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Der Gaswechsel reifender Weinbeeren?!)
von

R. Kocn und G. ALLEWELDT

Gas exchange of ripening grape berries

Summary. — 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 berry and photosynthesis per berry, which
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-
1y 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 O: and CO:
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,, 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,, values for CO, delivery
were, especially inphase IV, higher than for O, uptake. The Q,, 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, daB infolge der zentralen Bedeutung des Gaswechsels der
Weinbeere zwischen diesem und den Reifeparametern Einzelbeerengewicht, Zucker-
und S#uregehalt Zusammenhédnge bestehen miissen. Nach Befunden von GEIsLER
und Rapirer (1963) und KriepEmann (1968) sind Photosynthese und Respiration in der
jungen Weinbeere am aktivsten. Sie stellen einen wichtigen Faktor fiir die energie-
bediirftigen Wachstumsprozesse dar. Allerdings konnte an allen bisher untersuchten
Friichten festgestellt werden, daB die Photosynthese die Respiration nie tbertrifft

1) Auszug aus der Dissertation von R. Kocn, Unlversitit Hohenheim, 1977,
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Abb. 1: Photosynthese, absolut und auf die Respiration bezogen, sowie Sdure- 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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(Scuaepte 1975). Es ist also fraglich, ob die Eigensynthese an Kohlenhydraten der
jungen Beere fiir ihr Wachstum ausreichend ist. Fiir die Verminderung der Apfel-
sdure im Laufe der Beerenreife spielt die Respiration eine entscheidende Rolle, was
mit Hilfe von “C-markierter Apfelsiure bewiesen werden konnte (Drawert und
SterFaN 1965, Sterran 1968, RiBErReau-Gavon und RiBereau-Gayon 1969, Sterran et al,
1975). Die starke Zuckerakkumulation bei Beginn der Reifephase ist in erster Linie
auf die Translokation von Kohlenhydraten aus den Blittern in die Beeren zuriick-
zufiihren (Kosrer 1969, Kosrer und Perrer 1972).

Ziel dieser Arbeit war es, zu versuchen, die zum Teil gegensétzlichen Ergebnisse
der Respirations- und Photosynthesemessungen zu verifizieren und den Einfluf3
beider Parameter auf Wachstumsverlauf, Qualitit und Quantitit des Ertrages fest-
zustellen sowie eventuelle fiir die Ziichtungsarbeit wichtige Sortenunterschiede auf-
zuzeigen.

Material und Methoden

Fir die Untersuchungen wurden mehrjihrige wurzelechte Pflanzen der Sorten
B-6-18, Bacchus und Optima aus dem Freiland, daneben noch B-6-18, Bacchus und
Riesling aus dem Gewichshaus verwendet. Die Probenahmen erfolgten von Mitte
Juni bis Anfang November in wochentlichen Intervallen ab 14 d nach der Bliite.
Dabei wurden stets Beeren von gleichem Entwicklungszustand und gleicher Grofie
ausgesucht. Das durchschnittliche Einzelbeerengewicht ergab sich aus 200 Beeren von
jeweils 5 moglichst gleich entwickelten Trauben. Die Siurebestimmung 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 Weinsdure/l. Der Zuckergehalt des Saftes wurde anfangs mit ei-
nem Handrefraktometer, spdter mit einem Abbé-Refraktometer gemessen und in
%0echsle angegeben.

Die Respiration der Beeren, d. h. die CO,-Abgabe und O,-Aufnahme wurde mit
einem Standard-Warburggerit (Einzelheiten s. Aviewerpt und Kocu 1977) bzw. mit
einem Ultrarotabsorptionsschreiber (Uras) gemessen. Die Bestimmung der Photo-
synthese und Dunkelatmung der Beeren erfolgte mit einem Uras im offenen System.
Die Stromungsgeschwindigkeit betrug 0,8 1/min. Die Differenz zwischen dem CO,-
Gehalt der atmosphiirischen Luft und dem der librigen Mefistellen war die Grund-
lage fiir die Berechnung der Respiration und der Photosynthese der Beeren. Die
Dunkelatmung ergab sich aus der Differenz des CO,~Gehaltes der die Kiivetten bei
Verdunkelung durchstromenden Luft und der atmosphirischen 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 Plexiglaskiivetten in ein
Thermostatenbad bei 25 °C bzw. bei 35 °C eingebracht. Die Beleuchtungsstirke be-
trug ca. 20.000 1x (Quecksilberdampflampe 400 W).

