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EFFECT OF I N H I B I T O R S  OF DNA-, RNA-, AND PROTEIN 
SYNTHESIS ON GROWTH AND ANTHERIDIUM FORMATION 

IN A N E M I A  PH Y L L I T I D I S  
Summary. A number of inhibitors of DNA-, RNA-, and protein synthesis were 

applied to prothallia of Anemia phyllitidis, and their effects were investigated with 
regard to cell division and inhibition of antheridium formation (after induction by 
gibberellin A3). All compounds tested cause a significant inhibition of growth 
accompanied by teratologies typical for each inhibitor. Only 5-bromouracil proved 
to be inactive, even at a concentration of 8 x 10 4 m. 

None of the inhibitors blocked the induction of the biplanar growth form in 
continuous light. 

With the exception of 5-bromodeoxyuridine and 5-iododeoxyuridine all the 
antimetabolites investigated cause a significant lag in antheridium formation. The 
result of an analysis of this inhibition on the basis of the "critical cell number,, 
(Scm~AUDOLF, 1966a) demonstrates that  this t ime lag is clearly a direct conse- 
quence of the retardation of cell division caused by the inhibitors. There is no 
inhibition of the induction process proper. So therefore it appears highly improb- 
able that  anthcridium induction in Anemia by gibberellins is based on a specific 
gene activation in the sense of JAco]3 and MO~OD. 

The results presented in this paper demonstrate that  the production of a time 
lag in the realisation of a process of differentiation or morphogenesis is not sufficient 
evidence to permit definite conclusions to be drawn about the basic mechanism of 
induction; the effect of inhibition of cell division caused by the inhibitors must 
be excluded or at least taken in to account. 

The possible function of gibberellins as "realisators" of already present but 
inactive m-RNA is discussed. 

5-Bromo- and 5-iododeoxyuridine do not cause a time lag in antheridium 
formation; both inhibitors, however, cause a deiormation of the cell pattern of 
the antheridia. The degree of this deformation depends on inhibitor concentration 
as well as on exposure time. Probably a competition exists between these halogen- 
substituted pyrimidines and thymidine for incorporation into DNA. 

Einleitung 
B e i  a l len  V e r t r c t e r n  der  Schizaeaceae k S n n e n  die  ffir  die Aus lSsung  

de r  A n t h e r i d i e n b i l d u n g  v e r ~ n t w o r t l i c h e n ,  h o r m o n a l e n  K o m p o n e n t e n  

( A n t h e r i d o g e n e :  PRI~GL~, 1961; A n t h e r i d i o g e n e :  NA~F, 1966) d u r c h  



124 H. SC~RAVDOLF: 

Gibberelline vollkommen ersetzt werden (ScI-IRAUDOLF, 1962, 1964, 
1966a und b). Eine quantitative Analyse der AuslSsung der Bftdung 
mi~nnlicher Sexualorgane am Farnprothallium durch diese Phytohormon- 
gruppe ergab den Nachweis einer strengen Korrelation zwischen der je- 
wefts applizierten Gibberellinkonzentration und dem lohysiologischen 
Alter der Prothallien im Zeitpunkt der Anlage des ersten Gametangiums. 
Die Wechselbeziehung konnte in Form einer ,,kritischen Zellzahl" deft- 
niert werden. Dieser Kennwert ist bei gegebener Phytohormonkonzen- 
tration und Konstanz der Kulturbedingungen unabhi~ngig yon der Steft- 
heir der Waehstumskurven (SCHRAUDOLF, 1966a). 

Dutch diese Unabh~ngigkeit der kritisehen Zellzahl yon der jeweili- 
gen Zellteftungsrate wird eine Unterscheidung innerhalb experimentell 
ausgelSster Hemmungen der Antheridienbi]dung mSglich. Zeitliche Ver- 
zSgerungen der Antheridienbftdung, die unspezifiseh oder ausschlielMich 
auf Teftungshemmungen zurfickzuffihren sind, kSnnen von solehen 
unterschieden werden, deren Ursaehe im DeterminationsprozeB selbst 
liegt. 

Seit der Formulierung ihrer Vorstellungen fiber die Steuerung der 
Protein- bzw. Enzymsynthese durch JACOB und MONOD ist in einer 
sts zunehmenden Zahl yon Untersuchungen und an einem breiten 
Spektrum yon Objekten versueht worden, auch die hormonal gesteuer- 
ten Differenzierungs- und Morphogeneseprozesse auf der Basis einer 
Aktivierung spezifiseher Gene zu interpretieren (zuerst bei KAttLSON, 
1962). Inzwischen liegen auch fiir eine l~eihe pflanzlicher 0bjekte Hin- 
weise darauf vor, da[~ der Steuerung von Morphogenese oder Differen- 
zierung durch Phytohormone derartige Prozesse zugrunde liegen kSnnen 
(VAN OVERBEEK, 1966). Da die MSgliehkeit zur Unterseheidung einer 
cytostatischen und morphogenetisehen Aktivit~t von Inhibitoren bei der 
AuslSsung der Antheridienbftdung am Anemia-Prothallium gegeben ist, 
schien es uns interessant, durch Aplolikation eines breiten Spektrums yon 
Hemmstoffen der Protein-, DNS- und l~NS-Synthese zu fiberprfifen, ob 
Gibberelline und mit ihnen die nativen Antheridogene als eehte Induk- 
toren bzw. Derepressoren dieses Morphogeneseprozesses betrachtet wer- 
den diirfen. Dies um so mehr, da einerseits eine Reihe photomorloho- 
genetisch gesteuerter Entwicklungsprozesse am Farngametophyten auf 
der Basis einer Genaktivierung erkliirt wird (Lit. s. MoH~, 1965), zum 
andern, da ffir Gibberelline selbst eine echte Induktor- bzw. Derepressor- 
wirkung bei der Amylasesynthese nachgewiesen werden konnte (VA~EER 
and RAM CHANDRA, 1964). 

Material und Methoden 
Allgemeiner Versuchsansatz, Lichtbedingungen und Auswertung sind an 

anderer Stelle ausffihrlich beschrieben (SCm~AUDOLF, 1966a). Ab~nderungen sind 
bei den einzelnen Versuchen vermerkt. 
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Soweit nicht anders angefiihrt, wurden s~mtliche Hemmstoffe schon dem 
Keimmedium zugesetzt. Im 1%lle des photolabilen Actinomycin D ist die N~hr- 
lSsung fiber die ganze Versuchsdauer im Abstand yon 24 Std gewechse]t worden. 

Von alien Hemmstoffbehandlungen wurden Wachstumskurven mit und ohne 
Gibbere]linapplikation entsprechend Abb. 1 aufgenommen. Die Ergebnisse werden 
jedoch meist in Tabellen wiedergegeben. 

Kennwerte ffir die Beeinflussung der Antheridienbildung sind die bis zur An- 
lage yon Antheridien in 50% der Prothallien benStigte Zeit in Tagen und die je- 
weiligen kritischen Zellzahlen. Diese werden ermittelt, weIm 50% der Protallien- 
population Antheridien angelegt oder ausgebildet haben. Sie entspricht der mitt- 
leren Zellzahl der Prothallien, die zu diesem Zeitpunkt das erste Antheridium an- 
legen (Einzelheiten: SC1TRAUDOLF, 1966a). 

