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Microprobe Analysis of lon Uptake in Spruce {Ficea abies [L.] Karst.)

Summary: The influence of several parameters on the nutrisnt supply of trees in a {orest ecosysiem
was object of the presented work. Quantitative elemsnt analysis of bulk sarmples was performed by use
of inductively coupled plasma optical emission spectroscopy (ICP-OES) and total-reflection X-ray
fluorescence spectrometry (TRFA). The main interest was focused on the celiular level by analysing
thin sections using the laser-microprobe-mass-analyser (LAMMA) and the energy-dispersive X-ray
analyser (EDXA). '

The ﬁutrieni* supply was describad in 80- to 120-year-old spruce {Picag gbizs [L.] Karst.) growing in a
forest decline stand and was compared to a model-systemn of two- and three-year-oid spruce cufiured
in different soils. The investigations were focused on

- the element content and the element distribution in mycorrhized spruce roots in refation fo soll
© . depth and damage class of the trees analysed
- - the comparison between the relative element distribution in mycomhized roots and in the shoot
of spruce cultured in different soils.

Stable isoicpe labelling was performed under defined conditions with spruce trees grown in soil and
spruce seedlings from sterile cultures to study the following points concerning the physiological
mechar_lisms of nutrient uptake have been of main interest:

- lon-exchange capacity of mycorrhized roots for Mg, K and Ca in relation to element-
concentration, pH and addition of Al

- accessibility for Mg, K and Ca to mycorrhized finest roots

- {emperature dependence of the uptake kineiics for Mg, K and Ca

- comparison of ion-uptake in sterile and mycorrhized spruce seedlings

- halanice of ion-upiake in spruce cuitured in soil and the influence of Al-addition.

Nutrient status of old spruce and spruce culiured in soll: Twe old spruce trees of difiering vitality
{stand "POSTTURM?", forestry commission Farchau/Ratzeburg; damage ciass 0 and 3, respeciively)
were analysed. Finest roots as well as the surrounding soll were collected in 3 soil depihs (0-10cm, i0-

[~ 13-

30cm, 30-50cm). The element distribution within the mycorrhizas determined with LAMMA and the
element conient of ihe mycorrhizas and of ihe centrifuged soil solutions were measured by use of ICP-
OES. There were no clear correlations between element distribution, element content of mycorrhizas
and element content of soil solutions. The Al content of mycorrhizas rises with increasing soll depth.
The element distribution clearly shows higher Al contents in the cortex than in the walls of the primary
xy!em.'in all éamptes the Mg content is clearly higher in the lumen of cortical cells than in the
corresponding cell walls. The distribution of Ca is reverse. Mycormrhizas from trees of damage class 3

_collected in 30-50cm soii—depth show lower element contents of Na, Mg, K and Ca relative to those

~from trees of damage class 0 grown in the same ‘depth. The largest difference in the element

distribution in mycorrhizas from soil depth are manifested as higher Na- and lower K-contents over the
‘entire cross-section and as lower Mg content in the lumina of cortex cells at damage class 0.




Two- and three-year-old spruce grown in soil were used as a model-system reflecting natural
conditions. A "normal nursery soil” was chosen as a culiure-medium with 2 high nutrient content as well
as two soils from the above mentioned stand were chosen {upper soil 0-10cm; minerat soil 10-30em).
In consequence of the culture conditions the nutrient status of the solls from the stand was clearly
changed relative to that under conditions of the natural stand. The element disiribution in cross-sections
of mycorrhizas and shoots was determined by LAMMA.

Nutrleni-labeliing experiments under controlled condiilons: In order 10 examine the ion-exchange
capacities and the element uptake characteristics of mycorrhizas, respectively, three-year-old spruce
treas grown in "normal nursary soif” were iransiered to a nudrient solution for 24 and 48h, respectively,
which was labeled by enriched stabie isotopes of Mg, K and Ca. The concenirations of Na, Mg, K and
Ca in the solution were varied and in further experiments the pH was changed and Al was added. In
all experiments distinct differences In the ion-exchange capacities of finest roots could be demonstrated
between K on one hand and Mg and Ca on the other hand. While under the chosen experimental
conditions nearly the entire Ca- and Mg-content of the cell walis from mycorrhizas was exchangeable
with the lzbeled solution, only approximately 40% of the K content could be substituted. By varying the
concentrations (Na, Mg, K, Ca; pH 4.5) of one single element each, it should be examined o what
extent the element disiribution and the ion-exchange of the element under consideration and of the
other elements was affected. Supporting and inhibiting effects on the ion untake could be observed,
Variation of pH {2.5 0 6.7} in the 1abelling solution results in a reduction of the Ca content of app. 45%
and a reduction of Mg content of app. 35% in the outermost cell walls of the corlex at the highest
proton concentrations, while the exchange of these elements with the solution is not affecied.
Furthermore, the low pH {2.5) causes a redistribution of Al which is mainly localized in the outermost
cell walls of the cortex In these plants. The Al content £.g. in the xylem rises about 10-20 fold relative
to the original content. A reduciion of the pH from 4.5 to 3.4 combined with the addition of 2mmol/1 Al
results in a decrease of the content of Mg and Ca and the exchanged portion of Mg as well as in a
strong enhancement of Al- and Na-content within the whole apoplast of the mycorrhizas.

Studies concerning the accessibility of Mg, K and Ca to mycorrhized finest roots were parformed with
intact spruce cultured in soil. The roots were transfered to a labeled (Mg, K, Ca) solution for different
periods of fime (2min fo 48h). The complete Ca content of the cortical ceil wails is exchangedina T,
of a few minutes range, with only a shor delay between outer and inner cortex. In the celi walls of the

mrirmang vuiam tha labal inaranans with a lneaa entnedntiam (T ablard AN VAR $ha aama sdalac tha
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Mg portion which origins from the solution amounts 1o only 3% afier 250min ancu fo about. 17-20% aﬁer .

48h, wnthout showmg a defay between cortex and centrai cylinder. -

To investigate whether the ion uptake is an active or a passive process, the influence of the incubation
termperaiure was examined. Parsllel o the above described experiments concerning the accessibility
at +22°C root temperature a second series was performed at +6°C root temperature under the samg
_experimental conditions. The comparison of both experiments does not show any significant d:fference
for the Mg and Ca uptake kinetics, whereas the K exchange Is cleany inhibited at +6°C. '




Investigations concerning the role of the mycorrhiza in element uptake were performed with four-month-
old spruce seedlings grown under sterile culture conditions, sither sterile or infecied wih Fisolithus
finctorius (Pers.) Coker et Couch. Originally, the mycorrhized plants had about 30-40% higher Ca
content in the shoot and needies, an about 30% lower P content in the shoot and an 30-50% lower 8
content in the whole plant relative to sterlle plants. Cross-sections from sterile and myeorrhized finest
roots show an about 3-times higher P content and half the Mn comtent in the primary xylem of sierile
finest roots. In the cortex about twice the P content was measured in the hyphae of the Hartig net and
in the hyphae layer relative to the cortical cell walls of mycormrhized and sterile finest roots. The coriex
cell walis show a 5-10 fold higher Ca content than the hyphae. Labelling of nutrient uptake for 5 days
shows only few differences between mycorrhized sterile finest roots conceming the isotope ratios of
Mg, K and Ca in the primary xylem. in contrast, sierile finest roots had a 4-foid higher relalive Na
content. In the hyphae layer similiar isotope ratios for Mg, K and Ca were found as in the cortex of
finest roots. The Mg- and Ca-portion originating from the labeled solution is about 70-80% in the xylem
of ihe basal shoot region of mycorrhized plants and about 45-60% in the apical shoot region (about 10-
20% lower in the phloem). The corresponding K-portion is about 15-25%. In the spruce seedlings the
fraction of the iabel (Mg, K, Ca} is about 10% lower.

For furiher experiments concerning the role of the Al antagonism in efement uptake a split-root system
was chosen. The root mass of intact two-year-old spruce grown in mineral soil was divided and both
sides were incubated with different stable isotopes of Mg and Ca {side A: ®Mg and “Ca; side B: ®Mg
and “Ca). In only one side Al was added to the labeliing solution. In bulk samples of mycorrhizas the
addition of 2mmol/! Al results in a 4-fold increase of the Al conient, a decrease of the Ca content of
about 50% and of the Mg contert of aboui 20%.

The use of stabie isotopes in the incubation soiutions, the guantitative isotope anaiysis in bulk
samples of the solutlons and of the plant fractions allows a differentiated view of the slament fluxes
between the labelling solution and the plant in both directions. The balance of element-uptake and
-exchange in the above described experiment shows for the side without Al-addition that the net uptake
of Ca during the 7 days of labelling is only about 10% of the totai exchanged Ca. The Ca uptake from
the solution is about 3-times higher than the Ca conient of the corresponding root mass. Ai-addition
resulis in an about 50% reduction of the Ca-sxchange accompanied by a nst upiake of Ca from the
solution. 25-30% of Mg taken up by the plant is released again to the solution. At the side with Al
addition the exchanged K-portion is about twice relative to the side without Al-addition, with the K net

i o A Lo 4. &8
release being about 1/8 of the totally released amount. Analysing cross-sections of shoots afier 7 days

labeliing, about 80-70% of the Mg- and Ca-content and about 25-30% of K content of the ceil walls in
the apical shoot of the spruce originates from the labelling solutions. I was also found that 15-20%
more Mg and 5-10% more Ca deiected in the xylem of the apical shoot originated from the roots io
which Al was added.

Detection of the isotope ratios in cross-sections of the shoot after labelling gives evidence of
a bidirectional radial fransfer of Ca and Mg between xylem, cambium and phioem.







. EinfOhrung und Probiemstellung

in der vorliegenden Arbeit wurde der Einfiuf verschiedener Faldoren auf die Nahrstofiversorgung von
Baumen im Okosystem Wald untersucht. Die Motivation zur Bearbeiiung dieser Thematik folgle aus
dem Aufireien der "neuarfigen Waldschiden® in Mitteleuropa seit Ende der 70er Jahre und der
darauthin einsetzenden Ursachenforschung.

Erste dberregional aufirefende Schidigungen wurden in Form von Nadelveriusten und Nadsl-
verfarbungen in gréBerem Ausmap bel der Tanng beobachtet (z.B. Schiitt 1977; Bauch et al. 1978).
Spéter wurde von dhnlichen Schadsymptomen bei Fichie, Kiefer (Schiitt 1981) und im weiteren von
Wuchsanomalien bei Buche und Eiche (Schiiz & Summerer 1983) berichtet. Bis zum Jahre 1985
waren in der alien Bundesrepublik bereits eiwa die Halite aller Waldbaume geschidigt. In den
folgenden Jahren mit fir die Vegetation im aligemeinen glnstigen Witterungsbedingungen stagnierien
die Waldschaden auf hohem Niveau. So waren 1988 ca. 52% aller Waldbdume in ihrer Vitalitat
geschwacht oder geschidigt, jeder dritie Baum davon wies mittlere oder starke Schaden auf. Auch in
anderen europdischen Landern wurde Im Rahmen elner europdischen Waldschadenserhebung ein
hoher Anteil mitte! bis stark geschadigter Baume emmitteR. Bei nicht exakt vergleichbaren Zahien wiesen
z.B. in Griechenland ca. 17%, in der Schweiz 12%, in Grof3britannien 20% und in Finnland ca. 16%
aller WaldbZume diese deuiliche Schadigung auf (BMFT 1990).

Im Rahmen der bundesweiten Waldschadenserhebungen wird die Vitaliti? der Biume ausschlizBlich
nach sichibaren Sympiomen wie Nadel- bzw, Blattveriust und Nadel- bzw. Blatizustand bewertet
(Knabe ef al. 1986). Untersuchungen kesenders an Fichten {Picea abies [L.] Karst.), der in der
Bundesrepublik Skonomisch wichiigsten und haufigsten Baurnari, zeigen jedoch in vielen Fallen keine
Karrelation zwischen dem als Vitalitalsweiser geltenden Holzzuwachs {Athari & Kramer 1983; Kenk
et al. 1984; Réhle 1985; Bauch et al. 1986) oder emahrungsphysiologischen Parametemn (Fedderrou-
Himme ei of, 1584, Horn & Zech 11887; Naumann e of. 1988} und dem Nadeizusiand. Bei
Nadelbaumarten treten deutiiche ZuwachseinbuBen in der Regel erst ab einem Nadeiveriust von 25-
S50% auf (BMFT 1990). Jedoch konnte auch bei stark reduziertern bzw. ausfaliendem Holzzuwachs im
Stamm von geschidigten Buchen und Fichien 2.T. noch deutliches, gelegentiich versidrkies
Dickenwachstum in stammnahen Haupiwurzein nachgewiesen werden (Krause 1992). '

Cbwohi die wesentlichen, ZuBeriich sichtbaren Sympiome bei Nadeln bzw. Blattern sowie das
Absterben von Best&nden in Rauchschadensgebieten bekannt sind, wird das zunichst als

"Waldsterben® in der Offentlichkeit bekannigewordens Phanomen als "neuartige Waldschaden®
bezeichnet, da dis weile geographische Ausdehnung, die starkere Ausdehnung in den einzelnen
Regionen und die Erkrankung mehrerer Baumarten innerhalb weniger Jahre als neuartig anzusehen
ist. Infolge der weitgehend unbekannten Zusammenhéngs von Ursachen und Wirkungen wurde eing
breit gefacherie Forschung mi unterschiedlichen Ursachen-/Wirkungshypothesen durchgefiihit, wobei
die grofie Komplexitat aleser Thematik deutlich wurds. Der Forschungsbeirat "Waldschdden /Luftverun-
reinigungen” stelite in giner Zusammenfassung der Untersuchungsergebnisse im Zeitraum von 1987
bis 1989 u.a. fest, daB die "neuartigen Waldschaden” auf einen Ursachenkomplex aus abiotischen und
biotischen Faktoren zurickzufithren sind, wobel die wesentliche Ursache in der Belastung durch
Luftschadstoffe (vor allem 30, , NO, u. 0,) zu sehen ist. Nach diesem Erkenntnisstand knnen die
"neuartigen Waldschaden" nicht aliein durch direkie Effekie von Luftschadstoffen auf Blatter bzw.
Nadeln verursacht sein. Zwar sind Begasungen mit Lufischadstoffen in der Lage, metabolische
‘StreBreaktionen und histologische Veranderungen auszuldsen, deren Art und AusmaB wird jedoch vom
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chemischen Bodenzustand beeinfluBt (BMFT 1980). Uber den Eintrag in den Boden schadigen
Luftschadstoffe das Okosystem Wald (Ulrich 1981a+b). Daraus kann z.B. ein N&hrstoffmangel
resultieren und zu fypischen Schadauspragungen in der Pflanze fGhren, wobei u.a. Photooxidantien fir
Schidigungen an oberirdischen Pilanzenteilen mitverantworilich sein kénnen. Die verschiedenen
Schadausprigungen wurden bei Picea abies (L.) Karst., der am meisten untersuchten Bauman, in 5
unierschiedliche Schadiypen eingeteilt. Lediglich beim Schadtyp "Nadeivergibung der Fichite in hiheren
Lagen der Mittelgebirge™ an Standorien Im Fichielgebirge und Im Harz wurde bisher eip klarer
Zusammenhang zwischen Vergilbung, Magnesiummange! und Oberndhtem Stickstoffangebot
nachgewiesen, wobei gine unginsiige bzw. unausgewogene lonenaufnahme im Wurzelbereich und ein
unglnstiges Kationsn/Aluminium-Verhalinis der Boden!dsung zu diesem Schadbild {Ghren sollen (Zech
& Popp 1983; Zotl & Hitel 1985; Mohr 1986; Schulze & Lange 1990; u.a.). Bei allen anderen
Schadtypen, wie auch beim haufigsten Schadsymptom, dem vorzeitigen Nadelveriust, konmte bisher
nicht die genaue Ursachen-Wirkungskette aufgeklért werden. Jedoch sollten Verdnderungen im Boden
zumindest als pradisponierender Stressor wirken. GroBriumige Witterungsbedingungen wie Trockenhait
und Frostereignisse kénnien dabei fir die Synchronisation beim Aufireten der verschiedenen
Schadtypen verantwortlich sein (Rehfuess 1981, 1988). Dendroklimaiologische Untersuchungen ven
Ecksiein et al. (1983) zeigten keinen ursachlichen Zusammenhang zwischen klimatischen Fakioren und
dem Auftreten von Schéden bei der Tanng Mitte der 70er Jahre. Sie machten ursachlich Ereignisse flr
gine Schadigung dieser Baume verantwortlich, die Jahrzehnte vorher aufiraten (vgl. Ecksiein 1988;
Schweingruber e al. 1990). Zusammenfassend stelite der Forschungsbeirat weiterhin fest: "Die
Ursachenforschung hat keine sinfache, fir alle Walder gleichermafen gliRige Erklarung gebracht und
wird sie angesichis der vieligltigen Zusammenhange von Standoris-, Bestands-, Bewirtschaftungs- und
Befastungsfaktoren auch nicht erbringen kénnen. Einer allgemeingdltigen Erklarung steiit nach dem
jetzigen Kenntnisstand entgegen, daB die Ursachen-Wirkungsketien durch unterschiedliche Standorts-
und Belastungsbedingungen dberlagernt und variiert werden.” (BAMFT 1990).

Bei der Diskussion der Ursachen-Wirkungsketie ist die Frage nach dem EinfluBd des chemischen
Bodenzustandes aut die Versorgung von Baumen mit mineralischen Nahrstoffen und Wasser Gber die
Wurzeln von zentraler Bedsuiung. In der vorliegenden Arbeit wurde mit Mikrosonden- und Bulkproben-
Analysemetheden aul Zeil- und Gewebeebene die Aufnahme einiger ausgewdhlier Elemente
uniersucht. in Vemindung mit der Markierung der Makronahreiemente Mg, K und Ca mit stabilen
Isotopen und der Radioaktiv-Markierung von Ca stand hier die Charakterisierung der zugrunde-
liegenden physiologischen Mechanismen im Vordergrund. Dabei umfafiien die Analysen folgende
Schwerpunkie:

- .+ Gehaltt und Verteilung einiger Elements in mykorrhizierten Alifichten-Feinsiwurzeln eines
- Waldschadensstandories in Abh3ngigkel von Bodentiefe und Schadkiasse

- ... 'Vergleich der relativen Elementverteilung in mykorrhizierten Feinstwurzeln und im Spro8 von
-~ Fichien aus unterschiedlichen Erdkulturen

- ..-». [onenaustauscher-Eigenschaften fir Mg, K und Ca in mykorrhizierten Feinstwurzeln in

- - Abhangigkeit von Elementkonzentrationen, pH-Went und Al-Zugabe
.- lonenauinahme und Zuganglichkeit von Mg, K und Ca in mykorrhizierie Feinstwurzeln bei zwei -
. unterschiedlichen Temperaturen : :
- ... .. Bedeutung der Mykorrhiza bei der lonenauinahme in Fichten :
- N Einflu von Al auf lonenaufnahme, -verteilung und -transport in Fichten aus Erdkulturen .
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2. ' ' Kenntnisstand

DPle Aufnahme von mineralischen Nahrsioffen dber das Wurzelsystem eines Baumes wird auf der
Angebotsseite durch den physikalischen, biologischen und chemischen Bodenzustand und auf der

Aufnahmesele durch die Strukiur des Wurzelsystems und durch den physiclogischen Zustand des

%aumes bestimim.

Angeboisselie - Boden

Der:Boden ist nicht nur als ein "Substrat” fiir das Pilanzenwachstum anzusehen, Nach Blume (1990)
stellen BOden einen Naturkdrper dar, der den obersten, belebten, durch Humus- und Geflgebildung,
Verwitterung und Mineraibildung sowie von Zersetzungs- und Verwiterungsprodukien umgestaiteten
Teil der Erdkruste bildet. Je nach ihrer Entwickiung entstehen in Abhangiokeit von der Ausgangs-
Gesteinsart, den klimatischen Verhalinissen, dem Landschaftsrelief, den Grundwasser-Verhéktnissen,
der Vegetation und der Nutzung sehr unterschiedliche Bdden (Scheffer & Schachischabel 1976;

Rehfuess 1981a).

