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Die Bedeutung des Aneignungsvermdégens der Pflanzen fiir den
Nihrstoffhaushalt

Von Prof. Dr. Norsert CLAASSEN, Freising-Wethenstephan

Einleitung

Die Ernihrung einer Pflanze am Standort hingt von Boden- und Pflanzeneigenschaften ab.
Die relevanten Bodencigenschaften, die unter dem Beégriff , Verfiigbarkeit“ zusammenge-
falc werden, wurden in dem vorangegangenen Kapitel abgehandelt. Die Pflanzenverfiig-
barkeit eines Nahrstoffs im Boden wird vorwiegend durch dessen Menge, Beweglichkeit
und chemisches Verhalten charakterisiert, sie stellt das Nihrstoffangebot des Bodens dar.
Trotz gleichem Nihrstoffangebot oder Verfiigbarkeit kann das Wachstum verschiedener
Pflanzen, je nach threr Nihrstoffeffizienz, jedoch sehr unterschiedlich sein.

Atr und LapgsuscH (1) (Abb. 1) fanden, dafl nach 20 Jahren unterlassener P-Diingung
Salat nur 50 % des Hochstertrages, dagegen Kohl und Spinat noch nahezu den vollen Er-
trag brachten. Ahnliches gilt fiir K, wobei Spinat, der P-effizient ist, die niedrigste K-Effi-
zienz aufweist. Daher bezieht sich die Nahrstoffeffizienz immer nur auf einen Nihrstoff.

Aber auch innerhalb einer Pflanzenart gibt es Unterschiede in der Nihrstoffeffizienz.
Abbildung 2 zeigt zwei Baumwollsorten mit gleichem Ertragspotential, bei niedrigem K-
Angebot unterscheiden sie sich jedoch deutlich im Ertrag. Die Nihrstoffeffizienz einer
Pflanze kann durch den externen Bedarf quantitativ beschrieben werden. Der externe
Bedarf ist der Nihrstoffgehalt des Bodens, bei dem ein gewisser Anteil, z. B. 80 %, des

166,

g

T

&

=z

©

Q
Salat  — = o - & 40 hemn»uaw
Ponee === -3~ 0 60 120 10
Spingt -+ ----Q-e

Dingung, kg B ha-qa
Buschbohaen — ~B - - ngung. kg NDm\

Kohl — e
{Wirsing- Blumen- ungd

Spitzkohl)
gmom L K=Wirkung
g .
Abb. 1. Relativertrag von Gemiise- = 60t -
kulturen nach 20 Jahren gestaffelter = ..‘n
P- bzw. K-Diingung. Versuchsbe- 5
ginn 1957, Auswertungszeitraum a 40r ¢ Entzug
1972--1982. Quelle: (1), x ; * .
0 100 200 300



86 Prof. Dy. Norbert Claassen

Fiéchstertrages erzielt wird. Ursichliche Zusammenhinge fiir eine unterschiedliche Nahr-
stoff(NST)-Effizienz sind in nachstehendem Schema dargestelle. Dabei ist zu beachten, daf}
Betrachwingen zur Nihrstoffeffizienz nur bei geringer Verfigbarkeit im Boden sinnvoll
sind.
NST-Effizient oder Externer Bedarf
{ i !
AV GR Interner Bedarf
o NST/(m?d) ¢ TS/(m?d) & NST/g TS

Eine hohe Nihrstoffeffizienz, d. h. die Fihigkeit, bei geringer VerfGgbarkeit eines Nahr-
stoffs einen hohen Ertrag relativ zum Ertrag ohne Nzhrstoffmangel zu bringen, kann in
einem geringen internen Bedarf, einem hohen Nihrstoffaneignungsvermégen (AV)
und/oder iri einer niedrigen potentiellen Wachstumsrate (GR) begrindes sein. Ein geringer
interner Bedarf bedeutet, dafl die Pflanze pro Einheit Nihrseoff relativ viel Trockenmasse
bildet, dafl der Ertragsgrenzwert niedrig ist. Ein hohes Nahrstoffaneignungsvermégen
kennzeichnet dagegen die Fihigkeitr einer PHlanze, auch bei geringer Verfiigbarkeit hohe
Mengen Nihrstoff pro Zeiteinheit und Bodenoberfliche oder pro Pilanze aufzunehmen.
Eine Pflanzenart mit genetisch bedingter niedriger Wachstumsrate (GR) kénnte auch bei
geringem Aneignungsvermdgen noch ihren Bedarf decken und damit als effizient gelten.

Die Ursache hoher Nihrstoffeffizienz ist meist in einem hohen Aneignungsvermégen
und weniger in einem geringen internen Bedarf begriindet. So fanden FOHSE et al. (20), daff
von sieben Pflanzenarten Zwiebel die geringste P-Effizienz aufwies, obwohi sie den
geringsten internen Bedarf von 0,14 % P in der Trockensubstanz besafl. Dagegen benétig-
ten die effizienteren Pflanzenarten Weidelgras, Weizen oder Raps etwa 0,30 % P in der
Trockensubstanz; thr externer Bedarf (P-Konzentration der Bodenldsung) war aber um
den Faktor 5 geringer. Fiir 80 % des Hochstertrages bendtigte Zwiebel eine P-Konzentra-
tion in der Bodenitsung von 6,9 umol/l, dagegen die effizienteren Pflanzenarten nur
1,4 wmol/l. Auch Cassman et al. (9) {Abb. 2) kamen zu dem SchluB, daf§ die unterschiedli-
che K-Effizienz der Baumwollsorten in dem K- Aneignungsvermdgen begriindet war.

In diesem Beitrag werde ich auf das Nihrstoffaneignungsvermégen eingehen. Dabei
werde ich versuchen, es zu definieren und die Faktoren und Vorginge aufzeigen, von denen
es abhingt.

Aber die Nihrstoffaufnahme ist nicht eine Funktion von einzelnen Faktoren, sondern
das Ergebnis der Wechselwirkung der Pflanze mit dem Boden. Die an diesem Zusammen-
wirken beteiligten Prozesse werde ich versuchen mit einem mathematischen Modell zu
simulieren. In ihm werden Boden- und Pflanzenfaktoren itber die Prozesse des Transports
im Boden und Aufnahme in die Pflanze funktionell miteinander verkniipft.
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1 Nihrstoffaneignungsvermégen: Definition und Verkniipfung mit dem
Wachstum

Das Nihrstoffaneignungsvermégen stellt die Fihigkeit der Pflanze dar, Nahrstoffe aus dem
Boden aufzunehmen. Wegen relativ geringer Nihrstoffmengen in der Wurzel und der
Schwierigkeit, sie zi: messen, werden oft nur die Gehalte des Sprosses berticksichtigr.

Um das Nihrstoffaneignungsvermégen zu quantifizieren, kann die Gesamtaufnahme
(U) einer Pflanze oder eines Planzenbestandes herangezogen werden. Dies erscheint
jedoch nicht sehr sinnvoll, weil einzelne Wachstumsabschnitte mit unterschiedlichem
Aneignungsvermégen nicht herausgestellt werden. Dies wird in Abbildung 3 sehr deutlich.
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Sie zeigt, dafl der geringere Endertrag von Zuckerriibe auf der mit P ungediingten Fliche
nur auf das geringere Wachstum in der Jugendphase zuriickzufiihren war. Eine Ursachen-
forschung sollte sich daher differenziert mit den unterschiedlichen Emwicklungsphasen
beschifrigen, und so erscheint start der Gesamtaufnahme die Aufnahmerate (dU/dr) pro
Pflanze oder Pllanzenbestand als geeignete Gréfie. Sie ergibt sich aus der Wurzellinge (RL,
cm} und dem Netto-Influx (I, mol em™ ),

dU _

[F13 mwalw(h.ma

Die Verbindung des Aneignungsvermdgens zur Nihrstoffeffizienz resultiert aus der Ver-
kniipfung zum Wachstum, wie nachstehend dargestellr.

Der Gesamigehalr U st das Produkt aus Pflanzengewicht (W in g) und Konzentration
(¥ inmol g™
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(F2] U=W-X
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Die Nihrstoff-Aufnahmerate ergibt sich nach [F 3] aus Konzentration (%) mal der
Sproflwachstumsrate (dW/dr) plus der Konzentrationsinderung mit der Zeit (dX/dt) mal
dem Gewicht. Nimmt man zur Vereinfachung an, dafl die Konzentration iiber die Zeit
konstant ist, d. h. dX/dt = 0, ergibt sich aus [F 1] und [F 3]

. RL
{F 4] X=1, Wi
und

: L dwd
[F 5] L=X RL

Die Versorgung des Sprosses mit Nihrstoffen, ausgedriickt durch die Konzentration X,
hingt vom Wurzel/Sprofizuwachs-Verhilinis (RL/(dW/dt)} und vom Influx (L,) ab. [F 5}
besagt, dafl die Anforderung des Sprosses an die Einzelwurzel, ausgedriickt durch den
Influx, sich aus der fiir das Wachstum notwendigen Sprofikonzentrazion (X) und der
Sprofiwachstumsrate in Relation zur Gesamewurzellinge ergibt.

Dieser Term, (dW/dtYRL, wird auch als Anspruch des Sprosses an die Wurzel {(Shoot
demand) bezeichner.

