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Mogliche Beziehungen zwischen der P-ErschlieBung in der Rhizosphire
und der Pflanzenverfiigbarkeit des Phosphats im Boden

Wolfgang Merbach'”, Annette Deubel' und Silke Ruppel’

Zusammenfassung

Eine sparsame, an den Pflanzenbedarf angepasste P
-Diingung ist von hoher 6konomischer und &kologi-
scher Relevanz. Sie setzt eine zuverldssige Analyse
des pflanzenverfiigbaren Phosphors im Boden voraus.
Oftmals sind jedoch die allgemein gebrduchlichen
Laktatmethoden nicht ausreichend, um die pflanzliche
Phosphoraufnahme verlasslich zu charakterisieren. In-
teressanterweise lie3 sich zeigen, dass Wurzelexsudate
den doppellaktatextrahierbaren Phosphoranteil im Boden
erhohen konnen. Mikrobielle Besiedlung der Wurzeln
steigerte die Exsudatmengen und die spezifische Fahig-
keit der Exsudate zur PhosphaterschlieBung, wodurch der
DL-extrahierbare Phosphatanteil insgesamt anwuchs.
Die Zuckerfraktion von P-Mangel-Pflanzen erhohte die
Phosphatlosungsfahigkeit des Bakterienstammes Entero-
bacter radicincitans, vielleicht durch Verdnderung der
Saureproduktion dieser Mikroben. Wurzelexsudate 16sten
mehr Phosphor aus dem Boden als die Laktatextrakte.
Die Aufklarung der physiologischen Prozesse in der
Rhizosphére kann zur zutreffenderen Charakterisierung
der NéahrstofferschlieBungsfiahigkeit der Pflanzen und
zur Fortentwicklung von Bodenextraktionsverfahren
beitragen, wodurch die Diingergaben dem Pflanzenbedarf
und den lokalen Bedingungen noch besser angepasst
werden konnten.

Schlagworter: Phosphor, Rhizosphére, Wurzelexsudate,
mikrobielle Besiedlung, Dauerdiingungsversuche

Einfiihrung

Bekanntlich sind die Phosphorvorrite der Erde begrenzt
und werden in {iberschaubarer Zeit zur Neige gehen. In
vielen tropischen und subtropischen Gebieten werden die
landwirtschaftlichen Kulturpflanzenbestinde wegen hoher
Phosphorimmobilisation im Boden und der hohen Diinger-
kosten unzureichend mit dem Nahrstoff Phosphor versorgt
(z. B. FANKEM et al. 2006). Die gleiche Situation findet
man in mittel- und osteuropéischen Transformationslandern
(auch in den Ostlichen deutschen Bundesldndern) vor, in
denen seit Anfang 1990 wegen zu niedriger Phosphordiin-
gung negative Phosphorbilanzen zu verzeichnen sind (z.B.
KUBAT 2007, ZORN et al. 2007).

Andererseits haben viele Gebiete Mittel- und Westeuropas
einschlieBlich des westlichen Deutschlands sehr hohe Bo-
den- P- Gehalte, was besonders bei leichten sandigen Boden
mit iiberhdhter organischer Diingung und mit hohem Vieh-

Summary

Fertilization adapted to plant demand is of high econo-
mical and ecological relevance. This requires a reliable
analysis of plant available P. In many cases, the double-
lactate (DL) phosphate extraction methods apparently do
not adequately reflect the P uptake ability of plants. In
this respect it is interesting that root exudates increased
the double-lactate (DL) extractable P amount of soils in
sterile and non sterile cultures. Microbial colonisation
increased both the exudate amount and the specific abi-
lity of exudates to solubilize P. In spite of rapid exudate
turnover, DL-P solubility was increased. Sugars released
from P-deficient plants increased the P solubilizing ability
of a bacterial strain (Enterobacter radicincitans), perhaps
by changing bacterial acid production. Root exudates
solubilized more P from soil than lactate extracts did.
An investigation of physiological processes in the rhi-
zosphere could contribute to a better understanding of
nutrient availability and perhaps lead to the development
of extraction methods that better reflect the availability
of soil phosphorus to plants.
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besatz zum Phosphoraustrag fithren kann (ROMER 1998).
Auf diesen Standorten besteht die Gefahr der Gewéssereutro-
phierung, da hier die Phosphorgrenzwerte oft iberschritten
werden (THEILEN 1992, MERBACH et al. 2010).

Die tiberschiissige Phosphorzufuhr ist nicht nur aus Griinden
des Ressourcen- und Umweltschutzes, sondern auch aus
ertragsphysiologischen Griinden zu vermeiden, da hohe
P-Diingung vorwiegend die Reserve -P- Fraktionen der
Pflanze erhoht, also anorganischen Phosphor und Phytin
(SCHILLING 2000, MERBACH et al. 2010), und daher
einen Luxuskonsum der Pflanzen darstellt.

Daher muss das Ziel eine am tatséchlichen Pflanzenbedarf
orientierte und gleichzeitig 6konomisch optimale Phos-
phordiingung sein. Der Verband der Deutschen Landwirt-
schaftlichen Untersuchungs- und Versuchsanstalten (VD-
LUFA) hat aus diesem Grund Diingungsempfehlungen erar-
beitet. Die Empfehlungen gehen vom P-Bedarf der Pflanze
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aus und werden durch den pflanzenverfiigbaren P-Vorrat
des Bodens modifiziert. Letzterer wird mit Doppellaktat
(DAL) oder Calciumlaktat (CAL) bestimmt (HOFFMANN
2007), wobei die Boden in fiinf Gehaltsklassen eingeteilt
werden (A = sehr niedrig bis E = sehr hoch). Ziel der
Diingungsbemessung ist die ausreichende P-Versorgung
der Pflanzen, die auf die Erhaltung eines mittleren Boden-
P-Vorrates (Gehaltsklasse C) ausgerichtet ist, welche eine
nachhaltige Pflanzenproduktion sichert (ROMER 1998,
KERSCHBERGER et al. 1997, SCHILLING 2000). Die
Voraussetzungen fiir eine bedarfsgerechte und nachhaltige
P-Diingung sind in Deutschland gegeben. Trotzdem ist die
Phosphorversorgungssituation mit einigen Unsicherheiten
behaftet, die die Treffsicherheit der Phosphordiingung
beeintrachtigen. Nachfolgend sollen die Ursachen hierfiir
néher betrachtet und mogliche Ansitze zur Fortentwicklung
aufgezeigt werden.