Voraussetzung ftr die Aufnahme von Nahrelemenien durch die Pflanzen ist deren Vorliegen in der
wissrigen Phase des Bedens - in der Bodenidsung. Der weitaus groBle Tell des Elemenigehalies im
Boden liegt jedoch in der Regel in verschiedenen Bindungsformen vor. Die Nihrelemente kdnnan
entweder mineralisch oder organisch gebunden sein und durch Verwitterungs- bzw. Zersetzungs-
prozesse (= Mineralisierung} freigesetzt werden, oder aber aufgrund der lonen-Austauschkapazitat (vor
allem fir Kationen) an Tonmineralen oder Huminstoffen sorbiert voriiegen, wobel die sorbierten
Elemente mit der Bodenldsung im Gleichgewicht stehen und damit mittelbar pflanzenveriligbar sind.
Die geibsten Elemente gelangen entweder Ober Massenfiuf mit der Bodenisung oder Uber Diffusion
enilang eines Konzentralionsgradienten zur Wurzel- baw. Pilzhyphen-Oberfiche (Scheffer &
Schachischabel 1878; Mengel 1984). inwieweit u.a. Kompiexierungsvorgange und die mikrohsterogens
lonenverteiiung im Boden in unmitielbarer Umgebung der Wurzeln und méglicher assoziierter Pilze das
tats&chiich pfianzenveriligbare Elementangebot beeinflussen ist bisher jedoch wenig bekannt (Barber
1984; Marschner 1985; Hildebrend 1986; Curl & Truelove 1986; Horn i987). Die Pflanzen kbénnen
weiterhin die Konzenirationen bzw. die Mobilitat der Mineraistoffe im Nahbereich (= Rhizosphre) durch
Ausscheidung von H-lonen, organischen S&uren und chelatisierenden Verindungen und auch Gber
Verénderungen des Redoxpoientiais sowie Uber Redoxprozesse an der Wurzeicberfiache - der
Rhizopiane - unmittelbar beeinfiussen {(Nye 1881; Marschner & Romheld 1983; Rovirg et al. 1983:
Marschner 1985). Indirekt beeinflussen Pflanzen die Nahrstoffdvnamik in der Rhizosphire durch ihre
Wirkung uv.a. auf die bei der Mineralisierung mitwirkenden verschiedenen Mikroorganismen
(insbesondere Bakierien), deren Besiedelungsdichte in der Regel in der Rhizosphére viel hdher ist als

im wurzelfernen Raum, da Wurzelexsudate und vor aliem abgestomene Wur:zelzelien als Substrat fur

die: Mikroorgamsmen dtenen (Harley & Russel 1978; Topp 1881).

- DerNahrstofigehalt der durchwurzeiten Bdden hangt neben den oben auigeilihnien grundiegenden

-_.Sedingungen bei der Entwicklung der Bdden aus dem Ausgangsgestein und dem Entzug durch

. Pilanzen auch vom Eintrag aus der Atrmosphére und von der Auswaschung der Nahrstoffe ab. Die vor
~ allem anthropogen bedingten Eintrdge von SO, und NO, und der assozlierten S&uren fihren im Boden
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zu einer Absenkung des pH-Weries und zu einer Auswaschung von Nahrstoffkationen wie Ca, Mg und
K in tigiere Bodenschichien. Weiierhin werden je nach pH und Boden Kationen der Metalle Mn, Al und
Fe freigesetzi. Sie treten neben den Protonen an verschiedenen Adsorptionssiellen in Konkurrenz zu
den Erdalkali-ionen. Langfristig kann hierdurch, in Verbindung mit dem atmosphérischen Eintrag von
Schwermetallen, die Akkumulation von Luftverunreinigungen zur Destabilisierung der Waldokosysteme
fahren. Als baumschadigender Mechanismus wird dabei die direkie Schadigung der Wurzeln und der
Zersetzerketten im Boden und in der Folge eine Entkoppelung der Nahrstoff-Umsetzungsprozesse im
Boden (Ulrich 1881a+b, 1982) und/oder eing durch dis atmogene S&uredsposition beschleunigte
Verarmung an Basenkationen - insbesondere bei von vormnherein Ca- und Mg-armen Bdden - und damit
bedingter Mineralstofimange! angeschen {(2.B. Zech & Popp 1983; Rehfuess 1982; Schulze 1988; u.a).
Da die Eintragsraten von Sauren die Basennachlieferung durch Silikaiverwiiterung bei den meisten
mitteleuropdischen Baden Gbersteigen, versauem diese Béden zunehmend (Ulrich 1987). Dieser Effeki
wird weiter dadurch versiarkt, daB lange vor der Industrialisierung die Verarmung und Versauerung der
Waldbéden durch die vielfaitige anthropogens MNutzung der Wialder wie Holzeinschiag, Rodung,
Bewsidung und Streunutzung baschleunigt wurde (BMFT 1990). Dies hat insgesamt zur Folge, daB
die sogenannie Basenséttigung, d.h. der Anteil basisch wirkender Kationen an der Summe der
austauschbaren Kationen, der effekliven Austauschkapazitdt, deutlich abnimmit. So weisen viels
Walidbdden einen austauschbaren Ca-Sattigungsgrad von unter $% awi. Untersuchungen z.B. im Solling
zeigen, daf dort der im Wurzelraum zur Veriligung stehende pflanzenveridgbare Vorrat an Ca und Mg
nur noch ca. die Hilfte dessen belradgt, was im aufstockenden Besiand gespeichert ist. Der Eintrag
dieser Kationen in das Okosystem (vor allem durch Staube) entspricht etwa dem Austrag mit dem
Sickerwasser. Weiterhin wird durch den hohen Sulfateintrag und durch das freigesetzte Aluminium 2.7,
Aluminiumhydroxosulfat gebildet, wobei beflirchiet wird, daB deren Anlagerung an die Oberfldche von
Tonmineralen langfristig zum véiligen Verlust der Bindungsféhigkeit f0r basische Kationen wie Ca und
Mg am lonenaustauscher Beden fahrt (Uirich 1982). : -

Aufnahmeselie - Wurzelsysiem und bMvkorrhizs

Auf der Nahrstoff-Aufnahmeseite kann das Wurzelsystem in einem Fichtenwaid eine L&nge von ber
100000 km/{ ha erreichen. Felnwurzeln unter 2mm Durchmesser bilden dabel einen hohen Anteil.
Uniersuchungen in einem 16 Jahre alien Fichtenbestand wiesen zwar nur einen ca. 15%-igen Anteil
dieser Feinwurzein an der gesamien Wurzel-Biomasse (ca. 25000 kg/ha) auf, wobei sie mit ca. 5000
kg /ha jedoch ca. 80% der jahrlichen Wurzelbiomasse-Produkiion ausmachien {(Werner 1987). Dig
Anzahl von Wurzeispitzen kann dabei sehr gro8 sein. So wurden z.B. in einem Kisfern-Jungbestand
(15 bis 20 Jahre att) in Mittelschweden wihrend der Vegetationsperiode ca. 80000 Wurzelspitzen/m?®
und in einem benachbarien Kiefern-Alibestand (120 bis 150 Jahre aft) ca. 300000 Wur‘zelspxtzen pro
me Waldbodenfléche nachgewiesen (Puhe et al’ 1986). - : : :

Fichten sind - wie der gréBte Teil der mitteleuropéischen bestandsbildenden Baumarien - mit Pilzen
vergeselischafiet und bilden mit diesen sogenannte Ekiornykomhizen aus. Diese sind morphologisch
dadurch gekennzeichnet, da ein Pilzmaniel die nicht verholzien Feinstwurzeln umschiieBt und deren
Spitzen keulig verdickt sind, wobei die Wurzeln sich dichtom oder b&umchenariig verzweigen. Einzelne
Hyphen oder Rhizomorphen dringen ins Erdreich (Duddridge et al. 1980). Wellerhin weisen
Ektomnykorrhizen ein Geflecht von Pilzhyphen zwischen den Wurzelrindenzellen (Coriexzelien) auf, das
als "Hartig'sches Netz" bezeichnet wird. In der Regel dringen in intakten Mykorrhizen die Pilzhyphen
nicht in die Wurzeizellen (auBer in abgestorbene Zellen) und in den Zentralzylinder ein, der zum
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Cortexbereich hin durch die Endodemnis abgeschiossen ist. Wie die Pilzhyphen in die Wande der
Cortexzellen eindringen ist dabei noch weitgehend unbekannt (Harley & Smith 1983; Nylund 1987).
Woeitere anatomische Merkmale sind die radiale Streckung der Cortexzellen, reduzieries Wurzel
merisiem und Tanninschichten, vor aliem in der Endodermis (Harley 1978).

Nach Fortin (1981) sind ca. 90% aller GefaBpfianzen mykorhiziert (endo-, ekioendo- oder
ektomykorrhiziert), jedoch welsen nur 3% aller Arien der Samenpilanzen, aber die waldbildenden
Baums In mehr ais der Halfte der Waldiidche der Erde Elkdomykorhizen auf. Die mehr als 140
Gattungen sind besonders verbreifet In den Familien der Pinaceen, Fagaceen, Rosacsen und
Cassalpiniaceen. Bisher sind mindestens 85 Gattungen, vor allem aus den Familien der Ascomycstan
{Schiauchpilze) und der Basidiomycaien (Sténderpilze), als Ektomykorrhiza-Pllze nachgewiesen worden,
wobsel weitere Mycelien z.T. wegen fehlender Fruchtkdrperbildung nicht identifiziert werden kdnnen.
Dabei wird die Spezifitdt zwischen Pilz und Pfianze zueinander im ailgemeinen als gering angesehan
{(Werner 1987). So kann z.B. die Gemeine Kiefer (Pinus sylvestrs) mit mehr als 25 verschiedenen
identifizierten Pilzen Ektomykorrhizen bilden (Horley & Smith 1983). Fir die Fichie zahk Trappe
(1962) dber 100 Pilzarten auf. In Fichten-Altbestinden (Picea abies) im Schwarzwald konnte Heug
(1987) 25 verschiedene Mykorrhizaformen charakterisieren mit der gréBien Artenvielfakt in 0-30cm
Bodentiefe. In der Regei sind 80% und mehr - bis dber 95% bei Kiefern (Persson 1980) - der
Feinstwurzeln mykorrhizien. Es entwickeln sich unierschiedlich strukiurierte Hyphenmantel, aber gin
gleichfdrmiges Hartig'sches Netz in den Mykorhizen (Blasius ef al. 1986; Kottke & Oberwinkler
1988).

Die Ektomykorrhiza als Vergeselischaftung von Pilz und Pilanze wird insbesondere auigrund des engen
raumlichen Koniakies aligemein als eine Symbiose bezeichnet. Dieser Begrifi wurde erstmais 1872 von
dern Botaniker Dz Bary eingeflhnt und definlert als engstes Zusammenieben verschiedensr Aren.
Diese ersie weilgefalite Definition beinhaltete verschiedens Wechselwirkungen, dis Werner (1987)
begriifiich voneinander trennt. Er unierscheidet in: Kommensaiismus, als Nuizen des einen Parinars
und nicht erkennbare Besinflussung des andsren Pariners; Parasitismus (Antagonismus), als
Ausnutzung durcit und Nutzen lr den einen Partner mit Schidigung des anderen Pariners; Symbiose
{Mutualismus), als Ausnutzung durch und Nutzen {r beide Pariner in einem engen morphoiogischen
Kontakt. Dabei ist jedoch eine kiare Zuordnung einer bestimmien Wechselwirkung zu diesen Begrifien
oit schwierig, da in der Eniwicklung des Zusammenlebens der unterschiediichen Pariner alie drei
Wechselbeziehungsarten auftreten kénnen. Die Ekiomykorrhiza entspricht als Symbiose einem diffizilen
Gleichgewicht, so daB Heck & Bariunek (1984) hierbel von einem “reziproken Parasitismus® sprechen
und Meyer {19853} digs ais "Kampfgieichgewicht” bezeichnet.

Wege der Ndhrstoffaufnahme In mykorrhizlerien Felnshwurzeln
Bei der Néhrstofi-Aufnahme in Fichten aber die Wurzeln wird allgemein davon ausgegangsan, daf der
Pilzpariner einen enischeidenden Einflul auf die lonenaufnahme und den lonenaustausch ausdbt, da
der ‘aufiere 'Hyphenmanieibereich und die abgehenden Hyphen, nicht aber die Oberflache der
Wurzelzellen im direkien Kontakt zur Bodenidsung stehen (Harley 1978; Hock & Bartunek 1984;
Meyer 1985a; Kottke & Cberwinkler 1986; Agerer et al. 1986}). Wasser und lonen k&nnen daher nur
_hniweder apoplasmatisch Gber einen exirazelluldren Weg (durch die Zeltwande des Hyphenmaniels)
zu den Rindenzelien gelangen, oder auf dem Weg Gber den Pilz aufgenommen werden, der bei
- volistdndig entwickeltern Hartig'schen Netz im Cortex bis an die Endodermis reicht. lonenaufnahme und
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<transport in Ekiomykomhizen sind daher noch komplexer als z.B. von Anderson (1975) in sterilen
Wurzeln zusammenfassend dargestelit wurde. Die Mykorrhiza unterdrliickt die Bildung von
Wurzelhaaren und bewirki dadurch eine enomme Verringerming der sonst mdglichen Nahrstofi-
Absorptionsflache bei unmykorrhizierten Feinstwurzeln. Jedoch vergrdfiemn die abgehenden Hyphen
der Mykorrhizen die mit dem Beden in Kontakt stehende Oberfl&che und durch deren Dimensionen -
mit {-2um Durchmesser sind sie c¢a. 1/10 so dick wie Wurzethaare und z.T. deuilich [&nger -
grschiieffen sie Bodenporen, in die die Feinstwurzeln nicht gelangen bzw. aus bodenmechanischen
Griinden nicht gelangen kénnen (Duddrige et al. 1980). So wurden z.B. pro cm® Boden ca. 2-4cm
Wurzeln, 1-2em Wurzelhaare, aber bis zu 50m abgehende Mykorrhizen-Pilzhyphen nachgewiesen
{Aller 1921}, Weiterhin werden durch die abzichenden Hyphen bzw. Rhizomorphen unterschiedliche
Baume miteinander vernetzt (Brownlee et al. 1983). In Symbiose, als morphologische und funkiionelle
Einheit, soll der Pilzpariner die Funktion der Mobilisierung und Aufnahme von Néhrstoffen dbernehmen,
Wirksioffe an die Pflanze abgeben und dariberhinaus auf verschiedene Art und Weise vor dem
Eindringen abiotischer und biotischer Pathogene in dis Pflanze schiiizen, von der er als "Gegen-
leistung™ geldste Kohlenhydrate, aber auch Vitamine erhikt bzw. entzieht. Zudem sind viele
Mykorrhizapiize in der Lage, organische Substanzen teilweise abzubauen und somi wefliere
Nahrelemenie zu erschlieBen (Abuzinadah & Read 1986). Es wird berichiet, daB verschiedene
Pilzpartner, z.T. auch die verschiedensn Stdmme der gleichen Ari, Unterschiede bei der lonenauf-
nanme zeigen (Clement et al. 1977; Le Tacon et al. 1883). Zum EinfluB der Hyphenmantelstrukiur auf
die Stoffauinahme liegen keine Untersuchungen vor, doch waren auch von daher Unterschiede
denkbar.

Die Frage, zu welchen Anteilen die Aufnahme bestimmier lonen in die Wurzeln Ober den symplasma-
tischen {im Plasma) oder den apoplasmatischen {in Zellwinden) Transportweg erfclgl, ist - trolz
vielfaitiger Untersuchungen an verschiedenen Pilanzengatiungen - naoch weitgehend ungekian
{Anderson 1975; Liuchli 1978; Spenswick 1878, Pitman 1977; Liitige & Higinbotham 1978}, Fir
divalente Kationen wie Mg® und Ca® wird vorzugsweise der apoplasmatische Transporiweg bis zur
Endodermis angenommen (Roy et al. 1988; Clarkson & Liitige 1989; u.a), flir K¥ und weilere
monovalents Kationen wie auch far Anionen der symplasmatische Transpoiiweg (Anderson 1875). Die
Aufnahme von lonen (ber die Memnbranen in Plasma und Vakuole wird als akiiv und hochgradig
selektiv angesehen (Mohr & Schaopfer 1978). Ein symplasmatischer lonentransport wird aulBer {0r die
Endodermis auch zwischen Hyphen und zwischen lebenden Rindanzellen Im Bereich des Hariig'schen
Netzes angenommen (Harley & Smith 1983). FOr Pilzhyphen und Mykorrhizen ist Gber eine akiive
Aufnahme und einen symplasmatischen Transport von P und K berichtet worden (Melin & Nilson
1950; Herley & Wilson 1959; Harley & Loughman 1963; Beever & Burns 1980; Rygiewicz & Bledsoe

1984; Finlay & Read 1986).

Mykorrhizen haben in der Regel eine Lebensdauer von ca. 9 bis 14 Monaten (Werner 1987), diese
kann aber auch nur wenige Wochen betragen (Puhe ef al. 1986). Zunichst sterben die Rindenzellen
und anschlieBend die Hyphen des Hartig'schen Netzes ab, werden jedoch nichi abgebaui (Ritier et
al. 1986). 'Da Leitgewebe und Endodermis noch fir einen welteren Zeitraum funkiionsfahig bleiben,
- muB davon ausgegangen werden, daB in diesemn Entwicklungsstadium der Mykorrhizen noch ein
_ apoplasmatischer lonentransport Gber die Zellwande der Hyphen und Rindenzellen bis zur Endodermis .
. prinzipiell mglich ist. Untersuchungen hierzu liegen bisher nicht vor. e '
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Anthropogene Veranderungen der Nahrsioffaufnahme-Siiuation

Im Rahmen der Waldschaden-Ursachenforschung ist die Frage nach dem Einflul der vor allem
anthropogenen Verdnderungen des chemischen Bodenzustandes bzw. der Bodenlfsung auf die
Versorgung von Baumen mit mineralischen Nahrstoffen und Wasser {ber dis mykomhizierien
Feinstwurzeln von zentraler Bedeutung. Stérungen der "normalen”, ungeschadigien Wechselbszighung
zwischen Aufnahme- und Angebotsseite lassen sich dabei grob in priméar zwel Kategorien aufteilen, die
sich jedoch wiederum gegenseitig auf sehr komplexe Anrt und Weise beeinflussen und durch
verschiedensie "aulere” Parameter beeinflullt werden. Herauszustellen sind Ver@nderungen auf der
biclogischen Seite, d.h. eine primére direkte Schidigung des Wurzslsystems mit der sekundaren Foige
einer Beelntrachtigung der Vitalitat des gesamten Baumes. Zum anderen kann eine geringe bzw. nicht
ausgewogene Versorgung mii mineralischen Nahrsioffen von einem gestdrien Bodenchemismus
abha&ngen, was zu primdren Schidigungen in verschiedensn PFflanzenorganen durch Mangel-
erscheinungen mit entsprechendem Vitalitdtsveriust fihren kann.

Ob-und inwiewelt sine durch Stoffeintrige Cber die Atmosphire ausgsldste bodenchemische
Verdnderung Auswirkungen auf den Wasser- und Lufthaushalt des Bodens, auf seine mechanische
Stabilitat sowie auf die Durchwurzelung und Bodenbiologie hai, ist noch weltgehend unbekannt. Eina
intensivere Bearbeftung dieser Fragesteliungen ist daher nach dem Programmreport des BMFT (1920)
far eine umfassende Gesamidarstellung der Waldschadensproblematik erderderlich,

Von direkien Auswirkungen auf das Wurzelsystem durch das umgebsande chemische Milieu wurds
sowonl bei verschiedenen Untersuchungen im Freiland wie auch unter Laborbedingungen berichiet.
Als urs&chiiche Ausgangspunkte (- einzeln und in Kombination -) flr direkie Schéadigungen der
Feinstwurzel/ Mykorrhizen werden dabei vor allem in der Bodenldsung vorliegendes niedrige pH-Woerte,
hohe Al**- und AIOH?* -Konzentrationen, Nahrstoffmangel, "ungiinstige” relative Elemantkonzentrations-
verhalinisse und eine unmittelbare Schadigung der Mykorrhiza (pilzseiiig) durch zu hohen NO, f NH,* -
Eintrag in den Vordergiund gestelit (Meyer 1985b; Mohr 1886; Schulze ¢ al. 1889). '

Untersuchungen im Freliandg

Wahrend umfangreiche Untersuchungen zur Sure-, Al- und Schwermietali-Toxizitat im fandwinschaft-
lichen Bereich schon seit ingerem durchgefihri und dabel unierschiediiche Toxiziidts- und
Toleranzmechanismen beschrieben wurden (umfassends Ubersicht: Foy et al. 1978; Foy 1984)
berichtete zun#chst Blaschke (1880, 1981) bei geschidigten Tannen (Abies alba) von deutlichen
Veranderungen der Struktur, Enzymakiivitdt und Biomasse von Wurzeln, wobei ¢r einen kausalen
Zusammenhang mit Assimilat-Mangel {ir wahrscheinlich ansah. Die Bestimmung der wahrend des
Jahresablaufes 2.T. stark schwankenden Feinwurzel- {1-2mm Durchmesser) und Feinstwurzel-
Biomasse {<imm Durchmesser) und eine morphologische und anatomische Charaklerisierung des
Wurzelsystems sind wesentliche Punide bei Freiland-Urtersuchungen. Dabei grschwert die - mit der
sehr ~helerogenen norizontalen und verikkalen Verteilung und Ausbildung des Wurzelsystems
verbundeneg - hohe Variabilitat gesicherte Aussagen ber den Zustand des Wurzelsystems (Kdstler et
al. 1968). Weltere methodische Schwierigkeiten besiehen darin, "normale, natGriiche™ Alterungs- und
Absterbeprozesse, z.B. im Rahmen der Cntogenase - vor allem der mykerrhizierien Feinstwurzeln -,
von durch Verinderungen des bodenchemischen Zustandes hervorgeruienan Schédigungsn zu
unterscheiden (Kottke et al, 1986). Des weiteren lassen sich aus morphoiogischen und anatomischen
Befunden nur bedingt Aussagen iber die Funktionsidhigkek des jeweiligen Gawebes freffen, Dies 1481
sich zumindest in Grenzen durch den Nachweis mit Vital-Fluoreszenz-Farbstoff-Markierungen
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bewerksteliigen. Mit dieser Methode bestimniten z.B. Ritier et al. (1986) die physiologische Aktivitat
von Ektomykorrhizen.