Wir haben in fritheren Beitriigen (14) den Nihrstoffgehalt des Sprosses (X) als Maf fiir
das Nihrstoffaneignungsvermégen verwendet. Dies geschah, um Pflanzenarten zu verglei-
chen, die unter gleichen Bedingungen bei begrenzendem Nihrstoffangebot wuchsen. Die
Begriindung fiir diese Betrachtungsweise ist, daf eine Pflanze mit einem hohen Nihrstoff-
gehalt cin Wurzelsystem besitzt, das den Sprof gut versorgr und somit ein hohes Aneig-
rungsvermogen hat. [F 3] und [F 4] zeigen, daf§ dabei jedoch die Wachstemsrate mit einbe-
zogen wird. Der hier prisentierte Ansatz [F 1, F 3, F 4 und F 5] erméglicht dagegen eine
klare Abgrenzung einzeiner Merkmale der Nihrstoffeffizienz, woven das Nihrstoffaneig-
nungsvermégen ein Teil ist.

Das Nihrsioffaneignungsvermégen hingt von morphologischen und physiologischen
Eigenschaften des Wurzelsystems ab. Hierauf werde ich im Nachszehenden eingehen.

2 Morphologische Eigenschaften

Die morphologischen Eigenschaften des Wurzelsystems beziehen sich auf die Grife des
Wurzelsystems uad dessen Verteilung im Bodenprofil sowie auf den Wurzelradius und
Wurzelhaarbesatz. Diese Eigenschaften wirken auf das Aneignungsvermdgen, wie in [F 1]
definiert, nicht nur iber die Wurzellange, sondern auch iiber den Influx.

2.1 Grofle des Wurzelsystems

Die Gréfie des Wurzelsystems kann durch das Gewicht, die Linge oder die Oberfliche der
Wurzeln ausgedriicke werden. Ein Beispiel hierfiir ist in Tabelle 1 fisr Winterweizen und m
Tabelle 2 fiir Zuckerriibe wiedergegeben. Die dort aufgefithrten Zahien kénnen nur eine
GroBenordnung angeben, denn wie Literaturiibersichten von Scimin (36) und Dx WiLLi-
GEN und van NOORDWIK {17) zeigen, variieren die Wurzellingen fiir Zuckerriibe von 3 bis
70 km/m? oder fiir Weizen von 3 bis 38 km/m2.
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Tabelle 1. Das Wurzelsystem von Winterweizen zum Zeitpunkt der Bliite (Klein Ilde, 1986}

Tiefe Wurzel ,
. -Hingen- . -flichenindex® -trocken
~radius n__.%:m linge masse
chne Wz- mit Wz-
haare haarent?
cm mm cm/em’ km/m?* ---m¥mi--- - dt/ha
0-10 0,15 8,6 8,6 8,4 12,9 I3
10-30 0,17 6,9 13,7 141 21,6 27
30-50 0,14 1,9 3,9 3,4 5.2 4
Summe 26,2 259 39,7 46
0 Wurzelflichenindex ist die Oberfliche der Wurzel {ohne oder mit Wurzethzaren) pro Einheit
Bodenoberfliche
@ die Oberfliche der Wurzelhaare betrige 0,53 cro? pro cm? Wurzeloberfliche

Quelle: (11)

Tabelle 2. Das Wurzelsystem von Zuckerriibe Ende Juli (Dinklar, 1987, P-1000)

Ticfe Wurzel
—radius |W_MWMM. linge -flachenindexi? . 'M_“wnmww:
ohne Wz- mit Wz~
haare haarent?
cm mm cm/em? km/m? - inte-- dt/ha
0-10 0,16 3,3 3,3 3,2 4,2 5
10-30 0,18 1,9 3,7 4,1 5,4 8
30-50 0,20 0,6 1,2 1,4 1,8 3
Summe 8,2 8,7 11,4 16
) Wurzelflichenindex ist die Oberfliche der Wurzel {ohne eder mit Wurzelhaaren) pro Einheit
Bodenoberfliche
@ die Oberfliche der Wurzelhaare betrdgr 0,31 em? pro em? Warzeloberfliche

Quelle: (11)

Ein Teil der Variation ist in der Mefmethode begriindet, ob z. B. Bohrkern- ader Pro-
filwandmethode. Die Hauptursache liegt neben der Pflanzenart in den Standore- und
Umweltbedingungen. So fanden KUckE und Scumip (26), daff die Wurzellinge von
Zuckerriiben auf Szndstandorten zwischen 40 und 70 ker/m? dagegen auf Ton- und Lehm-
boden bei 20 km/m? lag, Wassergehalt und Lagerungsdichte des Bodens sowie Nihrstoff-
versorgung der Pflanze becinflussen mafgeblich die GréRe des Warzelsystems.

Die gezeigten Zahlen sind immer bezogen auf das gesamte Wurzelsystem. Ob jedoch
alle Wurzeln an der Nihrstoffaufnahme beteiligr sind, ist niche bekannt, weil einerseits der
Wurzelumsatz und damit das Alter der Wurzeln niche bekannt ist. Andererseits gibr es
keine ausreichenden Informationen dariiber, wie lange ein Wurzelabschnite aufnzhmeaktiv
verbleibt.

Der Stellenwert der Grofle des Wurzelsystems fiir die Ernihrung der Pflanze wird
jedoch erst deutlich, wenn sie in Bezichung zum Wachstum und damit zum tiglichen
Nihrstoffbedarf gesetzt wird. Dies geht aus [F 4] und [F 5] hervor.

Abbildung 4 zeigt, dafl sowohl bei Winterweizen als auch be; Zuckerriibe das Wurzel-
system friihzeitiger als der Sproff entwickelt wird. Dies bedeuter, dafl anfinglich mehr
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Wurzeln fiir die Erndhrung des Sproflzuwachses zur Verfligung stehen als in spiteren Sta-
dien. Um diesen Sachverhalt zu kennzeichnen, ist oft das Wurzel/Sprofi-Verhilenis ver-
wendet worden. Es fallt von anfinglich hohen Werten stetig ab und kennzeichner die Assi-
miatvertellung zwischen Sprofl und Wurzel.

Fiir die Charakterisierung der Nihrstoffversorgung des Sprosses mufl die Frage jedoch
anders lauten und zwar: ,Wie viele Wurzeln besitzt eine Ptlanze, um den neugebildeten
Sprof}, den Sproflzuwachs zu erndhren?”. Die Frage kann auch umgekehrt formuliert wer-

Tabelle 3. Wurzel/Sprofizuwachs-Verhiltnis bzw. Anspruch des Sprosses an die Warzel von
Zuckerriibe und Winterweizen im Verlaufe der Vegetationsperiode

Zettraum Wurzetlinge Zuwachsrate, W/t RL/(W /1) {(W/tyRL
RL
10* kem ha! kg hat d? {g/d¥m (mg/d)m
Zuckerriibe
01.06.-29.06. 50 44 1139 0,88
29.06.-27.07. 66 252 - 263 3,80
27.07.-24.08. 100 252 396 2,52
24.08.-05.10. 140 175 798 1,25
Winterweizen
17.04.~12.05. 67 15 4473 0,22
12.05.-02.06. 143 136 1051 0,95
02.06.-23.06. 228 300 760 1,32
23.06.-14.07. 262 371 706 1,42
14.07.-12.08. 236 ==()
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den: ,Welchen Anspruch stellt das Sprofiwachstum an die Einzelwurzel 2“. Diese Betrach-
tungsweise leitet sich aus [F 4] bzw. [F 5] ab, und wird in Tabelle 3 filr Winterweizen und
Zuckerriibe veranschaulicht,

Die Ergebnisse in Tabelle 3 zeigen, dal Zuckerriibe im Juni weniger Wurzeln als in den
darauffolgenden Monaten hat. Da aber das Sprofiwachstum nur gering ist, stehen viele
Wurzeln fir die Erndhrung des Neuzuwachses zur Verfiigung, d. h. das Wurzel/Sprofizu-
wachs-Verhiltnis ist hoch. Oder anders ausgedriicke, der Anspruch des Sprosses an die
Einzelwurzel ist gering. Im Juli kehren sich die Verhiltnisse um, die Wurzellinge erhsht
sich niche im gleichen Mafle wie die Sprofi-Wachstumsrate und damit stehen wesentlich
weniger Wurzeln fiir die Ernzhrung des neu zugewachsenen Sprosses zur Verfiigung, Mit
anderen Worten, der Anspruch an die Wurzel ist hoch, er steigt von 0,88 (mg/d)/m im Juni
auf 3,80 (mg/d)/m im Juii an.

Eine wesentliche Erkenntnis aus diesen Ergebnissen ist, daf der P-Mangel der Zucker-
riibe im Juni (P-0; Abb. 3) nicht auf ein kleines Wurzelsystem zuriickzufiihren ist. Die Ur-
sache mufl daher in der geringeren Fihigkeit der Einzelwurzel zur Aneignung von P liegen.

‘Winterweizen zeigt, wie auch Zuckerriibe, ein hohes Wurzel/Sprofizuwachs-Verhilnis
zu Beginn der Vegetationsperiode, das dann abfallt. Anders ausgedriickr, der Anspruch an
die Wurzel ist gering im Frithjahr und steigt spiter stark an. ROMER et al. (34) fanden, daf§
bei Sommerweizen der hochste Anspruch an die Wurzel bereits zur Bestockung erfolgee.
Dies ist vermutlich auf ein geringeres Wurzelsystem des Sommerweizens im Frithjahr im
Gegensatz zu Winterweizen zurickzufihren.