Ergebnisse

In der Wachstumsphase II wurde bei allen untersuchten Sorten die hoéchste
Photosynthese/Frischgewicht gemessen. Sie betridgt ca. 80 % der Respiration (s.
Abb. 1). Das bedeutet, daf3 der Kompensationspunkt auch bei jungen Beeren nicht
errecicht wird, Wihrend die Intensitit der Photosynthese/Frischgewicht abnimmt,
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Abb. 2: Respiration, Respirationsquotient sowie Siure- und Zuckergehalt der Beeren der
Rebsorte B-6-18 (1974 und 1975) bei einer Versuchstemperatur von 25 °C. I—IV: Wachs-
tumsphasen der Weinbeere.

Respiration, respiratory quotient and acid and sugar contents of berries of the cv. B-6-18
(1974 and 1975) at a temperature of 256 °C. I—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. I—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. I—IV: Growth periods of the grape berries.

steigt sie auf die Beere bezogen wihrend der Beerenreife an. Ein dhnliches Verhal-
ten zeigt die Respiration: abnehmenden Kurvenverlauf/g Frischgewicht und Zunah-
me/Beere. Typisch fiir die Entwicklungsphase II der Weinbeeren ist die Zunahme
des Siduregehaltes 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 Respirationsintensitit/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 fiir den Siuregehalt als auch fiir Photo-
synthese und Respiration/Beere ein Maximum erreicht. Die Zuckerakkumulation be-
ginnt ungefihr zu dem Zeitpunkt, an dem das Photosynthesemaximum/Beere iiber-
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 Anschlu8 daran (zu Be-
ginn der Phase IV) erfolgt ein kurzfristiger Respirationsanstieg. Danach sind Respi-
ration und Wachstum der Beeren nicht mehr korreliert. Wihrend die Wachstums-
raten hoch sind, nimmt die Respiration der Beeren leicht ab.

Mit Beginn der Reifephase (Phase IV) steigen die Respirationsquotienten auf
Werte von ungefiahr 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 Sduregehalt dagegen sinkt rapid. Gegen Ende der Phase IV
stagnieren die Zucker- und Siuregehalte sowie das Wachstum und die Respiration,
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Wihrend in der Phase III die Photosynthese noch ca. 50 % der Respiration betrigt,
fdllt 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 Atmosphire, wie sie bei Messungen mittels Uras erfolgt, fiihrte zu keiner
nennenswerten Verdnderung der Respirationsaktivitit. Eine von PeyNnaup und
RiBEreau-Gayon (1971) angefiihrte Steigerung der Respiration von Beeren, die sich in
einer stindig erneuerten Atmosphire befinden, konnte nicht festgestellt werden.

Signifikante Unterschiede der Respiration zwischen den Sorten im Verlauf und
in der Intensitét lassen sich nicht feststellen. Es deuten sich jedoch Unterschiede bei
den Q,,-Werten der Respiration und den Respirationsquotienten an. In der Tabelle 1
sind Mittelwerte des Q,,~-Wertes bei einer Temperaturerh6hung von 25 °C auf 35 °C
aus den Entwicklungsphasen II, III, IV sowohl fiir die aufgenommene O,-Menge als
auch fur die abgegebene CO,-Menge dargestellt. In der Phase II liegen die Q,,-Werte
mit Ausnahme der Sorte B-6-18 aus dem Freiland etwas unter 2. Dabé¢i sind die
Werte fiir die O,-~Aufnahme geringfiigig kleiner als die fur die C02-Abgépe (signifi-
kant nur bei B-6-18, Gewichshaus). Eine statistische Auswertung ergab, daB Bee-
ren von im Freiland gewachsenen Reben stirker auf eine Temperaturerhéhung rea-
gieren als Beeren aus dem Gewichshaus. Dies gilt sowohl fir die O,-Aufnahme
wie auch fiir die CO,-Abgabe. Auch in der Phase III setzt sich diese Tendenz fort.
Am deutlichsten reagieren die Beeren auf eine Temperatursteigerung in der Pha-
se 1V, Hier liegen die Werte bei allen Sorten durchweg iiber 2. Fiir die CO,-Abgabe
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Abb. 4: Respiration der Beeren, gemessen im Warburg- bzw. URAS-Gerit, der Rebsolrte
B-6-18 (1974) bei einer Versuchstemperatur von 25 °C. I—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. I—IV: Growth periods of the grape berries.
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Tabelle 1

