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Influence of photoperiodism on growth and abscisic acid content in grape-vines

Summary. — Taking into account the photoperiodical influences of short day
(SD), light interrupted SD, long day (LD) and permanent light (PL), the development of
longitudinal growth and the ABA content of leaves and shoots of the two cultivars
Miiller-Thurgau and A-100-3 were investigated.

1. After being subjected to a 9 hour SD over a period of 10 days both cultivars
passed into a state of dormancy. The leaves of these plants showed no noticeable dif-
ferences in ABA content compared to the LD plants, which had a negligeable increase.
On the other hand, the ABA content of the shoots increased continually after an SD
treatment in the Miiller-Thurgau cv. and progressively in the newbreed A-100-3. It is
suggested that ABA is transported from the leaves to the shoots, where, once the ABA
achieves a certain concentration, it probably contributes to the induction of dormancy.

2. A light interrupted SD-treatment stimulated growth in a similar manner as a PL
treatment. After both treatments no significant differences were observed in the ABA
content of the leaves compared to the LD-treated plants. However, in the shoots of
light interrupted SD and LD treated plants, a significantly smaller ABA increase was
observed when compared to the LD treated plants. It is seen from the results that a
shortening (LD), an interruption (light interrupted SD), or a removal (PL) of the dark
period has a distinctly decreasing effect on the ABA content of the shoots, which cor-
roborates the opinion that ABA is a photosensitive inhibitor.

Einleitung

Seit den frithen Untersuchungen von HackBartH und SchHerz (1935) sowie HusreLD
(1936) und den eingehenden Arbeiten Ariewerprs (1962, 1963 a, b, 1964 a, b) ist be-
kannt, dafl bei Reben, wie bei zahlreichen anderen perennierenden Pflanzen, kurze
Photoperioden (Kurztag) eine Reduktion der Wachstumsgeschwindigkeit des Spros-
ses und den Eintritt in die Ruhephase auszulésen vermogen, Vorginge, die durch
die Bildung von Ruheknospen und durch das Absterben des Apex charakterisiert
sind. Beobachtungen und Uberlegungen zu den kausalanalytischen Hintergriinden
dieses Phanomens fiihrten zu der Vorstellung, daBl der photoperiodische Reiz liber-
wiegend von den Blattern perzipiert und in einen ,,chemischen Hemmimpuls“ um-
gewandelt wird, der aus den Blattern zum Sprof3apex wandert, um dort ein Sistie-
ren des Wachstums zu bewirken (ArLewerpt 1963 a, Kawase 1961, NirscH 1957,
WAREING und SAuUNDERs 1971).

In der Tat wurde in einigen Pflanzen, z. B. Acer pseudoplatanus (PuiLies und
WaReING 1959), Salix viminalis (Hoap 1967), Rudbeckia bicolor (Kocuankov 1971),
die Kurztagzyklen ausgesetzt waren, ein hoherer Hemmstoffgehalt gefunden
als in Pflanzen, die unter Langtagbedingungen wuchsen. Bei diesem Hemmstoff
handelte es sich zumeist um eine chemisch heterogene Chromatogrammfraktion, den
,Inhibitor-f-Komplex* (BenNer-Crark und Kerrorp 1953, Hemeerc 1958), der neben
phenolischen Substanzen (Hoirst 1971) ein hochaktives Hormon, die Abscisinsdure
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(ABS) enthilt, deren konzentrationsabhingige Hemmwirkung die der phenolischen
Substanzen bei weitem tlibertrifft (Draser 1970, Kerert und Kapyrov 1971). Nachdem
mehrere Methoden zur Identifizierung und Quantifizierung der ABS erarbeitet wa-
ren (Lenton et al. 1971, MiLeorrow 1967 u. a.), lag es nahe, den Einflul3 verschiedener
Photoperioden auf den ABS-Gehalt der Rebe zu untersuchen, zumal durch Appli-
kation von ABS eine Hemmung des SprofBldangenwachstums und die Bildung von
Ruheknospen im Langtag bei Betula pubescens, Acer pseudoplatanus und Ribes
nigrum (EL-ANTtaBLY et al. 1967) sowie Cornus florida und Acer palmatum (CATHEY
1968) induziert werden konnte. Da zudem Hoap (1967) sowie Bowen und Hoap (1968)
von einem hoheren ABS-Gehalt im Phloemsaft Kurztag-behandelter Salix vimi-
nalis-Pflanzen berichten, Lenton et al. (1972) dagegen in Betula pubescens, Acer
pseudoplatanus und Acer rubrum keinen Anstieg der ABS nach einigen Kurztag-
zyklen feststellen konnten, erschien eine Analyse des ABS-Gehaltes der Bléatter und
SprofBlachsen nach Langtag- und Kurztagbehandlung sowie nach Dauerlicht- und
Storlichtgaben bei Reben interessant.