Das Wurzel/Sprofizuwachs-Verhiltnis ist fir Weizen in den einzelnen Entwicklungssta-
dien immer héher als fiir Zuckerriibe (Tab. 3). Dies ist wahrscheinlich verallgemeinbar, wenn
diese Pflanzenarten auf hnlichen Standorten wachsen. Wegen der oben angesprochenen
Schwankungsbreite der Grofle der Wurzelsysteme kann man jedoch nicht davon ausgehen,
dafl Weizen immer ein héheres Wurzel/Sprofizuwachs-Verhiltnis als Zuckerriibe hat.

Umrechnungen der Ergebnisse von MeNGEL und Barser (30) ergeben, dafl Mais schon
nach dem Auflaufen den héchsten Anspruch, von ca. 20 (mg/d)/m, an die Wurzel stells,
und dann abféllc auf 6 bis 2 (mg/d)/m. Dieser hohe Anspruch an die Wurzel resultiert aus
einer relativ geringen Wurzellinge und einem raschen Wachstum des Sprosses im Friihjzhr.

Zusammentassend kann festgestellt werden, dal die Grofle des Wurzelsystems statt in
absoluten Zahlen relativ zum Sproflwachstum ausgedriickt werden sollte. Zwischen Pflan-
zenarten, aber auch wihrend der Ontogenese einer Pflanze, ergeben sich grofie Unter-
schiede im Wurzel/Sprofzuwachs-Verhaltnis. Dabei bedeutet ein hohes Wurzel/Sprofizu-
wachs-Verhilnis einen geringen Anspruch an die Einzelwurzel und damit sind Vorausset-
zungen fiir eine hohe Nihrstoffeffizienz gegeben.

2.2 Tiefenverteilung der Wurzeln im Boden

Neben der Gesamtwurzellinge ist auch die Verteilung der Wurzeln im Bodenprofil von
Bedeutung fiir das Nihrstoffaneignungsvermagen und fiir den Nihrstoffhaushalr, Je nach
Beweglichkeit oder Konzentration in der Bodenldsung ist die Verteitung eines Nihrstoffs
im Boden unterschiedlich. Wenig bewegliche Nihrstoffe, wie z. B. P und K, reichern sich
durch Pflanzenreste oder Diingungen im Oberboden an. Nichr sorbierte Nihrionen, wie
NO;-N oder Nihrelemente mit hoher Konzentration in der Bodenlésung, wie z. B. Ca
oder Mg, kénnen auch im Unterboden in héheren Mengen vorkommen.

Die Verreilung der Wurzeln im Boden zeigt meist viele oben und wenige unten, wie fiir
mehrere Pflanzenarten in Abbildung 5 gezeigt wird. Die hohe Wurzellingendichte im
Oberboden ist giinstig fiir die optimale Aufnahme der dort angereicherten, wenig bewegli-
chen Nihrstoffe. Dagegen reichen wenige Wurzeln im Unterboden aus, um dort das
bewegliche NOs zu entnehmen. Dieser Sachverhalt wird in Abbildung 6 gezeigt. So reichte
z. B. eine Wurzellingendichte von nur 0,13 cm/em® aus, um in der Schicht von 120 bis
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.. 150 em Tiefe, das waren nur 1,5 % der gesamten Wurzellinge, den NO3-Gehalt innerhalb
Sommerwezen {Blite) Stumenkohl(Erate) Erbse@ivte HN_MHNJW eines Monats stark {um 10 kg N/ha) zu erntedrigen. Berechnungen zeigten weiterhin, daf
be1 Bedarf die Entnahme auch noch héher hitte sein kénnen.

Aus dem Vorangegangenen wird deutlich, dafl die Durchwurzelungstiefe fiir das Aneig-
nungsvermdgen von NO3-N von grofler Bedeutung ist. Da geringere Wurzellingendichten
ﬁ ! . schon das gesamte NO; des durchwurzelten Bodens aufnehmen kdnnen, ist die Durch-

X wurzelungstiefe von grofierer Bedeutung als die gesamte Wurzellinge. Bei einem nur wenig

” beweglichen Nahrstoff, wie P triagt nur ein schmaler Mantel um die Wurze! zu deren Ver-

— . ] ] : sorgung bei. Daher ist hier die Gesamtwurzellinge, insbesondere die im Oberboden
i _|| ] ] | _ bedeutsam, denn das ausgeschopfie Bodenvolumen ist proportional zur Wurzelliange.

” Die Durchwurzelungstiefe ist artenspezifisch (Abb. 5) und (35), und bestimmr die

Bodenschicht, aus der NOy-Vorrite von der Pflanze genurzt werden kdnnen. Dieses Wis-

: sen ist Grundlage fiir die Anwendung der Nuin-Methode bei der N-Diingeempfehlung. So

: fanden Scuenk etal. (35), daB sowohl Spinar als auch Kohlrabi im wesenthichen in der

501 Y 359 km/m? | $ARTE:] i £reg 1 T8 Schicht 0-15 cm Tiefe wurzelten und auch hieraus 80 % des NOs-N entnahmen. Aus der

. . . . Schicht 15-30 cm nutzten die Pflanzen nur 50 % des vorhandenen Nitrats und darunter

' 070 em ww.“_”_v ww M.. ”wmmov... mw_ .h... war die N-Aufnahme vernachlassigbar klein. Dagegen nutzen andere Pflanzenarten (wie

2 em ) ) ) ’ Getreide und Zuckerriibe) nahezu das gesamte Nitrat bis t m Tiefe und sogar darunter, wie

Sprofiertrag dt ¥S/ha ne ¥ * » aus Abbildung 6 fiir Weizen ersichtlich ist.

Es gibt auch Sortenunterschiede in der Durchwurzelungsineensitit des Unterbodens,
wie WiESLER (37) fiir Mais zeigt. Diese Unterschiede sind aber gering im Vergleich zu denen
zwischen den Arten.
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Abb. 5. Wurzelverzeilung verschiedener PHlanzenarter im Bodenprofil. Quelle: (27)
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mehrfaches an Boden zur Verfiigung steht als der Oberfliche der Wurzel mit r, = 0,01 cm.
Gleichung 6, mit der das Volumen pro Einheit Obertliche, Vs in cm® cm™, berechnet wer-
den kann,

[Fé] Vs=Ar+Ari2r,

zeigt, dafl Vs proportional zum Kehrwere von r, ist. Infolge dieses hheren verfigbaren
Bodenvolumens bei geringerem r, sinkt die Konzentration an der Wurzeloberfiiche nicht
so stark ab und die Ausdehnung der Verarmungszone ist geringer, wie goanzannrmc.ammn
(Abschn. 2.4) am Beispiel des K zeigen (Abb. 8). Daraus resultiert pro Flicheneinheir ein
héherer Influx, I, (Abb. 9a). Eine wesentliche Schicffolgerung ist, dafl bei niedrigen Nahs-
stoffkonzentrationen in der Bodenlosung die Oberfliche einer dilnnen Wurzel, aber insbe-
sondere eines Wurzelhaars dazu geeignert 1st, Nahrstoffe effizient zu nutzen.

2.4 Wurzelhaare

Wurzethaare sind Ausstitlpungen von Epidermiszellen der Wurzel. Thre Linge und Anzahi
ist abhiingig von der Pflanzenart und auch sehr stark von den Umweltbedingungen. Wur-
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zeln, die in wassergesittigter Luft wachsen,

bilden viele und lange Wurzethaare aus, im 1504
Boden sind es dagegen weniger und kiir-

zere.

Bei sieben Pflanzenarten fanden Fouse
eral. (21), daf Zwiebel nahezu unbehaare
war und bel den restlichen Pflanzenarten
variierte die mittlere Linge der Wurzel-
haare von 0,17 bis 0,62 mm und die Anzahl
pro mm Wurzel von 44 bis 71,

-
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.. . e .. A ﬂf . .
Thre Bedeutung fiir das Nihrstoffaneig- / mittl. Wurzethaarlinge
aungsvermogen, fir die Nihrstoffauf- 751 A Raps
nzhme aus dem Boden will ich im Nachste- w\u a
henden bewerten. h L%u
Der Zusammenhang zwischen Wurzel- 50{% ﬂ it Worsetnaaris
haarbesatz und Nihrstoffaufnahme st B E”_M._ME ange

nicht immer eindeutig. Eine héhere P-Ver-
sorgung fand BayLis (4) bei Pflanzenarten
und Carapus (8) bei Weilkleesorten, die
lingere Wurzethaare hatten. BoLg (7) stellte
dagegen keine Beziehung zwischen War- 0 , i — -
zethaarbesatz und  P-Aufnahmerate pro 0 1 2 3
Einheit Wurzeilange fest, wenn er Weizen- Entfernung von der Wurzel tmm)
genotypen oder auch Lein: und Raps ver-  Abb. 10. Konzentration des isotopisch aus-
glich, die sich in threm Wurzelhaarbesatz  tauschbaren Bodenphosphats in der Umgebung
deutlich unterschieden. von 5 Tage alten Mais- und Rapswurzeln.

Dafi aber Wurzelhaare wesentlich an  Quelle: (22)
der Nihrstoffaufnahme aus dem Boden

bezeiligt sein kénnen, geht eindeutig aus der Konzentrationsabsenkung von P in der Rhi-
zosphire hervor. Mit Hilfe der Autoradiographie wurde dies wiederholt gemessen (&; 22).
Abbildung 10 zeigt ein solches Ergebnis. Die Beteiligung der Wurzelhaare an der P-Ent-
leerung des Bodens und somit an der P-Aufnahme in die Pflanze wird daran deutlich, daf}
das Konzentrationsprofil in der Nihe der Wurze] abflacht. Bei alleiniger P- Aufnahme an
der Wurzeloberfliche miifite sich nimlich der Konzentrationsgradient bis hin zur Wurzel
fortsetzen. Der flache Teil des Verarmungsprofils stimme auch mis der jeweiligen mittleren
Linge der Wurzelhaare iiberein. Dieser Sachverhalt liRs den Schiuf zu, dafl die Wurzel-
haare wesentlich an der P-Aufnzhme beteiligt sind.