Die jeweilige Beeinflussung des Teilungswaehstums wird durch die mittleren 
Zellzahlen wiedergegeben. Die Bestimmung der Beeinflussung des Teilungswachs- 
tums erfolgte framer in gibberellinfreien Parallelans~tzen, da Gibberelline selbst 
eine signifikante Wirkung auf die Teilungsrate ausfiben (ScHRAUDOLF, 1966a). 

Urn die unterschiedliche Empfindlichkcit der einzelnen Sporenpolou]ationen 
auszugleichen, wurde in Vorversuchen jeweils die Gibberellinkonzentration be- 
stimmt, die zu kritischen Zellzahlen zwischen l0 und 15 f6hrt. Dieser Zellzahlbe- 
reich hat  den Vorteil, dab bei noch geringer Streuung und relativ kurzer Zeitdauer 
bis zum Einsetzen der Antheridienbildung, die Zellzahl doch hoeh genug ist, 
eventuelle Verschiebungen mit genfigender Genauigkeit zu erfassen. Die dazu je- 
wells benStigte Gibberellinkonzentration ist in den Legenden vermerkt. In  den 
Tabellen angegeben sind die jeweiligen mittleren Fch]er der Mittelwerte. Ffir die 
Berechnung der mittleren Zellzahl wurden mindestens 100 Prothallien ausgez/ihlt, 
zur Bestimmung der kritischen Zellzahl mindestens 30 Prothallien, die der Defini- 
tion der kritischen Zellzahl (ScttRATJDOLF, 1966a) entsprachen. 

Die Bestimmung der L~ngen:Breitenverh/iltnisse erfolgte an jeweils 100 drei- 
zelligen Prothallien. Gemessen wurde die LKnge yon der Protonemspitze bis zur 
Sporenaustrittstelle und die grSgte Breite der mittleren Zelle in Mikrometerein- 
heiten am ungef~rbten Pr/~parat. 

Der mittlere Fehler des Quotienten L~nge:Breite (L/B) wurde nach dem 
Gau6schen Fehlerfortpflanzungsgesetz ermittelt nach: 

q :k \ ~B ] 

Zwei Werte yon Q k6nnen als signifikant versehieden angenommen werden, 
wenn die Differenz gr68er als 3 In d ist. Dabei gilt 

m~ = ~ + q~ 

Chemi]calien. Bei der benutztcn Gibberellinsgure handelt es sich um ein Pr~- 
parat der Firma Fluka, Buehs. 

5-Joddesoxyuridin, 6-Mereaptopurin und 6-Thioguanin stellte uns freundlicher- 
weise die Firma Zellstoff-Waldhof, Mannheim-Waldhof, zur Verfiigung. Aetinomy- 
cin-D wurde uns duroh die Firma Merck-Sharp und Dohme, Rahway N.J. ,  fiber- 
lassen. 

Die anderen Hemmstoffe waren p.a. bzw. puriss. Substanzen versehiedener 
Handelsfirmen. 

Verwendete Abl~i~rzungen. Gibb -- Gibbere]lin, IES = fl-Indolylessigs~ture 
R ~ S  - -  Ribonuoleinsgure, DNS = Desoxyribonucleins~i~ure. 
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Ergebnisse 
Proteinantimetaboliten 

Die Wirkung steigender Chloramphenicol-Konzentrationen au~ das 
Teilungsw~chstum yon Anemia-Prothallien mit und ohne gleichzeitigen 
Zus~tz yon Gibberellin Aa zeigen Abb. 1 und Tubelle 1. 

I I 

Zettzahl 
I 

, / 

5 6 8 10 Toge 
a 

Zellzah[ 
, , - - ~  KONTROLLE 
o - - ,  10 -5 g /mr  CHLORAMPH 
, , - - .  2 ,5x lO-Sg Imt 
o - - u  5 x10-_Sg/m[ " 
o - - o  7,5 x I 0 - ~ g t  roT. rr 
.~__,, 10-~ 'g /m[  " 

'5 ~__~ 2,Sx10-4g ,, 

. j /  

~5 

5 6 8 10 Tage 
b 

Abb. l a  u. b. Wirkung steigender Konzentrat ionen yon Chloramphenicol auf das Teilungswachstum. 
a Salzkontrolle; b m i t  Zusatz yon Gibb Aa (5 • 10 -8 g/ml). 25 ~ 0,2 o C. nauerwei61icht. Abszisse: 

Zeit in Tagen; Ordinate:  mit t lere  Zellzahl 

Zusatz yon Chloramphenicol zum Keimmedium ffihrt zu einer star- 
ken lgeduktion tier Teilungsrate. Diese wiederum ist begleitet yon einer 
mit  der Konzentrat ion des Inhibitors zunehmenden l~eduktion der 
Chloroplastengr6i~e und des Chlorophyllgehalts. Bei den hSchsten 
Chloramphenicol-Konzentrationen, die noch ein geringes Wachstum der 
Prothallien erlauben, sind die sich ausbildenden Prothalliumfaden nahe- 
zu farblos. Der andersartige Verlauf der Wachstumskurven in den An- 
s~tzen mit  Gibberellin ist ausschliei~lich durch die beginnende Umstim- 
mung zur Antheridienbildung bedingt (ScHgA~DOLr, 1966a). 

Zusatz yon Xthionin fiihrt zu nahezu identischen Effekten. Obwohl 
bei der signifikanten Wachstumshemmung,  welche durch beide Anti- 
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Tabelle 1. Wirkung steigender Konzentrationen vo~ A'thionin und ChIoramphenicol 
au/ Teilungswachstum, Zeitpunkt der Antheridienanlage u~wl kritische ZellzahL 

Dauereiwei/3licht. 25 ~ 0,20 C. Gibb A 8 5 • 10 -6 g/ml 

~thionin Chloramphenicol 

Mol/l Zellzahl nach Antheridien- 
12 Tagen bildung in 50 % 

der Prothallien 

Tage Zellzahl 

Mol/1 Zellza hl nach An~heridien- 
10 Tagen bildung in 50 % 

der Prothallien 

Tage Zellzahl 

0 17,5• 12 9,3~: 0,5 
10 -7 16,9:~ 0,7 12 8,0• 0,4 

5 • 10 -7 18,7~: 1,0 12 7,7• 
10 -6 18,0• 13 7,4-L 0,3 

5 • 10 -6 6,9 • 0,3 14 7,9 • 0,4 
10 -5 3,4 ~: 0,2 22 7,0:~ 0,3 

0 19,5:L 0,4 10 11,2:~ 0,3 
10 -5 19,2~:0,5 10 12,5J:0,3 

2,5 • 10 -5 17,7~0,3 l0 1:[,0::0,4 
5 • l0 -5 13,8~ 0,4 11 10,2:~ 0,5 

7,5 • 10 -5 11,0:~ 0,4 13 10,2~: 0,3 
10 -4 9,2~: 0,2 16 11,0~: 0,3 

2,5 • 10 -4 3,54:0,1 12 4,0:t: 0,1 

metaboliten hervorgerufen wird, eine Hemmung der Proteinsynthese 
auBer Zweifel steht, ist zumindest beiAnemia-Prothall ien der yon HOTTA 
und OSAWA (1958) beschriebene morphogenetische Effekt einer Fixierung 
fgdigen Wachstums nie zu beobachten. 

