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Planta, (BEE.) 65, 65--72 (1965) 

Aus dem Institut fiir allgemeine Botanik der Universitgt Ziirich 

DIE  V E R T E I L U N G  DEI~ SAUERSTOFFKONZENTI~ATION 
IN  R E I F E N D E N  f IPFELN 

Von 

ROLAND B~XnDL~ und HAns WAnn]~ 

Mit 4 Textabbildungen 

(Eingegangen am 23. Januar 1965) 

Oxygen Concentration Gradients in Ripening Apples 
Summary 

Oxygen concentrations in fleshy fruits can be measured accurately with a 
miniaturized Clark electrode. As the oxygen consumption of the electrode is 
practically nil, small local differences can be evaluated. 

In apples of different varieties, a steep gradient of oxygen concentration irom 
the peel inwards can be demonstrated. The slope oi this gradient decreases with 
the increasing radial distance from the epidermis. The gradient consistently 
shows a step in the zone of the wscular bundles. With the exception of the cli- 
macteric minimal oxygen concentrations near the carpels are above or near a value 
corresponding to a Po~ of 40 mm Hg (Po~ in air 148--151 mm Hg depending on 
barometric pressure). During the climacteric, oxygen concentrations can sink to 
very low values, accompanied by an irregular radial distribution. 

1. Einlcitung 

Die Sauerstoffkonzentration im Gewebe fleischiger Frfichte kanu 
in Abhiingigkeit yore Entwicklungszustand batr~ehtlich unter diejanige 
der umgebenden Luft sinkan. Als naheliegende Erkls ffir diese 
Ersaheinung wird meist angenommen, dab die Diffusion yon Sauar- 
stoff aus der Luft in die Frucht nicht rasch genug erfolgt, um die Wir- 
kung des Sauerstoffverbrauchs dutch die Atmung des Fruchtfleischas 
aufzuheben. W~DLAW und L ~ o n A ~  (1936, 1940) glaubten, die yon 
ihnen beobachtaten sehr geringen Sauerstoffkonzentrationen yon etw~ 
1 Vol.- % in Bananen und Frfichtan des Melonanbaumes (Carica papaya) 
seien die Ursache ffir den charakteristischan Atmungsvarlauf w~hrend 
des Reifungsvorganges. Wie B I A ~  (1960) bemerkt, sind soicha Folge- 
rungen auch heute noah aus verschiadenen Grfinden verfrfiht. Es ist 
z.B. bisher nicht mSgliah gewasan, Sauerstoffkonzentrationen in Frfich- 
ten ganau genug zu messen, wail ffir alle Varfahran vie] zu gro~e Proben 
ben5tigt wurden. Wie aus dar Beschreibung der bis heute verffigbaren 
1Vfethoden bei UL~m~ (1952) hervorgaht, k6nnen die damit erhaltenen 
l~esultate niaht einmal als Durahschnittswerte fiir die Konzentration 
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des 8suerstoffs in einer Frueht betr~chtet werden. D~ lokale Konzen- 
trationsuntersehiede nicht erfaBt werden konnten, fehlten auch die 
wesentliehsten Grundlagen ffir die Ermittlung yon ,,Diffusionskoeffi- 
zienten" ftir Sauerstoff in pflanzlichen Geweben, obwohl verschiedent- 
lieh mit indirekten Methoden versueht wurde, diesbezfigliche Sch/~t- 
zungen anzustellen. 

Mit Hilfe von Clark-Elektroden geringer Gr61?e ist es uns nun ge- 
lungen, ein Bfld fiber die Verteflung der Sauerstoffkonzentration in 
verschiedenen fleisehigen Organen zu gewinnen. Naehfolgend sollen 
die Ergebnisse der Messungen an Xpfeln verschiedener Reifestadien 
mitgeteflt werden. 

