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Gas exchange of ripening grape berries 

S um m a r y . - 1) Respiration and photosynthesis measurements were carried out 
in order to analyze the physiology of grape-berry ripening in correlation with fresh
weight increase and sugar and acid contents as parameters of maturity. 

2) Respiration and photosynthesis of grape beries are subject to changes not depend
ent on year and variety in the course of the growth period. Respiration and photosyn
thesis per berry are small in phase II and increase up to growth period III. Phase III 
shows a decrease in both respiration per be rry and photosynthesis per berry, whlch 
continues until the end of phase IV in the photosynthesis. However, respiration intensity 
increases again at the beginning of phase IV, especially at a temperature of 35 'C compared 
with 25 'C. After that, respiration decreases slightly. 

3) Respiration and photosynthesis per g fresh weight are greatest at the beginning of 
phase II, the photosynthesis being smaller than the respiration. Both decrease during the 
whole course of berry growth. The heaviest decrease is to be observed in phase II. Near
Iy no photosynthesis can be established in fully ripe berries. 

4) Respiration and photosynthesis per berry achieve maximum in phase III together 
with the acid content. The decrease in acid beginning with phase III and continuing until 
the end of phase IV is mainly·due to respiration, as can be noticed from the RQ values 
about 1.3. The decrease in photosynthesis during phase IV suggests only a small contri
bution to the sugar accumulation in grape berries. 

5) The increase rates of respiration and photosynthesis in phase II are somewhat 
smaller than the increase rates of weight. The energy requirement for the growth is ap
parently covered by both respiration and photosynthesis. The refixation of 0 2 and COz 
inside the berries may be considerable. The berry growth requires apparently less ener
gy in phase IV than in phase II because respiration and photosynthesis per berry de
crease. 

6) Q 10 values of respiration at a temperature increase from 25 'C to 35 'C were 1.70 to 
2.36 in phase II and III against 2.30 to 2.66 in phase IV. The Q 10 values for C0

2 
delivery 

were, especially inphase IV, higher than for 0 2 uptake. The Q10 values of photosynthesis 
were about 2 in phase II and about 1.4 in the phases III and IV. 

Einleitung 

Es liegt auf der Hand, daß infolge der zentralen Bedeutung des Gaswechsels der 
Weinbeere zwischen diesem und den Reifeparametern Einzelbeerengewicht, Zucker
und Säuregehalt Zusammenhänge bestehen müssen. Nach Befunden von GEisLER 
und RADLER (1963) und KmEDEMANN (1968) sind Photosynthese und Respiration in der 
jungen Weinbeere am aktivsten. Sie stellen einen wichtigen Faktor für die energie
bedürftigen Wachstumsprozesse dar. Allerdings konnte an allen bisher untersuchten 
Früchten festgestellt werden, daß die Photosynthese die Respiration nie übertrüft 

1) Auszug aus der Dissertation von R. KocH, Universität Hohenheim, 1977. 
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Abb. 1: Photosynthese, absolut und auf die Respiration bezogen, sowie Säure- und Zuk
kergehalt der Beeren der Rebsorten Bacchus (1973) und Optima (1974) bei einer Versuchs

temperatur von 25 'C. I-IV: Wachstumsphasen der Weinbeere. 
Photosynthesis, absolute and related to respiration, and acid and sugar contents of berries 
of the cvs. Bacchus (1973) and Optima (1974) at a temperature of 25 'C. I-IV: Growth 

periods of the grape berries. 
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(ScHAEDLE 1975). Es ist also fraglich, ob die Eigensynthese an Kohlenhydraten der 
jungen Beere für ihr Wachstum ausreichend ist. Für die Verminderung der Apfel
säure im Laufe der Beerenreife spielt die Respiration eine entscheidende Rolle, was 
mit Hilfe von 14C-markierter Apfelsäure bewiesen werden konnte (DRAWERT und 
SrnFFAN 1965, STEFFAN 1968, RrnERBAu-GAYON und RrnEREAu-GAYON 1969, STEFFAN et al. 
1975). Die starke Zuckerakkumulation bei Beginn der Reifephase ist in erster Linie 
auf die Translokation von Kohlenhydraten aus den Blättern in die Beeren zurück
zuführen (KoBLET 1969, KostET und PERRET 1972). 

Ziel dieser Arbeit war es, zu versuchen, die zum Teil gegensätzlichen Ergebnisse 
der Respirations- und Photosynthesemessungen zu verifizieren und den Einfluß 
beider Parameter auf Wachstumsverlauf, Qualität und Quantität des Ertrages fest
zustellen sowie eventuelle für die Züchtungsarbeit wichtige Sortenunterschiede auf
zuzeigen. 

Material und Methoden 

Für die Untersuchungen wurden mehrjährige wurzelechte Pflanzen der Sorten 
B-6-18, Bacchus und Optima aus dem Freiland, daneben noch B-6-18, Bacchus und 
Riesling aus dem Gewächshaus verwendet. Die Probenahmen erfolgten von Mitte 
Juni bis Anfang November in wöchentlichen Intervallen ab 14 d nach der Blüte. 
Dabei wurden stets Beeren von gleichem Entwicklungszustand und gleicher Größe 
ausgesucht. Das durchschnittliche Einzelbeerengewicht ergab sich aus 200 Beeren von 
jeweils 5 möglichst gleich entwickelten Trauben. Die Säurebestimmung erfolgte 
durch potentiometrische Titration bei einem pH-Wert von 7,0, nachdem die Beeren 
entsaftet und ca. 15 min bei 4.500 U/min zentrifugiert worden waren. Die Berech
nung erfolgte in g Weinsäure/l. Der Zuckergehalt des Saftes wurde anfangs mit ei
nem Handrefraktometer, später mit einem Abbe-Refraktometer gemessen und in 
ooechsle angegeben. 