Entsprechendes gilt fiir die dutch Gibberel]in ausgelSste Antheridien- 
bildung. Unter der Einwirkung beider Hemmstoffe kommt es parallel 
zur WachstumsverzSgerung zu einer zeitlichen Hemmung in der Anlage 
von Antheridien, die bei J~thionin bis zu einer Verdoppelung der Dauer 
der vegetativen Phase fiihren kann (Tabelle 1). Bezogen auf den physio- 
logischen Kennwert ,,kritische Zellzshl" ist dagegen eine Hemmung 
dieses Zelldifferenzierungsprozesses durch Xthionin und Chloramphenicol 
nicht festzustellen. 

Ebensowenig ist eine echte Hemmung nach Zusatz yon 5-Methyl 
tryptophan zum Keimmedium der Sporen gegeben. Zwar kommt es auch 
unter der Einwirkung dieses Inhibitors zu einer Verminderung der Tei- 
lungsrate, deren Ausmal~ proportional mit der angewandten Hemmstoff- 
konzentration ansteigt und damit verbunden, zu einer VerzSgerung der 
Antheridienbildung. Bezogen auf die kritischen Zellzahlen erweist sich 
aber such diese scheinbare I temmung als Folge der Beeinflussung des 
Teilungswachstums, die sich vollkommen nn~bh~tngig yore unbeeinflul~t 
bleibenden Determinationsvorg~ng vollzieht (T~belle 2, Abb. 2a). 

Uberraschenderweise zeigt Zusatz yon 5-Methyltryptophan bei den 
Prothallien yon Anemia eine morphogenetische Wirkung, die zumindest 
im ~u~eren Habitus weitgehend der durch IE  S oder Cumarin ausgelSsten 
entspricht (Sc~AUDO~,F, 1966C). Unter der Einwirkung des Amino- 
si~ureanalogen kommt es zu einer StSrung tier Polaritat der Zellstreckung 
und damit verbunden zu einer Verschiebung der L/~ngen-Breiten-Indices 
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der Prothalliumzellen (Tabelle 2). Gleiehzeitig wird die Polarit/it der 
Spindelorientierung der ersten Ze]lteilungen gestSrt. Dadurch treten 
L/ingsteflungen schon in den ersten Entwicklungsstadien des Gameto- 
phyten auf. Die Umst immung zum Ilachigen Wachstum erfolgt in fr/ihe- 
sten Entwieklungsphasen des Prothalliums (Abb. 2 b). 

Bei einer Konzentrat ion yon 10-~m erfagt die St6rung der Polari- 
t/~tsverh~iltnisse schon die ersten Zellteilungen in der Sporenzelle. Unter  

Abb. 2a  11. b. Wirkung  ,/on 5-Methyl t ryptophan (Carminessigsfmre). a Antheridienbi ldung am unter 
Einwirkung yon 5-Methyl t ryptophan (5 • 10 -~ m) tetralogisch verfinderten :Prothallinm. Gibb Aa 

10 -6 g/ml. b Frfihzeitiges Einsetzen fl~chigen Wachstums bei Appl ikat ion yon 5 • 10 -4 m 
5 - l e t h y l t r y p t o p h a n  

der Einwirkung des I temmstoffes wird die Anlage der ersten Prothallium- 
zelle zun/~ehst blocldert. An ihrer Stelle teilt sich eine weitere Rhizoid- 
anlage ab. Es kommt  zur Bildung yon Zwillingsrhizoiden aus der Sporen- 
zelle. Der Rhizoidcharakter des zweiten entstandenen l~hizoids ist dabei 
oft verwischt. I m  Gegensatz zum Prim/~rrhizoid enth/tlt es h/~ufig Pla- 
stiden und zeiehnet sich vor diesem meist aueh dureh einen erhShten 
Plasmagehalt  aus (Abb. 3). Erst  bei einer weiteren Teilung der Sporen- 
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Tabelle 2. Wirkung von 5-Methyltryptophan. Messung der Liinge und Breite an 
dreizelligen Prothallien. Gibb A3 10 -6 g/ml. Tabellenwerte und Versuchsbedingungen 

entsprechen Tabelle I 

Moll1 Zellzahl nach 11 Tagen Antheridienbildung in 50 % 
der Prothallien 

Tage Zellzahl 

15,9 4- 0,5 
16,1 ~ 0,6 
16,7 ~- 0,7 
16,5 • 0,9 
18,9 4- 0,9 

0 21,3 -c 0,5 11 
10 -6 22,7 • 0,3 11 

5 • 10 .6 18,7 ~ 0,6 12 
10 5 14,74-0,5 13 

5 • 10 -a 6,0~ 0,2 17 
10 -4 4,7 4- 0,2 >22 

5 x 10 4 1,34-0,1 >22 - -  

Mol/1 Lfinge (L) Breite (B) L/B 

0 34,5• 1,2 ll,8-L 0,2 2 ,83 i  0,10 
5 • 10 6 35,0 • 0,5 14,4 4- 0,3 2,45 ~ 0,06 

10 -5 31,l • 0,8 15,4-L 0,4 2,02• 0,07 
5 • 10 -5 29,04-0,8 17,04- 0,4 1,71 ~- 0,07 

10 -4 24,4 • 0,6 18,2 ~: 0,3 1,34 • 0,04 
10-4~10 6g/ml 27,44-0,5 20,14-0,4 1,36~ 0,03 

Gibb A 3 

zelle kommt  es zur Anlage einer Prothall iumzelle,  deren W a e h s t u m  un te r  
der E inwirkung dieser hohen Hemmstof fkonzent ra t ion  allerdings ge- 
h e m m t  bleibt.  

Der yon HOTTA und  OSAWA ffir Methy l t ryp tophanzusa tz  besehrie- 
bene Morphogenesebloek k a n n  aueh bei differenzierger Abs tufung  der 
Inh ib i to rkonzen t ra t ion  bei Prothal l ien yon Anemia  phyll i t idis nieht  aus- 
gelSst werden. 

R N S -  und DNS-Ant imetabol i ten  

Mit Ausnahme yon 5-Bromuracil  (s. Tabelle l l)  bewirkt  Zusatz aller 
fiberprfiften Ant imetabo l i t en  des RNS-  und  I)NS-Stoffwechsels signifi- 
kan te  Wachs tumshemmungen .  Diese sind teilweise yon betr/ ichtl ichen 
morphogenet ischen Effekten begleitet. 

Mercaptopurin und Thioguanin. Typisch ffir die E inwi rkung  hoher 
Konzen t ra t ionen  yon  6-Mercaptopurin (10-6m und  5 • 10 -6 m) ist die 
Bi ldung yon  gegene ra t en  aus der Sporenzelle und  die Anlage von  
zahlreichen Verzweigungen am Pro tha l l ium (Abb. 4). 

