufgetreten wie bei den PSanzen der Obergang vom Wasser zum Land, der 

6.9,12.15- 

9,12Js-C1&- 
(u&inolcn-s.) l -o---------*~-m 

11,1417-Cw(3=) 
Cl 

Leishmania 

9,12GIe=) 

(Linol-s.) 

*Als~tis~~rnandieGruppcvonBinzellern,llusdenensich~~die~als~~die 
Ti cntwickelt haben. Nach den heutigen Kemaiw umfasscn die Protisten vor allem die Flagellaten 
(Phyto- and zoe_) im wcitesten sbme. 
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Grund fur einen Syntheseverlust bei den Tieren u.a. sein kiinnte. Das Vorkommcn der 
Linoltyp-Fetts3uren in den aufgeftihrten Ciliaten, Protomonadcu und Amiiben und der 
cr-Linolensaure in Leihlaniu konnte als Anpassungserscheinung angesrhcn werden. da es 
sich bei diescn Organismen virlfach urn Pnrasiten hnndelt. In diesem Zusammenhang ist 
interessant, dass man nach den Untersuchungcn van Kern” nur dann die C:,,- und C1l- 
Fettsauren vom Linol- und LinolerMure-Typ in Tr~~ponosomc~ Ir~r~i findet. \\cnn die 
Ziichtung in infizicrten Ratten erfolgt. Bei Ztichtung auf Blut-Agar fehlen diese Fctts3ucn 
dagegen nahezu viillig. Es v.are daher denkbar. dass es sich bei diesen vercinzelt und nur bei 
den niedersten Tieren auftrctenden Fallen urn nachtraglichr Neuerwerbungen abseits dcr 
Hauptentwicklungslinie bzi\. urn Anpassungen an den Wirt hand& (s. Abh. 9). 