Die Respiration der Beeren, d. h. die CO,-Abgabe und 0 2-Aufnahme wurde mit 
einem Standard-Warburggerät (Einzelheiten s. AttEWELDT und KocH 1977) bzw. mit 
einem Ultrarotabsorptionsschreiber (Uras) gemessen. Die Bestimmung der Photo
synthese und Dunkelatmung der Beeren erfolgte mit einem Uras im offenen System. 
Die Strömungsgeschwindigkeit betrug 0,8 l/min. Die Differenz zwischen dem C02-

Gehalt der atmosphärischen Luft und dem der übrigen Meßstellen war die Grund
lage für die Berechnung der Respiration und der Photosynthese der Beeren. Die 
Dunkelatmung ergab sich aus der Differenz des C02-Gehaltes der die Küvetten bei 
Verdunkelung durchströmenden Luft und der atmosphärischen Luft. Die Photosyn
these wurde berechnet aus der Differenz zwischen der Respiration, die im Dunkeln 
gemessen wurde, und der apparenten Photosynthese (Nettophotosynthese). Je 20 Bee
ren wurden in 4 mit unvulkanisiertem Gummi abgedichtete Plexiglasküvetten in ein 
Thermostatenbad bei 25 °c bzw. bei 35 °c eingebracht. Die Beleuchtungsstärke be
trug ca. 20.000 lx (Quecksilberdampflampe 400 W). 

Ergebnisse 

In der Wachstumsphase II wurde bei allen untersuchten Sorten die höchste 
Photosynthese/Frischgewicht gemessen. Sie beträgt ca. 80 % der Respiration (s. 
Abb. 1). Das bedeutet, daß der Kompensationspunkt auch bei jungen Beeren nicht 
erreicht wird. Während die Intensität der Photosynthese/Fr ischgewicht abnimmt, 
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Abb. 2: Respiration, Respirationsquotient sowie Säure- und Zuckergehalt der Beeren der 
Rebsorte B-6-18 (1974 und 1975) bei einer Versuchstemperatur von 25 'C. 1-IV: Wachs

tumsphasen der Weinbeere. 
Respiration, r espiratory quotient and acid and sugar contents of berries of the cv. B-6-18 

(1974 and 1975) at a temperature of 25 'C. 1-IV: Growth periods of the grape berries. 
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Abb. 3: Photosynthese, Respiration und Gewichtszunahme der Beeren der Rebsorte 
B-6-18 (1974) bei einer Versuchstemperatur von 25 'C. 1-IV: Wachstumsphasen der Wein

beere. 
Photosynthesis, respiration and increase in weight of berries of the cv. B-6-18 at a tem

perature of 25 'C. 1-IV: Growth periods of the grape berries. 

steigt sie auf die Beere bezogen während der Beerenreife an. Ein ähnliches Verhal
ten zeigt die Respiration: abnehmenden Kurvenverlauf/g Frischgewicht und Zunah
me/Beere. Typisch für die Entwicklungsphase II der Weinbeeren ist die Zunahme 
des Säuregehaltes und ein konstant niedriger Wert der Zuckerkonzentration so
wie ein Respirationsquotient mit Werten um 1,0 (s. Abb. 2). Das Ansteigen der Pho
tosynthese und Respirationsintensität/Beere in der Wachstumsphase II wird be
gleitet von einer raschen Gewichtszunahme der Beere (s. Abb. 3). 

In der Phase III der Beere wird sowohl für den Säuregehalt als auch für Photo
synthese und Respiration/Beere ein Maximum erreicht. Die Zuckerakkumulation be
ginnt ungefähr zu dem Zeitpunkt, an dem das Photosynthesemaximum/Beere über
schritten ist und die Photosynthese/Beere und /Frischgewicht abnimmt. Werden Re
spiration und Photosynthese auf das Frischgewicht bezogen, ergibt sich infolge der 
sistierenden Gewichtszunahme eine Verlangsamung der Respirations- und Photo
syntheseabnahme. In dieser Phase, in der nahezu ein Wachstumsstillstand zu beob
achten ist, kann bei allen untersuchten Sorten eine leichte Abnahme der Respiration 
festgestellt werden, z. B. bei der Sorte Optima um 2 %. Im Anschluß daran (zu Be
ginn der Phase IV) erfolgt ein kurzfristiger Respirationsanstieg. Danach sind Respi
ration und Wachstum der Beeren nicht mehr korreliert. Während die Wachstums
raten hoch sind, nimmt die Respiration der Beeren leicht ab. 