D~s Tei lungswachstum ist bis zu einer un~eren Konzen t r a t i on  yon 
10 -G m signif ikant  gehemmt,  die Anlage von  Anther id ien  bis zu 7 Tagen 
verz6gert (Tabelle 3). Trotz dieser zeitlichen Verschiebung s t immen die 



Abb. 3. Aufhebung der  PolariZer der  kein~enden Spore und Bi ldung eines Zwillingsrhizoids un te r  der 
E inwi rkung  yon 10 -3 m 5-Methyl t ryptophan (Carminessigs~ure) 

Abb.  4, I ) rothal l ienverzweigung und l~egeneration ans  tier Sporenzelle un te r  E inwi rkung  yon 
6-iV[ercaptopurin (5 • 10 -6 m)  (Carminessigs~ure) 
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Tabelle 3. Wir/cung yon 6-Mercaptopurin. Tabellenwerte und Versuchsbedingungen 
entsprechen Tabelle 1.2,5 • 10 -8 g/ml Gibb A, 

Mol/1 Zellzahl nach 9 Tagen Antheridienbildung in 50 % 
der ProthaIlien 

Tage Zellzahl 

0 13,7 ~ 0,6 9 l l ,6-L 0,3 
5 • 10 -~ 14,3 • 0,5 9 10,3 • 0,4 

10 -~ 13,0 ~= 0,5 10 10,2• 0,4 
5 • l0 -~ 3,9•  0,5 14 ll,6d= 0,7 

10 -~ 3,4~= 0,2 16 12,4• 0,6 

kr i t i schen Zellzahlen und  d a m i t  das  physiologische Al te r  der  Pro tha l l i en  
im Z e i t p n k t  der  Anther id ienan lage  in Kont ro l le  und behande l t en  An- 
s~tzen i ibereia .  

Die Wi rkung  yon  6-Thioguanin en t sp r ich t  wei tgehend  den durch  
6-Mercaptopur in  ausgelSsten Effekten .  

8-Azaguanin. Ffir  8 -Azaguanin  is t  bei  Bak te r i en  und  M~usezellen, 
aber  auch durch  HOTTA U. Mitarb .  (1959) bei  Farnze l len  E i n b a u  in die 
R N S - F r a k t i o n  nachgewiesen worden.  Es h e m m t  in hoher  Konzen t r a -  
t ion (10 -5 m) das  Te i lungswachs tum bei gleichzei t iger  StSrung der  Zell- 
polar i t~t .  Eine H e m m u n g  der  An the r id i en induk t ion  is t  n ich t  naehzu-  
weisen (Tabelle 4). 

Tabelle 4. Wirkung von 8-Azaguanin. Tabellenwerte und Versuchsbedingungen 
entsprechen TabeUe 1. Gibb A~ 5 • 10 -6 g/ml 

Mol/1 Zellzahl nach 11 Tagen Antheridienbildtmg in 50 % 
der Prothallien 

Tage Zellzahl 

0 17,5 J= 0,4 11 9,3•  0,5 
5 • 10 6 17,9• 11 8,9:~0,6 

10 -5 4,3 -~ 0,4 14 5,5 • 0,4 

Bei  l anganha l t ende r  Behand lung  t r e ten  vereinzel t  tera tologische 
Anthe r id ienfo rmen  auL Dabe i  hande l t  es sich meis t  um eine wei tgehende 
R e d u k t i o n  des spe rmatogenen  Gewebes, die bis zu einem to ta len  Abor-  
tus  und dem Auf t r e t en  vergr i inter ,  infer t i ler  Gametang ien  ffihren kann.  

5-Fluoruracil. Diese Verb indung  wi rk t  in e inem s t reng def inier ten 
Konzen t ra t ionsbere ich  h e m m e n d  auf das  Tei lungswaehs tum.  Bei  noch 
re la t iv  niedrigen K o n z e n t r a t i o n e n  wird die Ke imung  vo l lkommen  unte r -  
dr~iekt. Gleichzeit ig werden die Dimensionen der  ers ten  Zellen des noch 
f~digen Pro tha l l iums  be t r~cht l ieh  zuguns ten  der  Zell~nge versehoben.  
H~ufig schwellen dabe i  die einzelnen Zellen a m  ap ika len  Ende  keul ig  
an  (Abb. 5 a). 
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Abb. 5a  u. b. W i r k u n g  yon  5-Fluoracil (5 • 10 -5 m).  a Verschiebung der Lhngen:  Brei tenverh~l tnisse  
im  f~digen Pro tha l l ium und  keuliges Anschwellen der Apikalenden.  b Zweidimensional  gewachsenes 

Pro tha l l ium rai t  s ta rk  ver l~nger tem U m r i g  nach 15 Tagen  Kul~ur auf  5- [ luor t~aci l  

Trotz dieser Verschiebung der Ls kommt  es zu 
keiner Fixierung der eindimensionalen Wuchsform. Zwar bilden sich 
unter der Einwirkung des Inhibitors Gametophyten mit  stark in die 
Lange gezogenem Umrig aus, der Zeitpunkt  der ersten Langsteilung 
einer Prothallienzelle und damit  der ~bergang zu fl~chigem Wachstum 
vollzieht sich jedoch bei einer mittleren Zellzahl, die sich statistisch nicht 
yon denjenigen der Kontrollprothallien unterscheiden l~gt (Abb. 5b). 
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Trotz der I t e m m u n g  des Tei lungswachstums u n d  der daraus  resul- 
t ie renden zeitl ichen Verz6gerung der Anther id ienb i ldung  is~ eine Hem- 
m u n g  der Gametang ien induk t ion  an  H a n d  der kri t isehen Zellzahlen 
n ieh t  naehzuweisen (Tabelle 5). 

Tabelle 5. Wirkung yon 5-Fluoruracil. Tabellenwerte und Versuchsbedingungen 
entsprechen Tabelle 1. Gibb A a 2,5 • 10 -6 g/ml 

~ol]1 Zellzahl nach 9 Tagen Antheridienbildung in 50 % 
tier Prothallien 

Tage Zellzahl 

0 11,84- 0,4 9 9,94- 0,4 
2 • 10 -~ 11,24- 0,4 9 9,54- 0,3 
3 • 10 -5 7,6=[= 0,4 10 10,4:k 0,3 
4 • 10 -~ 6,34- 0,4 12 11,44- 0,4 
5 • 10 -5 4,3 =L 0,3 15 10,8 ~= 0,5 

5-Fluordesoxyur id in .  Das •ucleosid des 5-Fluoruracfls  erweist sich 
noch in  Konzen t r a t i onen  wirksam, die eine Zehnerpotenz un te rha lb  des 
effektiven Konzent ra t ionsbere ichs  der Base liegen (Tabelle 6). D a mi t  
wird wahrscheinlich, dab 5-Fluoruraci l  primiir  naeh Glykosidierung via 
Desoxyuridinphosphorylase in  den Nucleins~urestoffweehsel eingreift  
u n d  dab die Ursache der Wi rkung  beider Verb indungen  auch im Farn-  
prothal l ium in  einer H e m m u n g  der Thymidylsynthe~ase  zu suchen sein 
wird. 

Tabelle 6. Wirkung yon 5-Eluordesoxyuridin im Vergleich mit der yon 5-Fluoruracil 
und 5-Joddesoxyuridin. Tabellenwerte und Versuchsbedingungen entsprechen Tabelle 1. 