2. Methoden 

Ftir die Messung der Sauerstoffkonzentration in Geweben beniitzten 
wit einen ,,Beckman Model 160 Physiological Gas Analyzer". Der 
wesentliehste Bestandteil ist eine miniaturisierte Clark-Elektrode, die 
aus einem 0,0127 mm dicken Pt-Draht besteht, isoliert eingebettet in 
einem d/innwandigen Silberrohr, das als Anode fnnktioniert. Die Spitze 
der Elektrode wird yon einer dfinnen gssdurehl~ssigen Poly~thylen. 
membran umgeben. Zwischen dieser und der Elektrodenspitze befinde~ 
sieh als Elektrolyt 3%ige KC1-LSsung. Dadurch werden verschiedene 
Naehteile vermieden, die sich beim direkten Kontakt blanker Elektroden 
mit Gewebsflfissigkeiten nntersehiedlicher Zusammensetzung ergeben 
kSnnen. Die ganze Elektrode wird f/ir die Messung in einem Gewebe 
in eine st~hlerne Riley-Injektionsnadel eingefiihrt. In tier abgeschrag- 
ten Mfindung der Nadel ist die Elektrodenspitze sowohl gut geschfitzt, 
als aueh der Gewebsfl/issigkeit susgesetzt. Die Polarisationsspannnng 
betr/~gt --0,68 Volt. Der Polarisationsstrom wird fiber einen Zerhaeker 
einem Weehselspannungs-Gleiehspannungsverst/~rker zugefiihrt. Am 
Me,instrument k~nn naeh entspreehender Eiehung direkt der Sauer- 
stoffpartialdruek in mm Hg abgelesen werden. F/Jr eine Messung der 
Sauerstoffkonzentration an einer bestimmten Stelle innerhalb einer 
Frucht Mrd zun/iehst die Injektionsnadel, die anstelle der Elektrode 
einen gen~u passenden Stahldrahtkern enth/~lt, eingefiihrt. Der Kern 
wird darauf aus der Nadel herausgezogen, ohne diese zu bewegen. An- 
start des Drahtkerns wird nun sorgf/iltig die Sauerstoffelektrode in die 
Injektionsnadel eingesetzt. Mi~ dieser mil3t man nun eigentlich die 
Sauerstoflkonzentration in den sehr geringen Mengen Gewebsfliissig- 
keit, die sieh naeh dem Einsteehen der Nadel und Iterausziehen des 
Drahtkerns hi der Spitze der Nadel angesammel~ hat. Bei Apfelgewebe 
kann es sieh hSehstens um 1 mm 3 Salt handeln. Die Einstellung des 
Konzentra~ionsgleichgewichts zwischen dieser Fliissigkeit und dem um- 
gebenden Gewebe ist in den meisten F~llen nach etwa 1--2 rain 
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erreieht. Eine Verz6gerung der Anzeige bewirken die in jfingeren Ent- 
wicklungsstadien yon Xpfeln stark in Erscheinung tretenden Phenol- 
oxidasen. Auf dieses Problem sell in einer sp~teren Mitteilung einge- 
g~ngen werden. 

In den u wurden reife Xpfel versehiedener Sorgen 
beniitzt; bei der Verfolgung der Entwicklung und l~eifnng hingegen 
nut Xpfel der Sorte ,,l~ism~rck". An einem B~um (Standort Meilen, 
450 m fiber Meeresh6he) wurden anfangs auni 30 i~pfel markiert nnd 
Mle 2 Wochen eine entsprechende Anzahl, die den gleichert En{wick- 
lungszust~nd wie die markierten zeigten, fill" die Messungen gepflfickt. 
Die letzte Ernte veto Baum erfol~e um 10. Oktober 1963. Nachher 
wurden die Proben yon den gelagerten Xpfeln entnommen (Lagerungs- 
temper~tur 200 C). 

Da die amperometrisehe Messung der Sauerstoffspunnung tempe- 
raturempfindlich ist, k~men die ~pfel n~ch der Ernte irl eine XIim~- 
kammer mit einer Temper~tur yon 20 o C. In der gleiehen K~mmer 
erfolgte dann n~eh 24 8td die ges~mte Untersuehung. Gemessen wurde 
neben der Verteflung der inneren Sauerstoffkonzentration das Frisch- 
und Troekengewieht, ferner Sauerstoffverbrauch und Kohlendioxidpro- 
duktion der ganzen ~p{el. 

Die Verteflung der Sauerstoffkonzentmtion ira Fruchtfleiseh wurde 
in jedem Entwieklungsstadium so ermittelt, dab die Elektrode in der 
,,~quatoriMebene" der Frueht an versehiedenen, gleiehmiBig verteilten 
Punkten des Umf~nges in eine genau (ram) gemessene Tiefe versenkfi 
wurde. Die hier wiedergegebenen Kurven der Sauerstoffverteflung 
f~ssen die Messungen ~n jewefls 5--10 Frfiehten zus~mmen. 