Mitelwerte der Q,,~Werte der Respiration (CO,-Abgabe, O,~Aufnahme) der Weinbeeren
einiger Rebsorten bei einer Temperatursteigerung von 25 °C auf 35 °C., Zusammenfassung
der Untersuchungsperioden 1974 und 1975
Average Q,, of the respiration (CO, delivery, O, uptake) of grape berries of several cul-
tivars at a temperature increase from 25 °C to 35 °C. Investigation periods 1974 and 1975

combined
ts° ':ert . Wachstulrlr;sphasen v
Stando co, o, co, o, co, o,
B-6-18, X 2,36 2,33 2,09 1,95 2,66 2,39
Freiland ts 0,18 0,16 0,14 0,22 0,10 0,26
B-6-18, b4 1,75 1,32 1,52 1,45 2,37 2,17
Gewichshaus *s 0,13 0,14 0,16 0,18 0,24 0,23
Bacchus, X 1,98 1,88 2,33 1,78 2,43 2,06
Gewichshaus ts 0,10 0,15 0,11 0,24 0,24 0,20
Optima, X 1,93 1,83 2,07 1,99 2,61 2,18
Freiland *s 0,15 0,16 0,20 0,25 0,19 0,16
Riesling, b'e 1,70 1,56 1,50 1,65 2,30 2,14
Gewiichshaus s 0,05 0,05 0,05 0,06 0,10 0,12
100 &—@ B-6-18
3B°C
5 O——0O Optima
5
@ 0
s Lt 1 1 1 { 1 I 1 1 1 1 L 1 1
2 0 20 40 60 80 100 120 140
: Tage nach der Bliite
$ ; it [ m—— v
¢ Opiima B-6-18
8
~N
8
Ed
: 100
2 25°C
£
0
{ 1 1 ] 1 ] L 1 1 L 1 1 1 L 1 i
0 20 40 60 80 100 120 140
Tage nach der Bliite
— 11 —{mt m— v
Ootima B-6-18

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 1 I w

25 0C 35 °C 25 0C 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, % 1,02 1,10 1,19 1,25 1,35 1,51%%+
Gewiéchshaus *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%#**
Gewidchshaus ts 0,09 0,07 0,20 0,56 0,18 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%*
Gewichshaus *s 0,06 0,08 0,10 0,07 0,07 0,09

*, *s, »*s; Signifikanter Unterschied zum Wert bei 25 °C bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von
5 %, 1%, ,01%,

werden hohere Werte erreicht als fiir die O,-Aufnahme. Letztere nimmt zwar mit
zunehmender Reife immer mehr ab, jedoch ist in der Phase IV eine gréfBere Steige-
rungsrate bei einer Temperaturerhéhung als in der Phase II zu beobachten.

Die Abhingigkeit der Respiration von der Temperatur kommt erwartungsge-
mif auch in den Werten der Respirationsquotienten zum Ausdruck. In Tabelle 2 sind
die Ergebnisse aus den einzelnen Entwicklungsphasen einander gegeniibergestellt.
Signifikante Unterschiede zwischen den Sorten waren nicht feststellbar. Wurde die
Respiration jedoch bei 35 °C gemessen, so ergab sich bei den Freilandsorten B-6-18
und Optima eine zwar geringfligige, jedoch hochsignifikante Erhéhung des RQ, im
Gegensatz zu B-6-18, Bacchus, Riesling aus dem Gewiéchshaus. In der Wachstums-
phase III ergeben sich im Vergleich zur Phase II etwas héhere Werte des Respira-
tionsquotienten. Auch hier bewirkt eine Temperatursteigerung von 25 °C auf 35 °C
eine signifikante Erh6hung des RQ. In der Phase IV schlieBllich wird eine deutliche
Anhebung des Respirationsquotienten ersichtlich. Bei allen Sorten, gleichgiiltig ob
aus dem Freiland oder Gewichshaus, bewirkt eine Temperaturerhéhung einen hoch-
signifikanten Anstieg des RQ.

