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Einleitung

Als mehrjahriges Holzgewéachs pallt sich die Rebe — wie alle perennierenden
Arten — den jahresperiodischen Klimaschwankungen durch einen steten Rhythmus
zwischen hoher Wachstumsintensitdt und einem Zustand tiefer Anabiose an. Diese
Periodizitat wird weitgehend durch innere, autonome Vorgiange gesteuert und durch
aullere, aitonome Komponenten iiberlagert und modifiziert., jedoch nicht aufgehoben

~

Geklirzter, erster Teil einer Habilitationsschrift zur Erlangung der venia legendi an der
Landwirtschaftlichen Fakultidt der Justus-Liebig-Universitat GieGen.

Fur die finanzielle Unterstlitzung bei der Durchfiihrung einiger Untersuchungen bin ich der
Deutschen Forschungsgemeinschaft, Bad Godesberg, und dem Forschungsring des Deut-
schen Weinbaues bei der Deutschen Landwirtschaftsgesellschaft zu groflem Dank verpflich-
tet.

%) Die Abschnitte IC, II und III, sowie SchluBlbetrachtung und Zusammenfassung werden in
den nédchsten Heften dieser Zeitschrift erscheinen.
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oder ausschlieBlich reguliert. Der stete Wechsel zwischen Wachstum und Ruhe ist
damit ein Charakteristikum des Lebenslaufes mehrjihriger Pflanzen. Allein die
zeitliche Folge und die Intensitat und Dauer des rhythmischen Ausschlags sind mo-
difikativ beeinfluB3bar (TuimaNn 1958, VEcis 1961).

Von den Umweltfaktoren, die die Phasenfolge der Wachstumsperiedizitdt mo-
difizieren, nehmen dic klimatischen Komponenten eine Vorrangstellung ein. So
wird vor allem die Wachstumsintensitat der oberirdischen Triebe vor. der Tem-
peratur und vem Wachstumsfaktor Licht beeinflufft. Das Licht wiederum wirkt
hierbei als Energiespender wic auch in reizphysiologischer, spezifisch photoperio-
discher Hinsicht wachstumsregulierend (Warginc 1956, Nitscu 1957 b, ALLEWELDT
1957). Enge Beziehungen zwischen der Verbreitung von Okotypen und der Tages-
lange des Standortes sind erkennbar.

Tageslange und Temperatur erwiesen sich neben anderen Faktoren des Kli-
mas und des Bodens auch fiir das Einsetzen und fiir die Aufhebung der Wachstums-
ruhe als die wichtigsten auslosenden Prinzipien (Doonrensos 1953, Samisa 1954, VEGIs
1955).

Parallel zur Periodizitdt des vegetativen Wachstums laufen umweltlabile Pro-
zesse in der Pflanze ab, die zur Blihreife fiihren. Die Kausalanalyse dieses sehr
komplexen Verganges ist auf Grund der Langlebigkeit der Holzpflanzen nur we-
nig fortgeschritten. Es wird von einer Jugend- und Altersphase, von einem Primaéar-
oder Sekundarstadium gesprochen (Frirzsclie 1948, PASSECKER 1952, SCHAFFALITZKY DE
MuckabpiELL 1954), ohne damit aber irgendwelche bllihauslésende Mechanismen ex-
akt zu definieren. Neuere Untersuchungen, besonders von WagreinG (1959 a), haben
die Bedeutung Kklimatischer Faktoren flir das Einsetzen eines reproduktiven Le-
bensabschnittes aufgezeigt.

Dennoch ist nach allen bisher vorliegenden Refunden den Erndhrungsfalitoren
fiir den Eintritt der Bliihreife eine dominierende Rolle anzuerkennen, die sowoh!
direkt (Dlingung), als auch indirekt (Unterlage) variiert werden kdnnen.

Die Reben sind den eben skizzierten GesetzmiaBligkeiten in gleicher Weise un-
terworfen. Die vielen Einzelbeobachtungen und Untersuchungen lassen aber nur
bedingt einen detaillierten Gesamtiiberblick der Jahresrhythmik aus der Sicht der
Umweltabhdngigkeit erkennen. Diese Ergebnisse zusammenzufassen und durch
experimentelle Untersuchungen zu ergidnzen und zu erweitern, ist die wichtigste
Aufgabe vorliegender Ausfiihrungen. Dabei fand der Tageslidngeneffekt auf das
vegetative Wachstum cine besondere Berucksichtigung, wobei es darum ging, den
spezifisch reizphysiologischen EinfluBl der Tagesldnge vom unspezifisch quantita -
tiven Effekt der Lichtmenge herauszuschilen. Denn nach den Beobachtungen von
HacksartH und Scuerz (1935), sowie von HusreLp (1936), die von Portarenko (1950,
1961) und GreTscHisciiNikow (1958) ergédnzt wurden, liegen bei Reben sortenspezifi-
sche Reaktionen photoperiodischer Art vor. Sie verdienen im Hinblick auf die Ziich-
tung reblaus- und peronosporaresistenter Reben unter Verwendung von V. vinifera
und amerikanischen Wildformen Beachtung. Die Erweiterung dieser Ergebnisse
durch eine quantitative Betrachtungsweise und im Zusammenhang mit anderen
Milieueinfliissen, wie Temperatur, Erndhrung u. a., erschien mithin vordringlich.
Einen weiteren Raum nehmen ferner Untersuchungen tiber die Wirkung von Gib-
berellin auf Wachstum und Bliitenbildung ein, da sich ein enger Zusammenhans
zwischen Tagesldangenreaktion und Gibberellinempfindlichkeit ergab (ALLEWELDT
1960), und Coomse (1960) gibberellinartige Substanzen im Fruchtknotengewebe von
V. vinifera nachweisen konnte.



Die Umweltabhédngigkeit des vegetativen Wachstums 13

Im einzelnen werden Triebwachstum, Knospenruhe und die Modifikabilitdt der
Bliitenbildung besprochen, ihre Auswirkungen auf den Stoffwechsel- und Hormon-
haushalt analysiert und die Bedeutung der Befunde fiir Zichtung und Weinbau
diskutiert.

Material und Methoden

Wegen der hohen Heterogenitdt von Sdmlingspopulationen der gewohnlich nur
vegetativ vermehrten Reben wurde ausschliefllich auf Klonenmaterial des For-
schungs-Institutes zuriickgegriffen. Hierbei handelt es sich um SprofZachsensteck-
linge von verschiedenen V. wvinifera-Kultursorten, von amerikanischen Wildfor-
men und von interspezifischen Kreuzungssdmlingen. Die Stecklinge wurden unter
normalen Kulturbedingungen zur Bewurzelung und zum Austreiben gebracht, spatexr
in Tontopfe mit einem oberen Durchmesser von 10 cm (Inhalt etwa 500 ml) umge-
pflanzt und fur Versuchszwecke auf gleichméfliges Wachstum selektioniert. Sofern
andere Aufzuchtbedingungen gewidhlt wurden, werden sie bei der Besprechung der
Versuchsresultate genannt werden. Bei der Verwendung von 2- oder 3jahrigen
Reben wurden die Topfpflanzen bis zum Versuchsbeginn in Frihbeetkésten aufge-
stellt und im Versuchsjahr auf 2 Knospen/Pflanze zurlickgeschnitten.

Mit wenigen Ausnahmen wurden alle Versuche in einem heizbaren Gewiachs-
haus durchgefiihrt, wodurch ein Temperaturabfall unter 20" C vermieden werden
konnte. Eine Kiihlung im Hochsommer war nur bedingt moglich. Fir Untersu-
chungen iiber den Einflu3 der Temperatur standen Lichtthermostate mit eincer Ge-
nauigkeit von *1,0° C zur Verfigung, resp. Konstantrdume mit elektrischer Be-
leuchtung und einer Temperaturregulierbarkeit von * 1,0° C.

Die Tageslange®) wurde durch Abdunkeln der Pflanzen mit lichtdichten Vor-
hingen und einer automatisch schaltbaren Zusatzlichtanlage reguliert. Als Licht-
quellen dienten Osram HNI de Luxe und Osram HNT Leuchtstofflampen Die
Lichtintensitdt betrug im Mittel 1500 Lx. Gleiches Licht wurde fiir die Unterbre-
chung langer Dunkelperioden (Storlicht) von 24.00 bis 1.00 Uhr gegeben. Grund-
siitzlich wurde die Gesamtlichtdauer der Storlicht-Varianten auf die Lichtdauer
des gewidhlten Kurztages abgestimmt. Die Tagesldngenbehandlung wurde so durch-
geflihrt, dal mit Ausnahme der im Normaltag wachsenden Pflanzen alle Varianten
8 bis 9 Stunden Tageslicht erhielten. Durch Ein- und Ausschalten des Lichtes vor
und nach der Hauptlichtperiode war cine exakte Einhaltung der Photoperiode mog-
lich. In den Konstantrdumen wurden die Pflanzen mit Phillips Warmton de Luxs
Leuchtstoffrohren und HPL-Lampen von 250 W bestrahlt. Die Beleuchtungsinten-
sitdt betrug 10—12000 Lx. Wie Versuche zeigten, war das Wachstum der Pflan-
zen unter diesen Lichtbedingungen senhr gut.

Dingung und Wasserversorgung entsprachen den normalen Kullurbedingun-
gen. Eine Niahrstoffzufuhr erfolgte in zeitlichen Abstidnden mit dem GieBwasser.
Lediglich in den Versuchsreihen, in denen die meist 2jahrigen Reben in Mitscher-
lich-KulturgefaBBe gepflanzt wurden (2 Pflanzen/Gefdl3), war eine exakte N&hr-
stoffvariation moglich. Als Grunddiingung erhielten die Versuchspflanzen 1,0 g
CaCO,, 0,5 g MgSO,, und ein wenig FeSO,. Die Normalgahe an N, K,O. P,O; betrug
0,5 g N (NH,NO,), 0,75 g K,O (K,SO,) und 0,6 g P,O; Ca (H,PO,),, die je nach Ver-
suchsbedingungen gesteigert wurden. Einzelheiten sind im Versuchsteil angegeben
worden.

%) Tagesldngen: NT: Normaltag, LT: Langtag, KT: Kurztag.
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In einer Reihe von Expecrimenten wurde die Wirkung von Gibbherellin® und
anderen Wuchsstoffen auf das Wachstum und auf die Anlage von Blitenprimor-
dien lberpriift. Hierbei wurden in der Regel wissrige Losungen oder ein Gibberel-
lin-Lanolin-Gemisch verwendet. Die Applikati on erfolgt durch Auftropfen auf die
Blattspreite, durch Eintauchen der Sprofispitze oder durch Auftragen des Wirk-
stoff-L.anolin-Gemisches ringformig um die SproBachse. Die applizierte Gibberel-
linmenge wurde quantitativ erfait und in den Zusammenstellungen aufgefiihrt.

Die Jahresperiodizitdl des Wachstums schrinkte die Versughstitigkeit auf die Zeit
von etwa Anfang April bis Ende Oktober cin. Auf die Wintermenate entfielen Unter-
suchungen uber die Aufhebung der Wachstumsruhe. Wegen der Bedeutung dieser Wachs-
tumsrhythmik auf das Versuchsresultat, ist die jeweilige Versuchsdauer im experimen-
tellen Teil angefiihrt. Zudem sind die hier wiedergegebenen Versuche mehrfach mit glei-

chem Ergebnis durchgefiihrt worden, um die Signifikanz und Reproduktivitit der Be-
funde sicherzustellen.

Ergebnisse
I. Das Triebwachstum

A. Photoperiodische Wachstumreaktionen
1. Internodienldange und Blattentfaltungsrate

Die SprofB3achse der Vitis-Arten stellt ein Sympodium dar, bei dem die Trieb-
spitze zumeist nach einem 1- oder 2gliedrigem Monochasium als Ranke umgebil-
det ist. Internodienldnge und Blattzah! (= Nodienzahl) mehrerer Morochasien be-
stimmen daher Triebwachstum und Trieblinge. Dies hat zur Folge, dall keine end-
terminale Ruheknospc ausgebildet wird und Axillarien an priméren Verzweigungs-
dsten (Kurztriebe) die Funktion der Ruheknospen libernehmen.