Material und Methoden

Pflanzenmaterial und -anzucht

Fiir die Analysen wurden einjdhrige, wurzelechte Pflanzen der Neuzucht
A-100-3 und der Sorte Miiller-Thurgau in einem Torf-Kompost-Gemisch im Ge-
wiachshaus kultiviert. Die Pflanzen wurden regelméBlig gediingt und mit Wasser
versorgt, so daB3 eine Beeinflussung des ABS-Gehaltes durch Schwankungen der
Hydratur auszuschlieflen ist. Die verschiedenen Tageslidngen wurden wie folgt fest-
gelegt:

Tagesldngenbezeichnung Lichtdauer/24 Std. Uhr
Langtag (LT) 14—16h ca. 6—21
Kurztag (KT) 9h 8—17
Kurztag 9h 8—17

+ Storlicht (StL) +1h 0— 1
Dauerlicht (DL) 24h ~—

Die einstiindige Storlichtgabe erfolgte ebenso wie die Aufhebung der gesamten
Dunkelphase (DL) durch Kunstlicht (Gliihlampen, 2 X 100 W; 800—1000 1x in Hohe
der Basalblitter). Die Temperaturverhéltnisse waren nur in Grenzen regelbar und
lagen bei Tage zwischen 24 und 28° C, bei Nacht zwischen 20 und 24° C.

Aufarbeitung

Die Methodik der ABS-Analyse stiitzte sich weitgehend auf die Angaben
MiLBorrOow’s (1967), doch wurde im einzelnen nach der von Rapp und ZiecrLer (1971)
entwickelten Methode vorgegangen. Das frische Pflanzenmaterial wurde sofort nach
der Abnahme gewogen und in einem Methanol-Wassergemisch (80 : 20 v/v) homo-
genisiert. Nach einer Aufbewahrungsdauer von je 24 Stunden bei 5° C wurde fiinf-
mal zentrifugiert; die vereinigten Methanol-Wasserextrakte wurden am Rotations-
verdampfer eingeengt. Die wiBrige Losung wurde sodann auf pH 3-—4 eingestellt
und durch Ausschiitteln bzw. Fliissigextraktion in die Atherphase iberfiihrt. Diese
wurde mit einer NaHCO,-Losung ausgeschiittelt, die nach Ansduerung (pH 3—4)
erneut mit Ather ausgezogen wurde.
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Diinnschichtchromatographische Isolierung

Der eingedampfte Extrakt wurde diinnschichtchromatographisch zunichst strei-
fenformig mit dem FlieBmittel
(1) Benzol : Essigsdureiathylester : Eisessig 75 :20:5 (v/v)
vorgetrennt und nach Ermittlung der ABS-haltigen Zone durch paralleles Chroma-
tographieren mit synthetischer ABS (Fa. Schuchardt, Miinchen) punktférmig zwei-
dimensional mit dem FlieBmittel
(2) Benzol : Dioxan : Ameisenséure 60 : 30 : 10 (v/v)
und FlieBmittel (1) weiter aufgetrennt. Die einzelnen Flecke des Chromatogramms
wurden in 0,005 n H,SO,-CH;OH spektralphotometrisch mit synthetischer und na-
tlirlicher ABS verglichen und mittels einer Eichkurve mengenmafBig erfaf3it, wobei
etwa gleichbleibende Verluste wahrend der Extraktion und Reinigung angenommen
werden. Die ABS-Werte einiger Parallelversuche variierten nur geringfiigig (maxi-
mal 4—6%).