Liss et al. {1984) beobachteten bei Wurzeluntersuchungen an erkrankien Altfichten im Vergleich zu
gesunden ein vermshries Absterben und reduzieries Regenerationsvermdgen von Feinstwurzein,
Murach (1984) stelite bei umfangreichen Untersuchungen des Wurzelwachsiums von zwei, auf
unterschiedlichert Standorten stockendsn Fichien-Altbestanden ein starkes Abnehmen der
durchschnittlichen Feinwurzelbiomasse (< 2mm Durchmesser}) mit der Bodentiefe fest. Weiter steliie
er eine Beziehung zwischen der Dynamik der Felnwurzelbiomasse-Entwickiung und den in den Biden
auitretenden Versauerungsschiben her, die besonders nach Trockenperioden aufireten. Als
Schadigungsursache schiof er letalen Kohlenhydratmange! in den Feinwurzeln aus, da Schiden sich
in einer Emdhung des toten Feinwurzelanieils bei konstanter Feinwurzelbiomasse &uBerien {siehe
auch: Ulrich et al. 1984; Eichhorn 1987)..Statt dessen fhrte er das Absterben der Feinwurzeln im
wesentlichen auf eine starke Versauerung der Feinwurzeln zurlick und sah die durchweg niedrigeren
Ca /Al - Verhaltnisse in den toten gegenlber den lebenden Feinwurzeln als Beleg an. Nach
Einschétzung von Rehfuess (1989) fehk jedoch bisher der eindeutige Nachwelis, ©... dal3 es neuartige
Walderkrankungen gibt, die primér auf Feinwurzelschiden beruhen ...°

Belder Interpretation der Bedeutung von abnehmender Feinstwurzel-Blomasse filr den gesamien Baum
besteht das Problem, dafB {rotz zahlreicher Untersuchungen die Angaben zur Korrglation zwischen
Wurzel- und SproBwachsium widersprichlich sind (Kotzke 1288). So barichiste z.B. Meyer {1282,
1967), daB bei Jungpfianzen eine hdhere Mykorrhizazahl das Sprofwachstum beglnstigte, wahrend
er bei Altfichien eine héhsre Mykorrhizadichte bei schlechter wichsigen Bestanden fand. Kottke (1586)
zeigte w.z. in verschiedenen Sterikuituren von Fichien bei Sandboden eine negative Korrelation
zwischen SproB- und Wurzelwachstum, bei Ton und Perdite dagegen eine positive Korrsiation. Der
Forschungsbeirat *Waldschiden / Luftverunreinigungen” stelife weiterhin in seinem Programmireport
(BMFT 1990) in Bezug auf die Versorgung der Baums fest; "Die Wurzelmenge im Boden dlirfte dabei
gine untergeordnate Rolle spislen; sie ist als Anpassungsmechanismus auf die jewsiligen Standoris-
verhélinisse zu sehen. Durch Biomassenerhebungen kann daher Gber den Funk‘tlonszustand des
absorbierenden Wurzeisystems keine wesentliche Auss&ge erwariet werden RS

Vergieich zu Uniersuchungen unier Laborbedingungen

Die oben auigstihrien verschiedenen bodenchemisch bedingten Fakioren, - die mbglicherweise direkie
Schiden des VWurzeisystems hervoriufen -, iassen sich unter Freilandbedingungen wegen der
komplexen Beziehunyg der einzelnen Fakioren und der durch verschiedene Parameter bedingien
Dynamik im Einzeinen in inrer tatsichlichen Auswirkung nicht oder nur mit grofier Unsicherheit behaftet
beschreiben. Auch ist die Vergleichbarkeit des Untersuchungsmaterials u.a. aufgrund der bereits oben
erwahnien Heterogenitdt der Bedingungen, der genetischen Variabilitdt und der Variabilita
insbesondere der verschizdenen Mykorrhiza-Formen nur bedingt gegeben. Zu digsen Fragestellungen
wurden daher von verschiedensn Autoren Untersuchungen an Fichtenkeimlingen, -stecklingen und
-jungpflanzen vor allem in Hydrokulur-Experimenten unter kontrollierten Nahrdsungsbedingungan im
Labor mii definierien "&uBeren” Wachsturmsbedingungen durchgeflhri. Da die volistandigs Nachbildung
der natlriichen Verh&knisse im Freiland in diesen Experimenten jedoch nicht méglich ist, sind diese
in ihrer Aussagefihigkeit sehr begrenzt (BMFT 1980). Auch weisen z.B. Fichten in Hydrokutiuren keina
unier Freilandbedingungen  obligaierischen Mykorrhizen und in der Regel einen-deuilich hdheren
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Wurzelanteil an der Gesamtbiomasse (mit hohem Anteil an Langwurzeln) im Vergieich zum SproBanteil
auf. Trotz dieser Gegebenheiten soliten nach Meinung der meisten Autoren die erzielten Bejunds
prinzipiell auch -im Freiland gelten, was eine Uberprifung ihrer Glltigkeit im natGrlichen Bestand

erfordert. -

Umiangreiche Untersuchungen an Fichtenkeimlingspflanzen in Hydrokulur z.B. von Rost-Siebert (1983,
1683) und Tischner et al. (1983) zeigten Wurzelschiden in Abhangigkelt vom pH-Wert und von der
Al-Konzentration. Die in friheren Untersuchungen im landwirischafilichen Bsreich beobachiete
Nahrstoftangebot-abhéngige Toleranz von Pilanzen gegeniber Al- und H-lonen (Foy 1984) zeigte sich
auch in diesen Untersuchungen. So waren nicht die absoluien Konzenirationen an H- und Al-lonen
allein auschlaggebend, sondem auch die gleichzeitig vorhandenen Ca- und Mg-Konzentrationen von
entscheidender Bedeutung (Ros:-Siebert 1985; Jorns 1988). Rost-Siebert (1985) gab unter seinen
Kulturbedingungen eine Toxizitatsschwelle fir das molare Ca/Al-Verhéltnis in der Nahridsung von
1,0- 0,5 beim Wurzellangenwachstum (mehr als 50% Redukiion gegenliber der Kontrolle) und fir
Wurzelschaden (wenn weniger als 50% der Prim&nwurzeln gesund oder regeneriert waren) von 0,5-0,2
an.-H* -Toxizitét (ohne Al-Zugabe in der Versuchsldsung) traten bei pH-Werten <4 auf, wenn das
molare Ca®/H"* - Verhalinis Werte < 0,1 emeichte, wobei sich das Schadbild uBerfich nicht von dem
der Al-Toxiziat unterschied (Rost-Siebert 1985). Jorns (1988) beobachtete bei einem Al-Angebot von
0,17 - 0,52 mmol /| Al (pH 3,8) licht- und elekironenoptisch sichtbare Veranderungen an der
Wurzelspitze, wie vorzeltige Vakuolisierung des auBeren Wurzelkérpers und Schidigungen im
Plasmalemma bei Meristemzellen ab einem Mg/ Al- Molverhiknis <0,18 bzw. Ca/ Al- Molverhaiinis
<0,75. Im Al-Konzentrationsbereich von 0,52 - 5,20 mmol/| traten beim Unterschrelten der gieichen
Molverhalinisse neben weiteren lichtmikroskopischen Veranderungen, wie geschwollenen Cortexzellen
und Cortexrisse in der Streckungszone, auch makroskopische Veranderungen an den Wurzelspitzen,
wie Gelb- und Braunfarbung, Verdickungen und Hemmung der apikalen Dominanz auf. Weiterhin
beschreibt Jorns (1988) eine Al-induzierte spezifische Metakutisierung durch Suberinisisrung der das
Wuizelmerister umgebenden Zeliwande, die so ein AbschiuBgewebe darsielit, weiches das Merisiem
der Wurzel auch vor anderen Stressfakioren schitzen soll. Die Al-induzierie Meiakutinisierung fihrte
in diesen Experimenten zu einer Hemmung der absoluien Mg-Aufnanme in die Wurzein sowie zu einer
K-Abgabe aus den Wurzelzellen. Ahnliche anaiomische Verinderungen in den Feinwurzein neben
weiteren Einlagerungen von Polyphenolen im Zeniralzylinder und vermehrter Elnlagerung von
Gerbsiofien beschreiben 2.B. Stienen (1985) und von Alten (1986) an geschadigten Altfichten am
Waldstandort. : o . o

im Gegensatz zu den obigen an Fichienkeimlingspflanzen eizielien Befunden wiesen Experiments von
Evers (1983) an zweijdhrigen bewurzelien Fichtenstecklingen nach vier Monaten Behandlungszeit mit
0.2-1,5 mmol/t Al-Angebot in Nahridsung {mk einem minimalen molaren Ca/Al- Verhdltnis von 0,67
bzw. Mg/Al- Verhéltnis: 0,4) keine duBerlich erkennbaren morphologischen oder farblichen Verander-
ungen der Wurzeln auf, bei einem nur gering verminderien Wurzelwachstum. Dies stimmt mit Befunden
an verschiedenen Pilanzengatiungen {berein, die eine gréBere Al-Toleranz bei &lieren gegenlber
jungen Pflanzen zeigten (Foy 1984). Die Gesamt-Elemantgehalie in den Wurzeln der Fichtenstecklinge
zeigten im Vergleich zur Kontrolireine mit steigender Al-Zugabe in der angebotenen Nhridsung einen
bis 25fachen héheren Al-Gehak und eine damit verbundene Minderung des Ca-Gehaltes auf 1/10 und
‘des Mg-Gehaltes auf ca. die Halite. Der K-Gehalt verringerte sich dagegen nur gering, bei einer
- Erhdhung des Phosphatgehalies, was viele Autoren (Clarksor 1967; McCormick & Borden 1974;u.3.)
.- auf eine Aluminium-Phosphat-Ausféliung zurickilhren. Besonders die deutliche Erniedrigung der Ca-
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und Mg-Gehalte in Wurzeln bei Al-Zugabe im angebotenen Medium ist mit der bereits oben erwahnien
Konkurrenz als eine kompetitive Verdrdngung an Bindungsstellen der Zellwande ("Al-Antagonismus®)
erkldrbar, wie auch in den bereits erwdhnten HydrokuRkur-Experimenten mit Fichtenkeimlingspflanzen
festgestellt wird (Junga 1984; Rost-Siebert 1985; Jorns & Hecht-Buchholz 1985; Stienen 1985). Auch
Gesamtanalysen von Feinwurzeln geschidigter Altfichten aus Waldschadensgebieten wiesen relativ
niedrige Mg- und Ca-Gehalte auf, die haufig mit erhdhten Al- und Schwermetallgehalien einhergingen
(2.B. Ulrich et al. 1984; Murach 1984; Rademacher 1986). Uniersuchungen mit Mikrosonden-
Analysemethoden zur Elementbestimmung auf zelluldrer Ebene (Bauch & Schroder 1982; Stienen et
al. 1884} zeigten im Vergieich von gesunden und geschadigten mykorrhizierten Feinsiwurzeln von
Alifichten eine deutliche Verringerung der relativen Ca- und Mg-Gehalte in den Zaliwanden der Cortex-
Schicht bei einer gleichzeitigen Emohung der relativen Al-Gehalie im Coriex. Im Zentralzylinder der
intakten Feinstwurzeln waren die relativen Al-Gehalie dagegen deuilich geringer bzw. z.T. nicht
nachweisbar.

Die Befunde der Elementbestimmung in Wurzeln zeigen, daB neben der direkien Schadigung der
Feinwurzeln durch Al- und/oder H-lonen auch ein Mangel an Mg und Ca als Ausi8ser der Schidi-
gungen denkbar ist, wie dies 2.B. Zot¢l (1983) und Hiigtl & Zattl (1985) beschrieben. Zoizl (1983) wies
darauf hin, daB Fichten allgemein im Vergleich zu anderen Pilanzen als sehr Al-tolerart gelten miissen.
Dabel wird die Versorgung mit "N&hrkationen® durch Katkungen als Kompensationsdiingung auf sauren
Fichten-Standorien deutiich verbessent, was sich nach Stienen (1985) im Elementgehalt der
Feinwurzeln, dem Zuwachsverhalten im Stamm sowie der Aktivitat im Kambium wiederspiegeln soll.

Neben der Erniedrigung der Ca- und Mg-Gehalte in Fichtenwurzeln bei héheren Al-Angeboten in der
Nahridsung, bzw. bei geschidigten Freilandfichten je nach chemischem Bodenzustand, finden sich
auch in Abhdngigke#t von den Versuchsbedingungen im Soroff der Pflanzen im Vergleich zu
Kontrollpflanzen emiedrigte Gehalte. Dabei wurden in der Regel die Elementgehalte in den Nadeln
bgstimmi und ais mdglicher Schidigungsindikator herangezogen. Vor ailem in Hydrokuitur-
Experimenten (s 0.} mﬁ FEchtenkei"nEingspﬂanzer‘ und beuvurzeﬁen Stec iingen komte En der ﬁegei

hohem Al- Angebot nachgewiesen werden (Evers 1983; Jorns & Hecht-Buchholz 1985). Bei erkrankten
Altfichten von verschiedenen Waidschadensstandorien steitte Rademacher (1986) in umiangreichen
Untersuchungen neben siandortbedingten Vernderungen im Gehalt der Makronahrelemente X, Mg
und Ca in den Feinwurzeln auch dieses in den Naa’ein fe:.’f Bdbei kcrreiie*i ciie r:iedrigere ‘v’erscrguﬁg

ﬁagegen keme ﬁied: igeren w‘akronéhreiemeni Gehaite im Vergleich von gesunden und erkrankten
Alifichten (siehe auch Bauch et al. 1985). Unterschiede fand er hier in einer Erhhung des Gehaltes
an lgslichen Zuckern und Erniedrigung des Wassergehaﬁes bel erkrankten F-"chten (vg% Gottsche-Kithn
1988; Puls & Rademacher 1588),

Nach 'Fink (?988, 198%a+bh) ihrt Mineralstofimangel (Mg, Ca, K) - auch ohne eine direkie
Schadwirkung gasformiger Luftschadstoffe tiber die Nadeloberiliche annehimen zu missen - zu einem
vorzeitigen Kollaps der Siebzelien im zentralen Leitbinde! von Fichtennadeln. Dies fand er sowohl an
vergilbten wie auch an grinen Nadeln erkrankier und experimentel} behandeiter Fichien. Ruetze et al.
(1988} und Schmitt & Ruetze (1990} beschiieben eine direkie Schidigung bei Nadeln nach Begasung
mit Luftschadstoffen vor allem als nekrotische Veranderungen im Mesophyll. Seneszenzbedingte wie
auch pathologische Strukturveranderungen im Mesophylt von Ficitennadeln fanden Meyberg et ol
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{(1988) bei Probennahmen aus einem Waldschadensstandort. Untersuchungen von Stienen ef al.
(1985) und Jurat & Schaub (1988) an Fichtensdmlingen in Klimakammem zeigten z.T. nach Begasung
mit Schadgasen (SO, ; O} eine Verinderung der Mineralstoff-Aufnahme. Weiterhin fiihii eine saure
Beregnung bzw. saurer Nebel bei Nadeln zur Auswaschung von Nahrelementen (="Leaching”;
Kreutzer & Bittersohl 1986; Mengel et al. 1987, Guderian et ol. 1887). Unter Standortbedingungen
macht der ausgewaschene Elementanteil meist nur einen geringen Anteil am gesamten Elemenigehalt
der Nadeln aus.

Eine Erndhung der K-, Mg- und Ca-Gehalte in den Nadeln - bei zunichst festgesteliten relativ niedrigen
Gehalten - 128t sich durch entsprechende Kompensationsdingung mit Zeitverzogerung und langfristiger
Wirkung nachweisen (z.B. Kenk ef ol 1984; Aldinger 1987; Isermann 1987; Hitl 1989). Wahrend
man {ber den Einflul des Nahrstoffangebotes auf die Entwickiung von Baumen in Hydrokuituren und
Ober deren Nahrstoff-Aufnahme und -Festlegungsraten und -Bedarf auf umfangreiche Daten und
Befunde zurnickgreifen kann (z.B. Ingestad 1959, 1979, 1982}, ist dies fir Baume im Bestand -
gegenstands- und methodenbedingt - weniger mdglich und oft auf empirische Beobachiungen und
SchiuBfolgerungen angewiesen. Auch ist das Wissen (ber die Mechanismen und EinfluBparameter
nicht nur beim Kurzsirecken- und Mittelstrecken-Transport der N2hrstoffe in der (mykerhizierten)
Feinstwurzel von der Rhizoplanen aus bis ins primare Xylem nicht ausreichend (s.0.), sondern auch
beim anschlieBenden Langstrecken-Transport bis in den Stamm und darlber hinaus in die Blattorgane.
Gezeigt worden ist, daB hier Adsorptionsvorgange, antagonistische Effekie, Komplexierungsvorginge
und der physiologische Zustand der gesamten Pflanze sine groBe Bolle spielen (2.B. Thomas 1967,
1968, Isermann 1969, 1878; Wieneke 1969, 1974; Wieneke & Fithr 1973; Bradfield 1976; Korte 1985;

Tiirk 1890).

Eigenes Untersuchungsprogramm

Fir eine mdglichst detaillierie Beschrelbung des Einflusses des chemischen Bodenzustandes auf die
Versorgung von Baumen unter Berlicksichiigung umwelirelavanter Parameter sind Untersuchungen zur
Charakterisierung der physiologischien Mechanismen bei der lonenaufnahime aus der Bodenidsung und
des aktiven wie passiven lonentransportes im Pflanzengewebe von grundlegender Bedeutung. Dabei
spielen akiive und passive lonenaufnahme in Feinshwurzeln, lonenaustauscher-Eigenschafien und
Zuganglichkeit der Feinstwurzeln und der nachfolgenden Gewebe, foneniransport-Mechanismen im
Nah- und Ferntransport innerhalb der Gewebe, Funkiion der Mykorrhiza, Kontrolimechanismen beim
Zugang von mdgiicherweise foxischen Substanzen, Reakiionen auf Stressoren, morphologischs,
anatomische und funktionefle Zusammenhénge und nicht zuletzi die Ubertragbarkeit auf natiiriiche
Gegebenheiten eine wesentliche Rolle.

Diese Fragen lassen sich nur bedingt mit den haufig angewandten Bulkanalyse-Methoden zum

Elementnachweis beantworten. Bulkanalysen lassen z.B. wegen der engen raumlichen Bezlehung von

Hyphen und Cortexzallen nur beschrinkte Aussagen ber lonentransportvorginge in Mykorrhizen zu.

Besonders flr entwicklungsabhangige Unterschiede von lonenauinahme und -speicherung oder ihre
Venteilung in Mykomhizen muB mit lokalisierenden Methoden gemessen werden. Daher wurden in der
-vorliegenden Arbeit insbesondere Messungen auf zellulirer Ebene mit Hilfe zweier Methoden der

Mikrosonden-Analyse durchgeflhrt. Dabel handelt es sich um die Energie-Dispersive-Ranigen-Analyse
:_ (EDXA) und die Laser-Mikrosonden-Massen-Analyse (LAMMA).
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Die Energie-Dispersive-Rénigen-Analyse ermdglicht die Messung von Elementzusammensetzungen
an Praparate-Danngchnitien mit drilicher Aufldsung von deutlich unter ipm. Die Methode wurde von
Liuchli (1967) zum erstenmal {lr Messungen von lonenverteilungen in Pflanzengeweben benuizt,
Erste Untersuchungen zum zellul&ren Nachweis von Elementen in Feinstwurzeln von Fichten wurden
mit dieser Methode von Bauch & Schirider (1982) und von Stienen et al. (1984) durchgefahr, wobei
sie deuiliche Unierschiede zwischen gesunden und gsschidigten Fichten im Gehali verschisdenar
Elemenie lokalisiaren konnten (s.0.).