Durch das Einwirken vercschiedener Tageslingen werden beide Komponenten
der Trieblinge veridndert, wie aus Tabelle 1 zu ersehen ist. Mit abnehmender Ta-
gesldnge geht cine zunehmende Reduktion der Wachsiumsgeschwindigkeit einher.
Die Differcnz zwischen der Wuchslidngenzunahme im urztag (10 und 12 Stunden)
und im Langtag ist bci allen Sorten statistisch signifikant; die Grofie der Differen~
aber ist sortenspezifisch. Sie wird durch den LT :KT-Quotienten charakterisiert,
welcher bei den Sorten Riesling, F'S. 4-201-39 und Sbl. 2-19-58 niedriger ist als bei
Riparia G 80 oder FS. 4-195-39. Das badeutet, dal die Wachstumsgeschwindigkeit der
erstgenannten Sortcn, die als vinifere-Reaktionstypen bezeichnet werden kénnen.
weniger durch die Tageslidnge verdndert wird als die der letzteren, den riparia-Re-
aktionstypen. Zwischen beiden Reaktionstypen besteht cin fluktuierender Uber-
gang. Er wird in diesem Versuch ven der Zuchtsorte Sbl. 2-19-58 repréasentiert, der
zwar im 12stiindigen Kurztag dhnlich wie Riesling und FS. 4-201-39 reagiert, aber im
10stiindigen Kurztag eine Mittelstellung einnimmt. Betrachten wir hierzu dje auf
einen 10stiindigen Kurztag berechneten LT : KT-Quotienten:

Riesling 2,19
FS. 4-201-39 2,68
Sbl. 2-19-58 6,67
RipariaG 80 18,90
FS. 4-195-39 34,40

Der LT : KT-Quotient ist keine konstante Grife. Er wird von zahlreichen Fak-
toren variiert, von dencn namentlich das Lebensalter der Pflanzen hervorzuheben

') Den Firmen Boehringer & Stchne, Mannheim-Waldhof und Merck, Sharp & Dohme, Harlem
(Holland) danke ich fir die freundliche Uberlassung der Gibberellinpréparate (reine Gibh-
berellinsdure oder Kaliumgibberellat).



EinfluB der Tageslinge auf das Triebwachstum

Tabelle 1

Wachsldngenzunahme in cm LT?) Zunahme der Blattzahl |Inde];x;ogc(ieien
Sorte Tageslange Diff. ") KT n Diff. in em

X m abs, rel. X + m abs. rel. =<

Riesling NT 100,1 2,6 — 20,7 84 1,64 23,7 0,62 — 0,8 95 4,3
Storlicht 120,8 3,9 — 100 248 1,16 — 100 4,9

12 73,5 2,8 — 473 61 20,0 0,71 — 4,8 81 3,7

10 55,2 5,5 — 65,6 46 16,8 1,44 — 8,0 68 3,3

FS.4-201-39 NT 95,0 2,3 — 8,2 92 1,56 19,5 0,57 — 13 94 4,9
Storlicht 103,2 4,3 — 1100 20,8 0,59 — 100 5,0

12 66,0 5,8 — 37,2 64 17,4 0,84 — 34 84 3,8

10 40,2 4,1 — 63,0 39 12,4 1,22 — 84 60 3,2

Sbl. 2-19-58 NT 127,8 3,3 — 5,6 96 1,65 224 0,60 — 1,6 93 5,7
Storlicht 132,2 5,7 — 100 24,0 0,84 — 100 5,5

12 80,2 3,6 — 52,0 61 17,2 0,50 — 6,8 72 4,7

10 19,8 2,1 —112,4 15 6,0 0,01 —18,0 25 3,3

Riparia G 80 NT 151,6 4.6 — 9,2 106 2,57 18,5 0,59 + 2,1 113 8,2
Storlicht 142,4 7,6 — 100 164 0,95 — 100 8,7

12 55,2 2,8 — 87,2 39 11,8 0,39 — 4,6 72 4,7

10 7,6 1,0 +134,8 5 2,8 0,39 —13,6 17 2,7

FS. 4-195-39 NT 961 42 — 174 85 3,26 17,5 0,74 — 1,0 95 5,5
Stérlicht 1135 5,0 — 100 185 1,00 — 100 7,3

12 348 44— 7187 31 73 1,22 —11,2 39 4,7

10 33 06 —1102 3 22 0,22 —16,3 12 15

Versuchsdauer: 57 d (20. 4. bis 15. 6 1959)
) Differenz zur ,Storlicht“-Variante

%) Quotient der ,Stdrlicht“ : ,12-Stunden“-Variante

SWIN}SYOE M USATIRISS9A Sop JroySISugyqeieMW) 31T
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ist. Bereits bei 2jdhrigen Pflanzen ist die photoperiodische Sensibilitd! gegentber
ljdhrigen ein wenig herabgesetzt. Dies 143t auf das Mitwirken erndhrungsphysio-
logischer Komponenten (vergl. auch Tabelle 3) schlieBen. NaturgemdB wird der
LT : KT-Quotient ferner durch die Versuchsdauer bestimmt, wodurch der Vergleich
mehrerer Versuchsreihen untereinander nicht tiber die absolute Hohe des Quotien-
ten moglich ist, sondern nur auf Grund seiner Stellung innerhalb einer Versuchs-
reihe (Tabelle 2). Die photoperiodische Sensibilitdt einer Sorte

Tabelle 2

Der LT:KTQuotient*) der Wuchsldngenzunahme bei Reben in verschiedenen
Versuchsreihen

vinifera-Reaktionstyp riparia-Reaktionstyp

Versuchsdauer

Sorte LT:KT Sorte LT:KT
1. 79 Tage Riesling 2,68 Riparia G 80 6,46
6.5.—24.7.58 FS. 4-201-39 2,21 FS. 4-195-39 14,90
2. 50 Tage Riesling 1,48 Riparia G 1 5,85
12.5.—1.7.59 FS. 4-201-39 1,80 FS. 4-195-39 3,74
3. 56 Tage Riesling 1,64 Riparia G 80 2,57
20.4.— 15.6.59 FS. 4-201-39 1,56 FS. 4-195-39 3,25
4. 64 Tage Riesling 1,69 Riparia G 2 2,60
26.4. — 28. 6. 61 Sylvaner 1,26 FS. 4-195-39 2,29
5. 31 Tage FS.4-201-39 2,08 Kober 5 BB 2,54

27.6.— 18.7.61
6. 51 Tage Riesling 2,34 Kober 5 BB 2,75
6.7.— 26. 8.59 FS.4-201-39 1,35 FS. 4-175-30 2,45
Sylvaner 1,85 Rupestris du Lot 2,59

7. 65 Tage

12.5.—16.7.59 Riesling 3,56 FS. 4-195-39 11,28

*) LT = Storlicht oder Normaltag (Versuch 6), KT — 10- bis 13-Stundentag

ist daher nicht allein durch das Ldngenwachstum imKurz-
tag charakterisiert, sondern vielmehr durch die Relation
zwischen der Wachstumsgeschwindigkeit im Langtag und
im Kurztag.

Die Wuchsgeschwindigkeit aber einzig als Funktion der Tagesldnge anzuspre-
chen, wére eine sehr einseitige Betrachtung. Sie ist nur als Ausdruck einer Kom-
plexwirkung (v. BocusLawskr 1959) im Zusammenhang mit anderen Umweltkompo-~
nenten zu verstehen. Zum photopericdischen, reizphysiologischen PhZinomen der
Wuchslédngenverdnderung treten erndhrungsphysiologische Krifte hinzu, welche die
photoperiodische Wuchsgeschwindigkeitsreaktion variieren. Als Beispiel moge zu-
néchst der EinfluBl der N-Diingung und der Wasserversorgung auf das L3ngen-
wachstum einiger Sorten im Normaltag dienen (Tabelle 3). Besonders hervorzuhe-
ben ist die Reaktionsamplitude zwischen Wildformen und Intensivsorien, vor allem
hinsichtlich der N-Wirkung. Die Wuchslidnge wird durch N bei Rizsling wesentlich
stirker beeinfluf3t als bei V. rupestris.
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Tabelle 3

EinfluB3 der Wasserversorgung und der N-Diingung auf die Wuchsldangenzunahme

N-Diingung in g/Gefa3

Wasser- 0.5 15
Sorte Yex;/soc;"gung ‘ o
anKo er Wuchslingenzunahme in em Diff.
< m X = m abs. rel.
Riesling 50 70,1 8,4 132,1 7,8 +62.0 189
80 86,0 8,0 141,4 9,9 +55,4 164
Diff.: abs. + 15,9 + 93
rel. 123 107
Rupestris 50 121,0 4.8 130,6 7,1 + 9,4 108
St. George 80 | 135,3 5,4 155,6 8,5 +20,3 116
Diff.: abs. + 143 + 25,0
rel. 112 119
Riparia G2 50 122,0 5,5 167,4 15,5 +45,4 137
80 135,8 5,7 206,1 11,1 +70,3 152
Diff.: abs. + 13,8 + 38,7
rel. 111 123

Eine wuchslangenfordernde N-Wirkung war bei Riesling auch im Kurztag (10
Stunden, Konstantraum) zu beobachten. So betrug die Gesamtwuchsldnge der 2trie-
bigen Versuchspflanzen 159,7 £ 6,9 cm und 196,0 £ 7,6 cm nach einer N-Diingung von
0,5 oder 1,5 g/Gefd3. Unter den selben Bedingungen stieg die Wuchsldngenzunah-
me im Langtag von 264,0 £ 9,4 cm auf 336,2 *+ 8,8 cm an. Der LT: KT-Quotient der
Wuchslédngenzunahme blieb mithin anndhernd konstant (1,65 bzw. 1,72). Im Hin-
blick auf die Reaktionsnorm (Tabelle 3) ist damit zu rechnen, daB3 unspezifische
Wirkungsfaktoren zu einer Relationsverschiebung des photoperiodiscnen Verhal-
tens zwischen den Sorten fiihren kdnnen.

Uberblicken wir die bisherigen Ergebnisse, so liegen bei Reben zwei photope-
riodische Reaktionstypen vor, die durch einen flieBenden Ubergang miteinander
verbunden sind. Zur ersten Gruppe gehoren die vinifera-Reaktionstypen Riesling,
Sylvaner und FS. 4-201-39 mit einem stets niedrigerem LT : KT-Quotienten als die
Vertreter der zweiten Gruppe, des riparia-Reaktionstyps, wie die Wildformen V.
riparia und V. rupestris, die Unterlagssorte Kober 5 BB (V. berlandieri X V. riparia),
sowie der interspezitische Zuchtstamm FS. 4-195-39.

Die morphogenetische Analyse der Wuchsldngenreaktion im Kurztag ergibt, da8
die Internodienstreckung frither und starker reduziert wird als die Blattbildung (Blatt-
zahl, Nodienzahl). Diese Beobachiung stimmt mit den Befunden von Dowxs und BerTi-
wick (1956 b) an Weigela florida L. und von PiriNnger, Dewns und Bortuwick (1958) an
Reauwolfia vomitoria Afzel Uberein. Es ist daher zwischen der Tagesldngenwirkung
auf die Internodienstreckung und auf die Blattentfaltungsrate (Nodienzahl) zu ];mter—
scheiden, wie Experimente an partieil entblatterten Pflanzen noch deutlicher zeigen
werden (Seite 31). Dabei ist im Langtag neben einer spezifischen Stimulation der
Blattentfaltungsrate noch mit einer unspezifischen Férderung der Wuchslange durch
eine sortentypische Internodienldnge zu rechnen. Scmit wire die Blattbildung in diesem
Fall als sekunddre Folgeerscheinung einer Zellstreckung anzusehen, sofern diese als
Charakteristikum der Internodienlénge angesehen wird (vergl. hierzu noch den Einfluf3
von Gibberellin auf das Triebldngenwachstum.
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Umgekehrt aber flihrt eine Hemmung der Internodienliange (Zellstreckung) durch
Kurztdg oder durch partielle Entblatterung (Seite 30) nicht zwangsldufig zu einer Ver-
langsamung oder einem volligen Sistieren der Blattentfaltungsrate (Nodienzahl)

2. Wachstumsverlauf

Die statische Betrachtungsweise der Tagesldngenreaktion, wie sie ihren Nieder-
schlag im LT : KT-Quotienten gefunden hat, 146t nur bedingt den Ablauf der pho-
toperiodisch kontrollierten Wachstumsgeschwindigkeit erkennen. Hier hat die Ana-
lyse der Dynamik, des zeitlichen Reaktionsablaufes einzusetzen.