Mit Beginn der Reifephase (Phase IV) steigen die Respirationsquotienten auf 
Werte von ungefähr 1,3 an und erreichen gegen Ende der Phase IV Werte um 1,4 bei 
der Sorte Optima bzw. 1,9 bei der Sorte B-6-18. Gleichzeitig nimmt die Zuckerkon
zentration stark zu. Der Säuregehalt dagegen sinkt rapid. Gegen Ende der Phase IV 
stagnieren die Zucker- und Säuregehalte sowie das Wachstum und die Respiration. 
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Während in der Phase III die Photosynthese noch ca. 50 % der Respiration beträgt, 
fällt der Anteil in der Phase IV, also nach dem Weichwerden, rasch bis auf ca. 10 % 
ab. 

Sowohl die direkte Messung des aufgenommenen Sauerstoffs mit Hilfe der War
burgmethode als auch die direkte Messung des ausgeschiedenen Kohlendioxids mit 
Hilfe eines Uras erbrachte weitgehend identische Verlaufskurven der Respiration, 
wie aus Abb. 4 ersichtlich ist. Die kontinuierliche Erneuerung der die Beeren umge
benden Atmosphäre, wie sie bei Messungen mittels Uras erfolgt, führte zu keiner 
nennenswerten Veränderung der Respirationsaktivität. Eine von PEYNAUD und 
RrnE:nllAU-GAYON (1971) angeführte Steigerung der Respiration von Beeren, die sich in 
einer ständig erneuerten Atmosphäre befinden, konnte nicht festgestellt werden. 

Signifikante Unterschiede der Respiration zwischen den Sorten im Verlauf und 
in der Intensität lassen sich nicht feststellen. Es deuten sich jedoch Unterschiede bei 
den Q10-Werten der Respiration und den Respirationsquotienten an. In der Tabelle 1 
sind Mittelwerte des Q10-Wertes bei einer Temperaturerhöhung von 25 °c auf 35 °C 
aus den Entwicklungsphasen II, III, IV sowohl für die aufgenommene 0 2-Menge als 
auch für die abgegebene C02-Menge dargestellt. In der Phase II liegen die Q10-Werte 
mit Ausnahme der Sorte B-6-18 aus dem Freiland etwas unter 2. Dabf!i sind die 
Werte für die 0 2-Aufnahme geringfügig kleiner als die für die C02-Abga~e (signifi
kant nur bei B-6-18, Gewächshaus). Eine statistische Auswertung ergap, daß Bee
ren von im Freiland gewachsenen Reben stärker auf eine Temperaturerhöhung rea
gieren als Beeren aus dem Gewächshaus. Dies gilt sowohl für die 0 2-Aufnahme 
wie auch für die C02-Abgabe. Auch in der Phase III .setzt sich diese Tendenz fort. 
Am deutlichsten reagieren die Beeren auf eine Temperatursteigerung in der Pha
se IV. Hier liegen die Werte bei allen Sorten durchweg über 2. Für die C02-Abgabe 
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Abb. 4: Respiration der Beeren, gemessen im Warburg- bzw. URAS-Gerät, der Rebsorte 
B-6-18 (1974) bei einer Versuchstemperatur von 25 'C. 1-IV: Wachstumsphasen der Wein

beere. 
Respiration of berries, measured by Warburg and URAS techniques, of the cv. B-6-18 

(1974) at a temperature of 25 'C. 1-IV: Growth periods of the grape berries. 
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Tabelle 1 

Mitelwerte der Q 10-Werte der Respiration (C02-Abgabe, 0 2-Aufnahme) der Weinbeeren 
einiger Rebsorten bei einer Temperatursteigerung von 25 'C auf 35 'C. Zusammenfassung 

der Untersuchungsperioden 1974 und 1975 
Average Q 10 of the respiration (C02 delivery, 0 2 uptake) of grape berries of several cul
tivars at a temperature increase from 25 'C to 35 'C. Investigation periods 1974 and 1975 

combined 

Sorte 
Standort 

B-6-18, 
Freiland 

B-6-18, 
Gewächshaus 

Bacchus, 
Gewächshaus 

Optima, 
Freiland 

Riesling, 
Gewächshaus 

~ ""[ 
.:: „ 
~ 0 

~ 
> „ 
~ „ 
~ 
"' 0 

(.) 

!l' 

rr 

Wachstumsphasen 
II III IV 

C02 0 C02 02 C02 

x 2,36 2,33 2,09 1,95 2,66 
±s 0,18 0,16 0,14 0,22 0,10 

x 1,75 1,32 1,52 1,45 2,37 
±s 0,13 0,14 0,16 0,18 0,24 

x 1,98 1,88 2,33 1,78 2,43 
±s 0,10 0,15 0,11 0,24 0,24 

~ 1,93 1,83 2,07 1,99 2,61 
:fs 0,15 0,16 0,20 0,25 0,19 

x 1,70 1,56 1,50 1,65 2,30 
±s 0,05 0,05 0,05 0,06 0,10 

1 1 
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0 
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Abb. 5: Die Respiration der Beeren der Rebsorten B-6-18 und Optima bei einer Ver
suchstemperatur von 25 'C bzw. 35 'C im Jahre 1974. I-IV: Wachstumsphasen der Wein

beere. 
The respiration of berries of the cvs. B-6-18 and Optima at temperatures of 25 'C and 

35 'C in 1974. I-IV: Growth periods of the grape beries. 
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Tabelle 2 