Evenifalls an Binnschnliien kann mit der Laser-Mikrosonde die isotopenzusammensetzung in zeliuldren
Bereichen von 1-2um Durchmesser gemessen werden. Erste Messungen mit LAMMA an mykor-
rhizierten Feinstwurzeln wurden von Bauch & Schrider (1882) an gesunden und geschéadigten Tannen
und Fichien durchgefGhnt {s.0.). Schrider et al. (1988) wandien erstmals die Markierung der
Versuchsldsungen mit siabilen Isotopen auf Wurzeln aus Fichten-Erdkuituren und Euhn et al. (1988)
auch auf unmykorrhizierte Fichten und an Fichten mit definierter Mykorrhizierung aus Sterilkuliuren an.
Dabei hat eine Isotopen-Markierung - vor allem dis Markierung mi stabilen Isotopen in zellularen
Bereichen - gegenidber "normalen” reinen Elementgehali-Bestimmungsmethoden (z.B. EDXA)
entscheidende methodische Vonreile. Mit Hilfe von LAMMA konnte so zwischen bereits vorhandenen
und aus den Lésungen neu aufgenommenen Elementen (Mg, K, Ca) anteilmaBig unierschieden
werden. Dle Versorgung mit diesen mineralischen Makrondhrelementen (die weiteren sind S, N und
P} ist fir die Aufrechterhaliung vickaftiger physiclogischer Funitionen in Pilanzen ausschiaggebend
{Baumeister & Ernst 1978; Mengel 1984), die im Rahmen der Waldschaden-Ursachenforschung eine
wesentliche Rolle spielen (s.0.}. Die Kombination dsar relativen Aussagen der Massenspekirometrie
(LAMMA} mit guantitativen Bulk-Elementanalyse-Methoden (ICP-QES, TRFA) erdfingt darliber hinaus
die M&glichkeit, eine Gesamtbilanz der mineralischen Nahrstoffauinahme und -verieilung in Pflanzen
fir Mg, K und Ca zu erstelien.

Um unier kontrollierten Laborbedingungen den Gegebenheilen am Standort mdglichsi nahe zu
kommen, wurden Fichten aus verschiedenen Erdkuiturert benutzt. Auf Grund der oben aufgefihrien
Fragesteliung kamen - vor allem wegen der anatomisch funkiionellen Zusammenhange, speziell in
diesem System - die in der Regel verwendeten Nihrbsung-Hydrokuituren nicht in Betracht. Fir
Experimente zur Bedeutung der Mykorrhiza fiir die Nahrstoffauinahme wurden sterile Fichten und
solche mit definierter Mykorrhizierung verwendet (Kosike of al. 1987). Zur Beurieilung der an diesen
Modelisystemen erhalienen Aussagen wurden Untersuchungen an Mykorrhizen von 20- bis 120-
jahrigen Fichten aus einem Waldschadensgebiet durchgeflnn, von dem Untersuchungen im Rahmen .
eines umfassenden Forschungsprogrammes vorlagen (Bauch & Michaelis 1988} e
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3. Pflanzenmateriai

Die dieser Arbeit zugrundeliegenden Fragesteilungen nach den EinfluBfaktoren auf die Versorgung von
Fichten mit mineralischen Nahrstoffen und nach den dabei zugrundeliegenden Mechanismen erfordem
methodenbedingt unterschiedliches Ausgangs-FPilanzenmaterial. Der Beschreibung der Ausgangsiage
der Elementversorgung von Alifichten mit unterschiedlicher Schadklasse am Naturstanden, die in
umfangreichen weiteren Untersuchungen eingebettet sind, folgen Untersuchungen unter kontrolliernten
Bedingungen an zwei- und dreijihrigen Fichten aus verschiedenen Erdkuliuren wie auch an
Sterilkulturen von Fichtens@mlingen” zur. Frage nach dem Einfluf der Mykorrhizierung auf -die
Elernentversorgung von Fichien, :

3.1 Altfichten am Standort

Beim Naturstandort handelt es sich um den Standort "POSTTURM" im Forstant Farchau / Raizeburg
(Revier Gretenberge, Abteilung: 82 u. 83) ca. 30km norddstlich von Hamburg. Hier wurden im Rahmen
eines Waldschaden-Forschungsprogrammes umfangreiche Untersuchungen durchgefiihit (Bauch &
Michaelis 1988). Erste deulliche Schaden im Bestand fraien erstmals eiwa 1981 auf. Das
Waldschadensgebiet mit ausgepragtem urbanen EinfluB besteht aus einer geschiossenen Waldfliche
von ¢a. 140na eines S0 bis 120 Jahre alien Mischbestandes (vorwiegend Fichie; durchmischt mit iKiefer,
Buche und Eiche). Schwach iehmige Sande miitleren Silikatgehalies Gberwiegen auf der meist sandig/
kiesig ausgeprégten Endmorane. Als Bodeniyp haben sich schwach bis masig podsohge Braunerden
gebildet. - :

Als Untersuchungsmaterial dienten Feinstwurzeln zweier, etwa 20m voneinander entfernter Altfichten
{Picea ablss [L.] Karst.). Die Baume wurden zum Zaitpunkt der Probennahme in die Schadklassen 3
(Baum 729) bzw. 0 (Baum 730) eingestuft. Es wurden Hauptwurzelstrange mitsamt deren - in der Regel
mykorrhizierten - Feinstwurzeln und dem sie umgebenden Boden aus 3 aufeinanderioigenden Tiefen
geborgen. Dabei handelt es sich um den obersten, intensiv durchwurzelten Bodenhorizont (0-10cm [0,
Al A B, ) und um zwei weniger stark durchwurzelie Tiefen des nachfolgenden Mineralbodens
(10-30cm [B, / B} und 30-80cm B,/ C 1, Redemacher ef al. 1988; Bszeichnung der Boden-
horizonte: Scheffer & Schachtschabel 1978). Die Probennahme flr die hier dargesteiften Unter-
suchungen erfoigte zum Ende der Vegetationspericde (Oktober 1989). Nach der Probennahme wurdan
die Wurzeln bis zur Probenpraparation (16-20h spater) fir Bulk- und Mikrosonden-Analysen bei ca.

+4°C mit der sle umgebenden Erde aufbewahrt.

Neben den Elementkonzentrationen und den Mikrosonden-Analysedaten der Feinstwurzeln werden im
Kap. 6.1.1. einige mit der lonenchromatographie erhaltene Daten, pH-Werte und Elementkonzen-
trationen der zentrifugierien Bodenldsungen dargestelit.
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3.2 Erdiulturen zwel- und dreljdhriger Flehien

Einjahrige Fichtensdmlinge (Picea abies [L.] Karsl.) einer Provenienz (Harzvorland / Westernof,
Abteilung: 840-03, 840-10 u. 840-13) wurden in Pilanzgef&Ben (ca. 1000cem) auf verschiedenen Erden
1 Jahr baw, 2 Jahre im Gewdichshaus angezogen. Wahrend dieser Zeit &nderte sich der chemische
Zustand der Bdden. Vor aliem fihrie eine zeitweise Bewdsserung mit stadlischem Leitungswasser zu
ginem nachisiligen deutlichen Elementeintrag in die Erckulturen und dami zur Nivellierung der
Eiementgehalt-Unterschiede in den Bodenldsungen der Standoribdden (siehe Diskussion, Kap. 7.1;
Ausgangszustand der Standon-Baden: siehs Kap. 6.1.1.). Bei den gewéhiten Substraten handelt es
sich um Garinerei-Normalerde mit hohem Nahrelementgehati, bestehend aus 50% Quarzsand und 50%
Garnersikompost, und um zwei Bdden des Waldschadengstandories "POSSTURM", Forstamit Farchau/
Raizeburg (Auilage: 0-10cm; Mineralboden: 10-30cm; siehe auch Kap. 3.1.; z.T. wurden fiir eine
vergleichende Versuchsserie Bdden aus dem Forstamt Fichielberg/Bayern benutzt, Riedel 1989). Die
Werte f0r die Eiementzusammaensstzung der zenirifugierien Bodenldsungen und des Boden pH-Wertes
zum Zelpunki des Austopfens {August) sind in Tabelle 1 aufgefGhii.

Wie die Untersuchungen zeigien, waren die Feinstwurzelsystems der Fichien-Erdkulturen nahezu
volisténdig mykorrhiziert. Querschnitie im Bereich des sich entwickelnden Xylem der nicht identffizierten
Mykorrhizen zeigten ein bis an dig Endodermis reichendes, einschichtiges Hartig'sches Neiz und einen
dinnen Hyphenmantel (vgl. Abb. 4). Abzigchende Hyphen oder Rhizomorphen wurden in den
Erdkutturen nur selien fesigestalit. Die Mykerrhizen aus Mineralboden lie 8en sich optisch nicht eindeutic
von denen aus der Auflage unterscheiden. lm Miilel zeigten sie einen geringilgig breiteren
Hyphenmante! als Mykorrhizen aus Gérinerei-Normalerde. '

Tab.l:  Elementkonzentrationen (bestimmt mit ICP-OES) und pH-Werte der zentrifugierten
Bodenlésungen dsr Gérinerei-Nermalerde, der Auflage und des Mineralbodens des
Standortes "Postturm” im Forstamt Farchau/Ratzeburg zum Zeitpunkt des Austopfens.

Element [ppm] Normmalerce Auflage dineralbodsn
Ca 2835 137 15,9
Mg 40,6 4,1 8,0
K 212,i 84 28,7
Na 25,3 ' 150 18,7
B 55 23 6.3
S 115,5 15,0 21,1
Al 1.5 g2 108
Bodenldsung - pH 5,80 33¢ 3,49
Boden - pH (KCI) 6,35 2,20 3,34
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3.3 Sterlikulturen von Fichtensamiingen

Im Rahmen einer wissenschaftiichen Kooperation (Buan et al 1988} wurden an der Universitit
Tiibingen (Spezielle Botanik / Mykologie) zur Anzucht von sterilem und definiert mykorrhiziertern
Pilanzenmateriai Sterilkuituren angelegt (Kottke et of. 1987). Dazu wurde Samen von Picea abies (L.)
Karst. (Staatskienge Nagold}, 25 Minuten iang in 30% H,0, oberflachensterilisiert und auf MiIN-Agar
(medifiziert nach Marz 1969; s.u.) ausgelegt. Zwei Wechen spaier wurden die Keimiinge in 500m!
Erlenmeyerkoiben mit 300m! Perlit-Torfmoos-Gemisch und 150mi MMN-Losung eingepflanzi. Die
Kolben, in denen die Pffanzen ca. 8 Wochen verblieben, wurden mit sterilisierten Baumwollstopfen
verschiossen. AnschlieBend wurden die Keimlinge in Petrischalen tibertragen, wobei der SproB durch
gin.Loch im Deckel der verschiossenen Schale auferhalb zu liegen kam, das Wurzelsystem sich
hingegen im innern der Schale befand (Abb. 1). Ein Teil der Pflanzen wurde weiter steril aufgezogen,
der andere Teil wurde durch Zugabe eines mit Mycel bewachsenen Kohlefiterpapiers und zusétziichen
impfsticken inokuliert. Als Pilzpariner wurde fir den gréBten Teil der Untersuchungen Pisolithus
tinctorius (Pers.). Coker et Couch. [ "Erbsenstreuling” ] und zusatzlich flir einen Vergleich Hebsloma
crustuliniforme (Buli. ex. Fr.) Quél. [ "Tonblasser Falbling” ] gewahit. Beide Spezies iassen sich
erfolgreich in Petrischalen kuftivieren. Die Nihrstoffe wurden auf zwei verschiedene Weisen angeboten.
Im ersten Fali wurde das Kohlefiferpapier mit MMN-L8sung getrdnkt und durch regelméaiige Zugabe
von MMN-Ldsung feuchtgenalien. Im zweilten Fall wurde die Peirischale mit MMN-Agar geflilt und efn
abgekochies Cellophanpapier aufgelegt, um zu verhindern, daf dgie Wurzeln in den Agar einwachisen
(Zusammensetzung: siehe unten, nach Kottke ef al. 1987). Nach der Beimpfung wurden die Pllanzen
ca. 8 Wochen unter siner Plastikhaube im Klimaraum in H,O-gesattigter Atmosphére bei 20°C
aufgezogen. Mit der Fu!ierpap'eﬂneihode wurde gine Mykorrhmerung von 50 bis 80% erreicht, bei der
Agarmethode von 90 bis. 100%

- MiMN-Fidssigmedium: - e Liter: 50mg CaCl,; 25mg NaCl; §00mg KH,PO,; 250mg (NH,),HPO,;
L . 150mgMgSO,7H,0; 1mg FeCO,"6H,0; 0,1mg Thiamin-Hydrochloric;
R . Sg Glucose-Monohydrat; 10mi Spurenelemeniidsung (s.u.}; N
- MMN-Agar: -~ - wie oben, jedoch 10g Glucose-Monohydrat; 5g Maiz-Extraki; - - -
. 1g Kasein; 2% Agar Agar (hMerck 1614); '
- Spurenelementidsung: ie Liter: 3,728g KCl; 1,546g H,BO, ; 0,845g MnSC,"H,0;
0,575¢ ZnS0,*7H,0; 0,125 CuSO,*5H,0; 0,0180 (NH,) Mo, 0, 4H,0;

Die Mykorrhizen aus Steriikuliuren hatien bei Entnahme einen sehr dicken Hyphenmantel und ein
teiiweise mehrschichtiges Hartig'sches Netz entwickelt. Abb. 2 zeigt einen Querschnitt einer Pisolithus
tinctorius - Picea abigs - Mykorrhiza, Die Gberm&Bige Entwicklung des Pilzes kénnie auf den hohen
Kohlenhydrat-Gehalt im N&hrmedium zurickzufGhren sein (Haug, pers. Mitt.}. Die steni angezogenen
Fichien in Petrischalen wigsen zahireiche Wurzelhaarg auf (Abb 3L S
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4, belimethoden

Den zugrundeliegenden Fragesteliungen enisprechend wurden in Kombination verschiedene
Mikrobereichs- und Bulkproeben-Analysemethoden eingesetzi. Zur Bestimmung der Element- und
Isotopenverieilung im Pllanzengewebs wurden zwei sich erginzende Mikrobereichs-Analysemethoden
angewendst, die Laser-Mikrosonden-Massen-Analyse (LAMMA) und die Energie-Dispersive-
Rontgenfluoreszenz-Mikroanalyse (EDXA). Als Hauptnachweis-Methoden fir eing quantitative simultane
Elementbestimmung in Bulkproben von Frakiionen des eingesetzien Pllanzenmaterials bzw. der
Versuchsldsungen wurden die opiische Emissionsspekiromnetrie mit indukily gehelzter Argonplasma-
fackel (ICP-OES) und in Ergdnzung die Tofalreflexions-Rontgen-Fluoreszenz-Analyse (TRFA)
gingeseizl. Elr methodischie Untersuchungen und bei elnigen Versuchsreihen zum Verhalten von Ca
in Bulkproben diente eine Markierung mit radicaktivem “Ca.

4.1 Laser-Mikrosonden-Massen-Analvse (LAMMA])

Mit einem Laser-Mikrosonden-Massen-Analysator werden mii hoher Empfindlichkelt positive oder
nagative lonen massenspekiromelrisch nachgewiesen. Der grundlegende Aufbau dieses Gerdtes
bestenht aus einer Kombination sines Lichimikroskopes mit einem Flugzeit-Massenspekirometer. Abb.
5 zeigt ein Schema des Aufbaues des verwendeien Laser-Mikrosonden-Massen-Analysators "LAMMA
500" zur Analyse ddnner Proben, in der Regel in Form von Dinnschniiten oder Folien einer Dicke
zwischen 0,1 und 2um (Gerate-Hersteller: LEYBOLD-HERAEUS; Hillenkamp et al. 1975; Wechsung
et al. 1978). Dieses Gerdt wurde zur Analyse von Elementventeilungen En_'bioiogisc_hen und
medizinischen Proben entwickeit. ' .

Beim hier verwendeten LAMMA 500 dient das Lichtmikroskop nicht nur zur Betrachtung der zu
analysierenden Probe, sondern gleichzeitig auch zur Fokussierung zweier kofinearer Laserstrahlen auf
den gewlinschten Analysenbereich. Diese werden zwischen Ckular (10x) und dem UV-durchigssigen
Objektiv {hier;100x) in den Strahlengang des Lichimikroskopes eingekoopelt. Die auf einem, in der
Elekironen-Mikroskopie Oblichenwveise benutzien, Priparat-Trigernetz aus Kupfer {AuBendurchmesser:
3.05mm; hier: Sandwich-Grid Typ: DH 75 von VECO)} aufgebrachie Probs (hier: 0.5um dicker
Dannschnitt) befindet sich hinter einem dldnnen Quarzgias (Dicke: 0,2mm)} auf einem in X-Y - Richtung
verschiebbaren Probentisch am Anfang der Vakuumkammer des Massenspekirometars bei 10%bis 108
mbar {siche Abb. 8). Zum Einsiellen des ausgewihiten Analysenbereiches mit Hilfe zweier XY -
Mikrormnanipulatoren dient einer der beiden Laser, ein kontinuierlicher Hellum-Neon-Ziel-Laser (ca. 2mW
Ausgangsleistung). Der auf dem Semi-Dinnschnitt beobachtbare Reflex wird auf die gewéahlte Stelle
fokussiert. Dabei erfolgt die Probenbeirachtung im Durchiicht ber ein Kondensorsystem, welches
vakuumseitig unmitieibar hinter der Probe angebracht ist. Dieses wird, nachdem die Auswahi des zu
analysierenden Probenbereiches erfolgie, fir die Massenanalyse durch ein parallel verschiebbares
ionenoptisches System ausgetauscht. Nun wird der im selben Fokus liegende zweite Laser, ein
hochenergetischer Leistungs-impuls-Laser eingesetzt, Dabei handek es sich um einen Neodyim-YAG-
Laser mit einer Wellenlinge nach Frequenz-Vervierfachung von 265nm, bei einer Impuis-Halbwerts-
breite von ca. 10ns {Laserenergie bei 1060nm ca. 80mJ). Die einstellbare Bestrahiungsstirke im Fokus
auf der Probe liegt zwischen 10° und maximal 10" W/cm®. Diese Energiedichie reicht aus, das
Probenmaterial zu verdampfen und ein Mikroplasma zu erzeugen, weiches neben neutralen Atomen,
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kleinen molekularen Fragmenten und Elekironen, vor allem lonen mit Gberwiegend einfacher negativer
eder positiver Ladung beinhaltet. Der Plasma-Bildungsproze, auf den hier nicht naher eingegangen
werden soll, ist theoretisch noch nicht in allen Details aufgekian. Fir einen umfassenden Uberblick aber
die Wechselwirkung zwischen Laser und Materie sishe Allmen (1987). Unter optimalen Bedingungen
kann hier eine minimale Mikroperforation von ¢a. 8,5um Durchmesser erzeugt werden. An in der
vorliegenden Arbeit gemessenen leicht gewelten Trockenschnitien betriigt der Durchmesser der

Analysenpunkte ca. 1-2um.