Bereits in den crsten photoperiodischen Untersuchungen war nach Einsetzen
der Kurztagbehandlung gegeniiber den im Langtag wachsenden Pflanzen eine ge-
ringe Wuchslangenforderung festzustellen, die dann erst durch eine beachtlicha
Hemmung abgelost wurde. In einem Versuch wurde beispielsweise nach 10tdgiger
KT-Einwirkung (Tagesldnge 10 und 12 Stunden) bei FS. 4-201-39 eine Wuchsldn-
genzunahme von 9,5 cm und bei FS. 4-195-39 von 6,1 cm gegeniiber 8,6 cm bzw.
46 cm im Normaltag gemessen. Bei dem in Tabelle 1 wiedergegebenen Versuch war
im 12stiindigen KT gegeniliber NT eine kurzfristige Wachstumsstimulation zu beob-
achten. Sie betrug bei Riesling nach 32tdgiger Versuchsdauer 43% und bei FS. 4-
201-39 noch 78%. Die Vermutung, daB3 cs sich hierbei um eine durch die Art der
Verdunkelungsanlage bedingten Temperatureffekt handeln konnte, wurde durch
einen Versuch im Konstantraum wiederlegt (Tabelle 4). Zudem beschrieben Mosnkov
(1932) und Sceroriev (1939, 1948) das gleiche Phédnomen an Ailanthus glandulosa
Desf., Morus alba L., Robinia pseudoacacia L. und Salix albe L.

Tabelle 4

Wachstumsverlauf von Riesling im LT (Storlicht) und im KT (11 Stunden) bei konstanter
Temperatur

Wuchsldngenzunahme in cm

Tagesldnge ... Tage nach Versuchsbeginn
6 14 21 27 33 43 51 63

Sterlicht 14,2 25,4 37,7 48,7 56,4 67,4 76,9 93,7
11 Stunden 16,7 32,4 42,5 48,1 55,2 58,1 59,5 61,6
Diff abs. +2,5 +17,0 +4,8 —0,6 —1,2 —9,3 —17,4 —32.1

" rel. 118 128 113 99 98 86 7% 74

|
Tagesldnge: Storlicht: 7.00—17.00 Uhr + 23.00—0.30 Uhr (= 11 h)
KT: 7.00—18.00 Uhr (= 11 h)

Temperatur: 28¢ von 7.00—18.00 Uhr und 22° von 18.00—7.00 Uhr

Die zeitlich begrenzte Wuchslingenforderung im Kurztag wird sehr bald von
einer zunehmend langsamer werdenden Wuchsgeschwindigkeit abgelost, bis schlief3-
lich der Wert ,,0¢ erreicht ist. Der Wachstumsstillstand ist aber nicht einer absolu-
ten, echten Wachstumsruhe gleichzusetzen. Denn das Umstellen von im Kurztag
wachsenden Reben in den Langtag, also die Beseitigung des hemmauslosenden
Faktors, kann zu einer sofortigen Wiederaufnahme des Langenwachstums flihren
(Abb. 1), wobei sehr deutlich die voriibergehende Reduktion der Internodienstrek-
kung durch Kurztag zu erkennen ist. Eine ,photoperiodische Nachwirkung*
(Rasumov 1929/30) ist hinsichtlich der Internodienstreckung nicht festzustellen. Wirkt
aber Kurztag lidngere Zeit auf die Pflanze ein, so stirbt das SproBmeristem der
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Abb. 1: Einflul der Tages-
linge auf die Internodien-
streckung von FS. 4-195-39

Beginn und Ende der Kurztag-
behandlung durch Pfeile ange-
geben.

sympodial wachsenden Rebe ab, wobei schlie3lich als Folgereaktion ein oder meh-
rere apikale Monochasialglieder vertrocknen und abgeworfen werden. Dieses Sta-
dium der Kurztagreaktion wurde bei den in Abbildung 1 photographierten Pflan-
zen noch nicht erreicht. Wachstumsstillstand und Wachstumsruhe sind zwei ver-
schiedene Stadien eines vermutlich gleichen Vorganges. Sie konnen aber auch als
zweil verschiedene Prozesse aufgefallit werden (WareinGg 1956, Downs und Bortii-
wick 1956 a), auch wenn sie durch die Tagesldnge bestimmt werden und dem glei-
chen Photoreaktionssystem gehorchen (Downs 1959).

Die Dauer der Wachstumszunahme im Kurztag und der Zeitpunkt des allmih-
lichen Braunwerdens des Sprofmeristems sind sortenspezifisch und entsprechen
den bekannten Wuchsldngenrelationen (LT : KT-Quotient): Sorten mit einem nied-
rigen Quotienten besitzen auch die Fahigkeit, zeitlich ldnger im Kurztag zu wachsen
als Sorten mit einem hohen Quotienten. So betrug im llstiindigen KT z. B. die
Wachstumsdauer bei einem am 6. 5. 1958 begonnenen Versuch bei Riesling und
FS. 4-201-39 45 bzw. 78 Tage und bei Sbl. 2-19-58, FS. 4-195-39 und Riparia G 80
aber nur 18, 18 bzw. 13 Tage. Naturgemif ist das Merkmal ,,Wachstumsdauer* wiz
die Wuchslangenzunahme allen Wachstumsfaktoren unterworfen und so auch vom
Pflanzenalter abhéngig. Ferner spielt der jahrsezeitliche Beginn der Kurztagein-
wirkung eine sehr entscheidende Rolle, da die Wachstumsintensitdt der Reben ei-
nem jahreszeitlichen Rhythmus unterliegt (Kostina 1957, Huc.in 1958, Branas, BERrR-
NoN und Levapoux 1946, Dascukewitscit 1957, Konpo 1955, 1959, PorareEnko 1961 u. a.).
Der Kurztageffekt ist deshalb im Sp&tsommer bei gleichzeitig nachlassender Wachs-
tumsenergie ausgepréigter als im Friithjahr oder im Frithsommer (ArLLEwEiBT 1960,
ArvewerLpr und Rap:ier 1962), wodurch die bisher als sortenspezifisch angesechenen
quantitativen Reaktionsunterschiede verringert oder aufgehoben werden konnaen.
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Die Kurztagwirkung kann, wie aus den mitgeteilten Versuchsergebnissen her-
vorgeht, durch eine kurzfristige Unterbrechung der Dunkelphase mit Licht relativ
geringer und assimilatorisch unwirksamer Intensitdt aufgehoben werden. Das Phé-
nomen des Storlichtes (Katunskiy 1936, Hamner und Bonngr 1938) gilt als ein wesent-
liches Kriterium fir das Vorliegen einer reizphysiologischen Lichtreaktion. Dies
gilt sowohl fiir die Bliitenbildung als auch fiir die durch die Photoperiode beding-
ten Wachstumsverdnderungen an Holzpflanzen (WaREING 1956).

Bei Reben wirkt Storlicht (Kurztag + kurzfristige Lichteinwirkung
wadhrend der langen Dunkelphase) reizphysiologisch wie Langtag.
Die Sorten, die sich als sehr Kurztag-sensibel erwiesen (V. riparia, FS. 4-195-39),
reagieren sehr rasch auf Storlicht, wadhrend Sorten der vinifera-Reaktionsgrupp::
etwas reaktionstridger sind. Erst nach langerer Versuchsdauer tritt ein relativer
Reaktionsausgleich zwischen allen Sorten ein. Die Forderung der Wachstumsge-
schwindigkeit durch Storlicht gegenliber Normaltag ist beachtlich. Diese Forderunz
beruht vornehmilch auf einer Internodienstreckung (Tabelle 5).

Tabelle 5

Wirkung des Stérlichts auf die Wuchslingenzunahme und Internodienldnge

Wuchsléngenzunahme Internodien-

Sorte Tagesldnge in cm Diff. lénge
=< m in 9, in cm 0%
Riesling 90 NT L a8 34 100 293 100
Storlicht 73,8 5,9 154 3,65 125
FS. 4-201-39 NT 57,3 4,1 100 2,97 100
Storlicht 72,4 3,9 126 3,85 130
Riparia G 1 NT 56,7 3,5 100 4,02 100
Storlicht 69,7 2,6 123 4,62 115
FS. 4-195-39 NT 45,4 2,5 100 3,29 100
Storlicht 78,3 3,4 172 4,19 127

Zugleich mit der Wirkung des Storlichtes auf die Wachstumsgeschwindigkeit
wird der Einflul3 des Kurztages auf die Wachstumsdauer und auf das Einsetzen ei-
ner endogenen Wachstumsruhe aufgehoben. Aber selbst eine langandauernde Stor-
licht- oder Langtagbehandlung vermag letztlich nicht den Ablauf der artspezifi-
schen Jahresrhythmik wesentlich zu verdndern, denn mit der Zeit hort das Léan-
genwachstum auch im Langtag auf und wird von einer mehr oder minder lang-
anhaltenden Wachstumsruhe unterbrochen. Nach den Untersuchungen von VEcis
(1955, 1961) wissen wir, dall hicrbei die Temperatur eine wichtige Funktion ausiibt.
So wird bei anderen Pflanzen im Langtag ein diskontinuierliches, cyklisches Wachs-
tum beobachtet, hervorgerufen durch rhythmische Bildung und erneutes Austrei-
ben einer Terminalknospe (vergl. Ubersichtsberichte von WagreinG 1956, Nrrscu 1957 b
und ALLEWELDT 1957). Der zeitliche Abstand zwischen zwei aufeinanderfolgenden
Zyklen wird zunehmend langer, bis die Pflanzen schlie3lich unter sonst optimalen
Wachstumsbedingungen fiir ldngere Zeit eine echte Ruheperiode durchlaufen. Es ist
zu erwarten, dal3 Reben der gleichen Gesetzmidlligkeit folgen, woflir unvereffent-
lichte Untersuchungen von HusreLp sprechen.
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3. Holzreife

Mit dem Begriff der Holzreife wird in der Praxis des Weinbaues ein Eigen-
schaftskomplex verbunden, welcher den physiologischen Zustand der Sprof3achsen
beim Eintritt in die Winterruhe beschreibt. Sie ist gleichsam ein Merkmal und
Wertmesser zugleich fiir die anatomische Ausbildung der sekundidren Rinde und der
Borke, sowie fir die Stirkeeinlagerung, Frostresistenz, Veredelungs- und Vermeh-
rungsfihigkeit der Rebtriebe. AuBerlich wird sie durch eine Herbstverfirbung
(Braunwerden) der Internodien und Nodien als Folge einer durch das intercalare
Phellogenmeristem des Periderms einsetzenden Korkbildung angedeutet. Die Holz-
reife ist eng mit der Wachstumsruhe gekoppelt und wird wie diese durch die Pho-
toperiode modifiziert (Tabelle 6). Sie wird durch Kurztag beschleunig? und durch

Tabelle 6

Einfluf3 der Tagesldnge auf die Holzreife, charakterisiert durch die Braunfiarbung
der Internodien

Indernodien mit Herbst-
farbung in 9%, der

Sorte Tagesldnge Gesamtinternodienzahl am

1. 7. 22. 1.

Riesling NT ' 0 33,5
Storlicht 0 2,2

12 16,3 43,6

10 32,3 42,0

FS. 4-201-39 NT 0 25,8
Storlicht 0 14,0

12 18,2 54,2

10 30,5 34,8

FS. 4-195-39 NT 0 26,7
Storlicht 0 18.6

12 41,0 49,5

10 67,6 70,4

Riparia G 1 NT 0 25,3
Storlicht 0 8,2

12 45,3 54,7

10 . 35,6 35,6

Tageslangenbehandlung vom 12. 5 bis 1. 7. 59

Langtag oder Storlicht verzégert (HackparTH und ScHerz 1935). Ob hierbei die Kam -
biumaktivitdt verandert wird, ist zwar bei Reben bisher noch nicht untersucht wor-
den, doch als sicher anzunehmen (WAREING 1949, WAREING und Roserts 1956, MoLsr1
und ZrLAWSKI 1958).