Die Aussagefahigkeit der Bodenbe-
stimmungsmethoden fiir die Charakterisie-
rung des pflanzenverfiigbaren Boden- P

Aus vielen neueren Publikationen (z. B. SIBBESEN 1983,
BUONDONNO et al. 1992, HOUBA et al. 1992, SIMS
1993, SHARLEY et al. 1994, CAMPELL 1994, NEYRO-
UD und LISCHER 2003) geht hervor, dass verschiedenene
Extrakte zur P-Losung aus dem Boden genutzt und in Bezie-
hung zur Pflanzenverfiigbarkeit dieses Nahrelements gesetzt
werden. Diese Extraktionsmittel wirken, mit Ausnahme von
Wasser, destruktiv und erfassen unterschiedliche P-Mengen
aus verschiedenen Bodenpools. Die meisten Extraktions-
methoden ergaben bei der Uberpriifung in Feldversuchen
jedoch nur bei P —armen Boden akzeptable Korrelationen
zwischen den extrahierbaren P-Mengen einerseits und der
pflanzlichen P-Aufnahme, dem Trockensubstanzertrag
und der Pflanzenreaktion auf P-Diingung andererseits
(TUNNEY et al. 1997). Vor allem in Boden mit mittlerem
oder hohem Phosphorgehalt zeigen diese Methoden nicht
immer einen klaren Bezug zur Pflanzenreaktion. Mogliche
Ursachen dafiir konnten unzureichende Kenntnis/Beriick-
sichtigung der Langzeitprozesse der Boden-P-Dynamik und
der Transformation zwischen unterschiedlichen Bodenphos-
phorfraktionen sein (GRANSEE und MERBACH 2000).

Dariiber hinaus werden in unterschiedlichen Gebieten
Deutschlands verschiedene Grenzwerte fiir die Gehalts-
klassen des pflanzenverfiigbaren Phosphors verwendet
(siche ROMER 1998), obwohl in den letzten Dekaden
eine Angleichung angestrebt wurde (KERSCHBERGER
und HEGE 1996).

Die Zusammenhénge zwischen P-Versorgung und Ertrag
wurden detaillierter im P-Dauerdiingungsversuch auf
dem Julius-Kithn-Feld Halle untersucht (gegriindet von
K. Schmalfull 1949, Einzelheiten siche MERBACH und
DEUBEL 2007).

Der Standort ist durch mittlere Jahresniederschlidge von 465
mm und eine mittlere Lufttemperatur von 9°C geprégt. Der
Boden ist eine degradierte Schwarzerde (Haplic Tscherno-
sem nach FAO) auf Sandldss der Weichseleiszeit, der durch
Geschiebemergel unterlagert ist. Dieser Bodentyp ist am
Rande des Loss-Schwarzerde-Giirtels des Ostlichen Vorhar-

zes gelegen und grenzt an die Schwarzerden des Thiiringer
Beckens und der Magdeburger Borde an. Die Bodenzahl
liegt nach der Reichsbodenschétzung im Durchschnitt bei 55
Bodenpunkten (Bodenklassifikation in Deutschland: bester
Boden = 100 in der Nihe von Calbe/Saale, siche ROTSCH
und KURANDT 1941). Im Vergleich zu den typischen
Schlufflossboden besitzt der Sandldss einen niedrigeren
Basenvorrat, eine geringere Bodenwasserreserve, und daher
kann es im Winter zur Tiefenversickerung kommen.

Diese Standort- und Bodenverhéltnisse représentieren die
Sandlossgebiete zwischen Saale, Elbe und Mulde. Da jedoch
die Abweichungen gegeniiber anderen Trockengebieten
Mitteldeutschlands und Osteuropas nur gering sind, lassen
sich die Resultate der Hallenser Dauerversuche weitgehend
auch auf diese Regionen iibertragen und besitzen daher eine
hohe Allgemeingiiltigkeit.

Der P-Dauerdiingungsversuch in Halle besteht als zwei-
faktorielles Experiment aus drei Phosphordiingungsstufen
(0, 15, 45 kg P ha'! a'!) mit drei Phosphordiingern (Super-,
Thomas- und Alkalisinterphosphat), welche in jahrlichem
oder dreijdhrlichem Abstand ausgebracht werden. Die
Fruchtfolge lautet Luzerne— Luzerne — Kartoffel- Winterrog-
gen- Zuckerriibe-Sommergerste. Dieser Versuch ermoglicht
wesentliche Aussagen fiir eine nachhaltige Pflanzenpro-
duktion wie zum Beispiel die Bilanzierung des Phosphates
unter Beriicksichtigung tieferer Bodenschichten (STUMPE
et al. 1994, GARZ et al. 2000) das P-Retentionsvermdgen
des Bodens und die zeitliche Verdnderung des P-Bindungs-
zustandes (GRANSEE und MERBACH 2000), welche die
Uberpriifung neuer Untersuchungsverfahren zur Charak-
terisierung des P-Diingungsbedarfs erlauben (STUMPE
et al.1990, SCHLIEPHAKE et al. 1997, MERBACH und
DEUBEL 2007).

Die Resultate dokumentieren zunéchst den ausbleibenden
Effekt der P-Diingung (Tabelle 1).