Die durch den Laserpuis innerhalb weniger Nano-Sekunden in der Probenkammer erzeugien lonen
werden im nachfolgenden ionenoptischen System des Flugzeit-Massenspekirometers (TOF = time of
{light) beschleunigt und fokussier. Je nach Vorzeichen der dabei benutzien Potentialdifferenzen werden
entweder Anionen oder wie bel den vorliegenden Untersuchungen Kationen nachgewiesen. Dazu
werden die aus der Probe freigeseizien ionen zunichst vom Grundpotential ausgehend durch ein dber
ein Gitter angelegtes elekirisches Feld (hier: -3KV) innerhalb weniger cm beschleunigt. lonen gleicher
Ladung erhalten dadurch eine gleiche kinetische Energie. Dam sehr kurzen Beschieunigungsbereich
foigt eine feidireie Drifisirecke von ca. 180cm L&ngs. Wahrend die - bel gleicher Ladung - nahezu
monoenergetischen, unterschiedlich schweren lonen die Driftstrecke zuriicklegen, werden sie aufgrund
inrer unterschiedlichen Driftgeschwindigkett ihrer Masse und Ladung nach diskriminiert (Schréder 1991).
Da im wesentlichen nur einwertige lonen auftreten, soll im folgenden nur deren Verhalien genauer
betrachtet werden. Die Flugzett, die die ionen bis zum Ende der Driftstrecke bendtigen, ist proporiional
der Quadratwurze! aus ihrer Masse. Die elektromagnetische lonen-Immersionslinge und ein in der
Drittstrecke befindlicher doppelifokussierender lonenreflekior sorgen bei hoher Transmission (50-80%;
Wechsung et al. 1978) {Ur eine Abbildung des analysierten Probenories auf dem am Ende der
Driftstrecke liegenden lonendetekior. Hierbei handeit es sich um einen ofienen Sekundar-Elekironen-
Vervielfacher (SEV), auf dessen erste Dynode (Potential; -5KV) die onen zeklich unierschiedlich ihrer
Masse entsprechend auftreffen und dort Elekironen ausldsen, die in den nachfolgenden Dynoder
vervigifacht werden. So wird ein kompleties Kationen- bzw, Anionen-Spekirum des anaivsierten
Probenvolumens erhalten. Wegen der z.T. sehr stark differierenden MeBsignalgroBen bei unter-
schiedlichem Probenmaterial wurde eine hochspannungsfeste Umschalisinhait konstrulen, die den
kurziristigen Wechsel des Abgreifens des Spannungssignales entweder an der 12. oder an der 17.
Dynode des SEV ermdglichi.

lm hier benutzten modifizierten LAMMA 500 wird das SEV-Ausgangssignal in zwei Signale getrennt,
um einen variierbaren Fakior - hier in der Regel 10 - unterschiediich nachverstirke (um einen hdheren
dynamischen Bereich fr die Daten zu erhatien) und Gber zwei schnelle A/D-Wandler in zwei 100 MHz-
Transientenrecorder digital mit 8 Bit Aufldsung zwischengespeichert. Bei einer der Kanalbreite
entsprechenden zeitlichen Aufidsung von minimai 10ns wird der Massenbereich von 0 bis ca. 365
abgedecki (jeweils 8192 Kandle; LE CROY; Typ: TR 8818). Die Daten beider Transientenrecorder
werden anschiieBend von einem Minirechner (HEWLETT PACKARD, Serie 1000/ AS00; Betriebs-
system: RTE / A) Ubernommen, beide Spekiren wieder zusammengeseizt und nach verschiedenen
Gesichispunkien ausgewertet. Einer Bearbeitung mit einem Peak-Erkennungs-Programm folgt ein
Kalibrierungs-Veriahren, mit dessen Hilie den zeitlich einlaufenden Signal-Peaks die entsprechenden
Atom-Massen-Einheiten - dividiert durch die Ladung - zugeordnet werden kénnen. Bei den hier
wesentlich auftretenden lonen mit einfacher Ladung entspricht dies der Isotopen-Massenzahl (m/e).

“Die Fiache der Peaks ist ein direkies relatives Ma8 fur die Anzahi der lonen, die den Detekior

- erreichen. Das Auttreten mehrfach geladener lonen, der hier besonders interessierenden Elemente Mg,
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K und Ca konnte im Rahmen der MeBgenauigkeit nichi beabacittet werden. Besenders bei optisch nichi
exaki fokussieriem Analysenpunkt {reten jedoch lonen durch den impulsiaser nicht auigeschlossener
organischer Molekilbruchsticke auf, die dem Elemente-lonen-Spekirum Gberlagert sind und deren
Auswertung z.T. unmdglich machen. Solche Spekiren werden bei der bestehenden Fragestellung daher
verworfen. Far weltere Details der Auswertung siehe Eschweiler (1987).

Untersuchungen von Wechsung et al. {1978) zur Bestimmung der Element-Nachweisgrenzen beim
LAMMA 500 zeigten fir verschiedene Elernente unterschiedliche lonenausbeuten, Sie benutzten dazu
0,1 dicke Epoxidharz-Folien, die mit verschiedenen Elementen dotiert waren. Bel einem analysierten
Probenvolumen von ca. 3x 10"%cm? liegt die Nachweisgrenze des Verfahrens je nach Element bei 107
bis 10®g und damit im Mittel mindestens 1 bis 2 GréBenordnungen niedriger als bei der Rontgen-
Mikrosonde mit Kristallspekirometer. Auf Konzentrationen bezogen ermitieiten sie Nachweisgrenzen
[in ppm] z.B. fOr Li: 0,2; Na: 0,2; K:0,1; Ca: 1 und Pb: 10 . Dies entspricht z.B. flr Ca einer
Nachweisgrenze von ca. 10000 Ca-Atomen im analysierten Probenvolumen. Die elemente-
unterschiedliche lonenausbeute solte dabei nicht nur von der ionenaktivierungs-Energie, sonderm vor
allem auch von den unierschiediichen Bindungsenergien zur umgebenden Probenmatrix abhéngen,
welche in verschiedenen Proben bzw. Probenbereichen differieren kann (Alimen 1987). Dies ist der
Hauptgrund dafar, daB z.Zt. eine absoluie Quantifizierung der analysierten Elementmengen nicht cder
nur mit sehr groBem Aufwand (ber jeweils speziell hergesielite Standardproben mit Einschrénkungen
mdglich ist (Schrider 1981; Fain & Schrider 1985).

Die Massenaufldsung bei gleicher Drifistrecken-Anordnung und Zeitauflosung wurde von Heinen (1981)
im hier interessierenden Massenbereich mit M/ aM = 700 angegeben. Sie ist u.a. durch die im
wesentlichen thermisch hervorgerufene Anfangsenergie-Venteilung {hier < 10eV) der erzeugten lonen
limitiert. Der hier in der Drifistrecke eingeseizie doppeltfokussierende lonenreflekior (hier: +130V; Abb.
5) kompensiert zum groBen Teil die unterschiedlichen Drifizeiten {lr lonen gleicher Masse, aber
unierschiediicher Anjangsenergie. Dis Massenauiflésung im hier untersuchten Massenbereich gesiattet
mit LAMMA eine eindeutige Trennung um Eins benachbarter Massenzahlen und damit die getrennte
reiative Bestimmung der hauptanteiligen Isotope der verschiedenen Elemente (hier fir Mg, K, und Ca).
Dadurch erméglicht die Laser-Mikrosonde LAMMA 500 die Verwendung von angereicherien stabilen
jsotopen zur Markierung von Elementbewegungen und Aussagen, auch unter FlieBgleichgewichts-
Bedingungen. So kann durch Verwendung angereicherier Isotope bei der Hersteliung von
Versuchslésungen, anders als z.B. bei EDXA, und ICP-OES Analysen, {0r jedes so markierle Element,
zwischen vor Experimentbeginn vorhandenen und dann neu hinzugekommenen bzw. in dis
Versuchsidsung abgegebenen relativen Elementanteil quantitativ, sowohl im zellularen Bereich wie auch
in Bulkproben, unterschieden werden. S "

Ein Beispiei hierflr zeigt Abb. 8, in der zwei Kationenspekiren von Cortex-Zeliwanden von Fichten-
Feinstwurzeln dargestelit sind. Die natlrliche Zusammensetzung der stabilen Isotope der Probe im hier
interessierenden Massenbereich zeigt Abb. 8a. Der Ausschnitt des Spekirums in Abb. &b stamimt
ebenfalls von einer LAMMA-Messung einer Cortex-Zeliwand, jedoch nach Markierung durch eine mit
Bpig, YK und “Ca angereicherte Elementzusammenseizung in der angebotenen Versuchsldsung. Die
gemessensn deutlich erndhien Anteile dieser Isotope am entsprechenden Elemenigehall des

analysierten Probenvoiumens zeigen die entsprechende Elementaufnahme aus der Markierungsidsung
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in die Cortex-Zellwand. Die genaue MeBausbeute der Apparatur fir verschiedene Elemenie ist auch
bei dieser inhomogenen Probenmatrix nichi bekannt und da geeignete MeBstandards derzeit nicht
herstelibar sind, sind absolute Mengen- bzw. Konzenirationsangaben ber die Elemenizusammen-
setzung im analysierten Probenvolumen nicht méglich. Daher kdnnen die erhaiienen Daten im
folgenden lediglich in relativen Einheiten angegeben werden. Die relativen Messungen der
anteilmaBigen Isotopenzusammensetzung eines jeweiligen Elementes sind jedoch - wie hier fir Mg,
K und Ca - von hoher Genauigkeit (im %-Beregich). So zeigen Kontrolimessungen u.a. an Losungen
eine gute Wiedergabe der rslativen Isotopen-Zusammensetzungen der Elemente bei geringer Streuung
(Abb. 7). Die Messung der Isotopenverhaltnisse bekannter Zusammenseizung, wie bei Kontroll-Prober
mit nairiicher Isotopenverteilung, stelit daher eing interne Kontrolle der erhaitenen LAMMA-Spekiren
und der quantitativen Aussagen Ober die jeweiligen Isotopenanteile dar.

Ieotopenverhdlinisse bestimmt mit LAMMA
a) "natirlich® ;b) karkierungslosung |

100% - % -
80% - )

II . i

ks 3 5
50%- | ; e
40%- |3
20%- 3

2 m s . ki

24-25-26 38-41 40-42-44 24=-25-28 39-41 40-42-44
Mg K Ca Ma K Ca

‘Bel der ‘Ausweriung der. Markierungsexperimenie muf3 beachtet werden, daB die angebotenen
-angereicherien isotops - genau wie die natdriiche isotopenhaufigkeit - nicht zu 100% aus nur ginem
Isotop des enisprechenden markierien Elementes, sondem anteilmasig auch andere Isotope des

Eiemenies in der Markierungsidsung enthalten sind (siehe auch Tab. 2, Kap. 5.1). Die mit LAMMA
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bestimmten relativen Isotopenverteilungen muBten daher mit den entsprechenden Isofopenzusam-
mensetzungen korrigiert werdsn, um den jeweiligen Ursprung (Versuchspilanze vor Markierungsbeginn
oder Markierungslosung) des bsirefienden Elementes anteilmanBig zu bestimmen. Diese Kormekiur
wurde flr jedes einzelne Spektrum und flr jedes markierte Element durch die L8sung eines einfachen
Gleichungssystemes mit zwei bzw. drei Unbekannten mit Hilfe einer Matrizenoperation durchgefthii.
Ein Beispiel eines Gleichungssystemes aus drel Gleichungen mit drei Unbekannten fir sine Zwei-
Seiten-Markierung mit “*Ca und *Ca ist im foigenden aufgefiihrt (analog bei Mg). Dabei ist mit "M" die
jeweilige gernessene bzw. berechnete Fidche (in Relativ-Einheiten) der digitalisierten Signalpeaks
bezeichnet, die den entsprechenden Atomn-Massen-Einheiten (pro Ladung) zugeordnet werden kénnen

(Eschweiler 1987; 5.0.).

UUUM(®Ca) = 09694Y, o+ 0,121Y, &+ 0,0200 Y,
M (*Ca) 00065V, =+ 08770Y, <+ 00008V,
M(“Ca) = 00200Y, <+ 00000Y, <+ 08700V,

Die Ldsung dieses Gleichungssystemnes ermdglicht die Berachnung folgender Relationen:

Yy f (VYo Vsl = Prozentualer Antell am Ca-Gesamitgehalt des Spektrums mit natlriicher
isolopenzusammensetzung

Y./ (¥, +Y,+Y,) = Prozentualer Anteil am Ca-Gesamigehalt des Spekirums der aus der
“Ca - Markierungs!dsung stammt

Ya 7 {¥,4Y,4Y,} = Prozentualer Antell am Ca-Gesamigehalt des Spekirums der aus der

*Ca - Markierungsldsung stammt

Die mathematisch eindeutige L8sung solcher Gleichungssysterne kann wegen MeBungenauigketen bei
der Bestimmung der relativen Isctopenzusammensetzung mit LAMMA zu Prozentanteilen der Elemeni-
Ursprungsherkunit {Ohren, die geringflgia or6Ber als 100% (oder < 0%) sind, was auf den
experimentelien Hintergrund bezogen unsinnig ist und daher lfediglich eine nahezu 100% Uberein-
stirmmung der verglichensn Isotopenzusammensetzungen anzeigt.

In den Diagrammen (Kap. 8) sind die Mittelwerte (X,;) aus einer Anzahi (N) LAMMA-Einzelmessungen

(X;) aufgetragen. Da es sich zum gréBten Teil um Mittelwerte von Verteilungen handelt, wurde hisrbet
die."Standardabweichung des Mittelwertes” benutzi:

SDM) = 1,25 x (NI, [X;-Xu | /[N x {N-1)¥]
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("Peter's Formel”, aus: Squires 1871). Dabei gibt die meist in den Abbildungen eingezeichnete doppeite
Standardabweichung den Bereich an, in dem mi 85,4%-iger Wanrscheinlichkeit der wahre Mittetwert
liegt {= "Ventrauensbereich”). Bei der Besiimmung von Einzelwerien (wie z.B. bel der Messung der
Lisungszusammensetzung) wurde die einfache "Standardabweichung des Einzelweries” - als Mai iGr
Breite der Venteilung der MeBwerte - berechnet und eingezeichnet:

SD(E) = { "2, [(X; - Xy )2 /(N-1)]}*

So weit nicht anders angegeben wurde In den Diagrammen dis doppelie Standardabweichung des
bMitteiwertes eingezeichnet. Bei hier vorgesteliten LAMMA-Messungen an Ddnnschnitten von Ficiten-
Mykorrhizen kann irn Lumen der Cortexzellen wegen des geringen Komtrastes der Probe und der GriBe
des Analysenpunkies (1-2um) nicht zwischen verschiedsnen Zsitkompartimenten unterschieden werden.
Daher handek es sich bei den angegebenen Werlen jeweils um dber das Zellumen gemitielte Wene.
Die Ergebnisse der LAMMA-Messungen in Zeliwinden sind ebenfalls gemitielie Werle Ober sinen
gréBeren Bereich, bei denen im Cortex nichi zwischen Primér- und Sekunddrwinden differenzien
werden kann. Bei Cortex-Zeliwand-Messungen in Mykorrhizen werden auch die Pilzhyphen des
Hartig'schen Netzes und zum geringen Teil auch Zellumen der Corlexzellen analysiert, da zum einen
die Zelwadnde mit Plasmodesmen durchzogen sind und zum anderen Ungenauigkeiten bei der
Fokussierung des Lasers auf die Cortex-Zeliwénde aufireten kdnnen. LAMMA-Messungen im "Cortex-
aufien” sind Analysen der aufieren Begrenzung der MyKorrhizen, die direkt mit der Bodanidsung in
Kontaki steht. Dabei kann wegen des feilweise dinnen Hyphenmaniels und der Grdfe des
Analysenpunkies nicht immer genau zwischen Zeilwanden bzw. Zeilumen des Hyphenmanteis und
auBerer Zeliwand der ersten Cortex-Zelischicht differenziert werden.

4.2 Energle-Dispersive-Rénigsn-Analyse (EDXA)

Als zweite Methode fir eina Elementbestimmung im subzeliuliren Bereich diente die energledispersive
Rantgen-Analyse. Bei dieser Methode wird die Rénigenstrahlung analysient, die u.a. enisteld, wenn
schnelle Elekironen mit siner Enargie grofer als 100eV auf Malerie aufprallen oder sie durchdringsn
(Gerthsen et al, 1977). Zu deren Erzeugung und Nachweis diente in diesem Fall ein Transmissions-
Elekironenmikroskop (TEM; PHILIPS, Typ: EM 400T mit Twin Linse) in Verbindung mit einem
angeflanschien energiedispersiven Rénigendetekior (PHILIPS, Typ: EM 4007-154-10) mit
enisprechender Auswerteeinheit (PHILIPS, Typ: EDAX 9100). im Verglelch mit LAMMA kénnen hier
wegen der besseren elekironenoptischen Eigenschaften kleinere Probenvolumina auf ihren
Elementgehalt hin untersucht werden, jedoch ohne dabei verschiedene Isctope eines Elementes
unterscheiden zu kdnnan. Bei den eigenen Untersuchungen wurden MefBpunkie von 0,3pm
Durchmesser gewéhk. Das Prinzip der Mikrobereichs-Analyse mit EDXA ist in Abb. 8 skizziert.
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Bei der Fokussierung des TEM-Elektronenstrahis auf den ausgewihlien Analysenbereich treien
zahireiche verschiedene Wechselwirkungen der Elekironen mit der Materie auf (umfassende Ubersicht
‘bei Chandler 1877). Imfolgenden soll nur auf die Erzeugung von Rénigenguanten nher eingegangsen
- werden. Dabel mu b zwischen kontinuigriicher Rénigenstrahlung - meist als Bremsstrahlung bezeichnet -
©und element-charakteristischen "Réntgenlinien” unterschieden werden, Die Bremsstrahiung entsteht
~durch inelastische Streuung der Priméarsirahl-Elekironen am eleldrischen Feld von Afomkernan.
‘Dadurch werden die Elektronen innerhalb der durchstrahiten Materie unterschiediich stark abgebremst.
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Der Jewellige Verlust an kinetischer Energie wird dabei unmittelbar in Form von elektromagnetischer
Strahlung abgegeben. Diese bildet ein kontinuietiiches Bremsspekirum, dessen Maximum die mitlere
Ordnungszahl des durchstraniien Materials wiedergibt. Die maximal aufireiende elekiromagneiische
Quantensanergie entspricht der kinetischen Energie eines Primérstrahlelekirons (hier: 100KeV). Die fur
die Elementanalytik ausschlaggebende charakieristische Ronigenstrahlung der eingesirahhiien
Elektronen entsteht durch Wechselwirkung mi Orbitalelekironen. Im Bohr'schen Atommodeli betrachtet,
werden durch StoBanregung auch in den inneren Elekironenhdiien doriige Elekironen aus ihrem
Energieniveau entfemt, eveniuell auch ganz aus dem Atom entfernt, welches dadurch ionisiert wird.
Der angeragte Zustand wird durch Auffdllen der entstandenen Ldcken durch Elekironen aus hheren
Energieniveaus im Mittel nach 10 ®s in einen niederenergetischen Zustand dberflhrt. Die Energie-
difierenz wird dabei in Form eines emittierien elektromagnetischen Quants abgegeben. Da z.B. ein
freigewordenes K-Energieniveau nichi nur von einem Eiekiron des L-Niveaus, sonder - wenn
verhanden - auch von Elekironen hdherer Energieniveaus wieder beselzt werden kann, treten
unterschiedliche diskrete Energiedifferenzen und damit Rénigeniinien auf. So bezeichnet man den
Ubergang von L- zum K-Niveau mit Ko-Strahiung, den Ubergang vom M- zum K-Niveau mit Kp-
Strahlung, wobei wegen der Feinstrukur der cberen Energieniveaus z.B. im L-Niveau weitere
Unterscheidungen nach energetisch eng benachbarter Ka, - und Ko, -Strahlung getroffen werden. Der
innere Atomaufbau und damit die Lage der inneren Energieniveaus, ist vom chemischen und vom
Aggregatzustand weitgehend unabhangig und daher {Ur jedes Element spezifisch, so daB die dem
Bremsspekirum (beriagerien, enisprechenden charaktensi:schen Raéntgenlinien-Spekiren eindeutiy
bastimmten Elementen zugeordnet werden kdnnen. -

Der Nachweis der Rontgensirahlung erfolgt in der verwendeten MeBanordnung mit einem energie-
dispersiven Silizium-Halbleiterdetelior (SSD = Solid State Detekior; mit Lithium dotier). Die
Rontgenstrahiung tritt dabei durch ein 8um dickes Beryilium-Fenster in den mit filssigem N, gekihiien
Detektorkristall ein (Eintrittsfliche: 30mm?). Im Si-(Li)-Kristall, der eine in Sperrichtung geschattete
Diode darstellt, werden die einzelnen Rénigenguanten absorbiert, indem diese durch lonisation
Elektron-Loch-Paare erzeugen, wozu je Paar 3,8eV bendtigt werden. Die gesamte Energie eines
Ronigenquants wird so in ein Vielfaches dieses Energiebetrages Oberfiihrt. Die gesamie dabei
freigesetzte Ladung wird integriert und Gber einen Feld-Effeki-Transistor (FET) zundchst einem
Vorverstarker zugefGhn, Der so entstandene Spannungspuls ist der Anzahl der erzeugten Elekiron-
| och-Paare pro Absorption und damit der jewsiligen Energie des nachzuweisenden Rdnigenquanis
proportional. Die Energicaufidsung des benutzien Halblelter-Detektors betrdgt bel der Mn-Ka-Linie von
5898eV etwa 157aV. Methodisch- und Detektorkonstruktions-bedingt ist die Nachweis-Wahrscheinlich-
Keft fir leicht EHE'nenie 9& ;ng, sie mﬁ‘ﬁ far E!emc‘ﬁe Eemhte als Silicium bei dlesem Deteklor alterer

Bauart. drasilsch ab

Die energiedispersive Messung der Réntgenquanien mi einem Haibleiter-Detektor hai gegendber den
aufwendigeren wellenldngendispersiven Kristallspektrometern mit héherer Energieaufldsung den
entscheidenden Vorieil, dal das gesamte Rdnigenguanien-Energiespekirum simulian gemessen
werden kann. Wellenlangendispersive Spekirometer wilrden daher langere MeBzeiten und gréBere
Elektronenstrahisirdme erfordern, was basonders bei biologischen Proben u.a. zu einer zu starken
Belastung der Praparate {ihren wiirde. Es werden daher Knstailspekirometer in der Regel in diesem
: 'Analyseberelch nlcht elngesetzi : : . S : -
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Die gleichzetiige Mehrfachmessung sich Gberlagernder Réntgenquanten-Nachweise wird durch eine
elektronische Schaltung verhindert. Es kdnnen maximal ca. 3000 Réntgenquanten pro Sekunde
analysiert werden. Jedes Signal wird mit einem Analog-Digital-Converter digitalisiert und anschiieSend
ginem Vielkanal-Analysator (MCA; hier mit 10eV Kanalbrelte} zugefihr, der das gesamts Spekirum
aufaddiert und zwischenspeichen, bis die Daten von einem Minirechner dbernommen werden, Als
Beispiel zeigt Abb. ¢ EDXA-3pekiren einer Rindenzeliwand und einer unmitielbar benachbarten Hyphe

im Berelch des Hantig'schen Netzas.
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Die Rechner-Auswertung der charakteristischen Ronigenlinien der so srhaitenen Gesamtspekiren flihnt
zur Bestimmung in der Probe enthaltener Elememte, wobei die Elemeni-Nachweisgrenzen von
verschiedenen Fakioren beeinfluBt werden. Das Peak / Background-Verhdiinis ist dabei die
entscheidende GroBe. Zum Background der erhalienen Spekiren trigt nicht nur die berelis oben
beschriebene Bremsstrahlung bei, sondern u.a. kosmische Strahlung und gestreute Elekironen, die in
den Detektor eindringen, wie auch elekironisches Rauschen der Anordnung, das durch die Detektor-
Kithlung mit fl0ssigem N, mdglichst niedrig gehatten werden soll.