Biologische Tests

Neben der spektralphotometrischen Vermessung wurde die biologische Aktivitat
der einzelnen Chromatogrammflecke untersucht. Hierbei kamen der von Moewus
(1949) entwickelte Kressewurzeltest und der Weizenkoleoptilentest nach Mivamoro
et al. (1961) zur Anwendung. Daneben wurde die aktivitdtsvermindernde Wirkung
der ABS auf die «-Amylase als biologischer Test herangezogen (Cuasaup et al. 1969).

Ergebnisse

Die Wirkungen verschiedener Tagesldngen auf den ABS-Gehalt der Neuzucht
A-100-3

Vom 25. Mai bis zum 13. September 1971 wurden Pflanzen der Neuzucht A-100-3
einem neunstiindigen Kurztag ausgesetzt, wobei die Wachstumsintensitidt in regel-
méaBigen Abstidnden durch Messung der Sprof3ldnge festgestellt wurde. Die Ergeb-
nisse sind in Abb. 1 dargestellt.

Abweichend von den Langtagpflanzen, die ihr nahezu kontinuierlich verlau-
fendes Wachstum auch bei Versuchsende noch nicht abgeschlossen hatten, stellten
die Kurztagpflanzen ihr Langenwachstum bereits nach 10 Kurztagzyklen vollig ein.
Mit dem Wachstumsstillstand der Pflanzen im photoperiodischen Kurztag wird
das Absterben der Sprof3spitzen eingeleitet, widhrend die Laubblétter bis zum Ver-
suchsende keine Chlorophyllabnahme erkennen lief3en.

Die ABS-Gehalte der SproB3achsen unterscheiden sich in beiden Photoperioden
von denen der Blatter durch ein insgesamt hoheres Niveau. In den Blattern der
Langtagpflanzen ist von Ende Juli bis Mitte September eine etwas stiarkere Zu-
nahme der ABS-Gehalte festzustellen als bei den im Kurztag wachsenden Pflanzen.
In den SprofBachsen einschlieflich der Winterknospen sind im Gegensatz zu den
Laubblédttern die ABS-Werte im Kurztag wesentlich hoher als im Normaltag. So
wurde zum Versuchsende in den SprofBachsen der Kurztagpflanzen die mehr als
zweieinhalbfache ABS-Menge gefunden.

Die Wirkungen verschiedener Tagesldngen auf den ABS-Gehalt der Sorte Ml -
ler-Thurgau

Vom 7. Mai bis zum 14. August 1971 (21 bis 94 Tage nach dem Austrieb der Knos-
pen) wurden Pflanzen der Sorte Miiller-Thurgau verschiedenen Tagesldngen aus-
gesetzt: Kurztag, Storlicht, Dauerlicht und Langtag. Die Ergcbnisse sind in Abb. 2
und Tabelle 1 dargestellt.
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Abb. 1: Die Wirkungen verschiedener Tagesldangen auf das SproBwachstum und den

Abscisinsduregehalt in Blattern und SproBachsen der Neuzucht A-100-3 vom 25. 5. bis
13. 9. 1971.

LT = Langtag

KT = Kurztag

= Sprof3lange (cm)
——— = ABS-Gehalt (4g/100 g Fr.Gew.) der Sprof3achsen
. = ABS-Gehalt (xg/100 g Fr.Gew.) der Blitter

Die Wirkung des neunstiindigen Kurztages auf das Langenwachstum entsprach
etwa derjenigen, die bereits in den Versuchen mit der Neuzucht A-100-3 beschrieben
wurde. Auch hier erfolgte nach 10 Tagen keine Zunahme des Lingenwachstums
mehr. Bei den mit Storlicht und Dauerlicht behandelten Pflanzen war dagegen ein
anndhernd kontinuierliches Langenwachstum bis zum Versuchsende zu beobachten.
Die im Langtag wachsenden Pflanzen stellten ihr Ladngenwachstum am 51. Tag nach
dem Austrieb (30 Tage nach Versuchsbeginn) ein.