Im Vergleich zur Diingung mit 45 kg P ha'! wurde festge-
stellt, dass nach 35 Jahren unterlassener P-Diingung nur ein
geringfligiger Ertragsabfall zu verzeichnen ist (Tabelle 1).
Die Anwendung von 15 kg P ha'' reichte fiir einen hohen
Ertrag und die Erhaltung eines akzeptablen P-Versorgungs-
grades aus (42 mg/kg Boden DL-16sl. P in 0 - 20 cm Tiefe)
(Tabelle 1).Dariiber hinaus ergaben langjahrige Phosphor-
bilanzen, dass in 0 - 40 cm Bodentiefe viel mehr Phosphor
vorhanden war (Tabelle 1), als aus der Differenz zwischen
Phosphorzufuhr und Phosphorentzug zu erwarten war (Ta-
belle 1, 3. Zeile). In der Null-Variante ergab sich in 0 -40 cm
Bodentiefe in den Jahren 1949 bis 1991 ein Phosphordefizit
von 184 kg P/ha, obwohl 844 kg P/ha zu erwarten gewesen
sind. Somit bestand ein Bilanziiberschuss von 658 kg P/ha.
Offensichtlich existiert eine hohere P-Nachlieferung aus
den tieferen Bodenschichten, welche sich aus den Gehalten
an DL- oder wasserldslichem Phosphor (Tabelle 1, unterer
Teil), nicht ohne weiteres erkliren lisst. Solche Grofen-
ordnungen der Phosphornachlieferung miissen aber in der
P-Diingungsstrategie berticksichtigt werden. Es war deshalb
nach den méglichen Ursachen als Grundvoraussetzung fiir
zuverldssige Methoden und Prognosen zu suchen.

In diesem Zusammenhang stellte sich u. a. die Frage nach
der Rolle der Pflanzenwurzeln bei der ErschlieBung des
Phosphates aus tieferen Bodenschichten.
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Tabelle 1: Phosphordauerdiingungsversuch (Feld D) in Halle; P-Diingung, P-Aufnahme, Boden —P -Gehalte (modifiziert nach
STUMPE et al. 1990, 1994; SCHLIEPHAKE et al. 1997) (P, =0 kg P-ha'a”, P, =15 kg P-ha'a", P, =45 kg P-ha"'a™)

Parameter Einheit P, P, P,
durchschnittlicher Trockenmasseertrag tha! 7.8 8.4 8,5
1949 — 1991
P-Lieferung kg ha'! 0 546 1470
P-Aufnahme kg ha'! 844 874 903
Differenz zwischen Lieferung und Aufnahme kg ha'! -844 -328 +567
Gesamt-P-Bodendnderung 0-40 cm kg ha' -184 +21 +498
Bilanziiberschuss kg ha' 658 349 -69
DL-P-Bodengehalt
1949
0-20 cm mg kg! 85 85 85
1995
0-20 cm mg kg! 32 42 77
20-40 cm mg kg! 32 42 63
40-60 cm mg kg! 26 31 34
Tabelle 2: Abnahme des Gesamt-P-Gehaltes im Unterboden 0s -
beim Langzeit-Phosphordiingungs-Versuch (Feld D) in Halle
nach 40 Jahren unterschiedlicher P-Diingung (mg P - (kg Bo-
den)’,P =0 kg P-ha'a”, P =15kg P-ha'a", P,=45kg P-ha'a™) 0
(GARZ et al. 2000, modifiziert)
Jahre Bodenschicht P, P, P, E 04 -
o 0
1949 0-40 cm 500 500 500 =
1991/93 0-20cm 496 534 643
Durchschnitt 20 - 40 cm 477 488 521 021
40 - 80 cm 358 379 396*
x = signifikant unterschiedlich gegeniiber der 0 — 40 cm — Bodenschicht N i . : ,
. T . 1] 0.4 1 14 2
Die Moglichkeit der Phosphoraufnahme
. . Dhst K ]
durch die Wurzeln aus tieferen [SIANE Z0E Wz

Bodenschichten

Zunichst war zu fragen, ob der Wurzeltiefgang bei Kul-
turpflanzen groB genug ist, um P-Reserven aus tieferen
Bodenschichten erschlieflen zu konnen. Tatséchlich lie3 sich
zeigen, dass Gras- und Getreidewurzeln féhig sind, mehr als
2 Meter tief in dem Unterboden vorzudringen (SCHILLING
1997, MERBACH et al. 2010).

Dies steht in Ubereinstimmung mit dem Befund, dass
sich die Gesamt-P-Gehalte im Unterboden des P-Dauer-
diingungsversuches nach 40 Jahren Versuchszeit deutlich
verringert hatten (Tabelle 2, GARZ et al. 2000). Besonders
die tief wurzelnde Luzerne war zur ErschlieBung des Un-
terboden- P beféhigt (SCHLIEPHAKE et al. 1997).

Neben der Wurzeltiefe und — verteilung ist das P — An-
eignungsvermdogen der Wurzeln entscheidend fiir die
pflanzliche P- Erndhrung. Deshalb waren die Prozesse in
der Wurzelumgebung niher zu betrachten.

Rhizosphérenprozesse und Phosphor-
erschlieBung von Pflanzenwurzeln

Die Phosphorverarmung an der Wurzeloberflache

Die Pflanzenwurzeln nehmen die Phosphate aus der Boden-
16sung auf und verringern somit die Phosphorkonzentration

Abbildung 1: Phosphatverarmungszone in der Umgebung der
Waurzeloberfliche (Rhizosphiire) (HENDRIKS et al. 1981)
(modifiziert)

an der Wurzeloberfliche. Wie ?P-Experimente (ROMER,
unverdffentlicht) zeigten, belduft sich die Ausdehnung der
32P-Verarmungszone innerhalb von vier Tagen auf 2 mm
um die Pflanzenwurzeln (ROMER, zit. bei SCHILLING
etal. 1998).

Andere Autoren fanden einen Verarmungsradius von nur 1
mm (HENDRIKS et al. 1981, Abbildung 1).

Diese Ausdehnung entspricht derjenigen der Rhizosphere.
Es war daher nach der Rolle der Wurzelexsudate fiir Phos-
phormobilisation zu fragen.

Quantifizierung und Charakterisierung von
wurzelbirtigen Kohlenstoffverbindungen
(Rhizodeposition)

Fiir eine verlassliche Beurteilung der Rolle und des Ver-
bleibs der Rhizodeposition im Boden sind detaillierte
Kenntnisse iiber die Zusammensetzung, Verteilung, Menge
und die Stoffwechselumwandlungen von pflanzenbiirtigen
Verbindungen erforderlich. In den letzten Jahren hat man auf
diesem Gebiet durch die Einfiihrung der '*C-Markierung,
die Nutzung steriler Kontrollen, die genaue Platzierung
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von radioaktiven ,,Modellexsudaten und neue analytische
Trennungs- und Quantifizierungsmethoden grof3e Fortschrit-
te erzielt (HELAL und SAUERBECK 1989, SWINNEN
1994, MERBACH et al. 1999b, MERBACH und WIT-
TENMAYER 2004, GRANSEE und WITTENMAYER
2000, HUTSCH et al. 2002, RENGEL 2002, WALKER
et al. 2003).