Jedoch werden charakteristische Ronigen-Linien nicht nur vom Elementgehalt des eingesteliten
Analysenbereiches des Priparates erzeugt, sondern auch durch Wechselwirkung gestrauter Elektronen
mit dem umliegenden Material des TEM, des TEM-Probenhalters, des den Dannschniti tragenden
Kupfer-Tragernetzes. Ebenso entstehen Wechseiwirkungen dieser Elekironen mit weiterem
Probenmaterial auBerhalb des eingestelien Analysenbereiches. Sie sind dariberhinaus die Quelle
sines groBen Teils der kontinuierlichen Bremsstrahlung (s.0.). Um die durch gestreute Elekironen
erzeugten Réntgenquanten mindestens z.T. zu verhindern, wurden ein Low-Background-Halter
(Beryllium; PHILIPS) und weitmaschige Kupfer-Sandwich-Grids benutzt sowie die AnalysenmeBsteflen
moglichst weit enffernt von den Grid-Stegen gewahit.

Die mit der Rénigen-Mikrobereichs-Analyse erhaltenen Daten sind aus verschiedenen Griinden - vor
aliern wegen der gréBeren Grundlagenkenninis Gber die Entstehung von Rontgenquanten und deren
Verhalien u.a. innerhalb des Praparates - leichter zu quaniifizieren als bel der Laser-Mikrosonde (Hall
et al. 1974). Es fehli aber noch an einer genauen Anpassung der Berechnungsmodelle an das hier
analysierie Pflanzenmaterial und auch - wie far LAMMA - an geeigneten MeBstandards. Jedoch iait
sich bsi EDXA mit Hiife von Naherungsverfahren, bei denen vor allem die element-unterschiediiche
Réntgenguanten-Ausbeuie bei Bestrahlung mit schnellen Elektronen und die unterschiedliche
Empfindlichkeit des Rontgendetektors fir Rontgenquanten verschiedener Energien als Kormekiur
gingeht, der Gehall der Elemente relativ zueinander bestimmen {Chandler 1877}, Die absolute
Nachweisempfindglichkek der Methode liegt bei solchen Praparaten je nach Element zwischen 10 und

500ppm und ist damit deutlich schiechter als bei LAMMA, besonders bei leichten Elementen. Dies ist

auch der Grund, warum zwar elekironenoptisch bedingt eine wetltere deutliche Verkleinerung der
Analysenfliche leicht mdglich ist, was jedoch aus Intensitdts-Grinden der nachzuwsisenden
Ronigensirahlung mii dem verwendeten Detekior nicht durchilihrbar war.

isrbarkelt der Einzelanalysen wurden bei den Messungen d gig

Far eine ve?gaelc}“uari’&a und H%p odu

nacnfolgenden Einstellparameter, die eine Gesamtzahirate des Rontgendetekiors von 400-500 courds/s
ergaben, beibehalten. (Analysenpunki: 0,3pm Durchmesser; Gesami-Strahisirom: ca. 151A;
Elektronenstrahl-Beschleunigungsspannung: 100KV). Die 0,5um dicken Trocken-Dinnschnitie wurden
zur mechanischen Stabilisierung und zur Erhdhung der elekirischen Leitf8higkeit mit ca. Snm
Kohienstoff beschichtet. Der Low-Background-Halter wurde fur die Analyse um 20° zum Detekior
gekippt, wahrend sich in unmittelbarer Nahe des Praparates eine mit fiissigem N, befriebene Kihifalle
befand. Um gut auswertbare Spekiren mit gentigend groBem Peak/Background-Verhaitnis zu erhatten,
betrug die MeBzeit pro Einzelspekirum jeweils 300 Detekior-Live-Sekunden. Diese lange Analysenzeit
wurde benétigt, da die Gesamizahlrate sehr gering gewahit wurde, um mit dem damit verbundenen
- geringen Probensirom die Belastung des Préparates mégixchsi genng 2u halten Eme hohe Belastung
kann ua. zu emer Maiena!abtragung fuhren o : :
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Bel der Bestimmung der relativen Elementgehalie mit EDXA wurden die gemessenen Spekiren je
Probe und analysiertern Gewebe addiert, der Untergiund mit Hiffe manuell gesetzter "Stiiizpunkte”
bestimmt und anschlieBend subtrahiert. Die Flichen unter den dariberliegenden charakieristischen
Réntgen-Peaks wurden bestimmt und durch die Anzahi der Speldren dividieri. it Hilfe der Auswerte-
Einheit (PHILIPS, EDAX 9100) konnten auch sich teilweise Uiberiagermnde Réntgen-Peaks verschiedensar
Elemente (z.B. bei Kalium-K-Linie und Calcium-K . -Linie) aus den bekannten Intensitats-Verhaitnissen
dearunterschiedlichen Réntgen-Linien gines Elementes uniereinander rechneriseh getrennt werden. Zur
Bestimmung der "Standardabweichung des Mittelwertes”™ wurden die Werle aus den Einzelspekiren
herangezogen. Es wurde hier, wie bei LAMMA-Analysen von Verieliungen, die doppelie Standard-
abweichung (= 95,4%-iger ‘Verirauensbereich’) in den Diagrammen eingezeichnet. Des weiteren
wurden mit Hilfe eines entsprechenden Auswerteprogramms die Gehalte der Elemente relativ
zuginander bestimmt.

4.3 Markierung mit radicakilvem *Ca

Als Kontrolle und Ergénzung der Markierung der Elemeniaufnanme in Fichten mit stabilen Isotopen
{s.0.) wurden unter ansonsten gleichen Versuchsbedingungen Markierungen mit radioaktivem “Ca
durchgeflhri. Jedoch kann man keing Mikrobereichs-Analysen wie oben mit LAMMA in Verbindung mit
stabilen Isotopen durchilihren. Mit der Mikroautoradiographie (Fiihr & Wieneke 1983} lassen sich grobe
qualiiative Aussagen Ober eine relaiive Ca-Verteiiung treffen. Eigene hier nicht ndher vorgesicifie
Untersuchungen mit dieser Methode an Querschnitten von Mykorrhizen wissen nur eine geringe
rdumliche Aufldsung der “°Ca-Verteilung auf, wobsl lediglich zu erkennen war, daB die stérkste
Schwérzung des verwendeten Réntgenfilms und damit die hdchste “*Ca-Konzentration im duBeren
Cortexbereich vorlag. Eine Markierung mit radicaktiven Isotopen hat jedoch, gegenlber wefteren
Nachteilen im Vergleich zur Markierung mit stabilen Esotopen {s.0.}, den Vorieil einer dauilich hdheren
NachweisempfindlichkeRR und lelchteren Quentifizierung in Bulkoroben. Daher lassen sich die
Versuchspﬂanzen hiEF weﬁerfrasmonleren wobe: dle anschheﬁende Pmbenaufbereﬁung und -auswer-

Kar .

Gegenlber der Einfach-Mariderung von K und der maglichen Doppel-Markienung ven Mg und Ca mit
siabilen ‘Isotopen stand zur Markigrung digser Elsmente mit radioakiiven Isotopen nur *Ca zur
Verflgung. Eine Radioaktiv-Markierung von Mg und K war nicht mdglich, da deren radicaktive Isciope
mit der lingsten Lebensdauer von “g, mit einer Halbwertzeit von 21,4h und “K, mit einer
Halbwertzeit von 12,4h, Im KFA-Forschungszentrum Jllich nicht zur Verfiigung standen bzw. dort nichi
hergesielk werden. **Ca ist dagegen auf Grund seiner im Vergleich dazu relativ langen Halbwertzeit
von 185 Tagen ohne Probleme kauflich zu erwerben (hier bei AMERSHAM als CaCLz in wéssnger
Losmg, ca. 930 MBq/ mg Ca} und leicht zu handhabe. - SOTERY : ‘

_“Ca émiﬁierz ausschlieBlich Elekironen, die sine maximale kinetische Energie von ¢a. 0,25 MaV
Dbesitzen kénnen (B - Strahier mitilerer Energie). Die emittierten Elekironen werden in einer Filssig-
‘Szintillations-MeBanordnung nachgewiesen (hier: “Tri-Carb 2000CA™ der Firma PACKARD). Zur
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automatischen Messung werden die flissigen Proben In einen Probenwechsler gegeben. Als
MeBlosungen dienten die angebotene Markierungsldsung bazw. Restidsung zu Versuchsends und durch
Veraschung aufgeschlossene Frakiionen der Versuchspfianzen (in 2-molarer HCI aufgenommen). Diese
Lésungen wurden mit einer Szintiiations-Flissigkel gemischt (auch Szintilfations-Cocidail genannt;
Dreifachbestimmung, mit 3mal je Tml Probe auf 8ml “Instant Scint, Gel™ von PACKARD, Nr. §013002).
Die kinetische Energie der emiitierten Elekironen wird zum Oberwiegenden Teil in Form von Warme,
fonisation und Anregung der Molekille der Losung Obertragen. Die Anregungsenergie der Molekile
kann auf dig in der Lésung enthaitenen Szintillatoren (hier Fluor-Molekille) Gberiragen werden. Bei
deren Ubergang in den Grundzustand werden charakieristische Lichiquanten emittiert, welche 2.T. bei
der verwendeten Apparatur mit zwei Photomuitipliern registriert werden. Dabei ist in erster Naherung
die Gesamisnergie der so erzeugten Photonen proportional der Energie der § - - Strahlung, also der
kinefischen Energie der emiilierien Elekironen. So enisieht aus einem B-Zeralls-Spekirum der *°Ca-
Atome ein analoges Photonen-impulshdhen-Spekirum (Simon 1982). Die quantiativen Daten dar
vorgssteliten Uniersuchungen werden aus diesen Spektren umgerechnet, Indem aui Ldsungen
bekannter Radioakiivitat kalibrier{ und automatisch eine Nullpunkikorrekiur durchgefGhri wird. Weiterhin
wird der |sotopenveriust durch Zeriall aus der Halbwerizelt des Isotopes auf den Zeitpunkt zu Experi-
mentbeginn zurlckgerechnet (Sofiware: PACKARD).

44 Muld-Element-Gesamtanalyse mit ICP-OES und TRFA

ICP-0ES

Als Nachweismethode {0r einge gquantitative Elementbestimmung in Bulkproben von Fraktionen des
singesstzien Pllanzenmaterials bzw. in Proben der Versuchsidsungen wunde hauptsachiich die optischs
Emissions-Spekirometrie (OES), off auch ais Atom-Emissions-Spekirometrie (AES) bezeichnet,
verwendet. Der Probe wird in einer Argonplasmafackel Energie aus einemn hochireguenten,
eiektromagnetischen Feld {hier: 27,12 MHz bei max. 1,5kW; Hersteller: ARL), das zur Erzeugung und
Aufrechterhaltung der Plasmaentladung notwendig ist, Zugefihit. Die geldste Probe {ca. 2mi) wird dazu
mitiels eines Meinhard-Zerstdubers fein zerstaubf und gelangt von einem Argon-inerigas-Aeroseisirom
getragen in das rotationssymmetrische Plasma eines argongekihiten Quarzglas-Brenners (Brenngas
Argon). Der schematische Aufbau von Zerstiuber, Kammer und Brenner ist in Abb. 10 dargestelit.

Die durch das Wechselield in das Piasma indukiliv eingekoppeite Energie {"inductively gcoupled plasma”
= [CP) wird Im wesentlichen aui die Elekironen Ubertragen und Ober diese durch elastische und
inelastische Si6Be an die Atome, Moleklle und lonen weitergegeben. Dabel enisteht im bei
Normaldruck betriebenen ICP-Plasma mit der verwendeten Konfiguration im Beobachiungskanal eine
Temperatur von ca. 6300°K. Diese hohe Anregungstermperaiur im Plasma bswirkt neben einer
effekiiven Verdampfung eine weitgehende Dissoziation und lonisation der {lissigen Proben, wodurch
sog. chemische Matrixeffekie (chemisch gebundeng Atoms werden spekiroskopisch nicht erfalit) als
~systematische Fehlerquelle weitgehend ausgeschaliet werden. Die in das Plasima Ober die Elekironen
.. ibertragene Energie fiihrt dariber hinaus zu einer Anregung der &uBeren gebundenen Elekircnen in
~Atomen und lonen auf hdhere Energieniveaus. Diese Anregungszusténde werden nach einer mittleren
Lebensdauer im Bereich von 10 ® sec durch Elektronenlbergange auf die Grundzustinde bzw. auf
- angeregte Zwischen-Energieniveaus wieder vertassen. Dig dabei freiwerdende Energie wird In Form
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ausgesandter Lichtquanten z.T. als Kontinuumsstrahiung und z.7. als Linlenemission mit element-
charakteristischer Energie abgegeben. Die Intensitét dieser Emission ist proportional der Anzahl dar
angeregten Atome, was eine guaniitative Elementanalyss ermdglicht (vgl. Bauer 1882; Berneike 1987).

Aerosalgas
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Da die Anregung nicht energie- bzw. wellenldngenspezifisch erfolgt, ist es mit der ICP-OES als einer
Muttielement-MeBmethode mdglich, Eiemente simultan zu messen. Die verwendete simultanmessende
ICP-OES Anlage ist mit einem Polychromator ("Paschen-Runge” - Bauweise; 100cm Brennwelle;
spharisches Giiter mit 1080 Strichen pro mm; Herstelier: SPEX) ausgeristet und ermdglictt, da jeweils
gine sinzelne Emissionslinie zur Elementbestimmung benutzt wird, gleichzeitig soviele Elemente zu
messen wie Detekioren im Speldrometer Installiert sind (vgl. Berneike 1987).

Verschiedene Fakioren, auf die hier nicht ndher eingegangen werden soll, bewirken flr die hier
gemessenen Elemente z.T. im Vergleich .sehr deutliche Unterschiede In der Nachweis- bzw.
quaniitativen Bestimmungsgrenze, u.a. spieit dabei auch dis Probenzusammensetzung eine wesentiiche
Rolle. So gibt Berneike (1987) ilr rein wilrige Einelementidsungen bei K eine Bestimmungsgrenze
vont ca. D4ppm (Ca= 0,012ppm} an, wahrend er flr druckaufgeschlossene Holzproben eine
Bestimmungsgrenze fir die gleiche Apparatur von 1,2ppm (Ca= 0,01ppm) angibt.

Die Detektor-MeBsignale werden auf die zugehdrigen Elementkonzentrationen durch Vergleich mit
Standardproben mit bekannten Elementkonzentrationen und Zusammensetzungen kalibrier. Dazu
wurden Multielemenistandards eingesetzt, die in Elementkonzentrationen und S&aureanpassung
weitgehend den Probenldsungen entsprachen. Stérende interferenzen und Leistungsschwankungen
wearden dadurch kompensiert bzw. vermieden und damit wird die Voraussetzung fiir Untergrund-
korrekiuren geschaifen (Eademacher 19886).

Berneike (1987) bestimmte die Reproduzierbarkeit der MeBwerte der optischen Emissionsspektrometrie,
ausgehend von einer bereits aufbereiteten Probenidsung, bei Elementkonzentrationen von ca. dem
Zehnfachen der Bestimmungsgrenze mit eiwa 1 bis 3% (MeBwert: Mittelwert aus dreimal je i0sec
Integrations-MeBzeit), Unter Einbeziehung der Probenaufbereitung ergab sich eine Variationsbreite von
5 bis 10% {0r den Gesamifehler dar Analysenwents.

g er ermitieften Werie wurden von Michaelis et al. {1985) und Berneike
{1287} Ringanalysen durchgefihan. Dabei zeigle der Ergebnisverglelech von Verfahren der Neutronen-
akiivierung mit thermischen (INAA) und schnellen (14-MeV-NAA) Neutronen, mit der Ronigen-
flucreszenz (TRFA) und mit sequentislier ICP-OES Im wesentiichen sine gute Ubereinstimmung.
Weitere Vergleichsmessungen von TRFA und ICP-OES von Rodemacher (1988) mi dem
Referenzstandard Nr. 1575 (Pine Needies) des National Bureau of Standards (NBS, Boulder, USA;

Heierer LR ] I/ 1 IS ISTOVITa) Wi ohal Su

jstzt: NIST) wiesen sbenfalls sine gute Ubersinstimmung mit durch unterschiedliche MeBmetheden
erhaiienen Elemnentkonzentrationswerten und mit NBS-Standards aud.

LY

Totalreflexions-Rontgen-Fiuoreszenz-Ansiyse (TRFA)

Die im folgenden kurz skizzierie MeBmethode zur quaniitativen Elementbestimmung in Bulkproben
wurde zur Uberprifung der Richtigkeit der hauptsichlich benuizten ICP-OES - Mathode (Rademacher

1986; Schinburg 1987) und wegen der niedrigeren Nachweisgrenzen fiir einige Elemente, besonders
_bei geringen Probenmengen (sieche Kap. 6.4), verwendet. Dabei wird mit dieser Methode zum
Elernentnachweis die emiitierie charalderistische Rdntgensirahlung gemessen. Anders als bei EDXA,
wo der Elekironensirahl des Elektronenmikroskopes fGr die Anregung der Probenatome genutzt wird,
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werden dazu bei der von Knoth & Schwenke (1978, 1980; siehe auch: Michaelis et al. 1985)
entwickelten Apparatur energisreiche Rdntgenquanien verwendet. Abb. 11 zeigt in einer schematischen
Darsteliung die Hauptkomponenten und den Sirahlengang der Apparatur.

Sili-Detelter Reflekdons-inheit Réntgen-Réhre

-
R © P\,

2
w

Proben, die flir eine TRFA-Messung vorgesehen sind, missen emweder volisiandig geidst oder
zumindest ais sehr feine Suspension vorliegen. Die {lissige Probe {ca. 10ul bzw. 25pl) wird auf einen
Quarzprobentrager in der Art aufgetropft, daB sich nach der Trocknung ein weligehend homogener,
danner Probenilm bildet. . | e .