4. Verzweigung

In den Blattachseln der Langtriebe sind Knospen inseriert, die zu Kurztrieben
(Geiztrieben) austreiben. Sie liegen kollateral neben den meist kraftigeren Winter-
knospen, welche aber histologisch den Blattachseln der Kurztriebe angehoren. Das
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Wachstum der Kurztriebe wird korrelativ gesteuert und durch eine Wachstumshem -
mung des Haupttriebes (z. B. durch Dekapitation) geférdert. Eine Erhéhung der
apikalen Dominanz flihrt folglich zu einer Austriebs- und Wachstumshemmung der
Knespen oder Kurztriebe, wie umgekehrt, das Nachlassen der Apikaldominanz zu
einer Enthemmung der Kurztriebknospen flihrt. Dennoch vermindert <ich im Kurz-
tag, trotz der cehr geringen Wachstumsintensitit des Haupttriebes, die Zahl der
austreibenden Knospen. Auch das Lingenwachstum der Kurztriebe ist im Kurz-
tag gehemmt (Tabelle 7). Zum gleichen Ergebnis fiihrten Untersuchungen an den

Tabelle 7

EinfluB3 der Tageslinge auf den Austrieb der Axillarknospen

Axillartriebe /Pflanze
Sorte Tageslinge) Zahl der
n
Sylvaner Storlicht 9,6
12 4,7
Riesling Storlicht 4,8
12 0,0
Sbl. 2-19-58 Storlicht f 6,4
12 0,0
Riparia G 2 Storlicht 4,7
12 0,4
FS. 4-195-39 Stérlicht 0,0
12 0,0
Versuchsdauer: 64 d (26. 4. bis 28. 6. 61)
Y) Storlicht: Licht von 6.00—17.00 Uhr und von 23.30—0.30 Uhr (= 12 h)
KT Licht von 6.00—18.00 Uhr ( 12 h)

Temperatur: 21° £ 0,5° C.

Sorten Miiller-Thurgau, Perle von Czaba, V. silvestris und emnigen Zuchtstdmmen.
Eine Beziehung zur Nodienzahl als Mal3 fiir die potentielle Zahl an Kurztriebknos-
pen war nicht festzustellen, so dal3 das in Tabelle 7 zusammengefa3te Ergebnis als
eine spezifisch photoperiodische Reaktion aufgefalit werden mufi (SceroTiew 1948,
Downs und Berruwick 1956 a, SENN 1957, PirINGER, Downs und BertHwick 1958, Skok
1961 u. a.). Andererseits haben Wassink und Wiersma (1955) bei Liriodendron eine
hohere Verzweigung im 10stiindigen Kurztag, gemessen am Verzweigungsgrad der
im 16- bis 18stiindigen Langtag wachsenden Pflanzen, nachgewiesen. Wassink und
Wikrsma flihren dieses scheinbar abweichende Ergebnis auf die durch die erhohte
Wachstumsgeschwindigkeit im Langtag bedingte Steigerung der Apikaldominanz
zurick. Eine gleiche Wirkung war bei Rebea zu beobachten, die unter Storlichtbe-
dingungen wuchsen und weniger verzweigt waren als vergleichbare Pflanzen im
Normaltag. Mithin ist eine spezifische Austriebshemmung
von Nebentrieben im Kurztag und eine auf Wachstumskor-
relationen beruhende Hemmung im Langtag als sicher an -
zunehmen. Unter diesem Aspekt dlrften die Befunde von PirinceEr und Borti-
wick (1955) an Coffea arabica L. zu interpretieren sein. Ob Kurztag die Korrela-
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tionsprozesse direkt beeinfluflt, ist schwer nachzuweisen (WareinG 1950), da sie ver-
mutlich durch sekundédre Vorginge liberlagert werden (Seite 36).

Erheblich modifiziert wird das bisher gewonnene Bild tiber den Einflufl der
Tageslidnge auf die Apikaldominanz durch ihre sortenspezifische Auspridgung. So
treiben bei der Sorte FS. 4-195-39 im Langtag nur sehr wenige oder keine Kurz-
triebknospen aus, wihrend bei V. rupestris nahezu alle Geiztriebe heranwachsen.

5. Laubfall und Blattstruktur

Einen Hinweis dafiir, daf3 die Tageslidnge den Laubfall nicht direkt beeinfluf3t,
ergaben Versuche mit Sorten, die ihre Bldtter im Normaltag sehr spidt abwarfen
und sich im Versuch als sehr Kurztag-empfindlich erwiesen (ALLEweLpT 1960). Denn
unter natiirlichen Anbaubedingungen wéire zu erwarten, dall gerade bei diesen Sor-
ten der Laubfall friiher einsetzt als bei Sorten des vinifera-Reaktionstyps. Unter-
schiedliche Temperaturanspriiche aber mogen eher den Laubfall bestimmen als das
Tageslangenverhalten (Jester und Kramer 1939).

Die durch Kurztag induzierte Wachstumsruhe bei Reben leitet, genauso wie
in den Untersuchungen von van peEr VeEN (1951), WarriNnG (1954), Downs und BorTH-
wick (1956 a), kein Blattvergilben ein. Ein kausaler Zusammenhang zwischen Pho-
toperiode und Laubfall oder endogener Knospenruhe und Laubfall ist nicht zu ver-
muten. Hiergegen sprechen auch nicht die Beobachtungen von Garnen und ALLAR®
(1920), Marzke (1936), JesTer und Kramer (1939), Ormstep (1961) u. a., wonach der
Laubfall im Langtag verzogert wird, da dieser Effekt durch die Aufrechterhaltung
einer geringen Sprofimeristemaktivitdt bewirkt wird.

Selbst der Zeitpunkt einer Kurztagbehandlung im Spidtsommer {ibt auf den Laub-
fall einen nur geringen Linfluff aus. So war in einer Versuchsreihe mit zwei auf Kurz-
tag unterschiedlich reagierenden Sorten keine eindcutige Tageslingenabhingigkeit des
Laubfalls zu erkennen, wenn auch bei FS. 4-201-29 durch dic Kurztagh<aandlung ab

Mitte August cine geringfiigige Verlangsamung des Laub{falls und bei Kober 5 B eine
ebenso geringfugige Beschleunigung um cinige wenige Tage beobachtet wurde.

Die Laubblétter bleiben also bei Reben im Kurztag auch nach dem Einsetzen
einer endogenen Knospenruhe griin und assimilatorisch aktiv. Erst im Herbst ver-
gilben die Blatter, und zwar zur gleichen Zeit wie bei den stets im Normaltag ge-~
wachsenen Pflanzen. Es ist sehr fraglich, ob hierfiir die Temperatur ausschlagge-
bend ist?).

Wihrend der Kurztageinwirkung wird die Blattstruktur verdndert (Tabelle 8).
So wird das Trockengewicht, bei V. rupestris auch das Frischgewicht ausgewachse-
ner Blattspreiten, erhoht und der Stielbuchtwinkel (Winkel zwischen Blattstiel und
Blattspreite, der von ampelographischer Bedeutung ist), besonders bei jungen Blat-
tern, verringert. Unter den kontrollierbaren Bedingungen eines Konstantraumes
wurden fiir Riesling Werte flir den Stielbuchtwinkel von 85,8° (Storlicht) und 59,0°
(Kurztag) und entsprechend fir FS.4-195-39 Werte von 132,0" und 42,0° gemeessen.
Innerhalb der Sorte ist ein weiter Stielbuchtwinkel allgemein mit einer hohen
Wuchsgeschwindigkeit und umgekehrt, ein enger Stielbuchtwinkel mit einer ge-
ringen Wuchsgeschwindigkeit korreliert. Bei der Besprechung der Gibberellinein-
wirkungen wird hierauf nochmals hingewiesen werden. Zwischen den Sorten gilt
die Beziehung zwischen Wuchsgeschwindigkeit und Stielcuchtwinkel nicht.

3y Auf die moglichen Beziehungen zwischen Auxin- oder Abscisingehalt (Liv und Carns 1961)
und dem Laubfall soll in diesem Rahmen nicht ndher eingegangen werden (vergl. ALLEWELDT
1960 und 1961 a).
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Tabelle 8

Einflu der Tageslénge auf die Blattstruktur

Ober- Sukkulenz

Blattgewicht E £ s; senar (100 et Stiel-
Sorte Tages- nme Sh = ent- Blatt- bucht-
lénge feucht trocken & 3 & wicklung fléche) winkel
X +m < +m X X +m X + m X +m
Riesling NT 1127 71 302 22 270 781 2,7 095 0,02 271 105
Storlicht 910 91 219 26 24,1 958 3.8 0,81 0,02 369 9,¢
14 1111 80 282 22 254 921 31 082 0,02 17,2 82
12 1077 102 313 109 20,1 825 3,5 087 0,04 13,2 6,3
Rupestris NT 509 36 118 10 23,7 66,4 16 1,17 0,03 168,9 353
St. George Storlicht 520 48 110 7 21,1 1757 26 1,00 0,02 163,2 6,0
14 579 68 152 17 26,2 76,7 2,0 1,02 0,03 161,8 4,6
12 638 56 153 14 24,0 675 1,6 1,17 0,04 161,0 2,5

Versuchsbeginn: 17. 4. 61, gemessen am: 16. 10. 61
Oberflachenentwicklung: Blattfliche in cm?*g Frischgewicht
Sukkulenz: g Wasser/100 ¢cm* Blattflache

Der Polymorphismus der Laubbldtter bei Reben, wie er unter natlirlichen
Wachstumsbedingungen sehr deutlich auftritt, kann somit als Ausdruck der Wachs-
tumsgeschwindigkeit angesehen werdcn und insefern eine Funktion der Tagesldange
(und der Temperatur) darstellen.

Die Zellsaftkonzentration der Blattspreiten wird durch Kurztag erhoht und
durch Storlicht erniedrigt. Bei Riesling wurde im NT ein osmotischer Wert von
13,3 Atm., im Stoérlicht von 9,9 Atm. und im 10stiindigen KT von 15,4 Atm. gemes-
sen. Die entsprechenden Werte fiir die Sorte Rupestris St. George betrugen 11,1, 9,8
bzw. 11,1 Atm. (Versuchsbeginn am 17. 4. 1961, gemessen am 3. 10. 1961, ALLEWELDT
1961 b). Wiederum gilt innerhalb der Sorte die Beziehung zwischen niedrigem osmo-
tischem Wert des BlattpreBsaftes und hoher Wuchsgeschwindigkeit oder hohem
osmotischen Wert und geringer Wuchsgeschwindigkeit. Erwahnt sei noch, daf3 durch
die Verdnderung der Blattstrukturmerkmale auch Resistenzfaktoren gegen pflanz-
liche Parasiten (Peronospora, Husrerp 1936) und tierische Schadlinge (Reblaus,
Scuerz, unveroffentl.) beriihrt werden.

6. Wurzelwachstum?"

In den Versuchen von Hackarta vnd ScHerz (1935) war die Wurzelldnge nicht
durch Kurztag gehemmt, was mit Beobachtungen an anderen Holzpflanzen (vergl.
Abschnitt ,, Trockensubstanzbildung®), sowie durch die Untersuchungen von MesHkov
(1929/30) und Mosnkov und Kocnekziienko (1939) tUbereinstimmt. Diese Befunde ha-
ben flir den Weinbau eine spezielle Bedeutung, da als Unterlagen die photoperio-
disch sensihel reagierenden, aber gegen Reblaus toleranten amerikanischen Wild-
formen verwendet werden.