Um die mogliche Bedeutung der Rhizodeposition fiir die
P-Erschlieung abzuschétzen, wurden zunichst die Menge
und Zusammensetzung der durch die Wurzeln freigesetzten
C-Verbindungen an verschiedenen Pflanzenarten untersucht
(Details vgl. BARBER und MARTIN 1976, HELAL und
SAUERBECK 1989, MERBACH et al. 1996, 1999b). Dabei
wurde den Pflanzen in so genannten Doppelkompartiment-
gefaBen (luftdichte Trennung von Spross- und Wurzelraum),
tiber die Sprosse '*CO,-haltige Luft angeboten, um die
(primér) wurzelbiirtigen '“C-Verbindungen von den vorher
im Boden befindlichen *C-Substanzen unterscheiden zu
konnen (MERBACH 1997, MERBACH et al. 1996, 2010).
Zu Versuchsende erfolgte eine Bilanzierung der Verteilung
des assimilierten *C auf die Pflanzensubstanz (Spross,
Wurzel), das durch die Wurzeln freigesetzte CO, (perio-
disches ,,Ausblasen® des 14CO2 aus dem Wurzelraum) und
den Boden. Danach wurde die '“C-Bilanz berechnet. Um die
eigentliche Wurzelatmung von der sekundéren Wurzelex-
sudatveratmung durch Mikroben unterscheiden zu kénnen,
wurden sterile Vergleichsvarianten in die Untersuchungen
mit einbezogen (MERBACH etal. 1999b, MERBACH und
RUPPEL 1992). Der im Boden nachweisbare “C-Anteil
unterlag danach einer weiteren Fraktionierung, und zwar
nach unterschiedlicher Wurzelndhe, nach unterschiedlicher
Wasserloslichkeit und in organische Sauren, Zucker und
Aminosduren (nur wasserldsliche Exsudate, Inonenaus-
tauscherchromatographie, siche MERBACH et al. 1998).
Die letztgenannten Fraktionen wurden dann weiter in Ein-
zelverbindungen aufgetrennt und quantifiziert (GRANSEE
und WITTENMAYER 2000, Abbildung 2).

Nachfolgend werden die erhaltenen Resultate summerisch
dargestellt:

* Rund 14 — 18% des durch die apparente CO,-Assimila-
tion fixierten “C (was 23-26% des im Pflanzenmaterial
eingebauten “C entspricht), werden durch die Wurzeln
im Boden wéhrend der Wachstumsphase durch die
Rhizodeposition freigesetzt. Bei Feuchtlandpflanzen
(z.B. Phragmites) scheint die Rhizodeposition deutlich
geringer zu sein (RICHERT et al. 2000). Die Besiedlung
durch Mikroorganismen erhohte die “C-Freisetzung si-
gnifikant (MERBACH und RUPPEL 1992, SCHULZE
und POSCHEL 2004). Wenn ein jihrlicher Gesamt-
Kohlenstoffinput von 5 — 6 t/ha angenommen wird, ist
dieser Anteil dquivalent zu 1 t C/ha und Jahr.

* In unmittelbarer Wurzelndhe sind die priméren wurzel-
biirtigen Verbindungen vorwiegend wasserloslich. Sie
bestehen aus Zuckern (40 — 75%), gefolgt von organi-
schen Sduren (15 —34%) und Aminoséuren bzw. Amiden
(6 — 18%) (vgl. GRANSEE und WITTENMAYER 2000,
MERBACH et al. 1999b). Ahnliche Resultate finden sich
bei KRAFFCZYK etal. (1984). Dabei bestehen deutliche
Unterschiede zwischen verschiedenen Pflanzenarten.

1. 50% EtOH
2.10% NH,OH + J

50 % EtOH

1.H,0 2.2 MHCOOH

Probe

Kationenaustauscher-

i Anionentauscher-
kapazitat

sdule

N

Amionsiauren Zucker Carbonséuren
(alkalisch) (neutral) (sauer)

| RP auserwéhit B ‘ ‘ Bio-Sil NH, | | Aminex HPX-87H ‘
‘ UV 330 nm ‘ ‘ R| Detektor ‘ ‘ UV 215 nm ‘

‘ Radioaktivititsdetektor ‘

Abbildung 2: Schema zur Analyse der Wurzelexsudate (GRAN-
SEE and WITTENMAYER 2000)

Die Zuckerfraktion besteht hauptséchlich aus Glukose,
Fruktose und Saccharose, die Aminosdurenfraktion aus
Glutamat, Aspartat und Serin und die organische Séuren-
fraktionen aus Tartrat, Apfelsdure, Zitrat und Succinat
(GRANSEE 2004). Hier wurden ebenfalls pflanzen-
und sogar sortenspezifische Unterschiede beobachtet
(HUTSCH et al. 2002, GAUME et al. 2001, ISHIKAWA
et al. 2002).

+ Die Rhizodeposition stammt aus unterschiedlichen Quel-
len pflanzlichen und mikrobiellen Ursprungs (OADES
1978, TOAL et al. 2000, FOEREID und YEARSLEY
2004). Exsudate, Sekretionen, Lysate und verschiedene
Schleimstoffe tragen zu ihrer Bildung bei. Wurzelbiirtige
Kohlenstoffverbindungen sind auflerordentlich heterogen
und kénnen in Abhingigkeit von der Pflanzenart, mikro-
biellen Besiedlung und Umweltbedingungen variieren.
Die raumliche Verteilung kann ebenfalls unterschiedlich
sein. Einige Pflanzenarten setzen die ,,Exsudate® durch
alle Wurzelteile (Zea mays L.) frei, andere nur um die
Waurzelspitze herum (Brassica napus L.) (Abbildung 3).