Welchen quantitativen Beitrag die Wurzelhaare zur Nihrstoffaneignung leisten, ist
niche direkt vom Wurzelhaarbesatz {Anzah} und Linge) abzuleiten, wie aus den anfinglich
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nen und durch Simulationsmo-
delle errechneten P-Influxes, I,
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sitierten Arbeiten ersichtlich ist. Forse etal. (21) verwendeten daftr Modellrechnungen
zur P-Aufnahme, in denen Worzeln ohne oder mit Wurzelhaaren angenommen wurden.
Zwiebel, die keine Wurzelhaare besitze, wurde auch so verrechner {Abb. 11). Bei Spinar,
der die meisten und lingsten Wurzelhaare besafl, fihrie die Berechnung ohne Wurzelhaare
nur zu 10 bis 40 % des tatsichlichen P-Influx. Der Beitrag der Wurzelthaare betrug dem-
nach bei Spirat bei niedrigen P-Konzentrationen der Bodenldsung 90 % und bei hoher
Konzentration immerhin noch 60 % der gesamten P-Aufnahme.

Bei den restlichen Pflanzenarten (Weidelgras, Weizen, Raps, Tomate und Buschbohne)
hasten die Wurzelhaare eine geringere, jedoch nicht zu unterschitzende Bedeutung.

Die Oberfliche der Wurzelhaare war bei Spinat doppelt so hoch und bei den restlichen
Pflanzenarten dhnlich groff wie die des Wurzelzyhnders (21; Tab. 1 u. 2). Der jedoch tber-
proportionale Beitrag zur P-Ernihrung ist neben der Erhéhung der aufnehmenden Ober-
fliche auf die gréBere Ausdehnung der Verarmungszone (Abb. 10) und auf den geringen
Radius (Abb. 7, 8 u. 9) zurackzufihren.

Wurzelhaare sind nur von Bedeutung fiir Nihrstoffe geringer Beweglichkeit im Boden,
deren Verarmungszone um die Wurzel kleiner als die Lange der Wurzelhaare ist. Dies infft,
wie gesehen, fiir P zu und kénnre auch fir K aus den Zwischenschichten der Tonminerale
von Bedeutung sein.

3 Physiologische Eigenschaften

Die physiologischen Eigenschaften der Wurzel beeinflussen deren Fahigkeir, Nahrstoffe
aus dem sie umgebenden Boden zu entziehen und damit den Influx.

Die Aufnahmekinetik, d. h. die Bezichung zwischen Konzeniration in der Bodenldsung
an der Wurzeloberfliche und dem Influx (mol em™ 57! oder mol cm™ s7'), beschreibt die
Wurzel als rein aufnehmendes Organ. Sie bestimmt, wie stark die Konzentration an der
Wurzeloberfliche erniedrigr werden kann und somit die Steilheit der Gradienten zwischen
dem Boden und der Wurzel.

Dic Wurzel ist weiterhin in der Lage, durch Verinderungen des chemischen Milieus die
Konzentration der Bodenlésung zu verindern. Dies geschicht durch Abgabe von l6senden
Stoffen oder durch Verinderungen des Redoxpotentials in der Rhizosphire.

Unter den physiologischen Eigenschaften ist auch zu nennen die Dauer, fiir die ein
Wurzelabschnitt oder die Wurzelhaare aufnahmeaktiv sind, sowie die Fahigkeit der Pflanze,
Symbiosen einzugehen.

3.1 Aufnahmekinetik

Seit langem ist bekanns, daff die Aufnahmeisotherme vieler Nihrstoffe, d. h. die Beziehung
zwischen dem Influx und deren Konzentration in der Lésung, die Form einer Sattigungs-
kurve aufweist, wie in Abbildung 12 fir I dargestelit. Schon 1952 verwendeten Erstein
und Hacen (19}, in Anlehnung an die Enzymkineuk, die Michaelis-Menten-Gleichung,
um diesen Kurvenverlauf zu beschreiben. Pflanzenwurzeln sind jedoch nicht in der Lage,
die Nihrstoffkonzentration in der Auflenldsung bis auf Null abzusenken, sondern es ver-
bleibt immer cine Restkonzentration, die micht unterschritten wird. Sie wird oft als Cuin
bezeichnet und st in aller Regel sehr niedrig im Vergleich zum Kn-Wert oder zur Konzen-
tration in der Bodenldsung.

Die Minimalkonzentration (Cuia) stellt sich an dem Punkt ein, an dem Efflux, der ver-
mutlich immer abliuft, und Influx gleich hoch sind, d. h. der Netio-Influx, 1., ist gleich
Null. Um diesem Sachverhalt gerechs zu werden, fahrten CLaassen und Barser (12) einen
Efflux-Ferm und Nitrsen (32) eine um Cuin korrigierte Konzentration, wie in Abbildung
12, tn die Michaelis-Menten-Gleichung ein. Wihrend der Efflux meist ein durch Extrapo-
lation ermittelter Wert ist, wird Cyun gemessen. Daher wird die Formulierung der Michae-
lis-Menten-Gleichung nach Nusisen (323, wie in Abbildung 12 geschrieben, bevorzugt.
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Der Verlauf der Aufnahmeisotherme wird durch die Parameter Cuin, Imax und Ko cha-
rakterisiert. Cpin wurde bereits besprochen. L. 1st der Influx, der bet unendlich hoher
Konzentration erreicht wird. Es ist ein extrapolierter Wert. e Michaclis-Konstante, X,
ist, bel der nach NieLsen (32) gewihlten Formulierung, die Differenz zwischen der Ken-
zentration bei der Iy = 1/2 Ing und Crin.

Der anfingliche steile Anstieg der Aufnahmeisotherme befihigt die Pilanze, bereits bei
niedriger Konzentration einen hohen Influx zu realisieren, und das spatere Abflachen der
Kurve verhindert etne tiberhéhte Nahrstoffaufnahme bei hoher Konzentration. Letzteres
1st nicht immer gegeben, insbesondere bel einigen Spurennihrstoffen, wie z. B. Mn und B,
oder bet NH,-N, die bei hohem Angebot in der Bodenldsung auch in toxischen Mengen
absorbiert werden.

Bei der Analyse der Michaelis-Menten-Gleichung (Abb. 12) erkennt man, dafl eine Ver-
inderung von Ima den Netro-Influx, Lo, im gesamten Konzentrationsbereich gleichsinniy
beeinflufie. Dagegen wirkt sich eine Veranderung des Ko-Wertes nur im niedrigen Konzen-
trationsbereich auf I, aus. Eine Erhéhung von Ina und/oder Erniedrigung von Km
erhéhen den Influx im niedrigen Konzentrationsbereich und damit das Nihrstoffaneig-
nungsvermdgen bel niedrigem Nibrstoffangebot des Bodens.

Die Aufnahmeparameter Loa, Ko und Cais sind fiir eine PHanzenart keine unverinder-
lichen Groflen. Im Gegenteil, die Pflanze variiert die zuvor genannten Parameter, so daf
Bedarf uad Angebot, innerhalb gewisser Grenzen, iibereinstimmen. Bei niedriger P-Kon-
zentration der Nihrlosung (unterhalb 1 pmol/l) reagierte Sojabohne und Mais mit einem
stark erhdhtem In.-Wert (23). Der fiir optimales Wachstum benétigre Influx (in 107 mol
em™ s7') betrug 6 fiir Sojabohne und 10 fiir Mais, dagegen war der L~ Wert bei niedriger
P-Konzentration der Nihrlosung auf 18 bzw. 37 angestiegen. Die Aufnahmekapazitir der
Wurzel war damit um den Faktor drei bis vier hdher als der Bedarf. Der K- sowie Coin-
Wert blieb nahezu unverindert. Eine ahnliche Reaktion zeigen Pflanzen, wenn nur ein Teil
des Warzelsystems mit Nzhrstoffen versorgt wird und dadurch ein niedriges Nihrstoffan-
gebot simuliert wird. So fanden Crareson und Grianon (16), dafl der P-Influx von Kar-
toffelwurzeln um den Fakror 3 bis 4 von 320 auf 1100 pmol g™ Ts d™! anstieg, wenn nur ein
Teil des Wurzelsystems mit P versorgt wurde. Ahnliches fanden CLaasseN und Barsgr (13)
fiir K bei Mais, wobei cin geringes K-Angebot zusitzlich zu einem tendenzielt geringeren
Km-Wert fithrte. In beiden Fillen war der Anstieg der Aufnahmekapazitit mit einer gerin-
geren Nihrstoftkonzentration im Sprofl verbunden. Ein Zusammenhang zwischen der
Konzentration in der Wurzel und dem Tn- Wert bestand dagegen nicht. Dies lifit vermu-
ten, dafl der Ursprung des Signals fiir eine erhéhte Aufnahmekapazitis im Sprof liegt.