Es wurden abhangig von den nachzuweisenden Elementen Rbntgenrdhren mit einer Molybdin- oder
Wolfram-Anode als Energiequelle verwendet. Geeignet angebrachie Blenden und die Einrichiungen im
Totalreflexions-Modul zur Mehrfachreflexion der anregenden Rénigensirahlung ermdglichen, neben der
" Unterdriickung der hochenergetischen Bremsstrahlung, ein Herausfiliern eines, zur Anregung der Probe
- glnstigen Energiebereiches aus dem Emissionsspektrum der Rontgenrhre. Die Totalreflexions-
Bedingungen an Quarzgias-Refiekioren und am GQuarzgias-Probentriger flihren zu einer Vemingerung
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der Untergrund-Streustrahlung an der FProbe. Dieser Umstand und die Verdopplung der Rdnigen-
fluoreszenzstrahliung - die anregende Réntgensirahiung durchdringt als einfallendes und als reflekiieries
Strantenbindel die Probe - fihren zu einer deullichen Senkung der Element-Machweisgrenze
gegendber herkdmmlichen Rénigenfluoreszenz-MeBmethoden.

Anders als bei der oben beschriebenen ICP-OES werden hier die kernnahen Elekironen (K- und L-
Niveau) der Probenatome angeregt, Die dabel frefwerdenden Energleniveaus werden im Mittef nach
ca. 10 ¥ sec durch Elekironen eings hiheren Energieniveaus wisder besetzt, Die frelwerdende Energie
wird in Form elementspezifischer Fluoreszenzstrahiung abgegeben, welche dann mit einem Si-(Li)-
Halbleiterkristall-Detektor analysiert wird (80mm?; Aufldsung: 160eV far die Mn - K - Linie). Mkt der
energiedispersiven Messung dieses Detekiors knnan jedoch lediglich Elsments mit Ordnungszahlen
cberhaib von 13 simultan nachgewiesen werder.

Die definierte Zudotierung eines Elementes (hier Co) zur Probe, das selbst in nur vemachlissigbarer
Konzentration in der Probe vorliegl, dient als interner Siandard fr die TRFA-Messung. Bei der
qualitativen und guantitativen Auswertung (MeBzeit: je nach Probe 2000-8000ssc; Auswsriungs-
programme der Firmen LINK bzw. TRACOR) der emaitenen Spekiren bestehi durch diesen iniernen
Co-Standard wle auch mit abgespeicherten Einzelelerneni-Referenzspekiren die Mbglichkeit, die
Konzentration der anderen Elemente zu bestimmen. Deren Werle ergeben sich aus einer Kalibrierungs-
kurve, deren Lage sich aus dem Mefisignal des Standardelementes ableiten 1308t

5. Versuchsdurchflhrung und Probenaufbereltung
5.1 Vorbereiiung der Plianzen und Versuchsbedingungen

Pilanzen- bzw. Probenvorbereliung

Die an Alifichten am Standort genommenen Proben (Wurzeln mit umgebender Erde} wurden zunfichst
fir 16-20h bei ca. 4°C auibewahrt und anschiieBend im Labor weiterverarbeitet. Felnstwurzeln mit
vitalen Wurzelspitzen (0,2-0,5mm Dicke; 2-5mm Lange) wurden vom Gbrigen Wurzelsystem abgetrenmt
und mit Hilfe eines Pinsels sorgfaltig von anhafienden Bodenpariikein bafrell. Auf die sonst Qblichs
Verwendung von Wasser oder waflrigen Losungen zur Relnigung wurde bewufit verzichiet. Dis so
gereinigien Proben wurden entweder fir die EuiKaﬂaiyse (Kap.5.3) oder ilir die Mikroanaiyse (Kap. 5.2)
we:terbehandeﬁ

Zwei- und dreijghrige Fichten aus Erdkuliuren wurden durch vorsichtiges Abschitteln so weit wie
mdglich von anhaitender Erde beireit. Beim gréften Teil der Versuchsreihen wurden die Wurzeln ca.
10s lang mit destillieriem Wasser abgespiit und unmittelbar danach mit Tissue-Tlchern abgeiupft. Bei
den in Kap.6.4 beschriebenen Versuchen erfolgte das volistdndige Entfernen des an den Wurzeln
. anhaftenden Bodens ohneg Absplien, nur durch mechanische Reinigung mit Hilfe eines Pinsels. Die
Pflanzen wurden dann entweder fiir die Markieningsexpenmenie eingeseizt ocder als Kontrollpflanzen
. -verwendet. Nach Versuchsende wurden fiir Buikanalysen die Pflanzen bei -20°C zunachst eingefroren
_oder bestimmte Teile der Pilanzen (Abb. '12) fur Mxkroberelchs Analysen schockgefroren und
entsprechend werterbehandeﬁ (Kap 52u.53). '




Die Steriikulturen 4 Monate alter Fichtensdmiinge wurden aus den Pstrischalen entnommen und
vorsichtig von anhaftendem Kohlefilterpapier befreit. AnschiieBend wurden sie kurz mit destilliertem
Wasser abgesplit, abgetupft und enmiweder als Kontrolipfianzen sofort welterverarbeitet oder fiir
Markigrungsexperimente eingesetzi.

Yersuchsbedingungen der Markierungsexperimente

Zur Anpassung an die ZuBeren Versuchsbedingungen der Markierungsexperimenie wurden die
Versuchspflanzen (Erdkufturen und Sterilkulturen in Petrischalen; inklusive der Kontrollen) fir
mindestens eine Woche in der gieichen, fr Pflanzenexperimente ausgelegten Kiimakammer gehakien,
in der anschlieBend die Experimente mit stabiien wie auch mit radivakiiven Isotopen durchgefihrt
wurden (Lichiphase: 16h, 23°C, 80% relative Luftfeuchte, Lichtintensitat: 280uE; Dunkelphase: 8h,
18°C, 0% rel. Lufif.).

Bei einem Teil der Versuchsreihen wurden den Pflanzen vor den Markierungsversuchen zur Schaffung
gleicher Ausgangsbedingungen und zur Anpassung an die Mariderungsldsungen flir ca. 16h L8sungen
mii gieichen Eiemenigenatien, jedoch mit natiiriicher isotopenzusammensetzung, angeboten (Kap. 6.2.2
und 6.3).

Isotopenmarkierung

Zur Markierung der Filanzen wurden Ldsungen mit hochangereicherten Isotopen von Mg bzw, *Mg,
“IK und “Ca bzw. “Ca als Chioride in je 1mmol/| Konzentration verwendst, Tabelle 2 zeigt die
Isotopenzusammensetzung der angereicherten Markierungsiosungen im Vergleich mit den natirlichen
Isotopenverhilinissen.

Tab.2:  Natiirliche Isotopenzusammensetzung der Elemente Ca, Mg und K (nach Weast 1989)
und die Zusammensetzung der verwendeten angereicherten stsbilen Isotope fiir
IMMarkierungsexperimente (Herstellerangaben; bezogen iiber MEDGENIX, Diisseldorf)

Zusammenseizung in %

Atom-RMassenzahl 40 42 43 44 48 48
Ca - natGrich 086,041 0,847 0,135 2,086 0,004 0,187
42-Ca - Markierung 11,21 87,70 6,16 0,90 0,01 0.03
£4-Ca - Markierung 2,90 0,08 0,02 87,00 < §,001 0,02
Atom-Massenzahi 24 25 28
Mg - natlrlich 78,88 10,00 11,04
25-Mg - Markierung 2,29 £6,80 0,81
- 26-Mg - Markierung 1,82 1,08 87,10
- Atom-Massenzahi 3e 41
K - natrlich 93,258 | 6,730
41K -Markierung e 42 | 958
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Diese Ldsungen wurden, wie im Kap. 6.2 beschrighen, {r unterschiedliche Zeiten von 2min bis 48h
{nach 24h Wechsel der Ldsung) den drefjghrigen Erdkuliuren-Fichten aus Géarinerei-Normalerde
angeboten (ca. 20ml). Da diese Pflanzen ein fir die zur Verfigung stehende Markierungslosung zu
groBes Wurzelsystem aufwiesen, konnte nur einemn Teil der Wurzeln die Markierungsldsung angeboten
werden (ca. 20-40%; Abb. 12). Der unmarkisrte Teil wurde in feuchtem Zellstoff vor Austrocknung
wahrend der Versuchsdauer geschiitzt. Aus Kostengrinden konnte bei diesen Versuchsreihen nicht
dem gesamien Wurzelsystem die Markierungsldsung angeboien werden.

Fir eine Zwel-Selien-Markierung (Abb. 13; siche auch Kap. 6.4) wurden Pilanzen {bsr 7
Tage mit einer Isotopenitsung markient, dabei wurde die Ldsung jeden Tag (fe Seite ca. 20ml) durch
die Ausgangs-Markienungslésung erseizt. Die O, -Sattigung der Ldsungen betrug nach 24h noch
mindestens 50%. Die Wurzeln der unmykorrhizierien und mykorrhizierien Fichtensamlings aus Steril-
kuhuren wurden 5 Tage lang in 60mi einer beilifieten Markierungsidsung getaucit {analog zur
Markierung mit stabilen wie auch mit radicakiiven Isotopen).

5. Nadeln

4. Sproli oben

Entliftung
L Belliftung

-

= 2 Wurzel mit sekunddrem
: Xylem

s— 1 Fein- und
Feinstwurzeln
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52 Probenpréparation for Mikroanaiysen

Gefrlerilzation

Um eine sofortige Fixierung der Elementverieiiung im GroBenbereich unter fpm zu emeichen ist nur
eine Gefrierfixation des zu untersuchenden Gewebes mdglich. Dabei liegt das Hauptproblem darin, daB
die Eiskristalibildung des in den Proben vorhandenen Wassers (hior: im Mitie! in der Pflanze ea, 50-
60% und in ihren Wurzein bis zu 80% des Gesamigewichies) zur Separation darin geldster Substanzen
fihrt. Um diese Segregation der nachzuwsisenden Elemente und die Gr8Be der gebiideten Eiskristalle
mit ihrer strukturzerstérenden Wirkung so weit wie mdglich zu limitieren, sind hohe Einfriergeschwindig-
Keiten notwendig (vgl. Plattner & Bachmann 1982; Steinbrecht & Zierold 1987). Bei der nachfolgend
beschriebenen. Geirierfixations-immersionstechnik 128t sich zwar aus grundlegenden physikalischen
Grinden die Eiskristallbiidung nicht vollstdndig unterbinden, jedoch bewegen sich die dabei
hervorgerufenen Strukturverénderungen und die damit verbundenen Elementverschiebungen (im
dberwiegenden Teil) der Probe in klemeren Berelchen als dte MeBpunkﬁgmBen der verwendeten

M:kroberetchs-Analysemethcden

Die i Mittel etwa 0,5cm langen verschiedenen Probenirakiionen {siche Abb. 12) wurden einzeln
unmittelbar nach dem Abtrennen durch schnelles Eintauchen in gefrierendes Propan bei ca. -180°C
innerhalb weniger Millisekunden schockgefroren, Dazu wurde normales Camping-Propangas zunéchst
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in einem mi flissigern N, gekdhlten Messingblock, der sich in einer PU-Isolierbox befand, verfliissigt,
wo es sich nach siner Zelt bei ca. -180°C verfestigte. Das gefrorene Propan wurde dann durch
Warmezuiuhr mit einem auf Rauntemperatur erwdrmien Gegenstand erneui verfidssigt und im wieder
ginfrierenden Zustand zur Gefrierfixation benutzt. An Wurzelproben anhaftende Flassigkeit wurde zuvor
weitestgehend durch kurzes Abtupfen mit Tissue-Papier entfernt.

Propan und andere organische Kryogene ermdglichen als sehr effektive Kithimitiel hohe Einfrier-
geschwindigkefien. Dabei ist jedoch nicht nur die niedrige Temperatur des Kryogens von Bedeutung.
So entsteht z.B., anders als bei unter Atmosphérendruck siedenden filssigem N, (-196°C), beim
Kontakt mit der wirmeren Probe keine thermisch stark isolierende Gasschicht (Leidenfrost-Phinomen).
Im Gegensatz zum fllssigen N, ist z.B. bei Propan die Temperaturdifferenz zwischen Siedepunki, bei
-42°C, und der beim Schockgeirieren niedrigen Temperatur, knapp oberhalb des Gefrierpunkies, von
ca. -190°C sehr groB, was einer Bildung einer Propan-Gasschicht entgegensteht. Diese héite im
Gegensatz zur die Probe benetzenden KOhimitteifldssigkeit sine deutlich schischiere Ablelung der
Warmeenergie der Probe zur Folge und wirde damit die Bildung von Eiskristalien {drdern.
Verschiedene Untersuchungen zum Schockgefrieren von Mikroproben (<imm?®) zeigten bis zu mehr
als i0fach hbhere AbkOhiraten (bis zu 100000°C /s) bei Gebrauch von Propan verglichen mit
siedendem N, bei -196°C (Platiner & Bachmann 1982; Sitte 1982; Steinbrecht & Zierold 1987). Die
Gefrierfixation der aus dem Wald stammenden Wurzelproben {ap. 6.1.1) wurde mit gefrierendem
Freon 22 (CHCIF,, DU PONT) bei ca. -154°C durchgeflhri. Dessen maximale Einfrierrate kann zwar
je nach Probenanordnung bis zu 50% niedriger als bei Verwendung von Propan sein, jecoch wurden
auch bei diesen Proben zum griBten Teil keing deutlich sichibaren Einfrierschiden im hier
interessieranden GréBenbereich verursacht. Dle Handhabung von Propan und anderen Kryogenen ist
zwar nichi schwierig, es mlssen dabei jedoch einige Sicherhefisregein beachtei werden (Sitie ei al.

1987b).

Gefriertrocknung und Gefrisrsubstiution

Dig hier benuizten Mikroanalyse-Methoden erfordern ein Entfernen des freien Wassers aus der zu
untersuchenden Probe, dabei mufl allerdings eine Elementdelokalislerung verhindert werden. Im
weiteren. Priparationsverlauf wurde nach dem Schockgefrieren das gefrorene Wasser in zwei
verschiedenen Praparationswegen, vor allem fir eine gegenseltige Absicherung, antfernt (Abb, 14},
Dabei handeli es sich zum einen um den "klassischen” Weg der Gefrierirocknung (Sidstrand & Baker
1858), zum anderen um eine Gefriersubstitution, welche im Vergleich zur Gefriertrocknung deutlich
bessere Strukiurerhailung auf zeliuiarer Ebene aufweist (Lduchli ef al. 1970).

Bei-der Gefriertrocknung wurden die in Propan schockgefrorenen Proben nach dem Abstreifen des
orBien Teils des anhafienden Propans mit einer Pinzetie in die numerierien Bohrungen eines
Messingbehilers (ca. 1kg) Uberflihm, der im gleichen Isoliergefa wie der Propan-Behaliar ebenialls
auf N, -il.-Temperatur gekiihlt wurde. Die Probe wurde dabei innerhalb der Ober dem filissigen N,
befindlichen kalten N, - Gasphase ( < -170°C) Oberfihrt, wobei sich ihre Temperatur nur unwesentlich
erhdht. innerhalb eines Rezipienten wurden die Proben im Messingblock im Vakuum bei 10° mbar in
¢a. 20h langsam auf Raurrtemperatur enwérmt und anschlieBend Gber weltere 5 Tage im Vakuum
. -belassen. Die gefriergetrockneten -Proben wurden bei 20mbar mit ultradiinnilissigem Epoxidharz
(Viskositat: ca. 20 Centipoise), modifiziert nach Spuir (3969) und Mascorro et al. (1976), bei
Raumtemperatur fir ca. 2h infiltriert. Nach ca. 20h unter Atmosphéarendiuck und bei Raumtemperaiur
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wurden die Proben 3 Tage bei +70°C im Trockenschrank zur Polymerisation des Einbettungsmediums
aufbewahit (TAAB; Epoxidharzmischung: 5g ERL 4206 (Vinylcyclohexene Dioxide); 10g HXSA (Hexenyl
Succinic Anhydride); 0,4g Araldite RD2 (DY026); 0,155 DMAE (Dimethyl Aminoethanol)). Die
Polymerisation muBte unter LuftabschluB erfolgen, daher wurden geschlossene Einbettungsformen
verwendet (LKB; "Easy Molds™; No. 2208-156/180 mit 5,6 bzw. 8,0mm Durchmesser).

Beim zweiten Praparationsweg, der Gefriersubstitution, wurden die schockgefrorenen Proben nach dem
Abstreifen des gréBten Teils des anhaftenden Propans bei N,-fl.-Temperatur in 20ml Propylen-Behatter
(PACKARD, Nr. 8008117) {iberfihrt. Dort befanden sich ca. 10mi gefrorenen, trockenen Acetons, in
dem 0,5% OsQ, geldst waren (pro Behalter z.B. 10-15 Feinstwurzeln). In einem 10kg schweren
Messingbiock, der sich in einer Poiyurethan-isolierbox (20mm Wandstarke) befand, wurden max. 17
Stiick dieser Probenbehafier in einer TiefkGhitruhe bei -80°C {0r 3 Tage gelagert (Aufwarmiate von
-180°C bis -85°C ca. 20°C/hj. Das gefrorene Aceion/Osmium-Gemisch verfiiissigie sich wahrend-
dessen bei ca. -94°C; die Proben tauchien dori ein und das noch gefrorene Wasser wurde in der
Zwischenzelt durch das Aceton / Osmium-Gemisch ausgstauscht. Fir eine weitere langsame
Temperaturerndhung auf Raumtemperaiur wurde der Messingblock samt PU-Box zunichst f0r einen
Tag in eine -20°C - Tiefkihitruhe und anschlieBend fir ca. 16h unter einem Lufiabzug bei
Raurnternperatur aufoewahrt. Dabei wurden die Proben durch das sich anlagernde Schwermetall
Osmium fixiert und kontrastient. Die gefriersubstituierten Proben wurden nun fonfmal far je 1 Stunde
in reinem trockenem Aceton gewaschen. Dem letzten Waschgang foigte in einer aufsteigenden
Epoxidharz / Aceton-Reihe (1/3; 1/1; 3/1; 1/0; 1/0 : jewells 5-8h) die Infilttration der Probe mit
ultradtnnfidssigem Epoxidharz (Zusammenseizung wie oben). Die Proben wurden dann ebenfalls 3
Tage bei +70°C im Trockenschrank zur Polymerisation des Einbettungsmeadiums in geschlossenen
Einbettungsiormen aufbewahst, Soweit nicht exira erwéhm wurden fir die Mikroanalysen (Kap.s)
gefriersubstituierie Proben benuizt.

An parallelen Proben wurden Untersuchungen zur Bestimmung eines Elemeniveriustes wihrend des
Praparationsveriaufes mit radioaktiver “*Ca-Markierung bei gleichen Versuchsbedingungen durchgefihri
(Daten hier nicht gezeigt). An die verschiedenen AuRenmedien wurde wahrend des gesamien Proben-
Praparationweges insgesamt jewells zwischen 8 bis 12% des gesamten, von den einzelnen
Probenfrakiionen aufgenommenen “Ca abgegeben

Herstellung von D&nnschn%?r&pas’aien

Bevor von den auspolymerisierten Proben Dinnschnitte fir die Mikroanalyse angefertigt werden
konnten muBten sie aus den geschliossenen Einbettungsformen in offene Einbettungsformen, in denen
sie flr das nachfolgende Schneiden justiert werden kénnen, umgebetiet werden. Dazu wurde ein
Epoxidharz mit folgender Zusammenssizung veiwendet: Viskositat ca. 200 Centipoise; SERVA; 54,5%
(w/w) DDSA (Dodecenyibernsieinsaure-Anhydiid); 25% Epon 812; 20% Araldit CY212; 0,5% 2,4,6-Tri-

(dimethylaminomethyl)-Phenol.