» Die Menge der wurzelbiirtigen Kohlenstoffverbindungen
nimmt expotentiell mit der Entfernung zur Wurzelober-
flaiche ab (MERBACH et al. 1999b).

» Wurzelbiirtige Kohlenstoffverbindungen werden im gro-
Ben AusmalB durch mikrobielle Veratmung metabolisiert
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Abbildung 3: Scannogramm von Mais- und Rapswurzeln, an-
gezogen in engem Kontakt mit Agrarplatten nach dreitigiger

Verabreichung von '“CO,. Die Linien zeigen die Position der
Wurzeln (GRANSEE 2004)

(62 — 86% innerhalb von fiinf Tagen), resultierend in
einer CO,-Bildung (HELAL und SAUERBECK 1989,
MERBACH et al. 1999b, YEVDOKIMOV et al. 2007).
Bei Feuchtpflanzen (RICHERT et al. 2000) und in Experi-
menten von SWINNEN (1994) war dieser Anteil deutlich
geringer, aber immer noch relevant. Die mikrobielle Akti-
vitét belastet die Wirtspflanze im Sinne eines zusétzlichen
Sinks (MERBACH und RUPPEL 1992, SCHULZE
und POSCHEL 2004) und resultiert in der Bildung von
mikrobieller Biomasse und sekundiren Verdnderungen
der wurzelbiirtigen Kohlenstoffverbindungen, die die
Nihrstoffverfiigbarkeit beeinflussen kdnnen.

* In groBerer Entfernung von der Wurzeloberflache (mehr
als 10mm) werden wurzelbtirtige Kohlenstoffverbindun-
gen in schwer wasserldsliche Substanzen transformiert,
vor allem durch Mikroben (LEZOVIC 1999).

Zusammenfassend lasst sich feststellen, dass die Pflanzen
mit ihrer Rhizodeposition iiber eine beachtliche Energie-
quelle und eine Vielzahl reaktiver Verbindungen verfiigen,
um Bodenprozesse und Néhrstoffumsatz zu beeinflussen.
Fiir die P-Verfiigbarkeit diirften dabei vor allem wasserlds-
liche Verbindungen eine Rolle spielen.

Der Einfluss von Phosphormangel auf
den Gehalt und die Zusammensetzung von
wasserldslichen Wurzelexsudaten

Zur Betrachtung des Einflusses unterschiedlicher P-Versor-
gung auf die Exsudatzusammensetzung sollen nachfolgend
Versuche mit jungen Erbsen- und Maispflanzen herange-
zogen werden (GRANSEE 1997). Dabei wurden die in
Quarzsand wachsenden Pflanzen entweder mit 100mg P (als
Ca(H,PO,),) versorgt, oder sie blieben ohne P-Diingung.
Etwa 3 Wochen nach der Aussaat erfolgte eine '*CO -Bega-
sung der Sprosse, der sich eine Analyse der '“C-markierten
Waurzelabscheidungen anschloss. Tabelle 3 zeigt, dass bei
optimaler P-Erndhrung die meiste '*C-Radioaktivitit in der
Zuckerfraktion und nur ein geringer Anteil in der Carbon-
sdurefraktion zu finden war.

Bei P-Mangel ging der Zuckeranteil drastisch zuriick,
wihrend der Carbonsiureanteil bis auf etwa 30% der Ge-
samtradioaktivitdt anstieg (GRANSEE 2004, MERBACH
et al. 1999a). Ahnliche Effekte wurden auch fiir andere
Pflanzenarten gefunden (ZHANG et al. 1997, GAUME et
al. 2001, SHEN et al. 2002). Gleichzeitig dnderte sich auch
die Zusammensetzung der Carbonsduren (hier nicht zahlen-

Tabelle 3: Einfluss verschiedener P-Versorgung auf die Zusam-
mensetzung von kaltwasserloslichen *C markierten Wurzelex-
sudaten der Erbse (Pisum sativum, var. Grapis). 3 Wochen alte
Pflanzen in Gefidiversuchen (aus MERBACH et al. 1999a)

P-Versorgung Zucker Aminoséduren Carbonséuren
mg P Gefaf'! dpm (g TS)"! dpm (g TS)"! dpm (g TS)"!
0 28,931 9,743 11,227
100 80,769 20,344 9,327
GD Tukey 0,05 4,328 2,773 894

Tabelle 4: Zusammensetzung der Zuckerfraktion von wasser-
loslichen “C-markierten Wurzelexsudaten (Bq (g TS Wurzel)™)
von Mais (Zea mays, var. Bermasil) in Abhiingigkeit von der
P-Ernihrung (in Klammern % von Gesamtzucker, 4 Wochen
alte Pflanzen) (GRANSEE 1998)

Verbindung P-Versorgung, mg P Gefal3"!
0 100

Glukose 153,0 (17,9) 671,6 (46,2)
Fruktose 50,8 (5,9) 4104 (28,2)
Galaktose 107,6 (12,6) 0 (0,0)
Arabinose 125,4 (14,7) 0 (0,0)
Ribose 156,0 (18,2) 114,0 (7,8)
Xylose 71,5 (8,4) 0 (0,0)
Saccharose 158,8 (18,6) 2575 (17,8)
Fucose 31,6 3,7 0 (0,0)

méBig dargestellt). Zitronensdure und Bernsteinsdure (die
besonders viel Bodenphosphat 16sen) waren auf Kosten von
Apfel- und Milchséure erhdht (vgl. ROMER 2006, RYAN
etal. 2001, WHITELAW 2000). Ahnliches wurde auch bei
Mais-, Raps- und Weizenpflanzen gefunden (eigene, unver-
offentliche Resultate). Dartiber hinaus lief3 sich zeigen, dass
sich auch die Zusammensetzung der Zuckerfraktion bei P-
Mangel drastisch verdnderte (GRANSEE 1998, 2004), wie
in Tabelle 4 am Beispiel von Mais ausgewiesen wird.