Ein erhohter Ina-Wert oder erniedrigter Kn-Wert steigert die Aufnahmekapazitit der
Wurzel, inbesondere im niedrigen Konzentrationsbereich. Dies kommt fiir Pflanzen, die
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im Boden wachsen, besonders zum Tragen, wenn der Radius des Aufnahmeorgans (der
Wurzel, aber insbesondere des Wurzelhaars) klein ist, da die Absenkung an der Oberfliche
geringer ist (Abb. 8) und eine hohere Aufnahmeeffizierung sich dann noch auswirken
kann.
Fowse eral. (21) untersuchien den Influx mehrerer Pflanvenarien, die avf einem P-
armen, carbonathaltigen Léflunterboden wuchsen. Der P-Influx, in 107" mol cm™ s,
betrug fir Weizen 0,91 und fir Raps 3,20. Die morphologischen Eigenschaften der Wur-
zeln (Wurzelradius und Wurzelhaarbesatz) waren sehr dhnlich. Mit Hilfe von Modelirech-
nungen konnte der hohere Influx von Raps durch dessen hoheren Lna-Wert erklirs wer-
den, dies jedoch nur, wenn die Wurzelhaare mit ithrem geringen Radius in die Berechnung
einbezogen wurden.

Die Aufnahmeparameter variieren auch im Laufe der Onrogenese (11; Abb. 13). Fiir
Zuckerriibe war dies im wesentlichen der Fali bei dem K,.-Wert, der von 410 fmol/! im

Katium - Aufnchmeisothermen von Zuckerrithe im Feld
{Standort Kiein lide, 1987)
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Juni auf 50 im Juli absank. Die geringere K-Effizierung der Zuckerriibe gegeniber Winter-

weizen (Kw-Wert = 27 umol/i) fithrie Craassen (11) auf den hohen K- Wert im Juni zu-
rick.

3.2 Lebens- und Aufnahmedauer von Wurzeln oder Wurzelhaaren

Die Lebens- und Aufrahmedauer von Wurzeln ist eine physiologisch relevante Eigen-
schaft. In Verbindung mit dieser Eigenschaft ergibt sich andererseirs die Frage, wie lange ist
ein Boden in der Lage, einen fir die Wurzel ausreichend hohen Nihrstoftflux aufrecht zu
erhalten.

Makscrner und RicHTEr (28) untersuchten die Kationen-Aufnzhme durch einzelne
Wurzelabschnitte von 9 Tage alten Maispflanzen. Die Wurzeln waren 25 bis 30 cm lang und
die untersuchten 3 cm langen Abschnitte umfafiten den Bereich der Wurzelspitze bis maxi-
mal 18 em von thr entfernr. Die Ca-Aufnahme war am héchsten an der Wurzelspitze, sank
dann auf ca. die Hilfte ab, dagegen blieb die K-Aufnahme mit zunehmender Entfernung
und somit zunehmendem Alter, nahezu unverindert. In diesen Untersuchungen waren die
Wurzeln wahrscheinlich miche ilter als 4 bis 6 Tage. DreEw et al. (18) fanden, daf die K-Auf-
rahmeleistung eines 1 cm-Abschnittes ciner Zwiebelwurzel im Boden bis zum 16, Tag, an
dem das Experiment abgebrochen wurde, gleich hoch war, Bei I dehnte sich die Verar-
mungszone im Boden um die Primirwurzel von Mais bis zum 20. Tag weiter aus (5), dage-
gen waren s nur 5 bis 6 Tage, in der Arbeit von HEnDRixs et al. (22). Dieser Unrerschied
kénnie in der Versuchstechnik begriindet sein. Bei BEck et al. (5) wuchs die Wurzel frei im
Boden, also unter zylindrischen Bedingungen fiir den Nihrstofftransport, wihrend im
anderen Falle die Wurzel entlang einer Glasplatte wuchs. Hierdurch wurden die Wurzel-
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haare sehr stark konzentriers, was zu einer raschen Entleerung des wurzelnahen Bodens
fiihrte. Nachdem die Wurzelhaare absterben, kommt auch die P-Aufnzhme zum Erliegen.

Die Ergebnisse von BEck et al. (5) deuten darauf hin, daff Wurzelhaare nur 2 bis 3 Tage
lebenstihig und aktiv sind, da danach die Zellstrukrur, nach elektronenmikroskopischen
Auswertungen, nicht mehr intakt war. Damit Gibereinstimmend ist das Ergebnis von Mc
Ercuna und Harrisow (29). Sie fanden, daf Wurzelhaare nach 40 Stunden bei 26 °C bzw,
55 Srunden bei 15 °C nicht mehr in der Lage waren, im Gegensatz zu lebenden Zellen,
»Neutralror, 1 %, pH 6,9 aufzunehmen und im Inneren zu akkumulieren.

Zusammenfassend deutet sich an, dafl der Wurzelzylinder eine relativ lange Lebens-
dauer besitzt und die Nahrstoffaufnahmefihigkeit wahrscheinlich bis zu 3 Wochen erhal-
ten bleibt. Dagegen scheinen die Wurzelhaare relativ kurzlebig, von nur 2 bis 3 Tagen, zu
sein. Ein Nachwers zur Dauer der Nihrstoffaufnahmeaktivitit ist dem Autor micht
bekannt.

Eine Wurzel kann fiber einen lingeren Zeitraum aufnahmefihig sein. Die Frage, die sich
hierzu anschlieflt ist, wie verhilt sich der Niahrstofftransport aus dem Boden zur Wurzel in
diesem Zeitraum.

Die Arbeit von DrEW et al. (18) zeigte, daff der K-Entzug aus dem Boden durch einen
1 em Wurzelabschnitt mit zunchmender Zeit nahezu linear anstieg, d. h. daf die Rate iiber
den 16tagigen Zeitraum nahezu konstant war. Modellrechnungen, wie sic von CLAASSEN
(10) durchgefithrt wurden, erméglichen ein besseres Verstindnis dieser Beobachtungen
(Abb. 14).

Es wurden Modellrechnungen fir drei deutlich unterschiedliche Bedingungen durchge-
fithrt, zum einen fitr Wurzeln mit hoher Aufnahmekapazitar, Inas, bei grofiem und gerin-
gem Abstand voneinander, zum anderen fiir Wurzeln mit niedriger Aufnahmekapazicit
und geringem Abstand.

Der obere Teil von Abbildung 14 zeigt die Konzentrationsprofile nach unterschiedlich
langer Aufnahmedauer. Daraus geht hervor, dafl bet hoher Aufnahmekapazitis, Ly, = 20 -
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10" mol K em™ 57, die Konzentration an der Wurzeloberfliche schon nach einem Tag auf
cinen niedrigen Wert absinke. Mit zunchmender Aufnahmedauer erfolgr die K-Entleerung
des Bodens durch die Ausdehnung der Verarmungszone, die Konzentration an der Wurzel-
oberfliche wird dagegen nur noch geringfiigig weiter abgesenkt, Die Ausdehnung der Ver-
armunygszone fihre bei hoher Wurzellingendichre, L, = 4, zur Uberschneidung der Ein-
zugsbereiche benachbarter Wurzeln, d. h. es kommt zur Wurzelkonkurrenz. Die Konzen-
tration zwischen den Wurzeln sinkt demzufolge schon nach fiinf Tagen Aufnahmedauer
deutlich ab und damit auch die Konzentrationsdifferenz, AC), zwischen Boden und War-
zel. Nach 30 Tagen Aufnahmedauer ist der Boden prakusch entleert. Dagepen bleibr, bei
groflem Abstand der Wurzeln voneinander, die Konzenzrationsdifferenz zwischen Boden
und Wurzel annihernd gleich hoch, da in der Mitte zwischen den Wurzeln die Konzentra-
tion auch nach 3¢ Tagen kaum erniedrigt wird.

Im rechten Teil von Abbildung 14 ist zu erkennen, daR bei geringer Aufnahmekapazitit
der Wurzel, L = 5 - 102 mol ecm™ 57, auch die Konzentrationsabsenkung an threr Ober-
fliche geringer ist. Die Ausdehnung der Verarmungszone ist jedoch die gleiche, denn nach
finf Tager Aufnahmedauer findet auch hier eine Uberlappung der Einzugsbereiche statt.
Wegen des niedrigen L, Wertes ist auch die Aufnahme geringer, und demzufolge sinke die
Konzentration im gesamten Bodenvolumen langsamer ab.

Im unteren Teil von Abbildung 14 ist der zeisliche Verlauf des Influx fir die oben
beschriebenen Bedingungen dargestelit. Man erkennt, dafl bei hohem 1y Wert der Influx,
Ls, innerhalb der ersten zwei Tage rasch von 18 auf 12 - 162 mol em™? ™! zuriickgeht.
Danach bleib: der Influx annihernd konstant, wenn der halbe Abstand zwischen den Wue-
zeln, 1y, grofl ist. Er sinkt kontinuierlich weiter ab, wenn r, klein ist. Das rasche Absinken
des Influx in den ersten Tagen hingr mit der Konzentrationsabsenkung an der Wurzel-
oberfliche in diesem Zeitraum zusammen. Danach ist die Flufrate im wesentlichen von der
Konzentrauonsdifferenz, & C), zwischen Wurzel und Boden abhingig. Sie ist annzhernd
konstant, solange keine Wurzelkonkurrenz eintrire.

Bei hoherer Wurzellingendichre trier schon nach ca. vier Tagen Wurzelkonkurrenz ein,
dadurch wird A C kleiner und somit auch der Influx. Bei hoher Wurzellingendichee und
kleinem Ly,-Wert ist der Influx von Anfang an niedriger, aber relativ konstant iiber den
gesamten Zeitraum. Dies ist darauf zuriickzufiihren, dafl die Konzentrationsdifferenz Zwi-
schen Boden und Wurzel annihernd konstant bleibr, da die Absenkung der Konzentration
im Boden ntit einer Absenkung an der Wurzel einhergeht.