Mittelwerte der Respirationsquotienten von Beeren verschiedener Rebsorten bei Versuchs
temperaturen von 25 'C und 35 'C. Zusammenfassung der Untersuchungsperioden 1974 

und 1975 
Average RQ of berries of several cultivars at temperatures of 25 'C and 35 ' C. Investiga

tion periods 1974 and 1975 combined 

Sorte Wachstumsphasen 

Standort II III IV 
25 ' C 35 'C 25 'C 35 ' C 25 ' C 35 'C 

B-6-18, x 1,07 1,18*** 1,22 1,40*** 1,67 2,00*** 
Freiland ± s 0,05 0,08 0,15 0,13 0,26 0,26 

B-6-18, x 1,02 1,10 1,19 1,25 1,35 1,51 *** 
Gewächshaus ±s 0,13 0,06 0,05 0,14 0,23 0,28 

Bacchus, x 1,17 1,20 1,18 1,60 1,25 1,50*** 
Gewächshaus ±s 0,09 0,07 0,20 0,56 o,~8 0,19 

Optima, x 1,09 1,20*** 1,15 1,22* 1,45 1,78*** 
Freiland ± s 0,08 0,07 0,12 0,11 0,15 0,22 

Riesling, x 1,00 1,10 1,10 1,23 1,32 1,42** 
Gewächshaus ± s 0,06 0,08 0,10 0,07 0,07 0,09 

•, ••, „.: Signifikanter Unterschied zum Wert bei 25 °c bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 
5 °/o, 1 °/o, ,01'/o. 

werden h öher e Werte erreicht als für die 0 2- Aufnahme. Letztere nimmt zwar mit 
zunehmender Reife immer m ehr ab, j edoch ist in d er Phase IV eine größere Steige 
rungsrate bei einer T emper aturerhöhung als in der Phase II zu beobachten . 

Die Abhängigkeit der Respiration von der Temperatur kommt erwartungsge 
mäß auch in den Werten der Respirationsquotienten zum Ausdruck. In Tabelle 2 sind 
die Ergebnisse aus den einzelnen Entwicklungsphasen einander gegenübergestellt. 
Signifikante Unterschiede zwischen den Sorten waren nicht feststellbar. Wurde die 
Respira tion j edoch bei 35 °c gem essen, so erga b sich bei den Freilandsorten B -6-18 
und Optima eine zwa r geringfügige, jedoch hochsignifikante Erhöhung des RQ, im 
Gegensatz zu B -6- 18, Bacchus, Riesling aus dem Gewächshaus. In der Wachstums
phase III ergeben sich im Vergleich zur Phase II etwas höhere Werte des Respira
tionsquotienten. Auch hier bewirkt eine Temperatursteigerung von 25 °c auf 3.5 °C 
eine signifikante Erhöhung d es RQ. In der Phase IV schließlich wird eine deutliche 
Anhebung des Respirationsquotienten ersichtlich. Bei allen Sorten, gleichgültig ob 
aus dem Freiland oder Gewächsha us, bewirkt eine Temperaturerhöhung einen hoch
signifikanten Anstieg des RQ. 

Bei der P hotosynthese lassen sich zwischen d en Sorten in bezug auf Verlauf und 
Intensität ebenfalls keine signifikanten Unterschiede erkennen. Im Hinblick auf die 
doch recht geringe Photosynthesekapazität der Weinbeeren ist dies durchaus ver
ständlich. Als Beispiel sollen in Abb. 5 die frühreifende Sorte Optima und die spät
reifende Sorte B-6-18 dienen. Beide unterscheiden sich nur geringfügig sowohl in 
der Zunahme der Photosnythese bis zur Phase III als auch in dem zu Beginn dieser 
Phase erreichten Maximalwert. Zieht man als w eiteres Unterscheidungsmerkmal die 
T emperaturabhängigkeit bei Versuchstemper aturen von 25 °c und 35 °C und den 
dara us folgenden Q10-Wert hinzu, lassen sich auch hier keine gravierenden Unter-
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Tabelle 3 

Mittelwerte der Q 10-Werte der Photosynthese (C02-Aufnahme) der Weinbeeren einiger 
Rebsorten bei einer Temperatursteigerung von 25 'C auf 35 'C. Zusammenfassung der 

Untersuchungsergebnisse 1973 und 1974 
Average Q 10 of the photosynthesis (C02 uptake) of grape berries of several cultivars at a 
temperature increase from 25 'C to 35 'C. Investigation periods 1973 and 1974 combined 

Sorte Wachstumsphasen 

Standort II III IV 
x ±s x ±s x ±s 

B-6-18, 1,91 0,24 1,43 0,08 1,43 0,06 
Freiland 

Bacchus, 1,80 0,10 1,40 0,03 1,40 0,05 
Freiland 

Optima, 1,90 0,11 1,40 0,01 1,40 0,05 
Freiland 

schiede zwischen den Sorten feststellen, wie Tabelle 3 zeigt. In der Phase II bewegt 
sich der Q10-Wert zwischen etwa 1,8 für Bacchus und etwa 1,9 für B-6-18 und Opti
ma. In den Phasen III und IV, in denen die Photosynthese zusehends abnimmt, ist 
nur noch eine sehr geringe Temperaturabhängigkeit feststellbar. 