3. Ergebnisse 
a) Entwieklung der Priichte. Aus Abb, 1 geht hervor, dM~ sich die 

~pfel wghrend des sehSnen Sommers 1963 stetig und gleichmil~ig ent- 
wickelten. Das gleiche zeigt 
aueh die Abb. 2 in bezug auf 
den Gaswechsel. Wie schon 
verschiedentlich festgestelit, 
geh6ren die Xpfel zum Typus 
der Frfiehte, die w~hrend der 
~eifung eine voriibergehende 
ErhShung der Atmungsinten- 
siti~t zeigen. Dieses Maximum 
des Gaswechsels w~hrend des 
Klimakteriums der Frucht 
ist ffir cue Kohlendioxidpro- 
duktion viel ausgepriigter Ms 
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ffir den Sauerstoffverbrauch, so dab sich daraus eine betr/~chtliche 
ErhShung des respiratorischen Quotienten ergib~. In  Anlehnung an 
KIgD und W~sT (1930) kSnnen bei den yon uns un~ersuch~en ,,Bismarck"- 
~pfeln folgcnde Entwicklungsstufen unterschicden werden: 

Tabelle 

E n t w i c k l u n g s p h a s e  A t m u n g  Z e i t p u n k t  ( 1 9 6 3 )  

1. Periode: Zellteilung 
2. Periode: Zellwaehstum 
3. Periode: Klimakterium 
4. Periode: Lagerung 
5. Periode: ZerfaU 

stark abnehmend 
langsam abnehmend 
ErhShung 
Abnahme 
leiehte ErhOhung, 

dann Abfall 

bis Mitre guli 
bis Mitre Oktober 
bis Anfang November 
bis Mitre November 
ab Mitre November 

b) Die Verteilung der Sauerstoffkonzentration in verschiedenen 
Zonen des Fruchffleisches. Abb. 3 zeig~ die Ergebnissc der Vorver- 
suche an el~reifen Boskoop-J~pfeln. Entgegen der ursprfinglichen Er- 
wartung n immt die Sauerstoffkonzentration in tier Xquatorialebene 
der Fruch~ nach innen nicht gleichm~$ig ab, sondern weist eine Un- 
stetigkeit in etwa 2 cm Tiefe auf. Die geringstcn Konzen~rationen 
wurden unmittelbar  au$erhalb oder zwischen den Karpellen des Kern- 
geh/~uscs gemessen. Das Minimum betr/~gt dort etwa 40 mm Hg, d.h. 
ungefi~hr 27% der Gleichgewichtskonzentration mit  Luf~ (Po~ je nach 
Luftdruck 148--151 m m  Hg). 

Ganz analoge Ver~eilungen dcr Sauerstoffkonzentration wurden 
auch bei Apfeln der Sor~en Cox's Orangen-Reinettc, 0twiler Orangen- 
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I~einette (Lokalsorte) und Bohnapfel erhalten. Bei dieser letzteren 
Sorte konnten minimale Konzentrationen yon 20 mmHg (13% der 
Gleiehgewiehtskonzentration) gemessen werden. Der Knickpunkg in 
der Kurve der Sauerstoffverteilung war iiberall zu erkennen. Sehnitte 
dureh die ~pfel in der ~quatorialebene (Einstiehebene der Sauerstoff- 
elektrode) und in Meridian- 
ebenen liegen die Lage dieser 
Unstetigkeit eindeutig der 
Zone der Leitbfindel zu- 
ordnen. 

Die Clark-Elektrode er- 
laubt nur die Konzentration 
yon gelSstem Sauerstofi zu 
ermitteln. Es ist deshalb 
Mder nicht m6glich gewesen, 
Po, in der Innenatmosphare 
dos Kerngeh/iuses zu messen. 
Der anatomische Bau des 
Kerngehauses ]~Bt jedoeh 
vermuten, da~ diese Innen- 
atmosphgre sich im Gleieh- 
gewicht mit den hn inneren 
Fruchtfleiseh gel6sten Gasen 
befinden muB. Diese Ver- 
mu~ung wird unterstfitzt 
dureh die Beobachtung, dab 
bei einzelnenApfein der Sorte 
,,Boskoop" unmit~elbar an 
der s Oberfl/s des 
Kerngeh~uses Sauerstoff- 
konzentrationen gemessen 
werden konnten, die der 
GMehgewiehtskonzentration 

f 2 3 ~ l l d l l l  I I I /~ 
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Abb. 3. u  der Sauerstoffkonzentration in der 
/~quatoriaIebene VOlt ,,Boskoop"-)il)feln. PO~ i n m m  l tg .  

1 Epidermis, 2 Leitbfindelzone, 3 Gehituse, 
4 ]]instichebene 

mit Luft entspraehen. Eine genauere Untersuchung dieser ~pfel ergab, 
dab in diesen F/fllen das Kerngeh~use dureh einen Kanal fiber die 
Fliege mit der AuBenatmosph/~re in Verbindung stand. 