So fanden sich in der Zuckerfraktion bei ausreichender
P-Versorgung Glukose, Fruktose, Saccharose und Ribose,
wobei Glukose fast die Hélfte der gemessenen Radioaktivi-
tdt ausmachte. Bei P-Mangelbedingungen konnten zusatz-
lich die Zucker Galaktose, Arabinose, Xylose und Fucose
nachgewiesen werden, wihrend der Anteil von Glukose
und Fruktose deutlich zuriickging (GRANSEE 2004). Es
fallt auf, dass insbesondere der Anteil der Pentosen deutlich
zunahm.

Einfluss der P-Mangel-induzierten Verande-
rungen der Exsudatzusammensetzung auf
die Phosphorloslichkeit

Es war nun zu fragen, ob die im Abschnitt ,,Einfluss von
Phosphormangel auf den Gehalt und die Zusammensetzung
von wasserloslichen Wurzelexsudaten® beschriebene starke
Verdnderung der pflanzlichen Exsudatzusammensetzung
bei P-Mangel eine phosphatmobiliserende Wirkung hat.
Denkbar wiren dabei direkte oder indirekte (d.h. unter
Einfluss von Mikroben vonstatten gehende) Effekte. Zur
Priifung eines mdglichen Direkteffektes wurde zunichst
der Exsudateinfluss unter sterilen Bedingungen gepriift.
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Lésung mit Wurzelexsudaten

Bodenblock | f;' Acrylglascontainer

1%2x2 cm

Abbildung 4: Bodenblockmethode zur Untersuchung des Ein-
flusses von Wurzelexsudaten auf die P-Loslichkeit im Boden.
Linke Seite: Auftropfen von wasserloslichen Wurzelexsudaten
auf die Stirnseite eines Bodenblocks in einem Acrylglascontai-
ner. Rechte Seite: Schneiden von 0,4mm starken Bodenplitt-
chen auf einem Gefriermikrotom, von der Stirnseite beginnend
(LEZOVIC 1999, GRANSEE 2004).
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Abbildung 5: Doppellaktatlosliche Bodenphosphate im Boden-
block drei Tage nach der Applikation mit Wurzelexsudaten
(fiir Einzelheiten siehe SCHILLING et al. 1998 und LEZOVIC
1999).

Zu diesem Zweck kam ein System mit Modellbodenblocken
zum Einsatz (Abbildung 4).

Dabei wurden die “C-markierten Orginialwurzelabschei-
dungen oder Standardverbindungen, die in ihrer Zusam-
mensetzung den Wurzelabscheidungen entsprachen, auf
die Frontseite von Bodenblocken aufgetropft, die sich in
Plexiglascontainern befanden und nach Versuchende in 0,4
mm dicke Mikrotomabschnitte zerlegt wurden (Abbildung
4). Dieses Verfahren erlaubt es, die Wanderung der 'C-
markierten Wurzelabscheidungen im Boden und gleichzeitig
auch die P-Loslichkeit in Abhédngigkeit von der Exsudatbe-
wegung zu verfolgen. Dabei stellte sich heraus , dass bis etwa
10 mm von der Auftropfstelle entfernt '“C-Radioaktivitit zu
messen war. Bis zum gleichen Abstand war aber auch die
mittels Doppellaktat (DL) extrahierbare P-Menge gegentiiber
einem unbehandelten Boden erhoht (Abbildung 5). In gréBe-
rem Abstand war keine oder nur eine geringe Beeinflussung
zu erkennen. Phosphat diirfte also nur im Einflussbereich der
Waurzelexsudation mobilisiert werden.

Besonders deutlich wurde die P- mobilisierende Wirkung
der Exsudate in einer Entfernung von 2 mm von der Auf-
tropfstelle. 3 Tage nach der Zugabe von 200 mg unverinder-

tem (weil nahezu sterilem) Maisexsudat war die Menge des
DL-16slichen Phosphates auf etwa das 3-fache der Kontrolle
erhoht. Als Ursache dieser direkten Exsudatwirkung auf die
P-Verfiigbarkeit diirfte neben der erhohten Gesamtmenge
an Carbonséuren (JONES et al. 2003, siehe auch Tabelle 3)
wohl der in Abschnitt ,,Einfluss von Phosphormangel auf
den Gehalt und die Zusammensetzung von wasserldslichen
Wurzelexsudaten® beschriebene Anstieg an Zitronensaure
und Bernsteinsdure in Frage kommen, da diese beiden
Sauren besonders effektiv P 16sen konnen (DEUBEL 1996,
siche auch Tabelle 7). Damit werden Vorstellungen bekraf-
tigt, nach denen z.B. Zitratausschiittung bei Pflanzen (z.B.
auch im Falle der Proteoidwurzeln bei WeiBlupinen) eine
verbreitete Strategie zur P-Mobilisierung darstellt (DIN-
KELAKER etal. 1989, NEUMANN und ROMHELD 1999,
ROMER 2006). Demgegeniiber hat die verinderte Zucker-
zusammensetzung bei P- Mangel (Tabelle 4) wahrscheinlich
keinen direkten Einfluss auf die P- ErschlieBung. Deshalb
sollten auch die mdglichen, durch Mikroben beeinflussten
indirekten Exsudatwirkungen Beachtung finden.

Mikrobielle Sekundareffekte auf die
Phosphorldslichkeit

Da unter normalen Bodenverhiltnissen die Exsudate durch
Mikroben verdndert werden, wurde der Einfluss einer
Exsudatgabe unter nicht sterilen Bedingungen gepriift.
Wie Tabelle 5 zeigt, ergab sich dadurch zwar immer noch
eine verdoppelte P-Loslichkeit (Zeile 3) im Vergleich zur
unbehandelten Kontrolle, aber gegeniiber der Steril- Ex-
sudatvariante (Zeile 2) war die P-Verfligbarkeit deutlich
geringer.