Diskussion 

Das Beerenwachstum in der Phase II ist mit einem Anstieg der Gaswechsel
intensität/Beere korr eliert. Es wäre theoretisch zu erwarten, daß Respirations- und 
Photosynthesezunahme den Beerenwachstumsraten entsprechen, da das Wachstum 
einen stark energiebedürftigen Prozeß darstellt, zumindest solange es auf Zelltei
lungen beruht (LrnBERT 1973). Das Wachstum des Perikarps erfolgt in der Phase II 
jedoch schon zu einem großen Teil aufgrund von Zellstreckung (CooMBE 1960, HARms 
et al. 1968). Dafür ist sicherlich eine geringere Neusynthese von Zellsubstanz erfor
derlich als für das Wachstum allein aufgrund von Zellteilungen. Zudem muß die 
aufgenommene 0 2- Menge nicht unbedingt ein Maß für den tatsächlichen 0 2-Ver
brauch und damit Energiegewinn sein, da durch die parallel zur Respiration anstei
gende Photosynthese eine 0 2-Quelle zur Verfügung steht. Die Energie für die Wachs
tumsprozesse der jungen Weinbeeren wird demnach durch Photosynthese und Re
spiration zusa~men bereitgestellt, zumal bei der Photosynthese auch von großen, 
nicht meßbaren Refixierungsraten ausgegangen werden muß. Denn der entsprechend 
den Wachstumsvorgängen sehr aktive Stoffwechsel in der Wachstumgphase II, ver
knüpft mit den decarboxylierenden Rea ktionen in Glykolyse, Pentosephosphatcyklus 
und Tricarbonsäurecyklus, läßt einen sehr hohen C02-Partialdruck im Innern der 
Beeren und dementsprechend hohe C02-Refixierungsraten erwarten. Hinzu kommt, 
daß die Weinbeeren im Vergleich zu den Blättern nur eine verschwindend geringe 
Anzahl Stomata aufweisen (BEss1s 1972 b, SwIFT et al. 1973). (Lange Zeit war sogar 
vermutet worden, daß sie überhaupt keine besitzen.) Also muß der Gaswechsel der 
Weinbeeren weitgehend durch die Cuticula erfolgen. Diese ist jedoch von einer plätt
chenförmig angeordneten Wachsschicht überdeckt (BEss1s 1972 a, CHAMBERs und 
Poss1NGHAM 1963) und dürfte für den Gaswechsel mit zunehmendem Alter der Frucht 
eine nicht zu unterschätzende Barriere sein. 
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Da die Beeren in der Phase II offenbar nur schwache sinks darstellen, liegt es 
nahe, daß ein Großteil des Kohlenhydratbedarfs nicht nur durch die Blätter, sondern 
auch durch die Beeren selbst gedeckt wird. Der niedrige Zuckergehalt der jungen 
Weinbeeren ist wohl weniger ein Zeichen geringer Photosyntheseaktivität in die
sem Wachstumsstadium, als vielmehr darauf zurückzuführen, daß noch keine Zuk
kereinlagerung in die Vakuolen stattfindet. Die Attraktionswirkung junger Trau
ben für Assimilate ist nach Befunden von ComrnE (1960), HALE und WEAVER (1962) 
und KonLET (1969) gering. Der in den Beeren selbst gebildete und der von den Blät
tern zugelieferte Zucker wird in den Beeren metabolisiert, um Energie für die 
Wachstumsprozesse bereitzustellen und um zur Substanzvermehrung beizutragen. 

Hohe Säureaufbauraten in der Phase II, d. h. große Stoffwechselaktivität, lassen 
an sich auch auf hohe Respirationsraten und somit auch auf den Abbau energierei
cher Verbindungen, wie es die Dicarbonsäuren sicherlich sind, schließen. Werte des 
Respirationsquotienten um 1 (auch bei höheren Temperaturen) schließen jedoch eine 
Säureveratmung aus. Es muß also eine Möglichkeit bestehen, die Säuren dem Abbau 
durch Veratmung zu entziehen. Die im Cytoplasma gebildeten Säuren müssen also 
offensichtlich in die Vakuolen eingelagert werden und dort einen zweiten Pool bil
den (HARDY 1968, LAKso 1974). 

Zum einen wird ein Teil der Säuren in den Blättern gebildet und in die Früchte 
abgeleitet, wie es von ULRICH (1970) für Früchte allgemein und für die Weinbeeren 
speziell von A~rnRINE (1956) und von PEYNAUD und MAuRIE (1958) angenommen wird. 
Zum anderen stellen die Beeren selbst den Hauptort für die Säuresynthese dar (HALE 
1962, HARDY 1968, RrnE:REAu-GAYON 1968). Hierbei sind verschiedene Synthesewege von 
Bedeutung. Den Hauptweg der Äpfelsäurebildung stellt wohl die ß-Carboxylierung 
von Pyruvat oder Phosphoenolpyruvat dar, wie in Experimenten mit radioaktiv mar
kiertem Kohlenstoff festgestellt werden konnte (MEYNHARDT 1963, RrnE:REAU-GAYON 
19G8). Die Zunahme der C02-Fixierung der Beere in der Wachstumsphase II resultiert 
sicherlich aus einer vermehrten Äpfelsäurebildung. Dennoch muß die Zulieferung von 
Saccharose aus den Blättern von entscheidender Bedeutung sein, denn durch die 
Photosynthese der Beeren entstünde zu wenig Phosphoenolpyruvat, um Apfelsäure 
in dem Maß aufzubauen, wie es in dieser Wachstumsphase geschieht. Auch ist die 
Bildung von Weinsäure direkt von vorhandener Glucose abhängig (RrnE:REAu-GAYON 
und RrnEREAU-GAYON 1965, RuFFNER und RAST 1974). 