Gibb A s 2,5 • 10 -6 g/ml 

~ol/1 Zellzahl nach 9 Tagen Antheridienbfldung in 50 % 
der Prothanien 

Tage Zellzahl 

5-Fluordesoxymfidin 
0 13,6• 0,3 9 9,44- 0,2 

10 -7 11,1 • 0,3 9 10,3 • 0,4 
5 • 10 -7 8,9s 0,2 9 10,04- 0,2 

10 -6 9,74- 0,2 9 9,94- 0,3 
5 • 10-~ 2,2• 0,1 >17 - -  

5- Joddesoxyuridin 
10 -t  4,54- 0,2 11 5,94- 0,2 

5-Fluoruracil 
10 -5 11,74- 0,4 9 11,04- 0,3 

5 • 10 -5 2,0=[= 0,2 17 - -  

10a Planta (Berl.), Bd. 74 
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Thymidin selbst hemmt  in Konzentrat ionen fiber 10-Sm das Tei- 
lungswachstum der Prothallien (Tabelle 7). Dami t  ist die ~fir eine Aus- 
sage fiber den Wirkort  der halogenier~en Inhibitoren wiehtige Aufhebung 

einer eventuellen kompeti t iven Hemmung  
Tabelle 7 

Wirkung yon Thymidin. 
TabeUenwerte und Versuchs- 
bedingungen entsprechen Ta- 

belle I 

~[oI]1 Zellzahl nach 
6 Tagen 

0 4,1~:0,1 
5•  -5 2,9• 

10 -a 2,2• 
2,5 • 10 -4 2,2• 

5•  -~ 2,3• 
7,5 • 10 -a 1,8j=0,2 

der Thymidylsynthese unmSglich. Bei Zu- 
satz yon Thymin in entsprechenden Konzen- 
trat ionen war eine Hemmung  nicht gegeben. 

Eine Bloekierung des fl~ehigen Wachs- 
turns der Prothallien und eine Hemmung der 
durch Gibberellin ausgelSsten Antheridien- 
bildung ist auch bei Applikation yon 5-Fluor- 
desoxyuridin nicht naehzuweisen. 

Actinomycin D. Aetinomycin D ffihrt 
erwartungsgemi~l~ zu einer starken Hemmung 
des Teilungswachstums und einer damit  ver- 
knfipften VerzSgerung im Zeitpunkt  der 
Antheridienanlage. Dennoch ist keine direkte 

Wirkung auf den Induktionsvorgang selbst gegeben: Die krifisehen 
Zellzahlen entsprechen denen der Kontrollprothallien (Tabelle 8). 

Tabelle 8. Wirkung von Actinomycin D. Tabellenwerte und Versuchsbedingungen 
entsprechen Tabelle 1. Gibb A s 2,5 • 10 -6 g/ml 

g/ml Zellzahl nach 10 Tagen Antheridienbildung in 50 % 
der Prothallien 

Tage Zenzahl 

0 17,0• 0,6 10 12,8• 0,4 
5 x 10 -5 15,6• 0,4 11 14,4• 0,4 

10 -4 11,5 -4- 0,3 12 13,2 -4- 0,5 
5 x 10 -a 4,4~: 0,2 14 13,54- 0,4 

Die W~chstumshemmung durch Actinomycin D unterscheidet sich 
in ihrer Kinet ik deutlich yon der anderer I temmstoffe.  Wi~hrend bei 
letzteren der Hemmung  vornehmlieh eine Verschiebung im Zeitpunkt  
des Eintr i t ts  der logarithmisehen Wachstumsphase zugrunde hegt 
(Abb. 1), kommt  es bei Zusatz yon Actinomycin D zu einer Keimungs- 
verzSgerung. Naeh •berwindung dieser Hemmung  entsprieht die Waehs- 
tumsgesehwindigkeit den Kontrollen (Abb. 6). 

Werden Prothallien, die zuniichst im Stand~rdweil~liehtfeld auf ein- 
faeher S~lzlSsung angezogen worden sind, nach Erreiehen einer mitt-  
leren Zellzahl yon 2,55 ~= 0,1 ffir 24 bzw. 48 Std auf eineActinomycinD- 
LSsung (10 -4 g/ml) fibertragen, kommt  es sp~testens 48 Std nach Beginn 
der Actinomycinbehandlung zu einer signifikanten Reduktion der 
Teilungsrate in den mi t  Hemmstoff  behandelten Prothallien. Werden 
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jeweils im Anschlu$ an die Hemmstoffbehandlung die Versuchsgruppen 
ffir 5 Std auf Gibberellin A 1 (5 x 10 -5 g/ml) fibertragen, anschlieSend 
mehrfach gewaschen und auf reines Salzmedium fiberffihrt, komm~ es 
trotz der starken Hemmung des Teilungswachs~ums in allen Versuchs- 
gruppen zur Ausbildung normaler Antheridien (Tabelle 9). 

Ze L~.aht 

20 

o--o  5x10-'5 glmi ~ ~ 

,7----~ 5xlO-#g ImL 
;5 

I 

10 /j 

/ 
/ 

4 6 8 10 lZ 14 Tage 
Abb. 6. Wirktmg steigender Konzentrationen yon Actinomyoin D auf das Teilungswachstum des 
Gametophyten, Ansgttze ohne Giberellinzusatz. Abszisse: Zeit in Tagen; Ordinate: mittlere ZeIlzahl 

Tabel le  9. Wachstumshemmung und Antheridlenbildung (% A ~ % Antheridien- 
tragencle ProthaUien) nach Applikation von 10 -~ g/ml Actinomycin D und Gibb A 1 
Abbott (5 • 10 -5 g/ml) an 10 Tage alte Prothallien. Zeitpunkt der Gibb-Applikation 
24 bzw. 48 Std nach der Hemmsto]/behandlung. Versuchsbedingungen entsprechen 

Tabelle I 

u % W % A 
Actinomycin D 

24 S td  I (on t ro l l e  100 67 
A c t i n o m y c i n  D 79 82 

48 S td  Kon t ro l l e  100 74 
A c t i n o m y c i n  D 64 44 

10" 
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Damit ist auch bei Actinomycin D die Sensibilit~t des Teilungs- 
wachstums gegenfiber dem Inhibitor gr6Ber als die Empfindlichkeit der 
Antheridieninduktion. Eine Blockierung der m-RNS-Synthese durch 
Actinomycin ist allem Anschein nach ohne EinfluB auf die AuslSsung 
der Antheridienbfldung. 

Erst nach langanhaltender, kontinuierhcher Hemmstoffbehandlung 
treten teratologische Antheridienformen auf. Dabei bilden sich vornehm- 
hch Gametangien mit reduzier~er Spermatozoidenzahl. 

Trotz der hohen Hemms~offkonzentration ist auch hier der Ubergang 
zum zweidimensionalen Wachstum nicht blockiert. Liingsteilungen der 
Prothallienzellen k6nnen bei mittleren Zellzahlen beobachtet werden, 
die sich nicht yon denen der Kontrollen unterscheiden. H/~ufig sin4 da- 
gegen die schon bei der Applikation yon Thioguanin und l~[ercaptopurin 
beschriebenen Verzweigungen aus basalen Prothalliumzellen. Im Gegen- 
satz zur Wirkung dieser Verbindung treten jedoch in diesem Falle keine 
Sekund~rprothalhen durch Regeneration der Sporenzelle auf. 

Signifikant gehemmt dagegen ist bei Zusatz dieses Antimetabohten 
in Konzentrationen um 10 -4 g/ml das Streckungswachstum des Prim~r- 
rhizoids. 