Das Fehlen einer spezifischen Tagesldngenwirkung auf das Wurzelwachstum
188t darautf schlieBen, daf3 ihre Wachstumsdauer nicht mit der der oberirdischen

%y Eine eingehende Bearbeitung dieses Fragenkomplexes an Reben hat Herr Dipl. Landw.
H. ErLENWEIN libernommen (Dissertation, Bonn).
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Triebe Kkorreliert ist. Bereits Kroemer (1923) hat auf diese Gegebenheii aufmerk-
sam gemacht als er feststellite, dall das Wurzelwachstum noch im Spitherbst nicht
beendet war und im Frithjahr zeitiger einsetzte als der Knospenaustrieb. Insofern
erscheint es berechtigt, die Existenz einer echten Wurzelruhe in Zweife] zu ziehen
(Doorensos 1953, Samisn 1954) und von einem allein durch &ullere Verhéltnisse (tiefe
Temperatur) bedingten Wachstumsstillstand der Wurzel zu sprechen. Unter diesen
Umstanden veridndert naturgemill die Photoperiode das Sprof3 : WurzelVerhaltnis
aullerordentlich, weshalb Hackpartii und Scurerz (1935) die amerikanischen Wildfor-
men als extreme Kurztagpflanzen aufgefafit wissen wollen, die sich im Langtag
durch ein einseitig gefordertes Triebwachstum mit relativ geringer Wurzelbildung
auszeichnen. Dagegen wiren die europidischen Kulturreben nur schwach reagic-
rende Kurztagpflanzen oder tagneutrale Formen, wenn auch bei ihnen durch eine
einseitige Forderung des Triebwachstums (Storlicht, N-Diingung) eine erhebliche
Verschiebung der Sprof3 :Wurzel-Relation zu erwarten ist.

Von besonderem Interesce ist die Nachwirkung einer Tageslingenvorbehand-
lung auf das Wurzelbildungsvermoégen von Sprofstecklingen (Mosukov und Ko-
CHERZHENKO 1939, ReINDERS-GOWENTAK und SipkeNs 1953, Nirscit und Nitscu 1959). All-
gemein erhoht einc Langtagvorbchandlung das Wurzelbildungsvermogen und die
Wachstumsintensitit der Wurzeln. Eingehendere Untersuchungen zeigten, dafl das
Wurzelbildungsvermégen von Stecklingen oder Stengelabschnitten (vergl. Abschnitt
,Untersuchungen an Gewebeexplantaten®) sortentypisch ist und sehr wesentlich
von der Dauer der Tagesliangenvorbehandlung abhingig ist. Weiterhin steht der
Langtageffekt nach LaneHear und MeavL (1961) in direkter Abhidngigkeit zur Jah-
resperiodik der Pflanzen, da Langtag die Wurzelbildung einiger Holzarten im
Herbst fordert, indes im Winter hemmt.

Neben einem spezifischen TagesléngeneinfluB auf die Bewurzelungsfiahigkeit
von Stecklingen ist eine unspezifische Wirkung tiber die Einlagerung von Reserve-
substanzen im SprofBlachsengewebe zu erwarten, welche fiir die Intensitat der Wur-
zelbildung sehr wichtig ist.

7. Die Trockensubstanzzunahme

Die Trockensubstanzbildung oder Produktionslcistung (Ertrag) einer Pf{lanzc
ist primér eine Funktion der CO,-Assimilations- und der Transpirationsintensitat.
Insoweit ist sie von der gebotenen Lichtmenge (Dauer X Intensitdt) und der Ther-
mogeriode abhidngig. Sie ist ferner eine Zeitfunktion. Alle Ergebnisse tiber die Wir-
kung der Photoperiode auf die Trockensubstanzbildung sind zunéchst unter diesen
Voraussetzungen zu betrachten (Tabeile 9 und 10). Die Ergebnisse lassen eine M it -
beteiligung reizphysiologischer Prinzipien an der Stoff-
bildun g resp. am Verwendungsmodus der gebildeten Assimilate erkennen.

Unter den konstanten Bedingungen eines Klimaraumes wird bei gleicher tégli-
cher Lichtdauer (12 Stunden) und gleicher Lichtintensitdt nach 64tdgiger Einwir-
kung von Kurztag und Langtag (= Kurztag von 11 Stunden + 1 Stunde Storlicht)
die Stoffbildung im Langtag erhoht. Diese Erhohung eatspricht relativ etwa des
der beobachteten Wuchslangenzunahme, fiir die LT : KT-Quotienten von 1,26 bis
2,29 errechnet wurden, wihrend sie tur das Trockensubstanzgewicht der oberirdi-
schen Pflanzenmasse zwischen 1,75 und 2,99 lagen. Flir das Frischgewicht gelten die
gleichen Relationen.

Bei kiirzerer Versuchsdauer und hoherer Lichtintensitdt (Gewdchshaus) ist die
Trockensubstanzbildung keine direkte Funktion der Wuchslangenreaktion (Tabel-
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Tabelle 9
Einflufl der Photoperiode auf die Trockensubstanzbildung
(Konstantraum)
‘Wuchslangen- Trockensubstanzgewicht
zunahme je Pflanze in g
Sorte Tages- S B
lange in em rel. SproB Blatt prob-
achse
X m % X T m X 3
Sylvaner Storlicht 88,8 5,6 100 5,60 0,47 3,06 2,60
KT 70,5 3,9 79 3,20 0,21 1,72 1,48
Riesling Storlicht 91,8 4.4 100 4,08 0,22 2,52 1,56
KT 54,4 4,0 59 2,08 0,22 1,13 0,93
Sbl. 2-19-58 Storlicht 120,7 6.8 100 5,96 0,42 3,36 2,60
KT 60,6 33 50 271 0,19 1,48 1,23
F'S. 4-195-39 Storlicht 47,5 4,6 100 3,51 0,41 2,17 1,34
KT 20,8 3,7 44 1,48 0,15 0,9¢ 0,52
Riparia G 2 Storlicht 82,1 1.1 100 4,54 0,72 2,73 1,81
KT 31,6 1.9 39 0,76 0,16 0,45 0,31
Versuchsdauer: 64 d (26. 4. bis 28. 6. 61)
Tagesldnge: Storlicht Licht von 6.00—17.00 Uhr < 23.30—0.30 Uhr (12 h)
KT = Licht von 6.00—18.00 Uhr (12 h)
Temperatur: g0 + 1,0" C.
Tabelle 10
EinfluB3 der Photoperiode auf die Trockensubstanzbildung
(Gewaidchshaus)
Wuchs- Zunahme | Trockensubstanz/ Trockensub-
langen- der Pflanze in g stanz in 9,
Sorte Tfnges- zunahme Blatt- Spr.- Spr.-
linge in em NT zahl Sprof Blatt . - |Blatt
X +=m KT X tm % +m X X X X
FS. 4-201-39 NT 30,0 24 1,14 66 0, 452 0,32 283 1,69 22,77 29,2
Storlicht 54,7 4,9 89 0,8 3,12 0,30 2,13 0,99 19,0 20,3
14 47,3 2,0 8,7 0,5 3,12 0,26 2,03 1,09 17,8 22,6
12 26,4 4,1 46 1,1 3,07 0,21 1,90 1,17 19,0 32,5
Kober 5 BB NT 354 65 1,80 48 1,1 | 483 043 3,25 1,58 252 28,7
Storlicht = 49,8 4,0 63 07 | 515 0,28 3,65 1,50 22,0 24,6
14 49,4 5,6 54 0,6 4,09 023 2,78 1,31 20,0 24,2
12 19,6 3.1 2,1 0,5 406 0,11 2,88 1,18 24,2 282

Versuchsdauer: 21 d (27. 6. bis 18. 7. 61)

le 10); denn nunmehr fihrt die durch Storlicht hervorgerufene Beschleunigung der
Wachstumsgeschwindigkeit nicht zu einer entsprechenden Trockensubstanzzunahme
wie unter den Bedingungen des Kenstantraumes. Andererseits verursacht die im
Kurztag eingetretene Hemmung der Sprofiachsenstreckung nicht in gleichem Maf@e
eine verminderte Trockensubstanzbildung, was vornehmlich auf den héheren Trok-



Die Umweltabhingigkeit des vegetativen Wachstums 27

kensubstanzgehalt der SproBachscn zuriickzufiihren ist. Die LT : KT-Quotienten
(Storlicht : 12 Stunden) der Gewichtszunahme betragen 1,01 (FS. 4-201-39) und 1,27
(Kober 5 BB) gegeniiber 1,14 und 1,80 fiir die Wuchslingenzunahme. Die Wuchs-
langenverinderungen im Kurztag und im Langtag stehen somit bei hoher Licht-
intensitdt und relativ kurzer Versuchsdauer in keinem Verhéltnis zur Trockensub-
stanzeinlagerung der oberirdischen Triebe.

Untersuchungen von Hacksartii und Scuerz (1935) haben ergeben, dall eine ver-
minderte Trockensubstanzbildung der oberirdischen Pflanzenteile im Kurztag mit
einer Zunahme des Wurzelgewichtes verbunden ist. Sollte sich dieses Verhalten in
weiteren Untersuchungen bestédtigen lassen, so wiare durch die Tageslingenabnah-
me zunichst nicht die Trockensubstanzproduktion, sondern die Richtung der Assi-
milatabwanderung und -einlagerung verdndert, ndmlich das SproB- cder Wurzel-
wachstum bzw. auch das Blatt : Stengel-Verhiltnis. Insofern wédren diese Vorgange
reizphysiologischen GesetzmifBigkeiten unterworfen. Diese Vorstellung wird durch
Beobachtungen anderer Autoren an verschiedenen Holzpflanzen unterstiitzt (WerT-
STEIN-WESTERHEIM 1954, WassiNnk und WiersmMa 1955, Downs und PiriNGER 1958 a, SENN
1957 und Vaartaja 1960), wonach beispielsweise bei Pinus silvestris L. das Spro3ge-
wicht im Langtag, das Wurzelgewicht aber im Kurztag hoéher war (Wassink und
WIERSMA).

Naturgemdl3 ist die Substanzproduktion, worauf bereits hingewiesen wurde.
eine Zeitfunktion. Danach ist nach ldngerer Tagesldngeneinwirkung im Langtag
eine hohere Trockensubstanzproduktion (SproB3 + Wurzel) als im Kurztag zu er-
warten. Diese Feststellung wird jedoch nicht als entscheidend angesehen, sondern
2ie Tatsache, da3 Storlicht die Produktionsleistung der Pflanze anregt, obwohl die
Pflanzen die gleiche Lichtmenge (tidglich 12 Stunden) erhalten haben wie im Kurz-
tag (Tabelle 9). Die Assimilationsleistung wird wahrscheinlich nicht nur durch eine
Veranderung der Assimilationsleistung je Einheit Blattflache oder Blatttrocken-
substanz bewirkt, sondern durch die VergroBerung der assimilierenden Gesamt-
blattflache. Damit wiare der Storlichteffekt auf die Trockensubstanzproduktion auf
cine bessere Ausnutzung der gebotencn Lichtenergie zurlickzufiihren (McGrecon
und KRraMER 1957).