Bei der Photosynthese lassen sich zwischen den Sorten in bezug auf Verlauf und
Intensitdt ebenfalls keine signifikanten Unterschiede erkennen. Im Hinblick auf die
doch recht geringe Photosynthesekapazitit der Weinbeeren ist dies durchaus ver-
standlich. Als Beispiel sollen in Abb. 5 die friihreifende Sorte Optima und die spét-
reifende Sorte B-6-18 dienen. Beide unterscheiden sich nur geringfiigig sowohl in
der Zunahme der Photosnythese bis zur Phase III als auch in dem zu Beginn dieser
Phase erreichten Maximalwert. Zieht man als weiteres Unterscheidungsmerkmal die
Temperaturabhingigkeit bei Versuchstemperaturen von 25 °C und 35 °C und den
daraus folgenden Q,,-Wert hinzu, lassen sich auch hier keine gravierenden Unter-



38 R. Kocn und G. ALLEWELDT

Tabelle 3
Mittelwerte der Q,-Werte der Photosynthese (CO,-Aufnahme) der Weinbeeren einiger
Rebsorten bei einer Temperatursteigerung von 25 °C auf 35 °C. Zusammenfassung der
Untersuchungsergebnisse 1973 und 1974

Average Q,, of the photosynthesis (CO, uptake) of grape berries of several cultivars at a
temperature increase from 25 °C to 35 °C. Investigation periods 1973 and 1974 combined

Wachstumsphasen
Sorte
Standort 1 1 v
X *s b4 ts 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 Q,,-Wert zwischen etwa 1,8 fiir Bacchus und etwa 1,9 fiir B-6-18 und Opti-
ma. In den Phasen III und IV, in denen die Photosynthese zusehends abnimmt, ist
nur noch eine sehr geringe Temperaturabhingigkeit feststellbar.

Diskussion

Das Beerenwachstum in der Phase II ist mit einem Anstieg der Gaswechsel-
intensitéit/Beere korreliert, Es wiire theoretisch zu erwarten, dal Respirations- und
Photosynthesezunahme den Beerenwachstumsraten entsprechen, da das Wachstum
einen stark energiebediirftigen Prozefl darstellt, zumindest solange es auf Zelltei-
lungen beruht (LiBBert 1973). Das Wachstum des Perikarps erfolgt in der Phase II
jedoch schon zu einem grofien Teil aufgrund von Zelistreckung (Coomse 1960, HArris
et al. 1968). Dafiir ist sicherlich eine geringere Neusynthese von Zellsubstanz erfor-
derlich als fiir das Wachstum allein aufgrund von Zellteilungen. Zudem muf3 die
aufgenommene O,-Menge nicht unbedingt ein Mafl fiir den tatsidchlichen O,-Ver-
brauch und damit Energiegewinn sein, da durch die parallel zur Respiration anstei-
gende Photosynthese eine O,-Quelle zur Verfiigung steht. Die Energie fiir die Wachs-
tumsprozesse der jungen Weinbeeren wird demnach durch Photosynthese und Re-
spiration zusarﬂmen bereitgestellt, zumal bei der Photosynthese auch von grofen,
nicht meBbaren Refixierungsraten ausgegangen werden mufl. Denn der entsprechend
den Wachstumsvorgingen sehr aktive Stoffwechsel in der Wachstumsphase 11, ver-
kniipft mit den decarboxylierenden Reaktionen in Glykolyse, Pentosephosphatcyklus
und Tricarbonsdurecyklus, 146t einen sehr hohen CO,-Partialdruck im Innern der
Beeren und dementsprechend hohe CO;-Refixierungsraten erwarten. Hinzu kommt,
daB die Weinbeeren im Vergleich zu den Blittern nur eine verschwindend geringe
Anzahl Stomata aufweisen (Bessis 1972 b, Swirr et al. 1973). (Lange Zeit war sogar
vermutet worden, daB} sie liberhaupt keine besitzen.) Also mufi der Gaswechsel der
Weinbeeren weitgehend durch die Cuticula erfolgen. Diese ist jedoch von einer plitt-
chenformig angeordneten Wachsschicht iiberdeckt (Bessis 1972 a, Cuamsers und
Possincaam 1963) und diirfte fiir den Gaswechsel mit zunehmendem Alter der Frucht
eine nicht zu unterschitzende Barriere sein.
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Da die Beeren in der Phase II offenbar nur schwache sinks darstellen, liegt es
nahe, daf} ein GroBteil des Kohlenhydratbedarfs nicht nur durch die Blédtter, sondern
auch durch die Beeren selbst gedeckt wird. Der niedrige Zuckergehalt der jungen
Weinbeeren ist wohl weniger ein Zeichen geringer Photosyntheseaktivitédt in die-
sem Wachstumsstadium, als vielmehr darauf zurtickzufiihren, daBl noch keine Zuk-
kereinlagerung in die Vakuolen stattfindet. Die Attraktionswirkung junger Trau-
ben fiir Assimilate ist nach Befunden von Cooxse (1960), Hare und WEeaver (1962)
und Koster (1969) gering. Der in den Beeren selbst gebildete und der von den Blét-
tern zugelieferte Zucker wird in den Beeren metabolisiert, um Energie flir die
Wachstumsprozesse bereitzustellen und um zur Substanzvermehrung beizutragen.