Aus den Modellrechnungen, und in Ubereinstimmung mit MeBergebnissen, kann ge-
folgert werden, daf, mit Ausnahme starker Wurzelkonkurrenz, die zu einer raschen Aus-
schépfung des Bodens fiihrt, ein Boden iiber die Dauer der Aufnahmeakrivitit einer War-
zel einen refativ konstanten Nahrstofffiufl zur Warzel aufrechr erhalten kann,

3.3 Wurzelausscheidungen und Symbiosen

Die Wurzel habe ich bis hier als ein nur nihrstoffaufnchmendes Organ behandelt. Sie ist
aber zusitzlich in der Lage, durch Ausscheidung diverser Stoffe die Laslichkeir von Nihr-
stoffen zu beeinflussen, und damic deren Zuginglichkeit fiir die Pflanze. Auf diesen sehr
wesentlichen Aspek: des Nihrstotfaneignungsvermégens werde ich nicht eingehen, da er
im folgenden Kapitel von RoMHELD gesondert behandelt wird.

Die Fihigkeit von Pflanzen, Symbiosen mit anderen Organismen einzugehen, wie z. B.
mit Rhizobier zur Np-Bindung oder den Mykorrhizapilzen, die insbesondere die P-Ver-

sorgung von Pflanzen verbessern, ist ein weiterer Aspekr des Nihrstoffaneignungsverma-
gens.

Die Bedentung des Ancignungsvermigens der Pflanzen fiir den Nibrstoffbanshalt 10}

4  Das Zusammenwirken von Boden und Pflanze

Bisher sind bodenrelevante Prozesse und Faktoren, unabhiingig von der Pflanze und Pflan-
zeneigenschaften, unabhingig vom Boden behandelt worden. Die Aufnahme von Nihr-
stoffen aus dem Boden resultiert jedoch aus dem Zusammenwirken beider Teilbereiche.
Anliegen dieses Abschnitzes ist es, dieses Zusammenwirken darzustellen.

Bei der Nihrstoffaufnahme ist der Prozef des Nihrstoffiransportes aus dem Boden zur
Waurzeloberftiche durch Massenflufl und Diffusion verkniipft mit dem Prozeff des Uber-
trittes der Nihrstoffe aus der Bodenlésung in die Wurzel. Letzterer Vorgang wird mit den
GeserzmiRigkeiten der Michaelis-Menten-Kinetik beschrieben.

4.1 Simulationsmodelle

Die Verkniipfung der cingangs beschriebenen Prozesse kann mathemarisch simuliers wer-
den und ist in Abbildung 15 schematisch dargestellt.
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Im rechten Teil von Abbildung 15 sind Konzentrationsprofile schematisch dargestells.
Je stirker die Konzentration an der Wurze! erniedrigt wird, um so sweiler ist der Konzen-
trauonsgradient. Entsprechend nimmt der Flu zur Wurzel zu. Dieser ¥lufl ist annihernd
proportional zur Konzentrationsdifferenz zwischen der Wurzel und dem wurzelfernen
Boden. Analog dazu ist in Abbildung 15 links ein Beispiel aus der Hydrostatik angefizhrr,
Daraus geht hervor, daf§ der Wasserflul von der Hohendifferenz abhingt, die zwischen der
Wasseroberfliche und dem jeweiligen Zapthahn bestehr. Diese Transportrate, TR, ist Null
an der Wasseroberfliche und nimmt proportional zur Hohendifferenz zu bis zu elnem
Maximalwert von 1. Analog dazu ist auch die Transportrate im Boden proportional zur
Konzertrationsdifferenz zwischen dem Boden und der Wurzeloberfliche. Bei Konstanz
der Konzentration im wurzelfernen Bereich, d. h. ohne Wurzelkonkurrenz, besteht eine
lineare Beziehung zwischen der Konzentration an der Wurzel und der Transportrate. Diese
Beziehung ist im linken Teil der Abbildung gezeigr. Um der Skala auf der rechren Seite zu
entsprechen, ist die Konzentration an der Wurzeloberfliche als Ordinaten- und die abhin-
gige Variable, TR, als Abszissenbeschriftung gewihlt worden.

Der Influx, L, der von der Konzentration an der Wurzel abhingt und der Michaelis-
Menten-Kinetik folgt, ist in die gleiche Abbildung cingezeichner. Es sind zwei Aufaahme-
isothermen mit unterschiedlichem Ly, dargestellt. Die verwendeten Zahlenwerte sind will-
kiirlich.

Diese Abbildung macht die gegenliufige Tendenz von TR und I, in Abhingigkeit von
der Konzentration an der Wurzel, Cio, deudich. Mit zunehmendem Cy, steigt L an und TR
sinkt. Da fir den Massenerhalt jedoch beide Fiiisse gleich hoch sein miissen, stellt sich das
Gleichgewicht bei der Konzentration ein, bei der I, = TR, d. h. an dem Punkt, an dem sich
die Kurven kreuzen. So ergibt sich fir die Wurzel mit dem hohen Lnax-Wert (Aufnahme-
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isotherme &, 2) ein Influx von 0,72 bei einem Ci,-Wert von 2,7, Bel der Wurzel mit einem
geringeren Ly, Wert stelit sich dagegen das Gleichgewicht bet einem Influx von 0,43 ein
und die Konzentration an der Wurzeloberfliche wird nur bis auf 5,6 reduziert.

Abbildung 15 zeigt die Bedeutung der Aufnahmeparameter fisr den Influx. Eine
Erhohung von L., fithrie auch zu einer Erhéhung des Influx. Man kann aber auch erken-
nen, dafl eine weitere Erhdhung nur noch einen geringen Einfluf auf den Influx haben
wiirde, da die maximale Transportrate aus dem Boden zur Wurzel nahezu ausgeschdpfe ist.
Ein dhalicher Zusammenhang wurde bereits in Abbildung 8 gezeigt.

Die Transportrate im Boden ist abhingig vom Konzentrationsgradienten und den
jeweiligen Diffusionsbedingungen (Beitrag Junck), wobel der Bodenwassergehalt beson-
ders hervorzuheben ist. Dies heifit, dafl bei gleichen Konzentrasionsgradienten die Trans-
portrate unterschiedlich hoch setn kann.

Das in Abbildung 15 schemartisch dargestellie Zusammenwirken von Boden und
Pflanze kann exakter durch Integration von Differennalgleichungen simuliert werden {15;
33). Dicse Simulationsmodelle basieren auf dem Transport von Nihrstoffen zur Wurzel
durch Massenflufl und Diffusion und dem Ubertrite in die Wurzel entsprechend der Mi-
chaelis-Menten-Kinetik. Die Wurzel ist also ein rein aufnehmendes Organ chne jegliche
chemische Mobilisierung von Nihrstoffen. Trotz des vereinfachten Ansarzes sind die
Modelle wiederholt validiert worden (2; 15). In anderen Fillen lagen Modeli- und Mefler-
gebnisse jedoch weir auseinander (10},

4.2  Anwendung der Modelle

Simulationsmedelle sind niitzliche Forschungsinstrumente. Durch systematische Variation
von Boden- und Pflanzenparametern kann eine Empfindlichkeitsanalyse zu threr Bedeu-
tung durchgefiihrr werden. Die Abweichung berechneter von gemessenen Werten gibt
emen Hinweis auf die Bedeutung chemischer Nihrstoffmobilisierung oder anderer Pro-
zesse, die im Modellansatz nicht enthalten sind. Voraussetzung hierfiir ist, daf die im
Modell verwendeten Parameter korrekt ermittelt wurden, was bei einigen Gréflen nicht
imimer gewihrleister ist.

In den vorangegangenen Abschnitten habe ich bereits auf Modellrechnungen zuriickge-
griffen, um die Bedeutung und Wirkungsweise des Wurzelradius (Abb. § u. 9), der Wur-
zelhaare {Abb. 11) und der Aufnahmedauer eines Wurzelabschnite (Abb. 14) heravszustel-
len. Nachstehend werde ich weitere Boden- und Pflanzenparameter bearbeiten. Die Ergeb-
nisse wurden aus CLAASSEN (10) entnomumen.

mx\‘wmsﬁm und Bodenlisungs-Konzentration: Abbildung 16 zeigt die berechnete K-Auf-
nahme fiir cinen 1 em langen Wurzelabschnitt. Bet niedriger Wurzellingendichte wirkt sich
eine Anderung der Pufferung nur geringfigig, die Konzentration der Bodenlésung dage-
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gen stark auf die K-Aufnahme aus. Bei hoher Wurzellingendichte sind beide Faktoren
dhnlich effekriv in ihrer Wirkung auf die K-Aufnahme. Die Ursache hierfir sollen dic in
Abbildung 17 dargestellten Konzentrationsprofile um die Wurzeln verdeutlichen. Die
senkrechten Striche stellen jeweils die Position einer Wurzel dar. Man kann erkennen, dafl
bei geringer Wurzellingendichte die Konzentrationsprofile benachbarter Wurzeln sich
nicht oder kaum bertihren und damit ist der Konzentrationsgradient in der Bodenldsung,
d. h. die treibende Kraft fiir den Diffusionsfluf, shnlich hoch bel hoher und niedriger Puf-
ferurtg. Der Fluf zur Wurzel, die Aufnahme, wird daher nur geringhigig von der Pufferung
becinfluflt {(Abb. 16).