Diskussion

Aus den mitgeteilten Ergebnissen ist die spezifische Abhidngigkeit der Wachs-
tumsgeschwindigkeit von der Tagesldnge ersichtlich. Sie ist, wie die Wirkung des
Storlichtes zeigt, eine photoperiodische Funktion. wobei sortentypische Reaktionen
von entscheidendem theoretischen und praktischen Interesse auftreten. Hierauf ha-
ben bereits Hacksartu und Sciierz (1935) sowie Husrerp (1936) mit Nachdruck hinge-
wiesen. Spater haben Porarenko (1950) und Gretsciusciinikow (1958) die photoperio-
dische Reaktionsfdhigkeit der Reben bestidtigen konnen. Die Gesamtheit aller Un-
tersuchungen ergab eine hohe Kurztag-Sensibilitdt der ainerikanischen Vitis-Arten
und einiger interspezifischen Zuchtstimme zwischen diesen und den européischen
Kulturformen. Alle anderen Sorten reagieren auf Kurztag im quantitativen Sinne
weitaus schwéacher. Zu diesem Reaktionstyp gehoren vornehmlich die europaischen
Kultursorten. Daher wurde zur allgemeinen Charakterisierung des photoperiodi-
schen Verhaltens von vinifera- und riperia-Reaktionstypen gesprochen. Zwischen
diesen Extremen besteht, wie wir gesehen haben, ein flieBender Ubergang. Fir die
photoperiodischen Wachstumsreaktionen auf Grund dieser bei Reben vorliegenden
Gegebenheiten den Begriff der ,kritischen Tagesldnge“ anzuwenden (z. B. WAREING
1956, DooreENnBos 1955, Downs und Borruwick 1956 a, Davipson und HamNer 1957, ZE-
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LAWSKL 1957 u. a.), wie beispielsweise zur Charakterisierung des Verhaltens von
V. riparia und V. vinifera oder von Sbl. 2-19-58 und FS. 4-201-39, wird als nicht ge-
rechtfertigt erachtet; hierfiir fehlen die aus der Physiologie der Bliitenhildung ab-
zuleitenden Voraussetzungen (MgicHers und Lanc 1948). Zunichst ist zu betonen.
daf3 das vegetative Wachstum und die generative Entwicklung, auch wenn sie bei-
de durch die Photoperiode beeinflu3t werden, zwei sehr verschiedenartige Vor-
gidnge darstellen. Daher konnen mogliche Analogieschliisse sehr leicht zu einer
Fehlbeurteilung fiihren, wie beispielswecise durch die Anerkennung einer Allge-
meingiiltigkeit der , kritischen Tagesldnge“ im Hinblick auf die Bliihhormonvorstel-
lung. Sodann ist die photoperiodische Wachstumsgeschwindig-
keits-Reaktion der Holzpflanzen keine Alternativreak-
tion, also keine Alles- oder Nichts-Reaktion (PuiLLips und WAREING
1959, Kawase 1961). Ferner sind die zur Wachstumsruhe und zur Bildung von Ruhe-
knospen fithrenden Vorginge, die als Folge einer verminderten Wuchsgeschwindig-
keit eintreten oder unabhingig hiervon ablaufen (Wareinc 1950, Downs und Borrth-
wick 1956 a, Kramer 1957), Zeitfunktionen, die auch im Langtag ablaufen. Die Tem-
peratur spielt, worauf spdter noch nidher einzugehen sein wird, fiir den Aktivitats-
rickgang und flir das Einleiten ciner Wachstums- und Knospenruhe eine wahr-
scheinlich dominierende Rolle (Vecis 1961). Denn von diesem Blickwinkel her gese-
hen, sind die Beobachtungen tiber den sehr geringen oder nicht signifikanten Kurz-
tageinflu3 auf das Lingenwachstum v rschiedener Holzarten von Garner und Ar-
1ARD (1920), Avrrarp (1935), Kramer (1936), Jester und Kramer (1939), Scuurz (1949),
SNnYDER (1955), Pirincer und BorTtiwick (1955), Davibson und Hamner (1957), Nirscit
(1957), Vaartaja (1957) u. a. nur unter Berlicksichtigung des Temperaturfaktors zu
verstehen. Sie konnen daher nicht unbedenklich als Nachweis fiir die Existenz einer
»Kritischen Tagesldnge fiir das vegetative Wachstum angesehen werden Von einer
derartigen Tagesldnge konnte bestenfalls dann gesprochen werden, wenn eine
sprunghafte Anderung der Wachstumsgeschwindigkeit in Abhingigkeit zur Photo-
periode vorliegt, nicht aber, wenn die Alternative Wachstumsruhe und Lé&ngen-
wachstum heilt. Hierfiir liegen weder bei Reben noch bei anderen Holzarten kon-
krete Anhaltspunkte vor.

Neben der Wuchsgeschwindigkeit, der Wachstumsdauer und der Bildung von
Ruheknospen werden praktisch alle vegetativen Wachstumsvorgdnge mit mogli-
cher Ausnahme des Wurzelwachstums durch die Tagesldnge beherrscht. Die Ent-
scheidung dariiber, ob diese Vorgédnge reizphysiologischen Prinzipien unterliegen,
unabhidngig gesteuert oder als Folgereaktion einer Wuchslangenveridnderung ablau-
fen, ist, wenn iberhaupt, nur im Einzelfalle und nach einer sehr engen Definitions-
festlegung meglich. So ist z. B. die Trockensubstanzproduktion zunichst eine Funk-
tion der gebotenen Lichtmenge, dariiber hinaus eine reizphysiologische Frage der
Tagesldnge (Storlichtwirkung).

Es ist mit einem biologischen Gleichgewicht und einer Komplexwirkung zu
rechnen, so daB3 eine Belastung auf der einen Seite zwangsldufig zu einem Aus-
schlag auf der anderen fihren muf;. Weil wir es mit eincm Reaktionssystem zu tun
haben, wird eine Art chromatographische Auftrennung in Einzelprozesse voraus-
sichtlich nicht gelingen.

Die Analyse der bisherigen Resultate 1463t nicht erkennen, ob die zu heobachten-
de Verlangsamung der Wuchsgeschwindigkeit — Abnahme der Internodienstreckung
und Abnahme der Blattbildung im Kurztag — eine passive Anpassungsreaktion an
die Photoperiode darstellt oder durch aktive Vorginge und Verdnderungen im
Hormonhaushalt hervorgerufen wird (Downs und BorTiwik 1956 a). In anderen Wor-
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ten, ob die Kurztagreaktion auf einem Mangel an Wuchsstoffen beruht oder auf ei-
ner Anhdufung resp. Neubildung oder Akfivierung von spezifischen Hemmstoffen
Das gleiche gilt auch fliir den Langtageffekt, nur eben mit umgekehrtem Vorzeichen.
Die im folgenden Abschnitt zusammengefaiten Untersuchungen sind zur Klidrung
dieser Frage angestellt worden.

B. Kausalanalytische Untersuchungen liber das Wirkungsprinzip der photoperiodi-
schen Reaktion.

Die reizphysiologische Natur der photoperiodischen Wachstumsreaktion ist
durch den Storlichteffekt nachgewiesen worden, indem Storlicht im wesentlichen
die gleichen Reaktionen auslost wie Langtag. Das gleiche Bild liegt fiir die Bliiten-
bilaung von Kurztag- oder Langtagpflanzen vor. Es taucht daher die Frage auf, ob
der wiahrend der Dunkelphase ablaufende photosensible Prozel3, denn ein solcher
wird offenbar durch Stoérlicht blockiert, und die Perzeption des photoperiodischen
Reizes den gleichen GesetzmiaBigkeiten unterworfen sind, wie sie fiir die photoperio-
dische Induktion zur Bli:itenbildung gelten, d. h. ob Bliitenbildung und Wachstums-
reaktion photoperiodisch sensibler Arten vom Anfangspunkt her gesehen durch die
gleichen Pigmentsysteme reguliert werden (BortHwick und Henpricks 1960, Downs
1959, Moun 1960 a, b). Weiter gilt es, die Aufnahme und Translokation des photope-
riodischen Impulses zu verfolgen und den Einfluf; der Tageslénge auf den endoge-
nen Hormonspiegel zu untersuchen, um Anhaltspunkte {iber den Mechanismus der
photoperiodischen Wachstumsreaktion zu gewinnen.

1. Die Wirkung der Lichtfarbe auf die Wachstumsreaktio -
nen.

Mit Leuchtstofflampen unterschiedlicher spektraler Emission, wie Osram HNI
de Luxe mit relativ hohem Rotanteil und Osram HNT mit einer niedrigeren Rot-
lichtemission und einer Maximumverschiebung zum kurzwelligen Bereich des Spek-
trums, wird die férdernde Wirkung des Rotlichtes auf die Wachstumsgeschwindig-
keit erkennbar (Abb. 2). Das Ausmafl der Forderung durch Leuchtstofflampen des
de Luxe-Types gegeniiber HNT-Lampen ist nur bei den Kurztag-sensiblen Sorten
signifikant und bei den anderen in der Reaktionstendenz gegeben. Auch wird nur
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Abb. 2: Wirkung des Storlichtes mit Leuchtstofflampen verschiedener spektraler
Emission auf die Wuchslidngenzunahme

Weile Sidulen: Storlicht mit Osram HNI de Luxe, gestrichelte 3dulen: Storlicht mit Osram
HNW, linke Sdulengruppe: Wuchslangenzunahme (cm), rechte Sidulengruppe: Zunahme der
Blattzahl (n). Weitere Versuchsangabe vergl. Tabelle 1.
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die Internodienlénge beeinfluflt, was zweifelsohne auf die relativ &hnliche Emission
beider Lampentypen zuriickzufiihren ist.

Eine Entscheidung tber das Vorliegen der bekannten Pigmentreaktionen (rot-
infrarot, blau-infrarot) ist mit diesen Beobachtungen nicht zu féallen. Sie werden
durch die Befunde von Puirtips (1941) bestédtigt, wonach Rotlicht das Ldngenwachstum
von Pinus taeda L., Thuja occidentalis und Robinia pseudoacacia L. gegeniiber
Blaulicht fordert und von Smnoor (1951), wonach Rotlicht den Knospenaustrieb von
Sagittaria sagittaria L. im 12stiindigen Iurztag im Vergleich zu Blaulicht beschleu-
nigte. Beide Autoren beobachteten eine Wachstumsstimulation durch Rotlicht. Im
Endergebnis gehtéren diese Beobachtungen sehr wahrscheinlich zum Wirkungs-
prinzip der Niederenergiereaktion flir den photoperiodisch gelenkten Wachstums-
verlauf, welches Borrinwick, Downs und PirRiNgErR an einigen Holzpflanzen nachge-
wiesen haben (Dowxs und BorrHwick 1956 a, Downs und PirINGER 1958 a, b, Downs.
Bortuwick und PiriNcER 1958, Downs 1959, PirincEr und Dowxs 1959, PirINGER, Downs
und BorTHwick 1961).

Die fordernde Wirkung des Rotlichtes bei Reben ist nicht mit e.ner erhéhten Ener-
giezufuhr zu erkldren, da das AusmafB3 der Wachstumsstimulation in keiner quantitati-
ven Relation zur unspezifischen Energie (Wiarme)-Zufulir steht. Es ist viel wahrschein-

licher, diese Befunde auf die Funktion des Rot-Infrarot-Pigmentsystems zuriickzufiih-
ren (Dowxs 1959).

2. Perzeption und Translokation des photoperiodischen
Reizes.

In den Versuchen von Jost (1894) und Kigss (1917) liber die Lichtwirkung auf
den Austrieb der Ruheknospen von Fagus silvatica L. tauchte erstmals die Fragz
nach der Perzeption des Lichtreizes photoperiodischer Reaktionen an Holzpflanzen
auf. Jahrzehnte spdter hat WareinG (1953) die Versuche von Jost und Kiess erneut
aufgegriffen, den photoperiodischen Charakter dieser Lichtreaktion nachgewiesen
und die von den Knospenschuppen umhiillten Bliattchen als Perzeptionsorgane des
Lichtreizes festgestellt. Auch bei Betula pubescens Ehrh. und Quercus robur L. nah-
men die jungen Bléttchen der Terminalknospen den photoperiodischen Impuls auf
(WareinG 1954, WareiNG und Brack 1958). Allgemein werden aber Adltere Blédtter als
Perzeptionsorgane angesehen (WagreiNnc 1950, WarrinG 1954, Downs und BoRrTuwiICK
1956 a, NirscH 1957 a, b, Puniites und WaARreING 1959, WareinG und Brack 1958). Die
Kotyledonen von Rhus typhina L. nahmen nach Nitscu (1957 a) den photoperiodi-
<chen Reiz nicht auf.

Es ist also festzustellen, daf3 bei Holzpflanzen sowohl sehr junge, wenig chloro-
phyll-fihrende Laubblétter als auch ausgewachsene Blattspreiten den photoperio-
dischen Impuls aufnehmen. Seine Weiterleitung, vor allem unter der Einwirkung
»Zwischengeschalteter* Blattspreiten, die einer entgegengesetzten Photoperiode un-
terworfen werden, ist bisher bei Holzpflanzen nicht ndher untersucht worden
(Nrrscir und Nitscu 1959, Kawase 1961). Es erschien deshalb notwendig, den gesam-
ten Fragenkomplex an Reben zu untersuchen.

a) Wirkung einer partiellen Entblatterung auf die photoperiodischen Wachstums-
reaktionen.