Hohe Sdureaufbauraten in der Phase II, d. h. groe Stoffwechselaktivitit, lassen
an sich auch auf hohe Respirationsraten und somit auch auf den Abbau energierei-
cher Verbindungen, wie es die Dicarbonsduren sicherlich sind, schlieBen. Werte des
Respirationsquotienten um 1 (auch bei hoheren Temperaturen) schlieBen jedoch eine
Sdureveratmung aus. Es muf3 also eine Moglichkeit bestehen, die Sduren dem Abbau
durch Veratmung zu entziehen. Die im Cytoplasma gebildeten Sduren miissen also
offensichtlich in die Vakuolen eingelagert werden und dort einen zweiten Pool bil-
den (Harpy 1968, Lakso 1974).

Zum einen wird ein Teil der Sduren in den Blittern gebildet und in die Friichte
abgeleitet, wie es von Uwrricn (1970) fir Friichte allgemein und flir die Weinbeeren
speziell von Amering (1956) und von Peynaup und Maurie (1958) angenommen wird.
Zum anderen stellen die Beeren selbst den Hauptort fir die Sduresynthese dar (HALE
1962, Harpy 1968, RiBErEAU-GAYON 1968). Hierbei sind verschiedene Synthesewege von
Bedeutung. Den Hauptweg der Apfelsdurebildung stellt wohl die f-Carboxylierung
von Pyruvat oder Phosphoenolpyruvat dar, wie in Experimenten mit radioaktiv mar-
kiertem Kohlenstoff festgestellt werden konnte (MeyNHARDT 1963, RiBEREAU-GAYON
1968). Die Zunahme der CO,-Fixierung der Beere in der Wachstumsphase II resultiert
sicherlich aus einer vermehrten Apfelsiurebildung. Dennoch mufB die Zulieferung von
Saccharose aus den Blittern von entscheidender Bedeutung sein, denn durch die
Photosynthese der Beeren entstiinde zu wenig Phosphoenolpyruvat, um Apfelsiure
in dem MalB aufzubauen, wie es in dieser Wachstumsphase geschieht. Auch ist die
Bildung von Weinsédure direkt von vorhandener Glucose abhingig (RiBErReau-GaYoN
und RiBEREAU-GAYON 1965, RureNer und Rast 1974).

Einen Beweis, dafBl die Sdurebildung nicht allein von der Photosyntheseaktivitit
der grinen Weinbeeren abhingt, stellt das starke Abnehmen der Photosynthese-
kurve bei Bezug auf das Frischgewicht dar. Die Sdurezunahme ist ndmlich, sowohl
auf die Beere als auch auf das Frischgewicht bezogen, grof.

In der Phase III werden oft Beeren der ausgehenden Wachstumsphase II und
der beginnenden Phase IV miterfaBt. Dies muB3 bei der Betrachtung der in dieser
Phase ermittelten Werte mit beriicksichtigt werden; zugleich kénnte dieser Umstand
auch erkliren, daB3 andere Autoren, die sich mit der Respiration der Weinbeere be-
schiftigten, keine Stagnation bzw. keinen Riickgang der Respiration kurz vor Reife-
beginn erwihnen (Gereer 1897, Gore 1911, Lurhra und Crima 1931, Grrster und RapiLen
1963, Harris et al. 1971). Das gleiche trifft fiir den in der Phase III zu beobachtenden
kurzfristigen Anstieg des Respirationsquotienten und der Respiration am Anfang
der Phase IV zu.