Isoadenin. Auch Zusatz yon Isoadenin [4-Aminopyrazolo (3,4-d)- 
pyrimidin] fiihrt prims zu Teilungshemmungen in den wachsenden 
Pro~halhen. Trotz zeithcher Verz6gerung ist keine Blockierung der 
Antheridienbfldung gegeben (Tabelle 10). In verst~rktem MaB bflden 

Tabelle 10. Wirkung von Isoadeni~ au/ a) Wachstum, Zeitpunkt der Antheridien- 
bildung und kritische Zellzahl. Gibb A a 5 x 10 -6 g/ml. b) die Ausbildungs/orm der 

Antheridien. 2,5 X 10 -5 g/ml Isoadenin, 5 X 10 ~ g/ml Gibb A a. n = Anzahl der 
]eweiligen ProthalIien/ormen. Versuchsbedingungen entsprechen Tabelle I 

g/m Zellzahl nach 10 Tagen Antheridienbildung in 50 % 
der Prothallien 

Tage Ze~zahl 

0 20,34. 0,5 10 12,44- 0,5 
2,5 • 10 -6 17,9 4. 0,5 11 12,1 4. 0,5 

5 • 10 -6 13,9 =k 0,6 12 12,1 =k 0,5 
7,5 • 10 -8 12,1 4. 0,6 12 12,1 4. 0,4 

10 -5 9,1 4. 0,4 14 12,1 4. 0,3 
2,5 4. 10 -5 3,6 4. 0,1 26 11,44. 0,4 

Ausbildungsform n % 

Vergrfint 38 12 
Spermatozoiden weniger als 8 19 6 
Antheridien mi t  , ,Kappen" 5 2 
l~orm~le Antheridien 226 74 
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sich ~ber teratologisehe odor unvol lkommen ~usgebildete Antheridion, 
die sich primer durch eine weitgehende Rednktion des spcrmatogenen 
Gewebes ~uszeichnen. Relativ h~ufig sind die vereinzelt such spont~n 

1 0 b  P l a n t a  (Be r l . ) ,  B d .  74  
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auf t re tenden  Gametangien  mi t  kappenar t ig  aufsi tzender Deckelzelle 
(Tabelle 10, SCHaAVDOL~, 1963: Abb.  8). Uber  die bisher beschriebenen 
Effekte der angeffihrten An t ime tabo l i t en  des Pur in-  bzw. Pyr imid in-  
stoffweehsels h inaus  zeigt I soaden in  auch spezifisehe Wi r kunge n  auf die 
Morphogenese der Prothal l ien.  So ist die Zellzahl beim Ubergang  zum 
zweidimensionulen W a c h s t u m  gegenfiber der Kont ro l le  leicht erh6ht,  
allerdings meist  n u t  dureh eine zusi~tzliche Segment ierung schon ange- 
legter Zellen (Abb. 7 a, Apikalzone des Prothal l iums) .  Von einer Fixie- 
rung  des e indimensionalen  Wachs tums  im Sinne yon  HOTTA u n d  OSAWA 
k a n n  jedoch auch bei Appl ika t ion  dieses Hemmstoffes  n icht  gesproehen 
werden. Dagegen k o m m t  es bei gleichzeitiger E inwi rkung  yon  I soadenin  
u n d  Gibberel l in zu einer bet rgcht l ichen St6rung des Entwicklungs-  
musters  der Prothal l ien.  Der UmriB des Gametophy ten  wird mehr  oder 
weniger s tark  du tch  eine Vielzahl yon  Verzweigungsanlagen verwischt,  
diese lassen sich h/~ufig auf reduzierte Anther id ien  zuriickffihren 
(Abb. 7b).  Dami t  bes teht  eine weitgehende Analogie zwischen der 
I soadeninwirkung  u n d  Anzueh t  im Dauerhel l rot  (Sc~AVDOLr in  Vor- 
berei tung).  

5-Bromdesoxyuridin und 5-Joddesoxyuridin. Fi i r  beide Verb indungen  
ist bei  t ierischen Zellen u n d  Bakter ien  ein E i n b a u  in  DNS nachgewiesen 

Tabelle 11. Wirkung yon 5-Bromdesoxyuridin im Vergleich mit 5-Joddesoxyuridin 
und 5-Bromuracil au] A) Wachstum, Zeitpunlct der Antheridienbildung und kritische 

Zellzahl (vgl. Tabelle 1). B) die Ausbildungs/orm der Antheridien 
n = Ausbfldung normal; n Sptz. ~ 8 ~ Ausbildung normal, j edoch weniger als 

8 Spermatozoiden; A. terat. ~ Musterbildung gest6rt; A. verg. ~ vergrfinte Anthe- 
ridien, Muster mehr oder weniger einem vegetativen Seitenlappen entsprechend. 
Angaben in Prozent der ausgez~hlten Antheridien. Gibb A s 1,5 • 10 -2 g/ml. Ver- 
suchsbedingungen entsprechen Tabelle 1. 

A :B 

Mol/1 Zellzahl naoh Antheridienbildung in 50 % n n A. A. 
10 Tagen der t)rothallien Sptz. terat, verg. 

< 8  
Tage Zellzahl 

5-Broradesoxyuridin 
0 15,6 • 0,5 10 12,2 :~ 0,5 100 - -  - -  - -  

5 • 10 -6 16,8• 10 11,3=~ 0,5 94 3 - -  3 
10 -5 13,9 ~- 0,6 10 6,7 • 0,3 42 14 14 30 

5 • 10 -5 8,3 ~ 0,2 10 6,2 • 0,3 45 - -  25 30 
10 -4 5,8 i 0,2 11 5,8 • 0,2 23 2 32 43 

5- Joddesoxyuridin 
10-4 6,6 ~ 0,2 11 6,3 :~ 0,3 43 9 26 22 

5 -Bromuracil 
10-4 18,6 ~ 0,5 10 15,3 :~ 0,4 100 - -  - -  - -  

8 • 10-4 14,2 :J: 0,5 10 9,9-~ 0,3 100 - -  - -  - -  
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worden. 8ie hemmen, wenn auch bei h6heren I{onzentrationen Ms die 
entsprechenc[e Fluorverbindung, das Waehstum der Prothallien. Der 
Zeitpunkt der Antheridienbildung wird k~um beeinflu~t, die kritischen 
Zeilzahlen sind gegenfiber den Kontrollans~tzen sogar erniedrigt. Eine 
Hemmung der Ausl6sung der Antheridienbildung ist nieht gegeben 
(Tabelien II und 12). 
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I n  n o c h  s t / ~ r k e r e m  M a B  a l s  b e i  Z u s a t z  y o n  I s o a d e n i n  w i r d  d a g e g e n  

d a s  A n t h e r i d i e n m u s t e r  u n t e r d r f i c k t .  U n t e r  d e r  E i n w i r k u n g  y o n  5 - J o d -  

d e s o x y u r i d i n ,  e t w a s  s t / i r k e r  n o c h  v o n  5 - B r o m d e s o x y u r i d i n ,  b i l d e n  s i c h  

a n  S t e l l e  i n t a k t e r  A n t h e r i d i e n  a l l e  U b e r g a n g s s t a d i e n  z w i s c h e n  d i e s e n  

u n d  v e g e t a t i v e n  V e r z w e i g u n g s a n l a g e n ,  d i e  s i c h  t e i l w e i s e  n u r  n o c h  d u r c h  

i h r  D r e i z e l l m u s t e r  a l s  d e n  A n t h e r i d i e n  h o m o l o g e  Z e l l g r u p p e n  e r k e n n e n  

l a s s e n  ( A b b .  8 - - 1 0 ) .  I h r e  I d e n t i f i z i e r u n g  a l s  G a m e t a n g i e n  w i r d  n o c h  

Abb. 9. l~eduktion des Antheridiums auf den Status eines dreizelligen Seitenlappens unter der 
Einwirktmg Yon 10 -4 m 5-;loddesoxyuridin. Gibb Aa 5 • 10 -~ g/ml. (Carminessigs~iure) 

T~belle 12. Wirkung von 5-Joddesoxyuridin. Bezeichnungen entsprechen Tabelle 11. 
Gibb A 3 2,5 • 10 -6 g/ml 

A B 

~ol/1 Zellzahl nach Antheridienbildung in 50 % n n A. A. 
10 Tagen der ProthaUien Sptz. terat, verg. 