Die Ursache dafiir liegt auf der Hand: Die Exsudatmenge
war wihrend der Versuchszeit durch '“CO,-Veratmung
(siche MERBACH und RUPPEL 1992, MERBACH et al.
1996, MERBACH 1997) auf etwa ein Viertel zuriickgegan-
gen (Tabelle 5, FuBinote 1), so dass nur noch ein Teil davon
P- mobilisierend wirksam werden konnte. Der verbleibende
Teil (25,8%) muss aber eine stark erhohte spezifische Mo-
bilisierung bewirkt haben, denn es wurden je mg Exsudat
ca. 2.9 pg DL — 16slicher P/g Boden im Vergleich zu 1.23
g bei der Sterilvariante zusétzlich gelost (Tabelle 5, Spalte
3). Hinzu kommt, dass Mikrobenbesiedlung die Menge der
Waurzelausscheidungen im Vergleich zu keimarmen Varian-
ten deutlich fordert (Tabelle 6). Zieht man dies in Betracht,
so ergibt sich rechnerisch auch absolut eine Uberlegenheit
der Insterilvariante bei der P-Mobilisierung (Tabelle 5, Zeile
4), was aber experimentell noch zu beweisen bleibt.

Mogliche Ursachen fur den mikrobiellen
Phosphormobilisationseffekt am Beispiel
von Enterobacter radicincitans

Mikrobenbesiedlung kann also prinzipiell die Potenz von
Waurzelexsudaten zur P-ErschlieBung in der Rhizosphire
erhohen. Offen blieb zunédchst, welche Ursachen dafiir
verantwortlich sind. Zur Beantwortung dieser Fragestellung
wurde zunachst iberpriift, inwieweit die Zuckerfraktion der
Waurzelexsudate, die bei P-Mangel deutliche Verdnderungen
erfahren hatte (Tabelle 4), das Phosphatlosungsvermogen
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Tabelle 5: Einfluss wasserloslicher Wurzelexsudate von Mais auf die Menge von DL-loslichem P in 2 mm Entfernung vom

Aufgabeort (MERBACH et al. 1999a)

Behandlung pg DL l6slicher P Durch Exsudate zusitzlich spezifische P Losungsaktivitét

(g Boden)!, mobilisierter P (ug DL 16sliche P (mg Exsudat) ™)
Gesamt (1g P (g Boden)™)

1. ohne Exsudate 125 - -

2. 200 mg Exsudate 370* 245 1.23

3. 200 mg Exsudate, 270* 145 2,900%

unsteril

4. 320 mg Exsudate, 4329 307 3,839

unsteril?
Wiederfindungsrate 25,8%

* signifikante Differenz zwischen Variante 1 und 2 mit 0,05; " nach 3 Tagen Wiederfindungsrate 25,8%; 2 im unsterilen Wurzelraum im Durchschnitt
60% mehr “C-Exsudate wiederzufinden als im sterilen Wurzelraum; » errechnet nach FuBnoten 1 und 2

Tabelle 6: Einfluss der Mikrobenbesiedlung auf die “C Menge
in der Rhizosphiire nach “CO,- Aufnahme durch Pflanzen-
sprosse (Gefiflversuche mit Boden nach MERBACH und
RUPPEL 1992, Angaben in Bq (g TS)"), x, xx = signifikant
verschieden von steriler Variante bei 0,05 und 0.01

Pflanzenart steril unsteril
Weizen (Triticum aestivum) 9143 (100) 16357 (179)=
Olrettich (Raphanus sativus) 6703 (100) 8222 (123)*
Chenopodium album L. 15474 (100) 24385 (158)

Abbildung 6: Besiedlung von Weizenwurzeln mit Entero-
bacter radicincitans. Transmissions-Elektronenmikroskopie
22.000fache Vergroflerung. Anhiufung der Bakterien auf der
Oberfliche von Seitenwurzel (a,b) und im Interzellularraum
(c) (aus RUPPEL et al. 1992)

von Enterobacter radicincitans (frither: Pantoea agglo-
merans D5/23) zu erh6hen vermag. Dieses in Gefa3- und
Feldversuchen phytostimulative Bakterium (REMUS et
al. 2000) kann sich in der Rhizosphére von Kulturpflanzen

140
pg F/ml mFontrolle (steri) c
120 OE. radicincitans
100 A
b
809
60 A
a
40 4
204
pH B4 83 3
1]
Glukose Fucker von +P  Fucker von -P
Pflanzen Pflanzen

Abbildung 7: Einfluss der Zuckerfraktion von Erbsenwurze-
lexsudaten (Pisum sativum, Sorte Grapis) auf das Phosphat-
losungsvermogen von Enterobacter radicincitans (Substrat
Ca,(PO,),; +P-Pflanzen = ausreichend mit P versorgte Pflan-
zen; -P-Pflanzen = nicht ausreichend mit P versorgte Pflanzen),
unterschiedliche Buchstaben zeigen signifikante Differenzen
(Tukey-Test bei 0,05) (fiir Einzelheiten siche DEUBEL 1996,
DEUBEL et al. 2000).

anreichern (Abbildung 6), wobei die Stiarke der Besiedlung
pflanzenspezifisch ist (RUPPEL et al. 1992, REMUS et al.
2000, RUPPEL et al. 20006).

In diesen Versuchen zeigte sich, dass das Losungsvermogen
dieses Mikroorganismus fiir P aus dem schwerloslichen
Ca,(PO,), in einer MUROMCEV-Nihrlosung durch die
Zuckerexsudate von P-Mangel-Erbsen tatsdchlich stark
erhoht war (Abbildung 7).

Im Vergleich zu einem Glukosestandard konnten die
Bakterien mit dieser Exsudatfraktion mehr als doppelt so
viel P mobilisieren (DEUBEL et al. 2007, DEUBEL und
MERBACH 2005). Uber mdgliche Ursachen hierfiir gibt
die Tabelle 7 Auskuntt.