e) Die 8auerstoilverteilung in den )[pfeln wiihrenit der Fruehtent- 
wieklung und der Reilung. In Abb. 4 sind einige Ergebnisse der Mes- 
sungen an ]~pfeln der Sorte ,,Bismarck" in versehiedenen En~wick- 
lungsstadien zusammengestelI~. Wghrend die Sauerstoffkonzen~rationen 
im Fruchtfleisch bis zum Beginn des Monats Oktober eine ghnliche 
Abhs yon der Tiefe des Megortes zeigen, wie im vorangehenden 
Absehnitt flit den Boskoopapfel besekrieben,/indern sich die Verh/~ltnisse 
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stark nach der Ernte. Dio Unstetigkeit in der Leitbfindelzone scheint 
zun~ehst zu verschwinden. Sp/~ter zeigen die pocWerte der inneren 
Fruehtfleischzonen verschiedener Fr/iohte gleichen Alters so starke 
Sohwankungen, dab sic nicht mehr gemittelt wurden. Vor allem in 
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den sp/~tercn Klimakteriumstadien wurden auch die niedrigs&en Sauer- 
stoffkonzentrationen dieser Untersuchungsreihe beobachtet; in einzel- 
hen F~llen konnte in tier N/~he des Kerngeh~uses kein Sauerstoff mehr 
naehgewiesen werden, 

4. Diskussion 
Unsere Ergebnisse zeigen, dag ,,Durchschnittswerte" der Zusammen- 

setzung der inneren AtmospMre und der in den Zellen gelSsten Gase 
ein vSllig unzureiehendes ]3rid der Gasversorgung einer Frucht geben 
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miissen. Die bisher in der Literatur mitgeteilten Werte konnten vor 
allem nichts darfiber aussagen, wie tier die Sauerstoffkonzentration in 
den inneren Fruehtsehiehten fiberhaupt sinken konnte. S~IIT~ (1947) 
fund z.B. bei ~pfeln einen kaum nuehweisburen Gradienten der Sauer- 
stoffkonzentrution yon uugen nach innen. Es ist unzweifelhaft die yon 
ihm angewandte Methode der Gasextraktion wghrend l~ngerer Zeit, die 
zu diesem falsehen I~esultat geffihrt hat. 

Trotz der yon uns naehgewiesenen steilen Grudienten der Sauer- 
stoffkonzentration kommt es w/~hrend der ersten zwei Perioden der 
Fruchtentwieklung nieht zu derurt niedrigen Konzentrationen in den 
inneren Fruehtfleisehsehiehten, dug ein anaerober Stoffweehsel resul- 
tieren mfigte. Andererseits deutet die Luge der 10o-Minimu w~hrend 
des Klimakteriums darauf bin, dug nur die inneren Fruchtschiehten 
am Zustundekommea des hohen l%Q beteiligt sein kSnnen. Die stark 
sehwankenden Sauerstoffspannungen im sp~tteren Klimakterium and 
die oft unregelm~tgig verlaufenden Konzentrutionskurven sind offenbar 
ein frfihes Anzeiehen einer beginnenden physiologisehen Desorganisa- 
tion des Fruehtfleisehes. 

Eigenartig ist der Kniekpunkt der Sauerstoffkonzentrationskurven 
in der Leitbfindelregion. Es sind versehiedene Erkl~rungen ftir diese 
Beobaehtung mSglieh. Eine ~nderung der ,,Diffusionskoeffizienten" 
auf Grund versehiedener Gaspermeabilit/~t der einzelnen Zellen oder 
versehieden groger Interzellularen aul3erhalb oder innerhalb der Leit- 
biindelzone mfiBte zu einer Unstetigkeit der Konzentrationsverteflung 
ffihren. Eine andere MSgliehkeit der Erkl~rung liegt in der Aimahme 
lokaler Untersehiede der Atmungsintensits im Fruchtfleiseh. Zwi- 
sehen diesen und weiteren tIypothesen kann eine Entseheidung nut 
dureh zusgtzliehe Experimente fiber die Art und den Weg des Gas- 
transportes sowie der Intensitgt der Atmung in versehiedenen Zonen 
des tPruchtfleisches getroffen werden. Solche Versuehe sind im Gauge. 

Zusammenfassung 
Mit einer miniaturisierten Clark-Elektrode kann die Verteilung der 

Sauerstoffkonzentration in Frtichten amperometrisch (polarographisch) 
genau ermittelt werden. 

An ~pfeln versehiedener Sorten wird festgestelIt, dab vonder  Epi- 
dermis nach innen ein steiler Gradient der Sauerstoffkonzentration vor- 
handen ist. Auger im Klimakterinm untersehreitet die minimule Kon- 
zentration augerhalb des Kerngeh/~uses nieht den Betrag yon 10-20% 
des Gleichgewiehtswertes mit Luft. W/~hrend des Klimakterinms kunn 
der Suuerstoffgehult an diesen Stellen auf Null sinken. 

Die Suuerstoffkonzentrution nimmt yon augen nach innen nicht 
gleiehm~gig ab, sondern zeigt in der Leitbfindelzone eine Unstetigkeit. 
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