Tabelle 1

Die Wirkungen verschiedener Tagesldngen auf den ABS-Gehalt (4g/100 g Fr.Gew.) von
Blittern der Sorte Miiller-Thurgau (1971). Versuchsdauer 73 Tage

Probenahme am

Photoperiodische 7.5. 26. 5. 23. 6. 19. 7.
Behandlung ABS-Gehalt je 100 g Frischgewicht
“g 34 13:4 ME
Dauerlicht 6 18 21
Storlicht 3 9 18
Kurztag 8 9 33
Langtag 3Y) 16 18 21

1) Kontrolle zum Versuchsbeginn.
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Die ABS-Gehalte der Blatter (Tabelle 1) sind im wesentlichen vergleich-
bar mit denen der Neuzucht A-100-3. Nach geringfliigigen Zunahmen im ABS-Ge-
halt bis Ende Juni stiegen nur die ABS-Werte im Kurztag bis zum Versuchsende
etwas starker an (von 9 auf 33 ug/100 g Frischgewicht). Dennoch lagen auch die
ABS-Werte der Dauerlicht-, Storlicht- und Langtagpflanzen am Versuchsende deut-
lich iiber denen bei Versuchsbeginn. Auch bei Miiller-Thurgau liegen die ABS-
Werte der SproBachsen (Abb. 2) fast ausnahmslos liber denen der Blattor.
In allen Varianten waren hier ebenfalls Zunahmen im ABS-Gehalt festzustellen, in
besonderem Malle bei den Kurztagspflanzen, deren ABS-Gehalt sich bei Versuchs-
ende im Vergleich zu den Langtagpflanzen fast verdoppelt hatten. Die ABS-Werte
der Dauerlicht- und Storlichtpflanzen lagen dagegen bei Versuchsende erheblich
unter dem der Langtagvariante. Der Kurvenverlauf der ABS-Gehalte in Sprof3-
achsen der Langtagpflanzen bei Miller-Thurgau entspricht weitgehend dem der
Neuzucht A-100-3.

Beide Versuche zum Einflufl der Tagesldnge auf den ABS-Gehalt zeigen iiber-
einstimmend, dal widhrend einer Kurztagbehandlung tatsdch-
lich die ABS-Gehalte zunehmen, allerdings in den Sprof}-
achsen in bedeutend stdrkerem MafBle als in den Blédttern.

Die Wuchsgeschwindigkeit der einzelnen Varianten ist offenbar nicht allein vom
ABS-Gehalt abhingig, da im Kurztag, zum Zeitpunkt des Sistierens des Lingen-
wachstums, die ABS-Gehalte der Sproflachsen bei Miller-Thurgau und A-100-3
etwa 15 4g/100 g Frischgewicht betrugen, im Langtag zum Zeitpunkt des Abschlusses
des Langenwachstums jedoch 27 ug/100 g Frischgewicht in den Sproflachsen bei
Miiller-Thurgau gefunden wurden. Auch die SproB3achsen der Storlicht- und Dauer-
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Abb. 2: Die Wirkungen verschiedener Tagesldangen auf das Sprofiwachstum und den
Abscisinsduregehalt in SproBachsen der Sorte Miiller-Thurgau vom 7. 5. bis 14. 8. 1971.