Einen Beweis, daß die Säurebildung nicht allein von der Photosyntheseaktivität 
der grünen Weinbeeren abhängt, stellt das starke Abnehm en der Photosynthese
kurve bei Bezug auf das Frischgewicht dar. Die Säurezunahme ist nämlich, sowohl 
auf die Beere als auch auf das Frischgewicht bezogen, groß. 

In der Phase III werden oft Beeren der ausgehenden Wachstumsphase II und 
der beginnenden Phase IV miterfaßt. Dies muß bei der Betrachtung der in dieser 
P hase ermittelten Werte mit berücksichtigt werden; zugleich könnte dieser Umstand 
auch erklären, daß andere Autoren, die sich mit der Respiration der Weinbeere be
schäftigten, keine Stagnation bzw. keinen Rückgang der Respiration kurz vor Reife
beginn erwähnen (GERBER 1897, GoRE 1911, LuTHRA und CHIMA 1931, GEISLER und RAornn 
1963, HARRis et ai. 1971). Das gleiche trifft für den in der Phase III zu beobachtenden 
kurzfristigen Anstieg des Respirationsquotienten und der Respiration am Anfang 

der Phase IV zu. 

Für die geringen Wachstumsraten in dieser P hase mögen einerseits Konkurrenz
verhältnisse mit dem Sproß infolge raschen Längenwachstums verantwortlich sein, 
wenn auch nur in begrenztem Maße, andererseits könnte das Samenwachstum - der 
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Embryo erreicht seine volle Größe (NnscH et al. 1960) - eine Rolle spielen. Die Ab
nahme der Respiration in der Phase III ist möglicherweise auf die Wachstumssta
gnation, d. h. auf einen geringeren Energiebedarf in dieser stoffwechselphysiologi
schen Umstellungsphase zurückzuführen. Die kurzzeitige Erhöhung der Respira
tionsquotienten noch in der Phase III und der sich unmittelbar daran anschließen
de Anstieg der Respiration scheinen Ausdruck der Stoffwechselumstellung zu sein. 
Eventuell bestehen hier für kurze Zeit zwei Energiequellen für den Stoffwechsel in 
der gleichzeitigen Metabolisierung von Zuckern (wie in der Phase II) und von Säu
ren (wie in der Phase IV). Der Beerenstoffwechsel in der Phase IV ist offenbar auf 
Erhaltung eingestellt. Neusynthese erfolgt nur noch in beschränktem Maße, z. B. 
für die Bildung von Wandmaterial. Das Wachstum erfolgt in diesem Zeitabschnitt 
nur noch aufgrund von Zellstreckung (HARR1s et al. 1968). 

Der Beginn der Zuckereinlagerung und damit der Reifebeginn ist vermutlich ein 
hormonell gesteuerter Vorgang (CooMBE und HALE 1973, HALE et al. 1974, ALLEWELDT 
et al. 1975, ComrnE 1976, u. a.). Infolge der starken sink-Wirkung werden vermehrt 
Zucker in die Beere eingelagert. Die in die Beere einwandernden Zucker sta,mmen 
mit fortschreitender Reife zu einem immer geringeren Teil aus den alten, basalen, 
unterhalb der Trauben inserierten Blättern, sondern vielmehr aus den jüngeren, nahe 
der Triebspitze stehenden Blättern (HALE und WEAVER 1962, KoBLET 1969). Demzufolge 
läßt die Abnahme der Photosynthese der Beeren mit Beginn der Reifephase auf eine 
abnehmende Beteiligung bei der raschen Zuckerakkumulation schließen. Jedoch ist 
die Erhöhung der Zuckerkonzentration in der Phase IV nicht nur auf die Photosyn
thesetätigkeit der Blätter und der Beeren selbst zurückzuführen, sondern auch auf die 
Glukoneogenese (DRAWERT und SrnFFAN 1966, RrnEREAu-GAYON 1968; STEFFAN 1968, RuFF
NER et al. 1975, STEFFAN et al. 1975). Für die rasche Abnahme des Säuregehaltes zu 
Beginn der Phase IV ist die Weinsäure ohne große Bedeutung. Sie wird in dieser 
P hase nur noch wenig in den Stoffwechsel mit einbezogen (WEJNAR 1968, STEFFAN et al. 
1975). Entscheidend ist neben einem Nachlassen der Säurezulieferung aus den Blät
tern (PEYNAUD und MAunrn 1958) und einer feed-back-Wirkung von angehäuftem 
Malat auf die Malatsynthese (LAKso 1974) sowie der Glukoneogenese die Veratmung 
der Apfelsäure (DRAWERT und STEFFAN 1965, STEFFAN 1968, RrnEREAu-GAYON und R1-
BEllEAU-GAYON 1969). Respirationsquotienten von ca. 1,3, wie sie von GERBER (1897), 
GATET (1939) und SAULNIER-BLACHE (1963) festgestellt worden waren, deuteten schon in 
diese Richtung. 