Fiir die geringen Wachstumsraten in dieser Phase mogen einerseits Konkurrenz-

verhiiltnisse mit dem Sprof3 infolge raschen Langenwachstums verantwortlich sein,
wenn auch nur in begrenztem MaBe, andererseits konnte das Samenwachstum — der



40 R. Kocn und G. ALLEWELDT

Embryo erreicht seine volle Groie (Nitscu et al. 1960) — eine Rolle spielen. Die Ab-
nahme der Respiration in der Phase III ist moglicherweise auf die Wachstumssta-
gnation, d. h. auf einen geringeren Energiebedarf in dieser stoffwechselphysiologi-
schen Umstellungsphase zurlickzufiihren. Die kurzzeitige Erhéhung der Respira-
tionsquotienten noch in der Phase III und der sich unmittelbar daran anschliefen-
de Anstieg der Respiration scheinen Ausdruck der Stoffwechselumstellung zu sein.
Eventuell bestehen hier fiir kurze Zeit zwei Energiequellen fiir den Stoffwechsel in
der gleichzeitigen Metabolisierung von Zuckern (wie in der Phase II) und von Siu-
ren (wie in der Phase IV). Der Beerenstoffwechsel in der Phase IV ist offenbar auf
Erhaltung eingestellt. Neusynthese erfolgt nur noch in beschrinktem Mafle, z. B.
fir die Bildung von Wandmaterial. Das Wachstum erfolgt in diesem Zeitabschnitt
nur noch aufgrund von Zellstreckung (Harris et al. 1968).

Der Beginn der Zuckereinlagerung und damit der Reifebeginn ist vermutlich ein
hormonell gesteuerter Vorgang (Coomse und Havrs 1973, HaLe et al. 1974, ALLEWELDT
et al. 1975, Coomse 1976, u. a.). Infolge der starken sink-Wirkung werden vermehrt
Zucker in die Beere eingelagert. Die in die Beere einwandernden Zucker stammen
mit fortschreitender Reife zu einem immer geringeren Teil aus den alten, basalen,
unterhalb der Trauben inserierten Bliittern, sondern vielmehr aus den jlingeren, nahe
der Triebspitze stehenden Blattern (Hare und Weaver 1962, KosLer 1969). Demzufolge
laBt die Abnahme der Photosynthese der Beeren mit Beginn der Reifephase auf eine
abnehmende Beteiligung bei der raschen Zuckerakkumulation schlieflen. Jedoch ist
die Erhohung der Zuckerkonzentration in der Phase IV nicht nur auf die Photosyn-
thesetiitigkeit der Blatter und der Beeren selbst zuriickzufiihren, sondern auch auf die
Glukoneogenese (Drawert und SterraN 1966, Risireau-Gavon 1968; Sterran 1968, Rurr-
NER et al. 1975, SterraN et al. 1975). Fiir die rasche Abnahme des Siuregehaltes zu
Beginn der Phase IV ist die Weinsdure ohne grofie Bedeutung. Sie wird in dieser
Phase nur noch wenig in den Stoffwechsel mit einbezogen (Weinar 1968, SterraN et al.
1975). Entscheidend ist neben einem Nachlassen der Sdurezulieferung aus den Blat-
tern (Peynaup und Maurie 1958) und einer feed-back-Wirkung von angehiduftem
Malat auf die Malatsynthese (Laxso 1974) sowie der Glukoneogenese die Veratmung
der Apfelsiure (Drawertr und STeFranN 1965, SterraN 1968, Risgreau-Gayon und Ri-
BEREAU-GAYON 1969). Respirationsquotienten von ca. 1,3, wie sie von Gerser (1897),
Garer (1939) und Saurnier-Brache (1963) festgestellt worden waren, deuteten schon in
diese Richtung.