Unter der Voraussetzung, daf es sich bei der Tagesldngenreaktion auf das Lan-
genwachstum um einen guantitativen Vorgang handelt, der von den Laubblattern
als photoperiodische Perzeptionsorgane ausgeht, wurden Versuchspflanzen auf eine
bestimmte Laubblattanzahl entbldttert. Die Blattzahl und damit die Blattflache
wurde durch kontinuierliches Entblattern wiahrend des Versuches konstant gehalten.
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Tabelle 11

Die Bedeutung der Blattfliche fiir die photoperiodische Wachstumsreaktion von Riesling

Gesamt- Wuchs- Zunahme
. Blattzahl At langen- der
Tageslinge alte junge 'flacht: zt{nahme Nodienzahl
in em in cm

X X *m Q") X +m
NT 1 0 29,2 19,4 1,2 66,4 19,8 1,2
1 1 40,8 25,2 1,3 61,6 17,8 0,9
1 3 72,0 34,6 2,0 48,0 15,6 0,9
KT 10 27,0 92 04 34,1 122 08
1 1 43,8 7,1 0,3 16,2 8,0 0,2
1 3 96,5 4,2 0,4 4.4 1,5 0,1

Versuchsdauer 64 d (29. 5. bis 1. 8. 59)
) Quotient: Wuchsldngenzunahme bezogen auf 108 ¢cm?® Blattoberflache

Wie zu erkennen ist (Tabelle 11) nimmt die Wachstumsintensitat mit zuneh-
mender Blattzahl (Blattflache) im Langtag oder Norinaltag zu und im Kurztag ab.
Das bedeutet, daBl die Kurztagreaktion mit geringer Blattzahl/Pflanze geschwicht
wird, obwohl umgekehrt, die Verringerung der Blattfliche im Langtag zu einer
Wachstumsdepression fuhrt. Die Differenzen der Wuchsgeschwindigkeit zwischen
den partiell entblatterten Varianten sind in beiden Photoperioden (Langtag und
Kurztag) statistisch signifikant. Betrachten wir daher eingehender einige Werte aus
Tabelle 11. Die Wuchsldangenzunahme der Pflanzen mit nur 1 Laubblatt betragt,
umgerechnet auf 100 cm? Blattflache, 66,4 cm und im Kurztag 34,1 cm, was einem
LT : KT-Quotienten von 1,95 entspricht. Pflanzen mit insgesamt 4 Blattern ergaben
Werte von 48,0 und 4,4 cm, woraus sich ein Quotient von 10,9 errechnet. Es zeigt sich
also, dal mit zunehmender Blattflidche eine absolute und relative (LT : KT-Quo-
tient) Verstiarkung des Kurztageffektes erfolgt.

Beachtenswert ist ferner die hohe Zunahme der Nodienzahl bei den Pflanzen,
bei denen die jungen Blatter vor ihrer Entfaltung entfernt wurden. An Acer pseudo-
platanus und Robinia pseudoacacia L. hat WaAreING (1954) den gleichen Effekt beob-
achten konnen. Vermutlich handelt es sich um ein Korrelationsphdnomen in Ver-
bindung mit einer méglichen ‘Synthesequelle (junge Blattspreiten) fiir endogene
Auxine (SOpING 1952).

b) Perzeption und Translokation.

In Versuchen, in denen die Sprol3spitze oberhalb von 3 &lteren, ausgewachsenen
Bldttern der jeweils entgegengesetzten Tageslinge unterworfen wurde, ging her-
vor, daf3 die wachsende Sprofizpitze mit kleinen, unter 0,5 cm langen, nicht entfal-
teten Blittchen den photoperiodischen Reiz nicht aufnimmt, d. h. also, durch Kurz-
tag nicht im Wachstum gehemmt wird. Ferner, dafl sowohl die jungen, bis etwa 2,5
cm langen Blatter als auch die ausgewachsenen Blattspreiten den photoperiodischen
Kurztagimpuls aufnehmen und den Hemmeffekt an das reaktionsfahige Sprof3-
meristem weiterleiten. Junge, nicht ausgewachsene Spreiten nehmen den Reiz of-
fenbar schwicher auf als altere (ALLeweLpT 1959).

Von besonderer Bedeutung ist die Beobachtung, da3 der von den ,Kurztag-
Blattern“ ausgehende Hemmeffekt durch ,Langtag-Blatter®, die zwischen jenen
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Abb. 3: Der Einflull von ,Langtag-Blattern“ auf die von den ,Kurztag-Blattern“
ausgehende photoperiodische Hemmung bei Riparia G 72

Alle Pflanzen auf 2 ausgewachsene Spreiten und auf 0, 2 oder ¢ junge Spreiten entbléttlert.
Versuchsdauer: 49 Tage (22. 7. — 9.9. 1939).

und dem Sprofimeristem inseriert sind, nicht aufgehoben wird, wenn nicht eine be-
stimmte Blattflachenrelation zwischen den ,Kurztag- und Langtag-Bldttern“ be-
steht. Als Beispiel eines mehrfach mit gleichem Erfolg durchgefiihrten Versuches ist
in Abbildung 3 cin Experiment mit Riparia G 72 wiedergegeben worden, in welchem
die Pflanzen auf 2 dltere und 0, 2 oder 4 junge Blitter enthldttert wurden. Zunéchst
wird das Phdnomen der Gesamtblattzahl auf das Lingenwachstum im Lang- und
Kurztag erneut bestitigt. Sodann ist eine succesive Abschwéachung des Kurztagim-
pulses mit zunehmender Zahl zwischengeschalteter ,Langtag-Blatter“ zu erkennen.
Zwischengeschaltete ,Kurztag-Blatter“, die den Reiz ohne ,Hindernis“ direkt an

Tabelle 12
Die Sortenspezifitdt der photoperiodischen Reaktion

Blattfldche Wuchs- Zunahme Wach
Tagesldnge *) in cm? lingen- der achs-
. tums-
Sorte des des zunahme Nodien-
R dauer
1. 2. 1. 2. in cm zahl
Blattes Blattes X m X m a

FS. 4-201-39 Storlicht Storlicht 65,9 115,6 38,8 2,1 27,6 1,2 >172

KT KT 71,6 130,6 27,6 1,6 19,6 1,1 >72
KT Storlicht 66,7 111,6 42.8 19 26,5 0.9 42
Riparia G 64 Storlicht Storlicht 74,7 109,4 31,4 1,8 30,6 0,8 >72
KT KT 66,6 116,7 18,4 1,2 23,8 1,0 25
KT Storlicht 65,9 102,6 19,6 14 22,6 0,5 28

Versuchsdauer: 72 d (17. 4. bis 18. 6. 61)
*) 1. Blatt distal inseriert, 2. Blatt proximal inseriert, KT = 12-Stundentag
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das SprofBmeristem weiterleiten, werden durch distal inserierte ,,Langtag-Blédtter® in
ihrer Hemmwirkung nicht sichtbar abgeschwécht.

Fir den quantitativen Charakter der Tagesldngenreaktion ist die Blattflache
allein nicht verantwortlich zu machen. Vielmehr ist ein sortentypisches Verhalten
nachzuweisen (Tabelle 12). In diesem Experiment mit den Sorten FS. 4-201-39
(vinifera-Reaktionstyp) und Riparia G 64 (riparia-Reaktionstyp) wurden alle Pflan-
zen auf 2 ausgewachsene Blitter entlaubt, welche mit gleicher oder unterschiedli-
cher Tageslange behandelt wurden. Auf eine moglichst gleichméflige Blattflache
des jeweils distalen oder proximalen Blattes wurde geachtet, wobei die Blattflache
des proximalen Blattes grofler gewdhlt wurde, da aus Vorversuchen bekannt war,
daB erst bei einer Relation der Blattfldchen von 1:1,5 bis 1:2,0 ein wirksamer
Langtageffekt zu erzielen war. Auf diese Weise ist bei FS. 4-201-39 der Kurztagim-
puls durch ein zwischengeschaltetes ,Langtag-Blatt“ aufgehoben worden. Bei Ko-
ber 5 BB ist dies aber nicht der Fall, denn hier setzte sich die Kurztaghemmung
noch voll durch. Somit ist der Nachweis fiir das Vorliegen sortentypischer Reaktio-
nen erbracht worden, die nicht auf Unterschiede in der Blattflache beruhen.

Die Lokalisation des photoperiodischen Impulses im ,Kurztag-Trieb*“ von Be-
tula pubescens Ehrh., wie sie von Kawase (1961) angenommen wird, diirfte auf die
abschwichende Wirkung der ,Langtag-Bliatter“ beruhen; denn die Weiterleitung
des Reizes erfolgt sowohl akropetal (Abb. 3) als auch basipetal, wie Versuche an
zweitriebigen Topfreben gezeigt haben. Der Nachweis einer Translokation gelingt
aber nur dann, wenn der ,Langtag-Trieb*“ den vom ,Kurztag-Trieb“ ausgehenden
Impuls nicht aufzuheben oder zu blockieren vermag.

Mithin perzipieren bei Reben junge und alte Blattsprei-
ten den photoperiodischen Reiz, nicht aber griine Spro8achsen oder
sehr kleine Blattchen, die das SproBmeristem umhiillen. Wahrscheinlich handelt es
sich innerhalb einer Sorte nur um eine Frage der Perzeptionsoberfldche! Der Im-
puls ist von sortenspezifischer Intensitdt (Tabelle 12) und wird durch ,Langtag-
Blatter“ abgeschwacht resp. aufgehoben, wenn eine genligende Zahl von ,Langtag-
Bliattern“ vorhanden ist und diese zwischen den ,Kurztag-Blattern“ und dem
SprofBmeristem inseriert sind. Befinden sich aber ,Langtag-Blatter“ unterhalb von
,Kurztag-Blattern“, so wird der Kurztageffekt nicht vermindert. Das bedeutet, dal3
von den ,,Kurztag-Blidttern* offenbar ein aktiver, wuchs-
hemmender Impuls ausgeht.

3. EinfluB einer Tagesldngenvorbehandlung auf den
Wachstumsmodus von Gewebeexplantaten?).

Die Verdnderung der Wachsiumsenergie, der Wuchsldngenzunahme und der
Ruheknospenbildung beruhen zweitelsohne auf endogenen, hormonellen Prozessen.
Bei den vegetativ vermehrbaren Holzarten wiirde dies heilen, daf3 beispielsweisze
der Knospenaustrieb oder das Wurzel- oder Kalluswachstum von Sproflachsen-
stecklingen (Seite 35) durch eine Tagesldngenvorbehandlung modifiziert wird. Eben-
so ist eine Verdnderung im Wachstumsmodus von kleinen Sprof3achsensegmenten,
die auf Nahrboden aufgebracht werden, zu erwarten. Gegeniiber Stecklingen hat
die Priifung von vorbehandelten Gewebekulturen den Vorteil, dal die Versuchs-
bedingungen wesentlich konstanter gehalten werden konnen und ein unspezifischer
Lichteinflul wihrend der Kultur ausgeschaltet wird. So wurden aus den griinen

) Diese Versuche wurden in Zusammenarbeit mit Herrn Dr. F. RapLER, Geilweilerhof, durch~
geflihrt.
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Tabelle 13

Das Wachstum von Gewebeexplantaten nach photoperiodischer Vorbehandlung
der Mutterpflanzen

Wuchslingen- 1. Ansatz 2. Ansatz
Sorte Tages- o ime i“i em (18. 8. 60) (14. 9. 60)
lange - N Wurzel- Kallus- Wurzel- Kallus-
R - bildung') bildung!)
FS. 4-201-39 NT 58,4 4,2 + + + + + + + + + +
10 22,7 3,2 + + + -+ —+
Kober 5 BB NT 66,8 46 | ———  ++ b (=)
10 22,5 49 | +++ + 4+ -

1y + Gutes Wachstum, — schlechtes Wachstum
Versuchsbeginn am 26. 7. 60
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Abb. 4: Einflufl einer 22-tdgigen (18. 8.) und 49-tdgigen (14. 9.) photoperiodischen Vor-
behandlung auf das Wachstum von Gewebekulturen der Sorten FS. 4-201-39
(owere Doppelreihe) und Kober 5 BB (untere Doppelreihe)

KT: l0stindiger Kurztag; NT: Normaltag; NES: -Naphtylessigsdure-Gehalt des Nahrmediums.
Versuchsbeginn: 26. 6. 1960
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Teilen der Sproflachse von FS. 4-201-39 und Kober 5 BB nach 22- und 49tégiger
Normaltag- und Kurztagvorbehandlung jeweils 30 bis 40 Stengelsegmente mit einer
Durchschnittsldange von 5 mm herausgeschnitten und nach Sterilisation mit 7%iger
Chlorkalklosung auf ein Agar-Nihrbcden nach HewLer (1853) und einem Zusatz von
€¢,1 bis 1,0 mg/l1 NES kultiviert. Das Wachstum der Explantate wurde nach etwa
28tagiger Kultur im Thermostaten von 25 C und bei Dunkelheit festgesteiit (Ta-
belle 13 und Abb. 4).