Wie nachgewiesen, konnten in der Wachstumsphase IV Respirationsquotienten, 
die größer als 1,33 waren - dem theoretisch zu erwartenden Wert bei einer vollstän
digen Veratm111rlg der Apfelsäure -, festgestellt werden. Der theoretische Wert des 
RQ für die Veratmung von Weinsäure liegt bei 1,6. Diese wird jedoch während der 
Reifephase kaum metabolisiert und dürfte folglich für die Größe des RQ nicht von 
Bedeutung sein. Da außerdem Äpfel- und Weinsäure etwa 90 % der Gesamtsäure
fraktion der Beeren ausmachen (A~IERINE und W1NKLER 1942, PEYNAUo 1947, u. a.), dürf
t e der Metabolismus anderer organischer Säuren für den RQ nicht ins Gewicht fal
len. Entscheidend ist hier wohl trotz des hohen Respirationsquotienten der Metabo
lismus der Apfelsäure. Denn parallel zur Decarboxylierung des Malats im Rahmen 
der Reaktionsschritte der Respiration läuft die Decarboxylierung, die zur Gluko
neogenese führt und somit die C02-Abgabe erhöht. Die Säureabnahme zu Beginn der 
Phase IV ist sehr stark und wird weiterhin von einer Abnahme der Respiration be
gleitet. Die abnehmenden Respirationsraten lassen vermuten, daß die Säurevermin
derung nicht allein auf Veratmung, sondern auch auf die Stoffwechselschritte der 
Gluconeogenese zurückzuführen ist. Eine weitere Erklärungsmöglichkeit bietet das 
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Nachlassen der C02-Fixierung im Laufe der Beerenreife (HAwI<ER 1969, RrnEREAu
GAYON und RIBEREAu-GAYON 1969). Dies bedingt eine geringere Refixierungsrate des 
intern gebildeten C02 und führt somit zu einer vermehrten C02-Abgabe. 

Für die Unterschiede der Q10-Werte der 0 2-Aufnahme und C02-Abgabe muß 
bedacht werden, daß die 0 2-Aufnahme am ehesten ein Maß für den durch die Re
spiration erzielten Energiegewinn darstellt, da sie allein von der Oxidation des Was
serstoffs aus dem Atmungssubstrat zu Wasser am Ende der Atmungskette bedingt 
wird. Für die Menge des abgegebenen C02 hingegen können verschiedene decarb
oxylierende Reaktionsschritte verantwortlich sein: oxidative Decarboxylierung von 
Pyruvat, die Decarboxylierungen im Citronensäurecyclus sowie die Decarboxylie
rungen von 6-phosphogluconsäure zu Ribulose-5-Phosphat im Pentosephosphat
cyclus, außerdem die Decarboxylierung von Apfelsäure zu Brenztraubensäure. Für 
diese Reaktionen mögen andere Temperaturabhängigkeiten bestehen als für die 
Reaktionen, die zur 0 2 -Aufnahme führen. 

Ein Seneszenzphänomen scheinen die hohen Q10-Werte in der Phase IV zu sein, 
in der die Respiration mit zunehmender Reife abnimmt, weil offensichtlich ein ge
ringerer Energiebedarf besteht. Infolge der gesteigerten Membranpermeabilität 
dürfte für die an der Respiration beteiligten Enzyme mehr Substrat verfügbar sein. 

In a llen Wachstumsphasen liegt bei Freilandbeeren die Respirationsintensitä t 
sowohl bei 25 °C als auch bei 35 °c etwas höher. Dies gilt besonders für die C02 -

Abgabe. Die klimatischen, speziell die Temperaturbedingungen, beeinflussen die 
Respirationsintensität entscheidend. Sie spielen auf jeden Fall eine größere Rolle als 
ihre Sortenspezifität. Ob eine Unterscheidungsmöglichkeit verschiedener Sorten auf
grund verschiedenen Respirationsverhaltens ihrer Beeren besteht, erscheint unter 
diesem Gesichtspunkt fraglich. 