Wie nachgewiesen, konnten in der Wachstumsphase IV Respirationsquotienten,
die grof3er als 1,33 waren — dem theoretisch zu erwartenden Wert bei einer vollstin-
digen Veratmurg der Apfelsiure —, festgestellt werden. Der theoretische Wert des
RQ fiir die Veratmung von Weinsiure liegt bei 1,6. Diese wird jedoch wihrend der
Reifephase kaum metabolisiert und diirfte folglich fiir die Grofie des RQ nicht von
Bedeutung sein. Da aulerdem Apfel- und Weinsidure etwa 90 % der Gesamtsiure-
fraktion der Beeren ausmachen (AMerINE und WiNkLER 1942, PEynaup 1947, u. a.), diirf-
te der Metabolismus anderer organischer Siduren fiir den RQ nicht ins Gewicht fal-
len. Entscheidend ist hier wohl trotz des hohen Respirationsquotienten der Metabo-
lismus der Apfelsdure. Denn parallel zur Decarboxylierung des Malats im Rahmen
der Reaktionsschritte der Respiration lduft die Decarboxylierung, die zur Gluko-
neogenese fiihrt und somit die CO,-Abgabe erhdht. Die Sdureabnahme zu Beginn der
Phase 1V ist sehr stark und wird weiterhin von einer Abnahme der Respiration be-
gleitet. Die abnehmenden Respirationsraten lassen vermuten, dafl die Siurevermin-
derung nicht allein auf Veratmung, sondern auch auf die Stoffwechselschritte der
Gluconeogenese zurtickzufiihren ist. Eine weitere Erklarungsmdéglichkeit bietet das
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Nachlassen der CO,-Fixierung im Laufe der Beerenreife (Hawker 1969, RiBEREAU-
Gayon und RiBEreau-Gavon 1969). Dies bedingt eine geringere Refixierungsrate des
intern gebildeten CO, und fiihrt somit zu einer vermehrten CO,-Abgabe.

Fiir die Unterschiede der Q,,-Werte der O,-Aufnahme und CO,-Abgabe mufi
bedacht werden, daf3 die O,~Aufnahme am ehesten ein MaB3 flir 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. Fir die Menge des abgegebenen CO, hingegen konnen verschiedene decarb-
oxylierende Reaktionsschritte verantwortlich sein: oxidative Decarboxylierung von
Pyruvat, die Decarboxylierungen im Citronensidurecyclus sowie die Decarboxylie-
rungen von 6-phosphogluconsidure zu Ribulose-5-Phosphat im Pentosephosphat-
cyclus, auBerdem die Decarboxylierung von Apfelsidure zu Brenztraubensiure. Fiir
diese Reaktionen moégen andere Temperaturabhidngigkeiten bestehen als filir die
Reaktionen, die zur O,-Aufnahme fiihren.

Ein Seneszenzphidnomen scheinen die hohen Q,,-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 Membranpermeabilitdt
diirfte fiir die an der Respiration beteiligten Enzyme mehr Substrat verfiigbar sein.

In allen Wachstumsphasen liegt bei Freilandbeeren die Respirationsintensitit
sowohl bei 25 °C als auch bei 35 °C etwas hoher. Dies gilt besonders fiir die CO,-
Abgabe. Die klimatischen, speziell die Temperaturbedingungen, beeinflussen die
Respirationsintensitit entscheidend. Sie spielen auf jeden Fall eine grofiere Rolle als
ihre Sortenspezifitiit. Ob eine Unterscheidungsmoglichkeit verschiedener Sorten auf-
grund verschiedenen Respirationsverhaltens ihrer Beeren besteht, erscheint unter
diesem Gesichtspunkt fraglich.