DL = Dauerlicht
LT = Langtag
StL = Storlicht
KT = Kurztag

Sprofildnge (cm)
ABS-Gehalt («g/100 g Fr.Gew.)
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lichtpflanzen, die bei Versuchsende ihr Wachstum noch nicht eingestellt hatten, ent-
hielten 24 bzw. 26 ug ABS/100 g Frischgewicht. Dartliberhinaus ist aus der Abb. 1
eine erhebliche zeitliche Divergenz zwischen der Einstellung des Langenwachstums
und dem stiarksten ABS-Anstieg zu erkennen, die keine direkte und alleinige Be-
ziehung zwischen dem ABS-Niveau und der Wachstumsgeschwindigkeit erwarten
148t.

Diskussion

Die vorliegenden Ergebnisse zeigen, daf3 sich die relative Tageslange auf den
ABS-Gehalt der Reben auswirkt, und damit stehen diese Befunde im Einklang mit
der eingangs bereits erwdhnten Theorie von der Perzeption und Umwandlung des
photoperiodischen Reizes in mobile, chemische Substanzen im Blatt und ihrer Trans-
lokation aus dem Blatt in den Sprof3. Man kann annehmen, daf3 wahrend der langen
Dunkelphase (Kurztag) eine Aktivierung oder Synthese der ABS stattfindet, die
durch eine Verkiirzung (Langtag), Aufhebung (Dauerlicht) oder Unterbrechung
(Storlicht) der Dunkelphase eingeschrankt oder ganz aufgehoben wird.

Die Tatsache, daf3 selbst nach 73 bzw. 111 Kurztagzyklen keine deutlichen Zu-
nahmen im ABS-Gehalt der Blatter vorlagen (Ausnahme 19. VII.,, Tabelle 1), steht
in Ubereinstimmung mit den Ergebnissen LentoN’s et al. (1972), die bei Betula pu-
bescens nach 15 Kurztagzyklen ebenfalls keine ABS-Zunahmen in den ausgewachse-
nen Blattern fanden und der Beobachtung ArLLeweLpT’s (1963 b), nach der die Laubblat-
ter der Reben trotz fortgesetzter Kurztagbehandlung griin und assimilatorisch aktiv
bleiben, obwohl die Knospenruhe eingesetzt hat. Auch dies scheint indirekt auf einen
raschen Abtransport der im Kurztag vermehrt gebildeten oder aktivierten ABS
hinzudeuten, da andernfalls Seneszenz- oder Abscissionssymptome zu erwarten wa-
ren (Apbicorr 1970, Borrcer 1970, CriNn und Beevers 1970, Genevois 1968, OsBORNE
1967). Wenn demnach unter Kurztageinflu3 ABS in den Blattern zwar synthetisiert
oder reaktiviert, nicht jedoch in freier Form akkumuliert wird, und in den Sprof3-
achsen eine allméhliche Anreicherung stattfindet, mufl ein kontinuierlicher Trans-
port aus dem Blatt in den Sprof3 angenommen werden. Uber den weiteren Verbleib
und die Wirkungsweise der ABS in den Sprof3achsen konnen zur Zeit nur Vermu-
tungen angestellt werden. Zwei Punkte sind denkbar, an denen die ABS moglicher-
weise in das Wachstumsgeschehen eingreift:

a) Der SproBapex. Fir diese Auffassung spricht das akropetale Wande-
rungsvermogen der ABS im Phloem und Xylem (Bowen und Hoap 1968, DORFELING
und Bortcer 1968), welches zu einer Wachstumshemmung und — bei Reben — zu
einem Altern und Abfall des SprofBlapex filihren konnte und die Versuche EvL-
ANTABLY’S et al. (1967), die durch ABS-Applikationen auf die Blatter das Langen-
wachstum zahlreicher Holzpflanzen hemmen konnten. Dagegen sprechen die Er-
gebnisse LentoN’s et al. (1972), die nach 15 Kurztagzyklen sogar geringere ABS-Ge-
halte in den Sprof3spitzen der kurztagbehandelten Pflanzen fanden und die eigenen
Befunde, nach denen eine zeitliche Divergenz von 50 Tagen zwischen den beobach-
teten morphologischen Veranderungen im Bereich der Sprof3spitze infolge Kurztag
und dem eigentlichen ABS-Anstieg in den Sprof3achsen besteht.

b) Die Ruheknospen. Es ist denkbar, dal3 diese in den Blattachseln in-
serierten Organe im EinfluB3bereich der aus den Blattern abwandernden ABS ste-
hen. Diese Theorie wird ebenfalls durch die Arbeiten EL-ANtaBLY’S et al. (1967) ge-
stiitzt, die mit einer wassrigen, auf die Blatter applizierten ABS-Losung die Knos-
penruhe in Samlingen verschiedener Holzpflanzen induzieren konnten.