Bei hoher Wurzellingendichte (unterer Teil von Abb. 17) iiberschneiden sich die Verar-
mungsprofile benachbarter Wurzeln, was zu einer K-Verarmung im gesameen Bodenvolu-
men fihrr Die Absenkung der K-Konzentration ist bet geringer Pufferung stirker als bei
hoher, wodurch der Konzentrationsgradient zur Wurzel geringer wird und der Flufl zur
Wurzel abnimmr Ist die Wurzellingendichte hoch genug, so da es zu starker Warzelkon-
kurrenz kommt, wird das gesamte Bodenvolumen an verfiigbaren Nihzstoffen entleert.
Fiir die Aufnahme ist dann mafigeblich die gesamte Menge an verfiigbaren Nahrstoffen im
durchwurzelten Boden, in Abbildung 17 als AC bezeichnet. Bei gleicher Ausgangskonzen-
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Abb. 17, Einfluf} der Pufferung (b} bet gleicher Ausgangskonzentration der Bodenldsung (Ci =

0,27 pmeol K em™) auf die K-Verarmungsprofile bei niedriger und hoher Wurzellingendichte (L.) nach
zehn Tagen Aufnahmedauer. Die senkrechten Linien markieren die Position der Wurzeln, AC = ,ver-

fiigbares K. Quelle: (10)

tration der Bodenlosung bedeuter eine héhere Pulferung einen hheren Gehalt an verfiig-
baren Nihrstoffen und demzufolge bei hoher Wurzeilingendichee, é. h. Wurzelkonkur-
renz, eine hdhere Aufnahme (rechter Teil von Abb. 16).

Es bleibt festzuhalten, daf die Pufferung auf den Nihrstofftransport nur einen geringen
Einflufl hat. Besteht keine Konkurrenz zwischen benachbarten Wurzeln, ist die Féhe der
Bodenldsungskonzentration maflgeblich fiir die Hohe des Nihrstoffflusses zur Wurzel
verantwortlich. Unter diesen Bedingungen ist z. B. die Wirkung einer Diingung davon
abhingig, wie stark durch sie die Konzentration der Bodenldsung mmw&govmn wird. Hier
spiclt die Pufferung eine Rolle, d. h. je héher die Pufferung, um so geringer wird der
Ansticg der Bodenlsungskonzentration seint und somit die Wirkung der Diingung.

Besteht dagegen starke Wurzelkonkurrenz, ist die Menge an verfiigharen Nahrstoffe
verantwortlich fiir die Héhe der Aufnahme.

Ob Wurzelkonkurrenz bestehr, hingt von der Wurzellingendichee, d. h. dem Abstand
zwischen den Wurzeln, und von der Beweglichkeit des Nihrstoffs im Boden ab. Ein Mafd
tiir die Beweglichkeit ist der effektive Diffusionskoeffizient (D), der wiederum propor-
tional zum Kehrwert der Pufferung (b) ist (D. = D; © /b, s. Beitrag Junck). Fiir Nitrat, als
nicht sorbiertes lon, ergibt sich ein Pufferungswert, b, gleich dem volumetrischen Wasser-
gehalt des Bodens {6) in der Gréfenordnung von 0,1 bis 0,4. Die Pufferungswerte fiir K lie-
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gen zwischen 3 und 100 und fir den , nichr austauschbaren™ Teil noch dariiber. Fiir P vari-
wrt b ewischen 100 und ca. 2000,

Nitrat hat einen niedrigen Pufferungswert, dadurch eine hohe Beweglichkeit, und es
komme bereits bei niedrigen Wurzellingendichten zu Wurzelkonkurrenz. Daher findet
man, dal NO3-N avch im Unterboden, rrotz weniger Warzeln, ausgeschopit werden kann.
Bei P kommt es dagegen kaum zu Wurzelkonkurrenz, auch bei hohen Wurzellingendich-
ten. Fir diesen Nihrstoff 1st die Konzentration der Bodenldsung maRgeblich fiir den FluR
zur Wurzel. Kalium nimmt eine Zwischenposition ein.

Wirzelwachstem: Aus dem Vorangegangenen lift sich bereits ableiten, dafl bei geringer
Beweglichkeir (geringem Do), wie z. B. P, eine starke Durchwurzelung des Bodens vorteil-
haft ist, um die vorhandenen Nihrstoffe zu nutzen. Dies wifft fiir NO; dagegen nicht zu;
hier reichen wenige Wurzeln pro Bodenvolumen aus, um den Vorrat zu nutzen. Es ist hier-
fir vorweilhaft mit jeweils wenigen Wurzeln dafir aber ein grofes Bodenvolumen zu
erschlieflen, insbesondere die tieferen Schichten des Bodens.
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Abbildung 18 zeigt diesen Zusammenhang fiir K, dessen Beweglichkeit variiert wurde.
Man kann erkennen, dafl bei niedriger Pufferung (b = 3, D. = 54,7 - 10 cm™ s7'} eine Stei-
gerung der Wurzellingendichte oberhalb 4 cm cm™ zu keinem Mehrentzug fihrte, fiir die
Pflanze also unnétig wire, Dagegen steigt bei hoher Pufferung der K-Entzug auch bis zur
héchsten angegebenen Wurzellingendichte weiter an.

Aus dem Vorangegangenen kann man folgern, daft die in der Natur meist vorkom-
mende Wurzelverteilung im Bodenprofil, d. h. hohe Wurzellingendichte im Oberboden
und weniger Wurzeln im Unterboden, ,sinnvoll® erscheine. Viele Wurzeln im Oberboden
sind notwendig, um das dort angereicherte wenig bewegliche PP oder X effizient zu nutzen,
Dagegen reichen wenige Wurzeln im Unterboden aus, um das auch dort oft in héheren
Mengen vorkommende bewegliche NO; zu nutzen.

Chemische Nihrstoffmobilisierung: Die Mechanismen der chemischen Mobilisierung wer-
den von ROmuELD im folgenden Kapitel abgehandelt. Die Modellrechnung kann dabei
cinen Hinweis auf deren quantitative Bedeutung fiir die Ernihrung der Pflanze geben. Dies
soil am Beispiel der P-Aufnahme von Zuckerriibe in einem Feldversuch, deren Wachstums-
kurve bereits in Abbildung 3 gezeige wurde, veranschaulicht werden.

In Abbildung 19 ist der gemessene und vom Modell errechnete P-Entzug von Zucker-
riibe dargestellt. Dieses erfolgte fir die Monate Juni, Juli und August auf Parzellen mit
unterschiedlicher Diingung.

Im Jum, dem Monat, der als kritisch fir die P-Versorgung von Zuckerriibe gefunden
wurde (Abb. 3, steigt der P-Entzug durch Dingung von 0,5 auf 5 kg P/ha an. Die Modell-
rechnung beschreibt den gleichen Kurvenverlauf mit einer gewissen Unterbewertung, ins-
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Abb. 19. Vergleich zwischen gemessener und mit einem Simulationsmodel! crrechneter P- Aufnahme
von Zuckerriibe in einem Feld-Diingungsversuch. Die Modellrechnung, basierend auf Massenfluf und
Diffusion sowie Michaelis-Menten-Kinetik ohne chemische Mobilisierung, unterschitze die P-Aui-
nzhme stark im Juli. Quelle: (10)

besondere bei der P-500-Variante. Die Rechnungen mit oder ohne Wurzelhaare fithren zu
dem gleichen Ergebnis.

Im Juli, dem Monat des héchsten tiglichen Bedarfs, steigt der P-Entzug durch Dingung
von 13 auf 21 kg P/ha an. Die Modellrechnung gibt hier weder die P-Menge noch den Ver-
lauf der Kurve richtig an. Auf der ungediingten Parzelle errechner das Modell weniger als
3 kg P/ha gegentiber ciner tatsichlichen P-Aufnahme von 13 kg P/ha. Auch bei der P-500-
Vartante, die den Hachstertrag erbrachte, errechnet das Modell nur 30 % des Entzuges.

Im August liegen die errechneten und gemessenen P-Entziige wieder niher beicinander,
wobei die errechneten Werte stets unterhalb der gemessenen Hegen.

Die deutliche Diskrepanz zwischen gemessen und gerechnet im Juli wurde niche ver-
ringert dadurch, dafl Parameter, deren Ermitlung unsicher war, verindert wurden, wie
z. B. Ima. Es ist daher wahrscheinlich, daff die hohere gemessene als errechnere P-Auf-
nahme auf Prozesse oder Faktoren zuriickzufishren ist, die im Modellansarz nicht enthal-
ten sind. Zuckerriibe, als Chenopodiaceae, geht keine Symbiose mit Mykorrhizapilzen ein.
Es ist daher vermutlich eine chemische Mobilisierung von P, die die Zuckerriibe im Juliin
die Lage versetzt hat, auch auf der P-0 Variante soviel P aufzunehmen, daf sie optimal
wachsen konnte {Abb. 3). Uber diesen Mechanismus, dessen Natur z. Zt. nicht bekannt 1,
wurden auf der ungediingten Parzelle 75 % des aufgenommenen P mobilisiert. Die chemi-
sche Mobilisierung war auch im Hachstertragsbereich (P-500} noch wirksam.