Sie zeigt, dass die bei P-Mangel im Exsudat auf Kosten von
Glukose zunehmenden Pentosen (hier Ribose und Xylose,
siche oberer Teil der Tabelle 7) das Bakterium Enterobacter
radicincitans zu hoherer Extraktion an Bernsteinsdure und
Zitronensdure veranlassen, deren P-Loslichkeitsvermogen
besonders hoch ist (unterer Teil der Tabelle 7) (DEUBEL
und MERBACH 2005, DEUBEL et al. 2007).
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Tabelle 7: Einfluss der C-Quelle auf die Carbonsiurefraktionen der Exsudate von Enterobacter radicincitans in Nihrlosung

(DEUBEL 1996, DEUBEL et al. 2007, modifiziert)

Parameter C-Quelle

Glukose Ribose Xylose
Verdnderung der Wurzelexsudate bei Mais und 46,2 — 17,9 7,8 — 183 0—84
Erbsen bei P-Mangel (%) 472 — 17,0 6,6 — 16,0 0—9,1
Milchséure P 19 (+10) 19 (£38) 2(+2)
Bernsteinsdure 249 (£ 7) 318 (= 16) 293 (= 110)
Zitronenséure ! - 7(x1) 30 (£ 15)
(in pgml™)

" Losungsfahigkeit mit Ca,(PO,), (ug P - ml"); Milchséure 12,6} ; Bernsteinséure 17,8} (Basis: 100 pg Saure - ml"); Zitronenséure 23,6}

Tabelle 8: Einfluss der Maiswurzelexsudate auf die Mengen an
Doppellaktat (DL)-extrahierbarem P in drei Boden (Daten in
mg P (kg Boden)!, modifiziert nach GRANSEE 1998), (DL =
Doppellaktat, WA = Wurzelexsudate)

Extraktions- Boden 1 (pH 4,3) Boden 2 (pH 6,2) Boden 3 (pH 7,2)
mittel P-Mengen % P-Mengen % P-Mengen %

DL 36 100 97 100 72 100
WA 42 117 17 121 97 132
GD Tukey 2 7 5

0.05

Zwischenfazit

Zusammenfassend ist festzustellen, dass Wurzelexsudate
in Modellversuchen die DL-Léslichkeit des Boden-P er-
hoéhten und Zuckerexsudate von P-Mangel-Pflanzen die
Phosphorldsungsfahigkeit von Enterobacter radicincitans
verbesserten. Wurzelbiirtige organische Verbindungen
vergroflern also direkt oder indirekt (durch Mikroben)
die pflanzliche Phosphorverfiigbarkeit, besonders bei
Phosphormangel.

Mogliche Anwendungen der
exsudatbedingten Boden -P- Mobilisation

Folgende potentielle Anwendungsmoglichkeiten wiren
denkbar:

* Durch Impfung mit phosphatlésenden Mikroben (so
genannten Biofertilizern) konnte bei schlechter Phos-
phorverfiigbarkeit insbesondere in den tropischen und
subtropischen Entwicklungsldndern die Phosphorernéh-
rung der Kulturpflanzen verbessert werden (NARULA
etal. 2000, DEUBEL und MERBACH 2005, FANKEM
et al. 2000).

» Die P-ErschlieBung durch Wurzelexsudate kdnnte zur
Weiterentwicklung von P-Extraktionsmethoden
dienen. In diesem Zusammenhang wurde gepriift, ob
wasserlosliche Wurzelexsudate mehr P aus Boden
zu l6sen vermogen, als es mit der herkoémmlichen
Doppellaktatmethode der Fall ist (GRANSEE 2004).
Ein entsprechender ,, Tastversuch zeigt, dass Wurzel-
abscheidungen von Mais tatsichlich dazu in der Lage
sind (Tabelle 8). Wenn sich dieser Befund in weiteren
Untersuchungen bestitigen sollte, konnte dies zu Boden-
extraktionsmethoden fiithren, die den pflanzenverfiigba-
ren Anteil des Bodenphosphats besser charakterisieren

als die herkommlichen Laktatmethoden, weil sie die
P-Umsatzprozesse in der Rhizosphire mit einbeziehen
(SCHILLING 1997).

Der Voraussagewert von Bodenanalysen hingt schliel3-
lich entscheidend davon ab, ob sie den Phosphorernih-
rungsstatus der Pflanzen mit ausreichender Sicherheit
widerspiegeln. Dabei sind Schnelltests zur Charakterisie-
rung des Erndhrungszustandes der Pflanze erforderlich.
Im Unterschied zum Stickstoff (Nitrat-Schnelltest) gibt
es flir den Phosphor bisher keine sichere Methode. Der
Pflanzengehalt an anorganischem P wére wahrscheinlich
ein geeignetes Kriterium, doch gibt es bisher dafiir keinen
geeigneten Pflanzenschnelltest (SCHILLING 1997). Der
Gesamt-P-Gehalt der Pflanze ist nicht geeignet, da es
keine gesicherten Korrelationen zum Kornertrag gibt.
Vielleicht zeichnet sich aber eine andere Losung ab, da
P-Mangelpflanzen zum mindesten bei Getreide und Mais
eine hohe Aktivitit der sauren Phosphatasen im Blatt-
apparat besitzen. Das sind die Enzyme, die den Umsatz
von Phosphorsiureestern katalysieren. Wie Versuche von
GRANSEE (1988) zeigten, konnte deren Aktivitét ein In-
dikator zur Charakterisierung des P-Erndhrungszustandes
sein, da sich in etlichen Fillen gesicherte negative Korre-
lationen zum Kornertrag ergaben (hier nicht zahlenméaBig
aufgefiihrt). Obwohl die Resultate derzeit noch sehr
unsicher sind, zeigen sie doch einen Ansatzpunkt, den
Vorhersagewert von Bodenuntersuchungsergebnissen an
Hand des aktuellen P-Erndhrungszustandes der Pflanzen
zu priifen einschlieBlich der méglichen Korrektur der
Bodengrenzwerte.

Die Kenntnis der Mechanismen der pflanzlichen P
— Mobilisierung konnte fiir die Ziichtung P — effizi-
enter Pflanzensorten genutzt werden (ISHIKAWA et
al. 2002, WITTENMAYER und MERBACH 2005).
Besonders sinnvoll wire dies fiir Regionen mit hohen
Gesamt- Boden — P— Gehalten, wie sie in tropischen und
subtropischen Lindern weit verbreitet sind (ROMER
2006). Eine Selektion von Genotypen mit hoher Exsu-
dation wirksamer Karbonsduren konnte unter solchen
Bedingungen zur Verbesserung der Phosphatausnutzung
beitragen. SchlieBlich wére noch an den molekularbiolo-
gischen Transfer von Genen fiir die Zitratausscheidung
(RENGEL 2002, SUZUKI et al. 2003) oder die Phyta-
seproduktion (GEORGE et al. 2005) zwischen verschie-
denen Pflanzenarten oder von Mikroben zu Pflanzen zu
denken.
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