<8 
Tage Zellzahl 

0 1 5 , 2 •  10 1 1 , 0 ~  0,7 100 - -  - -  - -  
5 • 10 -6 1 3 , 8 •  10 1 1 , 8 ~  0,6 100 - -  - -  - -  

10 -5 12,3 ~: 0,5 10 10,3 ~ 0,3 99 1 - -  - -  
5 • 10 -5 9 , 0 i  0,3 9 5 , 7 •  46 16 11 27 

10 -4 7,6 ~= 0,3 9 4,9 • 0,2 36 27 6 31 
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dadurch ersehwert, da6 in diesen im Gegensatz zum fertilen Antheri- 
dium die vegetative Potenz nieht erlisch~. Es kommt  zu weiteren Zell- 
teilungen und Segmentierungen. Dabei entstehen h/~ufig Muster, die an 
Antheridien des primitiveren Osmundatyps erinnern (Abb. 10a). K o m m t  
es darfiber hinaus zu einem regeneratartigen Austreiben einzelner Zellen 
des teratologischen Prothalliums (Abb. 10b), so lassen sich in den 
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entstehenden Prothallienauswfichsen kaum noch als Gametangien homo- 
loge Organe identifizieren. 

Auch unter der Einwirkung yon Jod- und Bromdesoxyuridin ent- 
stehen fls ausgebildete Gametophyten. Die Wirkung beider Inhibi- 
toren prs sich vornehmlich in der Musterbildung der sich entwickeln- 
den Antheridien aus. 

Entsprechend den Versuchen mit Actinomycin ffihrt auch eine Vor- 
behandiung mit Brom- bzw. Joddesoxyuridin (bis zu 12 Tagen) und 
nachtrs Applikation yon Gibberellin nicht zu einer Hemmung der 
Antheridieninduktion. 

Die starke Hemmwirkung, die Thymidin auf Prothallien yon Anemia 
ausfibt (Tabelle 7), verhindert eine Reversion auch der dureh diese 
Purinanaloga verursachten Hemmung. 

Diskussion 
Jede Diskussion fiber den primiiren Wirkort  und Wirkungsmechanis- 

mus des Gibberellins in der beschriebenen Reaktion wird dadurch er- 
schwert, dal~ als einziges Ma~ zur Bestimmung der Induktionswirkung 
die Ausbildung der Antheridien selbst dienen muB. Dabei ist unwahr- 
scheinlich, dal~ die Anlage eines Gametangiums in toto yon der Prgsenz 
des auslSsenden t tormons abhangt. Wahrseheinlicher sind Gibberelline 
und entsprechend auch die Antheridogene nur ,,trigger"-Substanz eines 
einleitenden Prozesses, durch den dann in einer autoregulatorisehen 
Sequenz die letztlich zur Bfldung des intakten Sexualorgans ffihrenden 
Prozesse aufgerufen werden. 

Entspreehend den yon WERz (1966) beschriebenen Vorg/~ngen bei 
der gutb i ldung yon Acetabularia wird aueh die Antheridienbildung bei 
Anemia durch eine typische Zellwandausstfilpung eingeleitet, die schon 
vor der zur Bildung der Antheridienmutterzelle ffihrenden Mitose ein- 
setzt (ScH~AVDOLF, 1963). Das Plasma dieser vegetativen Zelle m ul~ 
demnach schon in dieser Interphase die ffir die primgren ])rozesse der 
Antheridienbildung notwendigen Informationen erhalten und zum Teil 
realisiert haben. 

Solange ein histoehemischer oder physiologischer Nachweis dieser 
primgren Vergnderungen aussteht, ist eine Abgrenzung der sloezifisch 
yore Gibberellin bzw. Antheridogen ausgelSsten Reaktion nicht m6glich. 
Damit kann aber aueh eine Unterscheidung zwischen Hemmstoffen des 
Induktionsprozesses und solchen, die Folgereaktionen beeinflussen, nicht 
getroffen werden. 

Zusgtzlich wird der Beweis {fir die , ,trigger"-Natur des Phytohor- 
mons dadurch erschwert, dai~ Gibberellin eine fiberaus stabile Verbin- 
dung im Zellstoffwechsel zu sein scheint (z. B. ~r COMB, 1964). Die damit 
verbundene lange 1-[albwertszeit des Gibberellins hat  zur Folge, da]~ 
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alle Versuehe, mit Antimetaboliten des DNS-, RNS- und Proteinstoff- 
weehsels die Ausbildung der Antheridien zu hemmen, unter der konti- 
nuierliehen Einwirkung der induzierenden Verbindung ablaufen miissen. 
[m Gegensatz zu Experimenten zur Photomorphogenese oder zur Induk- 
tion mit einem physiologiseh instabilen Hormon, mul3 im Fall der Aus- 
15sung der Antheridienbildung dureh Gibberelline der Hemmstoff einem 
anhaltenden Aufruf zur Zelldifferenzierung entgegenwirken. 

Unter diesen spezifisehen Bedingungen seheint keine der bislang als 
Inhibitor yon Determinationsprozessen bekannte Verbindung in der 
Lage zu sein, die Antheridienanlage im Schizaeaceen-Gemetophyten zu 
unterdrfieken oder signifikant zu hemmen. 

Zwar ftihren alle Hemmstofftypen als Folge der gestSrten bzw. ver- 
minderten Protein- und Nueleins/~uresynthese zu einer geduktion des 
Teiluugswachstums und einer damit verbundenen zeitlichen VerzSge- 
rung der Antheridienbildung. Die im gehemmten Zustand mit vermin- 
derter Rate ablaufenden Prozesse fo]gen aber dem dureh das determinie- 
rende Hormon festgelegten Muster : Antheridien bilden sich trotz signifi- 
kanter I temmung der physiologisehen Gesamtaktivit/~t zum ,,korrek- 
ten" Zeitpunkt. 

Die Frage naeh der molekularbiologischen Grundlage der hormona- 
len AuslSsung der Antheridienbildung im Farnprothallium ist damit arts 
den hier vorgelegten Ergebnissen nicht eindeutig zu beantworten. Die 
Unwirksamkeit eiues so breiten Spektrums yon Inhibitoren legt zu- 
n/iehst die Deutung nahe, dab dem auslSsenden Hormon weniger die 
Rolle eines Derepressors bzw. Induktors der Synthese neuer m-I~NS zu- 
kommt, als dab unter der Einwirkung des Gibberellins die Rca]isierung 
nnd Auspr~gung bereits yon der DNS abgerufener Information mSg]ich 
wird. 

Zur Zeit hgufen sich Angaben fiber die dazu unerlgBliehe Existenz yon m-RNS 
mit groBen Flalbwertzeiten (SINGEtr nnd LEDER, 1966). •AKAZAWA und TA~NO 
(1965) machen deren Pr~sens auch in Farnprothallien wahrseheinlich. DaI3 der- 
artige stabile m-RNS ffir den Ablauf yon Entwicklungsprozessen verantwortlich 
sein kann, die durch spezifische Inhibitoren (speziell Actinomycin-D) nicht blockier- 
bar sind, wird zumindest ftir die friihen Entwicklungsphasen des Echinodermeneis 
angenommen (MAI~s u. Mitarb., 1964; Mo~l~ov u. Mitarb., 1965). SPII~I~ und 
BELITZlXA (1964, 1965) ffihrten ffir durch Inhibitoren der Nucleins~uresynthese 
nicht bloekierbare Information den Begriff ,,Informosom" ein. 