6 Zusammenfassung und Ausblick

Bei gleichem, insbesondere knappem Nihrstoffangebor des Bodens kann das Wachstum
von Pllanzen sehr verschieden sein, sie unterscheiden sich in ihrer Nihrstoffeffizienz.
Diese hingt vom internen Bedarf oder der Verwertungseffizienz, der Wachstumsrate und
dem Aneignungsvermédgen ab. Dabei ist das Aneignungsvermdgen meist ausschlaggebend
fiir die Hohe der Nihrstoffeffizienz.

Das Nihrstoffaneignungsvermogen wird von der Grife und der Tiefenverteifung des
Wurzelsystems und von der Aufnahmeleistung der Einzelwurzel (dem Influx, z. B. mol
cm* s7') bestimmt. Der Influx hingt von morphologischen Eigenschaften der Wurzel, wie
deren Radius und Wurzelhaarbesatz, und von physiologischen Eigenschaften, der Aufnah-
mekinetik, der Aufnahmedauver sowie nihrstofflésenden Wurzelausscheidungen ab.

In einem weiteren Abschnitt wird das Zusammenwirken der Pflanze mit dem Boden bei
der Nihrstoffaufnahme untersucht. Um das komplexe Bezichungsgefiige zu beschreiben,
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wurden mathemarische Simulationsmodelle verwendet. Durch systematische Variation von
zuvor bereits beschriebenen Boden- und Pflanzeneigenschaften konnte deren Bedeutung
herausgestellt werden. Dabei wurde deutlich, dafi der Nahrstofftransport aus dem Boden
zur Wurzel und die Wechselwirkung mit morphologischen Eigenschafren der Wurzel und
der Aufnahmekinetik gut nachvollzogen werden konnen. Nihrsroffmobilisierende
Wurzelausscheidungen stellten sich als sehr bedeutsam heraus. Deren Zusammenserzung
und Wirkungsweise ist aber noch unzureichend bekannt und bedarf daher verstirkeer For-
schungstitigkeir.

L b

Literatur

Arr, D Lanenuscr, H., 1984: Langiihriger Feldversuch zur P-, K- und Mg-Diingung von Gemii-
sckulturen. Gartenbauwissenschaft 49, (5/6), 270279,
Baustr, S. A, 1984: Soil Nutrient Biovailability. John Wiley & Son, Inc. New York.
BakracLouch, P B, Kunisann, Ho Weir, AL H., 1989: The Effects of Prolonged Drought and
Nitrogen Fertitizer on Root and Shoot Growth and Water Uptake by Winter Wheat. §. Agronomy
& Crop Science, 163, 352-360.
Bavus, G. T 8., 1972: Minimum levels of available phosphorus for non-mycorrhizal planes. Plant
and soil 36, 233-234.

Brcx, B Fussepeg, A.; Kraus, M., 1989: The maize root system iz site: Evaluation of structure
and capability of utilization of phytate and inorganic soil phosphates. Z. Pflanzenernzhr. Bodenk.
152, 159-167.

Buiay, K. K. S; Nyg, P B, 1974: Diffusion of phosphate o plant roots i soil. 1. Uptake along the
roots at different times and the effect of different levels of phosphorus. Plant and Soil, 41, 365-382.
Bowrg, J. B, 1973: Influence of root hairs in supplying soil phosphorus 1o wheat. Can. J. Soil. Sei.
53, 169~175.

Carapus, J. R, 1981: Effect of root hair length on white clover growth of a range of soil phos-
phorus levels. N. 2. J. Agric. Res. 24, 353358,
Cassman, K. G Kerey, T A, Roserys, B. A Bryant, D. C.; Brouosg, S. ., 1989: Differential
Response of Two Cotzon Cultivars to Fertilizer and Soil Potassium. §. Agr. 81, 870-876.
Cranssen, N, 1989: Nihrstoffaufnahme héherer Pflanzen aus dem Boden als Ergebnis von Ver-
fiigbarkeit und Aneignungsvermogen. Severin Verlag, Gottingen.
-, 1989: Ursachen fiir die unterschiedliche K-Effizienz von Weizen und Zuckerriibe im Feld. Mit-
teil. Dtsch. Bodenkundl, Gesellsch, 59/11, 685-686.
—; Barser, S. A, 1974: A method for characterizing the relation between nutrient concentration
and flux into roots of intact plants. Plant Physiol. 54, $, 564-568.
-, 1977: Porassium influx characteristics of corn roots and interaction with N, P, Ca and Mg influx.
Agron L 69, 860864,
Craassen, N Juncs, A, 1984: Bedeutung von Kaliumaufnahmerate, Wurzelwachstum und Wur-
zethaaren fiir das Kaliumaneignungsvermégen verschiedener Pflanzenarten. Z. Pilanzenernihr.
Bodenk. 147, 276-289.
- SvrING, K. M., 1986: Verification of a mathematical modet by simulating potassium uptake from
soil. Plant and Soil, 95, 209-220.

Srargson, DT Grigron, C, 1991 The Phosphate Transport System and s Regulation in
Roots, [CRISAT, S. 49-62.
Dy WuriGen, P; Van Nooropwix, M., 1987: Roots, plant production and nutrient use efficiency.
Phl> Thesis Agricultural University Wageningen, The Zonﬂmlm:&m.
Drev, M. C; Nyg, P H; Vaipyanarnan, L.V, 196%: The supply of nutrient ions by diffusion o
plant roots in soil. L. Absorption of potassium by cylindrical roots of onion and leck, Plant and
Soit, 30, 252-270,

Ersremy, E; Hacen, C. E., 1952: A kinetic study of the absorption of alkali carions by barley
roots. Plant Physiol. 27, 457474,
Fonse, Do Craassen, N Junck, A, 1988: Phosphorus efficiency of plants. §. External and inter-
nat P requirement and P uptake efficiency of &mmwnmnn plant species. Plant and Soil 110, 101-109.
-, 1991: Phosphorus efficiency of plants. 1L Significance of root radius, reot hairs and cation-
anion balance for phosphorus influx in seven plant species. Plant and Soil, 132, 261-272.
Henprixs, L CLaassen, No; Junck, A, 1981 Phosphatverarmung des wurzelnahen Bodens und
Phosphartaufnahrse von Mais und Raps. Z. Pilanzenernihr. Bodenk. 144, 486499,

Junex, A Asnier, C. [ Epwars, D, G MEYER, D, 1990: Influence of phosphate status on phos-
phate uptake kinetics of maize (Zea mays) and soybean (Glycine max).

Kiepreg, B., 1990: Root growsh and water uptake. In Irrigation of Agricultural crops. StewarT,

B. A Nuiwskn, D. R, co-Edirors. Agronomy Monograph Nr. 30, ASA-CSSA-SSSA. Madison,
USA.

25

26

27

28

26
30.

31.

33.
34.
35.
36.

37.

Die Bedeutung des Ancigungsvermiigens der Pflanzen fiir den Nibrstoffbaushalt 107

Kucnensucs, R. O; Barser, S. A, 1988: Significance of temperature and precipitation for maize
root distribution in the field. Plant and Soil, 106, 9-14.

Kucxe, M.; Scumip, H., 1989: Wurzelwachstum von Zuckerriibe auf Sand-, Lehm- und Tonstand-
ort. VDLUFA-Schriftenreihe 28, Kongrefiband 1988, 313-326.

Kunmanw, H., 1988: Ursachen und Ausmafl der N-, P-, K- und Mg-Ernihrung der Pflanzen aus
dem Unterboden. Habilitationsschrift Universitit Hannover.

MarscHNER, H; Rictter, CH., 1973: Akkumulation und Translokation von K*, Na* und Ca?* bei
Angebot zu einzelnen Wurzelzonen von Maiskeimpflanzen. Z. Pflanzenernihr., Bodenkd. 135,
1-15.

Mc Ercunn, §. D.; Harmison, C. M., 1969: Formation, elongation and fongevity of barley root
hairs. Agr. J. 61, 79-81.

Mencer, D. B.; Bareer, S. A, 1974: Development and distribution of the corn root system under
field conditions. Agr. ]. 66, 341-344.

Mever, I; Craassen, No; JUNGK, A., 1990: Phosphorus acquisition of field grown sugar beer and
its evaluation with a simulation model. Proceedings of the European Society of Agronony, Paris
Sth-7th Dec. 1990.

NieLseN, N. E,, 1972: A transport kinetic concept of ion uptake from soil by plants. 11. The con-
cept and some theoretic considerations. Plant and Soil, 37, 561-576.

Ny, P H; Mariotr, E H. C,, 1969: A theoretical study of the distribution of subsrances around
roots resulting from simultaneous diffusion and mass flow. Plant and Soi 30, 459—472.

ROMER, W.; Granses, A Krosz, R, 1991: Untersuchungen zum P-Bedarf der Gerreidepflanzen
und dessen Deckung durch plazierte P-Diingung. Kali-Briefe, Biintehof 20, 9, 715-726.

SCHENK, M.; HEINS, B.; STEINGROEE, B., 1991: The significance of root development of spinach and
kohirabi for N fertlization. Plant and Soil 135, 197-203.

Scamip, H., 1991: Wurzelentwicklung von Zuckerriibe in verschieden texturierten Béden und die
Methodik ihrer Erfassung. Dipl. arb., Universitit Gauingen.

WiesLek, E, 1991: Sortentypische Unterschiede im Wurzelwachstum und in der Nutzung des
Nitratangebotes des Bodens bei Mais. Diss, 1991, Universitit Hohenheim.

Anschrift des Autors: Prof. Dr. Norsert Craassen, Institus fiir Pflanzenernihrung der TU Minchen,

Hohenbachernstr., 85358 Freising-Wethenstephan, Peutschland