Bei einem hohen Auxingehalt der N&dhrlosung wird das Wurzelwachstum dex
Kulturen zugunsten des Kallusbildungsvermogens unterdriickt; bei einem geringen
Auxingehalt sind gegensitzliche Reaktionen zu beobachten. Eine habituell analoge
Reaktionsverschiebung tritt nach einer Tagesldangenvorbehandlung der Sorte Kober
5 BB am 18. 8 ein: Die Kurztagvorbehandlung fiihrt zu einer intensiven Wurzelbil-
dung der unter Normaltag nur kallibildenden Kulturen. Obwohl die Kurztagwir-
kung auf die Wachstumsgeschwindigkeit der Mutterpflanzen bei beiden Sorten
gleich intensiv war (Versuchsbeginn erst am 26. 7., Tagesldnge 10 Stunden), ist bei
FS. 4-201-39 kein signifikanter Reaktionsunterschied der in gleicher Weise vorbe-
handelten Gewebekulturen zu beobachten.

Nach 49 Tagen photoperiodischer Vorbehandlung der Mutterpflanzen sind die
Auswirkungen auf das Wachstum der Gewebekulturen von FS. 4-201-39 wiederum
nur sehr gering, wihrend bei Kober 5 BB die abnehmende natiirliche Tagesldange
im August und September und die damit verbundene Verlangsamung der Wuchsge-
cchwindigkeit zu einer Wurzelbildung der , Normaltag-Explantate“ fiihrt, wenn der
Auxingehalt des Nahrbodens nicht tiber 0,1 mg/l NES liegt. Sobald aber der Auxin-
spiegel des Ndhrmediums auf 1,0 mg/l angehoben wird, wird das Wurzelwachstum
der ,Normaltag-Explantate® vom 14. 9. gehemmt und die Kallusbildung angeregt.
Damit ist erwiesen, dafl die ,Normaltag-Explantate“ noch nicht die Potenz zum
Kalluswachstum verloren haben, so dafi anzunehmen ist, dal das durch das all-
mahliche Einsetzen der Wachstumsruhe induzierte Wurzelwachstum auf endogene
Veranderungen im Hormonhaushalt beruht.

Die langandauernde Kurztagvorbehandlung von 49 Tagen rief bei Kober 5 BB
eine nahezu vollstindige Wachstumshemmung der Sproflachsensegmente hervor, so
lafl weder ein nennenswertes Wurzel- noch Kalluswachstum zu beohachten war.
Nunmehr hat auch eine Auxinerhohung des Nihrmediums keinen Einfluf3 mehr.
Offensichtlich wurde eine echte Wachstumsruhe bei djesen Kulturen durch die
Kurztagvorbehandlung der Mutterpflanzen erreicht.

Prinzipiell gleiche Ergebnisse wurden in weiteren, zu verschiedenen Jahres-
zeiten durchgefliihrten Untersuchungen festgestellt.

Demnach ist festzustellen, daBl die Gewebeexplantate der kurztagsensiblen
Testsorte (Kober 5 BB) durch eine Kurztagvorbehandlung der Mutterpflanzen zur
Wurzelbildung induziert werden und daf3 ihr Wachstum bei ldngerer Kurztagvor-
behandlung (im obigen Versuch 49 Tage) vollstandig und irreversible gehemmt wird.
Der von den Mutterpflanzen aufgenommene KKurztagimpuls ist somit den Gewebe-
explantaten mitgeteilt worden. Explantate von FS. 4-201-39 zeigen, abgesehen von
einer allgemein geringeren Wachstumsenergie, auch nach 49tédgiger Kurztagvorbe-
handlung der Mutterpflanzen kcine signifikante Reaktionsverdnderung. Die ab-
nehmende Tagesldnge im Spédtsommer fiihrt zu analogen Reaktionen. Insoweit
konnen die Beobachtungen von Gautnerer (1959) und Sussex und Crurtkr (1959) an
verschiedenen Holzarten, wonach das Wachstum der Gewebekulturen in direkter
Abhéngigkeit zur Wachstumsrhythmik steht, zur Bestitigung der Befunde an Reben
herangezogen werden.
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Besteht zwischen dem Verhalten der Explantate durch Verdnderung des Auxin
(NES)-Spiegels im Nahrmedium und der durch die Tagesldngenvorbehandlung der
Mutterpflanze bedingten Reaktionsverschiebung eine hormonelle Gleichheit, was
mit einigen Vorbehalten durchaus zu vermuten ist — es konnte so an spezifische
Wurzelbildungssubstanzen (Rhizokalin nach BeuiLLenNE und WenT (1933) gedacht
werden (vergl. aber hierzu die eingehenden Ausfihrungen von LisserT (1956/57) —.
so wire das an Kober 5 BB gewonnene Bild mit einer endogenen Auxinabnahme
durch die Kurztagvorbehandlung oder durch die abnehmende Wiichsigkeit der Mut-
terpflanzen im Herbst zu interpretieren. Ebenso wéren die Reaktionsdifferenzen
der ,Normaltag-Explantate“ beider Sorten auf Differenzen im endogeren Auxin-
spiegel der Mutterpflanzen zurilickzufiihren, d. h. daf3 dieser bei Kober £ BB hoher
ldge als bei FS. 4-201-39. Die Wachtsumshemmung der Kulturen nach ldngerer
Kurztagvorbehandlung ist als Zeichen einer echten, endogenen Wachstumsruhe zu
werten.

Diskussion:

Der photoperiodische Impuls wird von ausgewachsenen Blattspreiten aufgenom-
men, wandert in akro- und basipetaler Richtung im Sprofiachsengeweke und wird
an das Sprofmeristem weitergeleitet. Der ibertragene Impuls flihrt zur Verminde-
rung der Wuchsgeschwindigkeit und zum Einsetzen von Vorgingen, die zur endo-
genen Ruhe der Pflanzen fiithren. Die vorliegenden Versuchsergebnisse weisen auf
einen aktiven, photolabilen Hemmstoffbildungs-oder ~akti-
vierungsprozeBl und auf eine parallel ablaufende oder auf eine vorausge-
hende Reduktion des aktiven Auxinspiegels hin, die durch Kurz-
tag ausgelost oder induziert werden. Eine passive Anpassung der Pflanze, d. h. ein
Mangel an Wuchshormonen im Kurztag (vergl. Downs und BorTHwick 1956 a), ist mit
der Wirkung von zwischengeschalteten ,Kurztag-Blattern“ zwischen den ,,Langtag-
Blattern“ als Donator und dem SproBmeristem als Akzeptor nicht zu erkldren. Zwi-
schengeschaltete ,,Langtag-Blatter“ konnen indes den von den ,Kurztag-Blattern*
ausgehenden Reiz blockieren oder zu einem , Verdiinnungseffekt“ des Trancloka-
tionsstromes fiihren, wodurch in beiden Fillen die Kurztaghemmung reduziert oder
gegebenenfalls neutralisiert wird.

Die Vorstellung einer durch Kurztag induzierten Auxinabnahme und einer
Zunahme an hemmend wirkenden Substanzen als wichtigste Vorgidnge der photo-
periodischen Reaktion von Holzpflanzen ist von vielen Autoren aufgegriffen wor-
den, so daB3 kaum Zweifel an dem tatsdchlichen Ablauf dieser Vorgédnge bestehen
diirften. Vor allem haben Waremwe und Nitscu in vielen Einzeluntersuchungen den
Nachweis der Hemmstoffbildung erbracht (Wareing 1951, Nitscu 1957 a, b, WAREING
und Brack 1958, PurLrips und WaRreING 1958 a, 1959, Nirscu 1959). Die von diesen Au-
toren vermuteten Hemmstoffe wurden isoliert und von WagreinG festgestellt, daB
ihre Bildung in &lteren Laubblittern (von Acer pseudoplatanus L.) wdhrend der
langen Dunkelpause erfolgt. Der Hemmstoftbildungsvorgang ist sicherlich photolabit
da er offensichtlich durch Storlicht blockiert wird. Erst nach Ablauf einer ,Kkriti-
schen® Dunkelphase tritt eine photostabile und zunichst irreversible Hemmstoff-
einheit (Vorstufe?) auf. Das gebildete Hemmprinzip wird sodann an die Sprof3-
spitze weitergeleitet. Die Beobachtung von Downs und Bortuwick (1956 b), wonach
das Abschneiden eines ,Kurztag-Blattes“ und das Ubertragen der Pflanze in Lang-
tag den Austrieb der Knospen von Weigela florida A.D.C. fordert, kann mit der
Hemmstoffbildungshypothese erkldart werden. Somit wird deutlich, daB ein irre-
versibler Zustand der endogenen Ruhe eine Funktion der Hemmstoffquantitat
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darstellt und daBl bis zum Uberschreiten eines bestimmten Schwellenwertes die
Kurztagreaktion reversibel ist (vergl. Abb. 1). Hiermit wé&re gleichzeitig auch die
quantitative Natur der photoperiodischen Wachstumsreaktion befriedigend erklért,
insbesondere im Zusammenhang mit der ebenfalls stattfindenden Auxinabnahme.
In diesem Zusammenhang sei nur angedeutet, dal die Temperatur fiir das Einset-
zen der endogenen Ruhe — also flir die Hemmstoffanhdufung — eine sehr wesent-
liche Rolle spielt, indem die hierbei ablaufenden Vorgdnge im Langtag durch hohe
Temperaturen direkt oder indirekt (durch anaerobe Respiration) angeregt werden
(VEcis 1953, 1955, 1961, Poriock 1953, Kramer 1957, NitscH und NirscH 1959, WAREING
1959 b). Nicht zuletzt ist die sehr modifikable Dauer einer Kurztageinwirkung bis
zum Einsetzen einer irreversiblen Wachstumsruhe auf das enge Zusammenwirken
zwischen Tagesldnge und Temperatur zurilickzufiihren.

Inwiefern der oder die durch Kurztag gebildeten oder aktivierten Hemmsub-
stanzen mit den von HemBerG (1949, 1958) in Terminalknospen von Fraxinus nachge-
wiesenen Hemmsubstanzen (u. a. der ,inhibitor p“-Komplex) identisch sind, bleibt
abzuwarten, da die chemische Konstitution dieser Stoffe noch weitgehend unbe-
kannt ist und spezifische biologische Testmethoden fehlen.

Keineswegs sind mit der Auxinreduzierung und der Hemmstoffanhidufung alle
durch Kurztag ausgeldsten hormonellen Anderungen erfaB3t. Allein die Abnahme
des aktiven Auxinspiegels im Kurztag, wie sie ebenfalls bei krautigen Fflanzen zu
beobachten ist (z. B. Wickson und Tuimaxn 1958), diirfte auf die Zunahme der IES-
Oxydase beruhen (Garay, Garay und Sacr 1959, Garston und Purvia 1960, GALSTON
1959 u. a.). Sodann kdme Gibberellin als weitere Komponente des endogenen Hor-
monhaushaltes hinzu, welches vermutlich zu den endogenen Hormonen der Reben
gehort (Coomse 1960). Da die Reben, wie viele andere Kulturpflanzen (vergl. Brian
und Mitarb. 1960) sehr empfindlich auf exogen appliziertes Gibberellin ansprecheun
und zudem sich eine enge Beziehung zwischen der Gibberellinreaktion und dem
photoperiodischen Verhalten ergab, erscheint es berechtigt, die erzielten Versuchs-
resultate in den folgenden Abschnitten darzustellen.
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