Es erhebt sich nun die Frage, ob für den T emperatureffekt auf den Respirations
quotienten in allen Wachstumsphasen der gleiche Mechanismus verantwortlich ist. 
Bei jungen Weinbeeren ist der Temperatureinfluß statistisch nur bei Freilandpflan
zen gesichert, während er bei den reifenden und reifen Beeren in beiden Varianten 
signifikant ist. Dabei sind jedoch bei den Beeren aus dem Freiland die stärksten Zu
nahmen zu beobachten. Dies deutet darauf hin, daß in beiden Fällen der gleiche Me
chanismus für die Erhöhung der C02-Abgabe und somit für die Erhöhung des RQ
Wertes verantwortlich sein könnte, nämlich die Decarboxylierung von Apfelsäure, 
katalysiert von Malat-Enzym. Die Aktivität dieses Enzyms st eigt zwischen 10 °C und 
46 °C kontinuierlich an, ohne ein Optimum zu erreichen (LAKSO und KuEWER 1975). 
Die RQ-Werte bleiben folglich in der Phase II recht niedrig. Außerdem wird de'f.' 
größte Teil der Apfelsäure in den Vakuolen eingelagert und entgeht somit einer 
weiteren Metabolisierung. In der Phase IV tritt die Apfelsäure offenbar wieder in 
das Cytoplasma über. Höchstwahrscheinlich ist dies auf eine erhöhte Membran
durchlässigkeit, die ein Zeichen für das Reifw erden der Frucht darstellt (SACHER 
1973), zurückzuführen. Die Ursache der hohen RQ-Werte gener ell und ihrer wei
teren Erhöhung bei einer Ver suchstemperatur von 35 °c mag auf die Veratmung in 
den Mitochondrien sowie die Decarboxylierung in der Malat-Enzymreaktion mit an
schließender Gluconeogenese zurückzuführen sein. Außerdem dürfte das Abnehmen 
der PEP-Carboxylase-Aktivität (HAWKER 1969) ein weiterer Faktor für eine erhöhte 
CO,-Abgabe sein (RuFFNER und KuEwER 1975). Offen bleibt allerdings die Frage, 
worauf es zurückzuführen ist, daß die Beeren von Freilandpflanzen mehr C02, be
sonders bei einer erhöhten Versuchstemperatur, abgaben. Möglicherweise spielen 
hier die verschiedenen Boden-, Hydratur- und Klimaverhältnisse eine Rolle. 
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Photochemische Reaktionen sind temperaturunabhängig, enzymatische Reaktio
nen jedoch, die sowohl in der Licht- als auch in der Dunkelreaktion der Photosyn
these vorkommen, sind temperaturabhängig. Bei schwacher Beleuchtung stellen die 
photochemischen Reaktionen den begrenzenden Faktor dar. Als Folge davon ist der 
Temperatureinfluß gering. Dasselbe gilt auch für einen niedrigen C02-Gehalt. Nun 
sind die Q10-Werte für die Photosynthese der Beeren in der Phase II recht hoch. 
Dies bedeutet, daß die C02-Konzentration bei den Versuchen auf jeden Fall keinen 
limitierenden Faktor darstellte. Ob die Beleuchtungsintensität jedoch ausreichend 
war, kann trotz dieser hohen Q, 0-Werte nicht genau beantwortet werden. Einerseits 
müssen die Beeren nicht zwangsläufig dieselbe hohe Lichtbedürftigkeit für optimale 
Photosynthese aufweisen wie sie BosIAN (1960) für Rebblätter festgestellt hat, ande
rerseits spielt sicherlich die ebenfalls temperaturabhängige Reaktion der nicht an 
der Photosynthese beteiligten Enzyme, PEP-Carboxylase und PEP-Carboxykinase, 
die zum Äpfelsäureaufbau beitragen, eine gewisse Rolle. 

Zusammenfassung 

1. Es wurden Respirations- und Photosynthesemessungen vorgenommen, um zusam
men mit der Erfassung der Reifeparameter Frischgewichtszunahme, Zuckergehalt 
und Säuregehalt Aussagen über die Reifephysiologie von Weinbeeren machen zu 
können. 

2. Respiration und Photosynthese der Weinbeeren sind jahrgangs- und sortenunab
hängigen Veränderungen im Laufe der Wachstumsperiode unterworfen. In der 
Phase II sind Respiration und Photosynthese/Beere gering und steigen bis zur 
Wachstumsphase III an. In der Phase III ist sowohl für die Respiration/Beere 
als auch für die Photosynthese/Beere eine Abnahme zu verzeichnen, die bei der 
Photosynthese bis zum Ende der Phase IV anhält. Der Respirationsverlauf hin
gegen zeigt zu Beginn der Phase IV besonders bei einer Versuchstemperatur von 
35 °c im Vergleich zu 25 °C nochmals einen Anstieg. Danach nimmt die Respiration 
leicht ab. 

3. Respiration und Photosynthese/g Frischgewicht sind am größten zu Beginn der 
Phase II, wobei die Photosynthese geringer ist als die Respiration. Beide fallen 
während des gesamten Beerenwachstums. Die stärkste Abnahme ist in der Phase 
II zu beobachten. Bei vollreifen Beeren ist nahezu keine Photosynthese mehr 
nachweisbar. 

4. Respiration und Photosynthese/Beere erreichen in der Phase III zusammen mit 
dem Säuregehalt ein Maximum. Die Säureabnahme, die in der Phase III beginnt 
und sich bis zum Ende der Phase IV fortsetzt, ist in erster Linie auf Veratmung 
zurückzuführen, wie RQ-Werte um 1,3 erkennen lassen. Das Abnehmen der Pho
tosynthese in der Phase IV deutet auf eine geringe Beteiligung bei der Zucker
akkumulation in den Weinbeeren hin. 

5. Die Zunahmeraten von Respiration und Photosynthese in der Phase II sind etwas 
geringer als die Gewichtszunahmeraten. Der Energiebedarf für das Wachstum 
wird offensichtlich von Respiration und Photosynthese gemeinsam gedeckt. Eine 
nicht zu unterschätzende Rolle dürfte die Refixierung von 0 2 und C02 im Beeren
innern spielen. Das Beerenwachstum in der Phase IV ist offenbar weniger ener
giebedürftig als in der Phase II, da Respiration und Photosynthese/Beere abneh
men. 

6. Q10-Werte der Respiration bei einer Temperaturerhöhung von 25 °c auf 35 °c 
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lagen in den Phasen II und III zwischen 1,70 und 2,36, in der Phase IV zwischen 
2,30 und 2,66. Die Q10-Werte für die C02-Abgabe lagen besonders in der Phase IV 
über denen der 0 2-Aufnahme. Die Q10-Werte der Photosynthese lagen in der Pha
se II um 2, in den Phasen III und IV um 1,4. 
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