286 G. ArLewerpt und H. DURING

Wenn auch eine endgliltige Aussage liber den primidren Wirkungsmechanismus
der kurztaginduzierten ABS-Anreicherung in den SproB3achsen noch nicht méglich
ist, so zeigen doch die Untersuchungen von ALLEweLDT (1964 a), WAREING (1956), DowNs
und Bortuwick (1956) sowie Nirscu und Nirscu (1959), da3 die Einstellung des Sprof3-
langenwachstums und die Austriebshemmung der Knospen zwei verschiedene Vor-
génge sind, deren Ursachen in der quantitativen Natur der photoperiodischen Wachs-
tumsreaktionen liegen: Wiahrend die Einstellung des Lingenwachstums bei Reben
i. a. bereits nach 10—14 Kurztagzyklen erfolgt, ist erst nach bedeutend ldngerer
Kurztageinwirkung eine vollstindige Austriebshemmung der Knospen zu beobach-
ten. Somit besteht Anlal zu der Vermutung, dal die kurztaginduzierte
ABS-Anreicherung im SprofB primdr zur Auslosung der
Knospenruhe fiihrt, das Sistieren des Sproilangenwachstums jedoch auf
anderen Kurztagwirkungen beruht, moglicherweise auf einer Abnahme der Auxin-
(Nitscu 1957, Kivosawa 1960) oder Gibberellinaktivitdt (Bowen, zit. Lenton et al. 1972,
IrvING 1969). Hierzu wiren weitere, auch die librigen Hormone einschlieBende Un-
tersuchungen wiinschenswert.

Zusammenfassung

In Abhéngigkeit von photoperiodischen Einfliissen (Kurztag, Storlicht, Langtag,
Dauerlicht) wurde die Entwicklung des Langenwachstums und die der ABS-Gehalte
in Blattern und Sproflachsen zweier Sorten (Miiller-Thurgau, A-100-3) untersucht.

1. Ein neunstilindiger Kurztag lie3 die Pflanzen beider Sorten bereits nach 10 Tagen
in einen Zustand der Wachstumsruhe iibergehen. Die ABS-Gehalte der Laub-
blatter unterschieden sich hierbei nicht nennenswert von denen der Langtag-
variante, die nur geringfligig zunahmen, wohingegen die Werte der SproBachsen
nach Kurztagbehandlung bei Miiller-Thurgau kontinuierlich, bei der Neuzucht
A-100-3 progressiv zunahmen. Die vorliegenden Befunde lassen einen Transport
der ABS aus den Blidttern in die Sproflachsen vermuten, wo die ABS nach Errei-
chen einer bestimmten Konzentration an der Induktion der Dormanz beteiligt ist.

2. Eine Storlichtbehandlung forderte das Wachstum &dhnlich wie Dauerlicht. Auch
Storlicht und Dauerlicht lieBen in den Blattern keine signifikanten Abweichun-
gen der ABS-Werte von denen der Langtagvariante erkennen, doch zeigten die
Sprof3achsen beider Varianten bedeutend geringere ABS-Zunahmen als die Lang-
tagvariante. Aus den Ergebnissen geht hervor, dafl eine Verkiirzung (Langtag),
Unterbrechung (Storlicht) oder Aufhebung (Dauerlicht) der Dunkelphase sich deut-
lich vermindernd auf den ABS-Gehalt der SproBachsen auswirkt, wodurch die
Auffassung, da3 es sich um einen photosensiblen Hemmstoff handelt, bekraftigt
wird.
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