Es erhebt sich nun die Frage, ob flir den Temperatureffekt auf den Respirations-
quotienten in allen Wachstumsphasen der gleiche Mechanismus verantwortlich ist.
Bei jungen Weinbeeren ist der Temperatureinfluf3 statistisch nur bei Freilandpflan-
zen gesichert, wahrend er bei den reifenden und reifen Beeren in beiden Varianten
signifikant ist. Dabei sind jedoch bei den Beeren aus dem Freiland die stirksten Zu-
nahmen zu beobachten. Dies deutet darauf hin, daf3 in beiden Fillen der gleiche Me-
chanismus fiir die Erh6hung der CO,-Abgabe und somit flir die Erhéhung des RQ-
Wertes verantwortlich sein kénnte, nimlich die Decarboxylierung von Apfelsdure,
katalysiert von Malat-Enzym. Die Aktivitiat dieses Enzyms steigt zwischen 10 °C und
46 °C kontinuierlich an, ohne ein Optimum zu erreichen (Lakso und KuEewer 1975).
Die RQ-Werte bleiben folglich in der Phase II recht niedrig. AuBerdem wird der
grofite Teil der Apfelsiure in den Vakuolen eingelagert und entgeht somit einer
weiteren Metabolisierung. In der Phase IV tritt die Apfelsdure offenbar wieder in
das Cytoplasma tUiber. Hochstwahrscheinlich ist dies auf eine erhdhte Membran-
durchlissigkeit, die ein Zeichen flir das Reifwerden der Frucht darstellt (SacHer
1973), zurlickzufiihren. Die Ursache der hohen RQ-Werte generell und ihrer wei-
teren Erhdhung bei einer Versuchstemperatur von 35 °C mag auf die Veratmung in
den Mitochondrien sowie die Decarboxylierung in der Malat-Enzymreaktion mit an-
schlieBender Gluconeogenese zuriickzufiihren sein. AuBerdem diirfte das Abnehmen
der PEP-Carboxylase-Aktivitdt (Hawker 1969) ein weiterer Faktor flrr eine erhohte
CO,-Abgabe sein (Rurener und Kuewer 1975). Offen bleibt allerdings die Frage,
worauf es zuriickzufiihren ist, daB die Beeren von Freilandpflanzen mehr CO,, be-
sonders bei einer erhéhten Versuchstemperatur, abgaben. Moglicherweise spielen
hier die verschiedenen Boden-, Hydratur- und Klimaverhéltnisse eine Rolle.
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Photochemische Reaktionen sind temperaturunabhingig, enzymatische Reaktio-
nen jedoch, die sowohl in der Licht- als auch in der Dunkelreaktion der Photosyn-
these vorkommen, sind temperaturabhingig. Bei schwacher Beleuchtung stellen die
photochemischen Reaktionen den begrenzenden Faktor dar. Als Folge davon ist der
Temperatureinfluf3 gering. Dasselbe gilt auch fiir einen niedrigen CO,-Gehalt. Nun
sind die Q,,~Werte fiir die Photosynthese der Beeren in der Phase II recht hoch.
Dies bedeutet, dal die CO,-Konzentration bei den Versuchen auf jeden Fall keinen
limitierenden Faktor darstellte. Ob die Beleuchtungsintensitit jedoch ausreichend
war, kann trotz dieser hohen Q,,-Werte nicht genau beantwortet werden. Einerseits
miissen die Beeren nicht zwangslaufig dieselbe hohe Lichtbedlirftigkeit flir optimale
Photosynthese aufweisen wie sie Bosian (1960) flir Rebblitter festgestellt hat, ande-
rerseits spielt sicherlich die ebenfalls temperaturabhingige Reaktion der nicht an
der Photosynthese beteiligten Enzyme, PEP-Carboxylase und PEP-Carboxykinase,
die zum Apfelsiaureaufbau beitragen, eine gewisse Rolle.

Zusammenfassung

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

2. Respiration und Photosynthese der Weinbeeren sind jahrgangs- und sortenunab-
hidngigen Veridnderungen 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 fiir die Respiration/Beere
als auch fiir die Photosynthese/Beere eine Abnahme zu verzeichnen, die bei der
Photosynthese bis zum Ende der Phase IV anhéilt. Der Respirationsverlauf hin-
gegen zeigt zu Beginn der Phase IV bhesonders 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 gréBten zu Beginn der
Phase II, wobei die Photosynthese geringer ist als die Respiration. Beide fallen
wihrend des gesamten Beerenwachstums. Die stdrkste 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 II1 zusammen mit
dem Siduregehalt ein Maximum. Die Sdureabnahme, die in der Phase III beginnt
und sich bis zum Ende der Phase IV fortsetzt, ist in erster Linie auf Veratmung
zurlickzufiihren, 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 flir das Wachstum
wird offensichtlich von Respiration und Photosynthese gemeinsam gedeckt. Eine
nicht zu unterschitzende Rolle diirfte die Refixierung von O, und CO, im Beeren-
innern spielen. Das Beerenwachstum in der Phase IV ist offenbar weniger ener-
giebediirftig als in der Phase II, da Respiration und Photosynthese/Beere abneh-
men.

6. Qo-Werte der Respiration bei einer Temperaturerhthung 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 Q,,-Werte fiir die CO,-Abgabe lagen besonders in der Phase IV
iiber denen der O,-Aufnahme, Die Q,,-Werte der Photosynthese lagen in der Pha-
se IT um 2, in den Phasen III und IV um 1,4.
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