Die MSglichkeit, dab die Antheridienbildung eventue]l durch Akti- 
vierung derartiger pr/~formierter Information erfolgen kann, gewinnt 
dureh Ergebnisse, die wir in jfingster Zeit an Polypodium crassi/olium 
gewonnen haben, an Gewicht. Bei dieser Species erfolgt nach Bestrah- 
lung mit Dunkelrot oder nach einer Dunkelphase yon mehr als 36 Std 
die Antheridienbildung direkt aus der Spore. Auch hier ist die Antheri- 
dienbildung nicht dureh Actinomycin D blockierbar, wohl aber die 
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Ausbildung des spermatogenen Gewebes. I m  Gegensatz zu Anemia scheint 
bier ein Tell der zur Antheridienbildung notwendigen Information neu 
aufgerufen und damit  dem Eingriff des Inhibitors zug~nglich zu werden. 

Aus der spezifisehen Wirkung einzelner Inhibitoren ergeben sieh 
jedoeh sehon jetzt  Anhaltspunkte ftir ihren Eingriffsort. So maeht  die 
weitgehende ~Tbereinstimmung der dureh Applikation yon 5-Methyl- 
t ryp tophan  erzielten Effekte mit  den bei Zusatz yon IES  erzielten 
(Scm~AUOOLF, 1966e) wahrseheinlieh, dab Waehstumshemmung und 
Ver/~nderung der Zellproportionen weitgehend auf eine Bildung yon 
5-Methylindolylessigs/~ure zurtiekgehen. In  insterilen Ans~tzen ist eine 
derartige Oxydation des Aminos/turederivats zu erwarten. 5-Methyl- 
indolylessigs~ure selbst iibertrifft im allgemeinen im Biotest die Aktivi- 
t~t  der I E  S (PIImT, 1961). Die morphogenetisehe Wirkung yon 5-Methyl- 
t ryp tophan  auf Anemia ist damit  weniger einer Hemmung der Protein- 
synthese oder einer Ver/~nderung der Proteinzusammensetzung ~ls einem 
Auxineffekt zuzusehreiben. 

Im Gegens~tz zu 5-Fluordesoxyuriclin ist ffir 5-Brom- und 5-Joddesoxyuridin 
bei Bakterien und Sgugerzellen ein Einbau in die DNS nachgewiesen (BlZOKMAN 
und A?CI)EI~SON, i963). Ftir h6here Pflanzen wurde ein Einbau tritiierten Joddesoxy- 
uridins in die Chromosomen yon Vicia/aba bewiesen (SMITI~ und KI:GEI~IAN, 1961), 
ein Einbau in die DNS fiir Arabidopsis wahrseheinlieh gemaeht (BI~owN, 1962). 

Der hohe Prozentsatz auftretender Teratologien und die weitgehende 
Reduktion des Antheridiums bis auf den Status eines dreizelligen, vege- 
ta t iven Seitenlappens (Abb. 9) erlauben den SehluB, dal] es aueh in 
ProthMliumzellen yon Anemia unter der Einwirkung dieser Verbindun- 
gen zu Transitionen kommt,  d.h. dab Thymidinorte der DNS dureh 
5-Brom- bzw. 5-Joddesoxyuridin ersetzt werden. Die entstehenden 
Gametangienteratologien mfissen Ms Folge der daraus resultierenden 
St6rung der Matrizeneigensehaft der DNS verstanden werden. 

Ob die imAnemie-Gametophytenden brom- und jodsubstituierten 
Pyrimidinen analoge Wirkung des Isoadenins (4-Amino-3,4-d-pyrazolo- 
pyrimidin) ebenfalls auf einen bevorzugten Einbau dieses Inhibitors in 
die DNS zurtiekgefiihrt werden kann, ist noeh often. Diesem Inhibitor 
wird zwar pr imer eine t I emmung  der Neusynthese der Purine zuge- 
sehrieben (BooTH und SA~TOI~ELLI, 1961), doeh ist vereinzelt aueh ein 
Einbau in die Nueleins~uren beobaehtet  worden (BE~ETT jr. u. Mitarb., 
1962). 

Die bei Anemia beobaehtete Herabsetzung der Zellteilungsrate dutch 
Thymidin bei gleiehzeitiger Unwirksamkeit  yon Thymin  ist sehon ffir 
tierisehe Gewebe besehrieben worden (KAsTE~ U. Mitarb., 1965) und 
wird auf eine Bloekierung der DNS-Synthese zuriiekge~iihrt. Die Un- 
wirksamkeit  yon 5-Bromuraeil (Tabelle 11) erkl/~rt sieh aus der Struk- 
turanalogie mit  Thymin. Ob ein Einbau der freien Basen bei anderen 
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Farnar ten mSglich ist, und ob die yon KR~SS~L (1965) beschriebenen 
Hemmungen der Antheridienbildung und FSrderung der Archegonien- 
anlage durch 5-Bromuracil als Indiz ffir eine Glykosidierung gedeutet 
werden k6nnen, solI durch stoffwechselphysiologische Analysen gekl/~rt 
werden. 

Die hier vorgelegten Versuche dienten vornehmlich einer ersten 
Kl~rung der Prozesse, die der hormonalen AuslSsung der Antheridien- 
bfldung im Farnprothal l ium zugrunde liegen. Die dabei anfallenden 
Ergebnisse geben dariiber hinaus Anla]~ zu einigen einschri~nkenden Be- 
merkungen fiber die bislang zur Steuerung des Fl~chenwachstums im 
Gametophyten  vorliegenden Ergebnisse. Da es in keinem unserer Ver- 
suehe gelang, unter Dauerlichtbedingungen das eindimensionale Waehs- 
turn der j ungenAnemia-Prothallien zu fixieren, dfirfen die Angaben yon 
HOTTA und OSAWA (1958), N~_K~_ZAWA und T A ~ o  (1965) und RHAa~- 
VA~r (1965), die fiber eine Blockierung des ~bergangs zur zweidimensio- 
nalen Waehstumsphase des Polypodiaceen-Prothalliums durch t I emm-  
stoffe der Protein- bzw. Nueleins~urensynthese berichten, zunfindest 
nieht verallgemeinert werden. Bei der Applikation dieser Verbindungen 
kommt  es zu nieht unerhebliehen Hemmungen des Teilungswachstums 
(z.B. RKAOAVA~, 1965), die nur teilweise beriieksichtigt worden sind. 
Gerade die an Anemia gewonnenen Ergebnisse machen aber deutlich, 
dal~ zeitliehen VerzSgerungen yon Differenzierungsprozessen ohne gleich- 
zeitige Berfieksichtigung der Zellteilungsrate bei der Interpretat ion yon 
Hemmstoffversuehen auf der Basis einer Aktivierung spezifischer Gene 
nur ein geringer Aussagewert zukommt.  

Die Untersuehungen waren dureh Unterstiitzung der Deutsehen Forsehungs- 
gemeinschaft und des Bundesministeriums fiir wissensehaftliche Forsehung mSg- 
lich, Fraulein I. PULS danke ich ffir ihre sorgf~ltige Mitarbeit. 
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