Wie Harvey et al. (1976) nachwiesen, ist es unbedingt notwendig, die Probenbldckchen beim
anschlieBenden Schneiden mit dem Mikrotorn ohne Aufschwimmilissigkeit irocken zu schneiden. Beim
‘Nafischneiden traten unter ihren Bedingungen lonenverluste bei Na und CI von 40-80% auf. EGr die
. hachiolgenden Mikrosonden-Analysen wurden daher 0,5um dicke Trockenschnitte mi Glasmessem mit

einem Ultramikrotom {"Ultracut™ von REICHERT-JUNG) hergsstelit. Jeweils 4 bis 5 solcher
Trockenschnitte wurden auf ein Kupfer-Sandwich-Tragernetz tberfihrt (75 Maschen/Zoll; diinne Stege;
nuucuuulumlb’SSEi’ 3,05mm; VECO, DH 75}, das in die wapara‘te Halerungen der Laser- und




Réntgen-Mikrosonde paBt. Weiterhin wurde von jeder Probe ein Glasobjekitrager-Dauerpraparat (1 bzw.
1,5um Schittdicke) hergesteltt, um far die Lichimikroskopie optische Vergleichspraparate der gleichen
Proben zu erhalien. Beispiele solcher gefriersubstituierier Préparate zeigen die Abb. 2-4. Dabei
handelte es sich um Querschnitte von steriten und mykorrhizierten Feinstwurzeln im Bereich des sich
entwickelnden primaren Xylem. Praparate fir Untersuchungen mit der Rontgen-Mikrosonde (EDXA)
wurden vor der Analyse mit ca. Snm Kohlenstoff zur ErhBhung der elektrischen Leftdhigkeit und zur
mechanischen Stabilisierung der Trockenschniite beschichtet. Die Aufbewahrung der Dinnschniit-
Praparate fir Mikrosonden-Untersuchungen erfolgte im Exsikkator {ber einern Trockenmitiel (Kieselgel,
MERCK).
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Herstellung von Sprihproben

Far LAMMA-Messungen der Isotopenzusammensetzung der fir die Markierungsversuche verwendsten
Lisungen und der irn Muffelofen veraschien Buikproben wurden geringe Lbsungsimengen {(ca. 80w auf
5 besprinten Grids) mit einer Grafiker-Spritzpistole (LETRASET; Modell SA4 mit 0,4mm Disen-
éffnungs-Durchmesser; Treibmiitel: N, -Gas) auf ein mit dinnem Nitrozellulose-Film bespannten
Préparate-Tragemnetz aufgespriht (Abb. 15). Im Lichimikroskop sind die eingetrocknsien Lisungs-
wikrotropien sichtbar, so dai diese mit der Laser-Mikrosonde auf ihre relativen Isotopenzusammen-
setzungen hin analysiert werden kdnnen.

Zerstauber

Sprihtropfen
?/ \%\e« P
Nitrezellulosefilm Kupfernetz

§.3 -~ Probenaufbereltung fOr Butkanalysen

For die Eilementbestimmung mit ICP-OES und TRFA sowie f0r die **Ca-Radioakiiv-Messungen und flr
die Bestimmung von Isotopenverhaltnissen in Bulkproben mit LAMMA muBten die zu untersuchenden
Probenfraktionen zundchst in flissige Form UOberflhit werden. Dabei héngt die Wahl eines
ProbenaufschluB-Verfahrens fdr eine bestimmte Aufgabenstellung von verschiedenen Falktoren ab.
Nebender Art des aufzuschlieBenden Probenmaterials und der zur Verfligung stehenden Probenmeange
ist dabei vor allem das jeweilige nachfolgende Nachweisverfahren mit seinen Anforderungen (wie
Probenkonzentrationbereich und Probenmenge) von entscheidender Bedeutung. Fir die in disser Arbeit
" bendtigien Bulkanalysen wurden zwei NaBaufschluB-Verfahren (far ICP-OES und TRFA) unter
Verwendung von Salpetersdure und ein TrockenaufschluB-Verfahren (fir *°Ca-Bestimmung und
LAMMAJ im Muffeiofen angewandt. Diese Verfanren werden im foigenden kurz dargesieiit.
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NafaufschluB-Verfahren: In Anlehnung an die von Rademacher (1988) gemachien Untersuchungen
mit gleichem Probenmaterial und gleichen MeBapparaturen wurde fiir die Multi-Elementbestimmung mit
ICP-QOES das gleiche DruckaufschiuB-Verfahren und fiir TRFA-Analysen von Feinstwurzeln ein
*offenes” AufschluB-Verfahren angewandt. Die zundchst bel +90°C Gber 24h getrockneten Proben
(Fraktionen: Holz, Rinde, Nadeln und Wurzeln) wurden auf ca. 5% Feuchtegehalt klimatisieri. Die mit
einer Genauigkelt von = 50ug abgewogenen Probenmengen (z.B. hier: 200mg) wurden beim
DruckaufschluB-Verfahren in HNO, -gereinigte 50mi PTFE-Einsaize (Teflon) zusammen mit 65% - HNG,
Suprapur (hier 2,5g; MERCK] als Reagenz gegeben. Maximal 12 dieser Tefionbehalter wurden, jeweils
mit einem Stahlmante! umschlossen, in einer Druckaufschiu3-Apparatur (BERGHOF) auf maximal ca.
+140°C dber 6h erwdrmi. Dabei kann max. ein Druck von 200 bar In den Teflon-Einsétzen entstehen
{Rademacher 19886). Die abgekihiten in HNG, geldsten Proben wurden in gerginigte Polysthylen-
GefaBe UberfGhrt und mit H,0-Bidest verddnmt (Holz und Gesarmiwurzein auf einen Verdinnungsiakior
von ca. 50; Nadeln auf ca. 100). Nach Rademacher (1988) ist dieser flir Stammproben, Nadeln und
Hauphwurzeln geeignete AufschiuB in geschlossenen DruckgsfaBen vom Aufwand her fir die
{berwiegend unverhoizten Feinsiwurzein nicht erforderlich, so daB hierflr ein "offenes™ Aufschiul-
veriahren in Quarzr&hrchen benutzt wurde. Dazu wurden zwischen 5 bis 8 Feinstwurzeln (zusammen
ca. 600ug bei einer Wiegegenauigkeit von £ 1ug) zusammen mit 150ug Salpetersdure (65 %; Suprapur;
fir TRFA-Analysen mit Cobali-dotiert) in ein 250wl fassendes offenes Quarzrbhrchen gefllit. Der
AufschiuB erfolgte Gber 80min in einem auf ca, 100°C geheizien Aluminiumblock. Die Probenidsung
wurde anschlieBend wie oben in ein mit HNO, gereinigies Polyethylen-Gefaf quantitativ dberfihr. Die
gerninge Probenmenge flhrt dazu, daB fir ICP-OES - Messungen (Mindestbedari ca. 2ml) ein
Verdinnungsfaktor nach entsprechender Zugabe von H,0-Bidest von mindestens 4000 aufiriii, was for
einzelne Elemente an deren methodisch bedingte guantitative Bestimmungsgrenze fant. Bel geiingen
Probenmengen, wie einzelnen Feinstwurzeln, wurden daher TRFA-Messungen durchgefiihri,

TrockenaufschluB-Varfahren: Als AufschluB-Verfahren fiir die *°Ca-Radioakiiv-Messungen und fiir die
Bestimmung von Isotopenverhdlinissen mit LAMMA in Bulkproben wurde ein Trocken-Veraschungs-
AufschiuB hei +500°C im Muffelofen unter Atmosphirendruck gewshit wie es fiir die Aufbereitung
radioaktiven Probenmaterials dblichernweise angewendet wid. Die vorher gefriergstrockneten
Pmbenfrak"‘imen {in der Regel 10-500mg) wurden dazu in Quarzglas-Szintillationsgsi&Ben (20mi,

PACKARD - Superglas-Probenflaschen, Nr. 500128} i0r mindestens €h {inklusive ¢a. giner Stunde
Aufwérmzeri auf +500°C) im Muffelofen verascht. Nach siner Abklihlzel von 3-4h wurde die verbliebens
Asche mit iml 2-molarer HCI versetzt und fir ca. 3h ebenfalls bei 500°C nachveraschi. Nach der
ermneuten Abkdhiung wurden 3mi H,0-Bidest in die Quarz-Probengefifie zur Aufnahme der Proben
gegeben und far mindestens 2h geschﬂﬁeﬁ Diese l.ésung wurde dann entweder mit Sziniil!ations-

Bestimmung gemischt oder fir die tsotopenbest[mmung mri LAMMA auf beﬂim‘te Tragemetze
aufgespruht (ca 80ui siehe Abb i5). E : e
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8. - Experimente und Ergebnisse

6.1. = Elementgehalt und -veriellung in Mvkorrhizen von Alifichien elnes Waldschadens-
- 'standories und von Fichien aus Erdkuiiuren

Bei der Untersuchung des Einflusses verschisdener Faktoren auf die Aufnahme mineralischer
Nahrstoffe Gber die Wurzeln erfolgte zundchst eine Beschreibung der Ausgangslage von Fichten aus
einem S0 bis 120 Jahre alten Bestand eines Waldschadensgebietes. Dabei sind die hier dargsstsiiien
Analysen in umfangreiche Untersuchungen weiterer Arbeitsgruppen (ber die Elementversorgung und
den Eiementgehak der Biume dieses Tiefland-Siandories mit ausgeprigtem urbanen EinfluB
eingegliedert (Bauch & Michaelis 1988).

Um den Gegebenheiten am Naturstandort unter kontroliierien Versuchsbedingungen méglichst
nahezukommen, wurden Fichten aus Erdkufturen mi unterschiediichen Boden als Modellsystem
eingesetzi. Die unter Laborbedingungen handhabbaren zwei- und dreijahrigen Fichten gleicher
Provenienz wurden im {berwiegenden Teil der nachiolgenden Experimente eingesetzi. Der
Ausgangszustand der Elementversorgung dieser Fichtensamlinge, der sinen groBen EinfluB auf die
spater zu beschreibenden Nahrelement-Aufnahme-Experimente haben dirfte, wird daher im weiteren
beschrieben,

6.1.1 Einfiul von Bodenhorizont und Sehadklasse auf Eiementgehait und -vertellung in
mykorrhlzlerten Alifichten-Felnstwurzeln vom Standor "POSTTURM®

in einer Fallstudie wurden Untersuchungen an zwei Altfichten mit unterschiedlicher Schadklassen-
Einteilung durchgefihrt. Bei den Versuchsbiumen aus einem Waldschadensgebist handeli es sich um
zwel Fichten {Piceg abjes {L.] Karst.} aus einem 90 bis 120 Jahre aken Bestand des Standortes
"POSTTURM™im Forstamt Farchau/ Ratzeburg (Schieswig-Hoistein). Die Biume wurden nach ihrem
Benadelungszustand zu verschiedensn Jahreszelten in die Schadkiassen 0 bis 1 {SK-0- ; Baum [} bzw.

ois 3 (SK-8- ; Baum H) eingestuft. Um den Einflud verschicdener Bdden auf Elementgehalt bzw. -
verteilung aufzeigen zu kénnen, wurden von jedem Baum mykorrhizierie Feinstwurzeln aus der Auflage
(0-10cm Tiefe) und dem Mineralboden aus zwei unterschiedlichen Tiefen (10-30cm, 30-50cm)
entnommen. Die Probennahme erfolgte zum Ende der Vegetationsperiode (Cklober 1988). Der die
Wurzeln unmittelbar umgebende Boden wurde ebenfalls geborgen. Die entsprechenden Boden-ph-

Werte (H,0 / KCL, Scheffer & Schachischabel 1976) sind im folgenden aufgefanm. . -

= Tiefe - _
" Baum || Scriadkiasse ﬁ 0-10 em 16 - 30 cm 30 - 50 em
N E 3,85 / 3,41 4,38 /3,88 4,88 14,50
W -3 5 3,92 /3,58 4,38 1 4,17 4,91/ 4,61
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Die Bdden wurden zum Probentermin im feuchten Zustand zertrifugiert und die so erhaltenen
Bodenlésungen der Elementbestimmung mit ICP-OES zugeflhrt (s.u.). Leider konnten von diesen
Losungen zur welteren guantitativen Bestimmung einiger Kationen und Anionen keine Untersuchungen
mit der lonenchromatographie durchgefihn werden. Im Rahmen weiterer Untersuchungen wurden diese
Bestimmungen bei Biiden aus gleicher Tiefe desselben Siandories - jedoch ohne Differenzierung von
Schadklassen der entsprachenden Altfichten - durchgsfithnt (Tab. 3). Im Zusammenhang mit den hier
vorgesteliten Untersuchungan sollen und kdnnen diese erganzenden Daten nur ¢ine Orientisrung sein.
Im Vergleich zu anderen Standorien sind hohe Konzentrationen von Nitrat und Ammonium in der
Bodenldsung, besonders in den oberen Bodenschichten, zu verzeichnan. Zu vermuten sind hier hohe
Einirége aus angrenzenden landwirtschatilich genutzten Flachen. '

Takb. 3: Konzentrationen einiger Ionen in pmol/l in der zentrifugierten Bodenlésung von
Béden aus drei Tiefen des Waldschadensstandortes "POSTTURM" im Forstami
Farchau/Ratzeburg (bestimmt mit der Ionenchromatographie; Wilker, pers. Miit.).

Tiefe ol (PO,)* - P $0, % (NO, Y - N | (NH,)* - N
0-10 em 900 47 812 2017 1514
i0-30cm 1522 <2 088 978 635
30 - 50 om 1021 <2 676 807 68

In den nachfolgenden Abbildungen sind dis jeweiligen Elementverieilungen innerhalb der Mykorrhizen,
die Gesamielemenigehalte unmittetbar benachbarter Mykorrhizen und die Gesamteiementgehalte der
entsprechenden Bodeniésungen dargesteilt {ICP-OES - Daten: Bademacher, pers. Mitt.; Angaben in
ppm = "paris per miliion”). Dabei ist zu berlcksichtigen, daB Bulkanalysen - anders als Mikroanalysen
im Bereich des sich entwickelnden Xylern - nicht in einer Eniwicklungszong der Mykorrhizen den
Gesamtelementgehalt widerspiegeln, sondern eine integrale Messung Gber die gesamten Mykorrhizen
mit Hyphenmantel, Wurzelhaube und -meristem, Differenzierungs- ‘und Streckungszone und
vollentwickelten, cutinisierien Wurzeibereichen darstellen. ' ' o

Far die Mikroanalysen wurden dis gleichen Melipunkie In den mykorrhizierien Feinstwurzeln gewihit
wie In Abb. 4. Dabei wurde fGr jeden Baum pre untersuchter Bedenschicht je 3 Mykorrhizen analysien,
wobei von Jedem Pr&parat fir die 6 gewahiten MeBpunkie jeweils 30 - 50 Einzeispekiren aufgenommen
wurden. In den Abb. 16-20 sind die Mittelwerte der Messungen von Zeliwanden als Liniendiagramm
und die Lumenmessungen als Balkendiagramm {0r drei Bodentiefen dargesteilt {0-10cm; 10-30cmy;

-30-50cm). Die {CP-Daten ergeben sich aus Doppelbestimmungen der Elementgehalte in Mischproben
von 10 bis 20 mykorrhizierien Feinstwurzein. Die (blichen Standardabweichungen liegen fiir ICP-OES -
- Messungen mehrerer Proben bei ca. § bis 10% (inklusive des Aufschlusses) bzw. bei ca. 1 bis 3% fiir

- reine ICP-Messungen (Rademacher et al. 1988).
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Die LAMMA-Mikroanalyse-Daten in Abb. 16a zeigen, daB der Na-Gehalt in Mykorhizen der
Tiefen 1 und 2 in den Zeliw&nden nach innen kontinuierfich abnimmt. Die Werte fir beide Tiefen bzw.
Baume unierscheiden sich hier nur gering voneinander. Im Cortex-Lumen ist der Na-Gehalt bei SK-3-
in Tiefe 1 ca. 30 bzw. 40% niedriger als in Tiefe 2, in Mykorrhizen bei SK-0- ist dies umgekehrt der Fall.
Mykorrhizen aus dem tieferen Mineralboden bei SK-0- zeigen sowohi in den Zellwanden als auch im
Cortex-Lumen deutlich hdhere Na-Gehalte als bei SK-3- aus gleicher Tiefe und als Mykormrhizen aus
nGheren Bodenschichien. Die Na-Wene aus 30-50cm Bodentiefe steigen bei SK-0- nach innen hin an.
Sie sind innerhalb der Mykorrhizen in den Zellwanden bis zu 5mai so hoch wie in den beiden oberen
Bodenschichten. Die Na-Gehalte bel SK-3- aus der Tiefe 3 sind hingegen geringer als in den Tiefen
1 und 2 des glgichen Baumes.

Abb. 16b zeigt den mit ICP-OES bestimmien Na-Gesammgehalt [ppm] der mykorrhizierien Feinstwurzein
und der entsprechenden Bodenldsungen. Der Na-Gesamtgehalt der Mykorrhizen lisgt mit Ausnahme
der Tiefe 3 (= 550ppm) bei SK-0- zwischen 200 und 280ppm. Die Bodenidsungswerte haben in den
beiden oberen Bodenschichten {0r SK-0- hdhere Werie als fiir SK-3-, wihrend der Na-Gehak in 30-
50cm Tiefe in etwa gleich bei 40-50ppm liegt.

Der relative K-Gehatt steigt in den Zeliwénden in allen drei Tiefen zum primaren Xyiem hin an
{Abb. 17a). Hier ist der K-Gehalt bis zum 4fachen hdher ais in den Cortex-Zellwanden. Wahrend die
unterschiedlichen Bodentiefen bei SK-3- kelnen eindeutigen Einfluf auf die relative Verteilung innerhalb
der Mykorrhizen haben, nimmt der K-Gehalt bei SK-0- deutlich mi zunehmender Tiefe ab. Der K-Geahalt
im Cortex-Lumen ist in Tiefe 3, besonders deutlich bei SK-0-, geringer als bei Mykorrhizen aus den
oberen Bodenschichien.

Der K-Gesamtgehalt (Abb. 17b) weist in den Mykorrhizen bei $K-0- mit ca. 10000ppm (Tiefe 3) mit
Abstand den hochsten Went auf. Der K-Gehalt bei SK-3- betraat in dieser Tiefe etwa ein Zehnte! deg
Gehaties bei SK-0-, wohingegen die Gehalte der entsprechenden Bodenldsung far SK-3- mit ca. 20ppm
doppelt so hoch sind wie fir SK-0-. In den Tiefen 1 und 2 ist der K-Gehalt In den Mykorrhizen bei SK-0-
ca. doppeit so hoch wie bei SK-3- Die K-Gehalte der Bodenldsung nehmen zu den obersten
Bodenschichien hin bis zu ca. 25ppm zu, wihrend dic K-Gehalte in den Mykorrhizen abnehmen.

Der relative Mg-Gehatlt (Abb. 18a) ist in den Zeliwanden des &uBeren Cortexbereiches der
Tiefen 2 und 3 ca. 30% niedriger als in Tiefe 1. Im inneren Cortex und im primaren Xylem verwischen
sich diese Unterschiede. Die Mg-Verteilung weist in den Zelwanden zwischen innerem Cortexbereich
und primérem Xyiem keinen Gradienten auf. Die reiativen Mg-Gehaite sind im Cortex-Lumen Ld.R.
héher (bis zu 4fach) als in den benachbarien Zellwinden. Am hdchsten ist der Mg-Gehatt im Corlex-
Lumen aus Tiefe 2 (SK-3-). Der Mg-Gehalt ist im Cortex-Lumen bei SK-3- zwei- bis viermal so hoch
wie bei SK-0-.

Die Mg-Gesamtgehaite (Abb. 18b) in der Bodenidsung sind in 30-50cm Tiefe mit ca. 8ppm am
geringsten. Zu den oberen Bodenschichten hin steigt dieser Wert fir SK-3- bis 17ppm und for SK-0-
bis ca. 25ppm an. Der Mg-Gehalt der Mykorrhizen liegt im Mittel bei etwa 250-350ppm. Eine Ausnahms
bilden die Mykorrhizen aus 30-50¢m Tiefe, deren Mg-Gehalt mit ca. 1400ppm Smal hher ist als in den
entsprechenden Proben bei SK-3-.
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Die Ca-Verteilung (Abb. 19a) zeigt in den Cortex-Zellwinden der Mykorrhizen aus 0-10cm Tiefe
deuflich héhere Werte als in Mykorrhizen aus gréieren Tiefen, jedoch steigt deren Ca-Gehait zum
primaren Xylem hin deutlich stérker an. Der Ca-Gehait betrigt im priméren Xylemn bei SK-0- (Tiefe 3)
nur etwa 1/3 des Gehaltes bei SK-3-, dessen relative Ca-Gehalte im primdren Xylem keine Variation
mit der Bodentiefe auiweisen. Die Gehalie im Coriex-Lumen sind gegendiber den Zeliwand-Gehalten
gering und in allen drei Tiefen und beiden Baumen annZhernd gleich.

Die Ca-Gesamigehaite (Abb, 19h) in der Bodenldsung weisen in 30-50cm Tiefe mit ca. 16ppm bhei
beiden B&umen den geringsten Wert auf. 2u den oberen Bodenschichten hin steigt dieser Wert fir
SK-3- bis 48ppm und fdr SK-0- bis ca. 66ppm an. Der Ca-Gehalt der Mykorrhizen liegt im Mittel bei
etwa 1100ppnt. Mykorrhizen bei SK-0- weisen in 10-30cm und in 30-50cm Tiefe mit ¢a. 1500ppm

hdhere Werie auf.

Der Al-Gehalt {Abb. 20a) hat in den Zellwanden des Coriexbereiches der Mykorrhizen aus Tiefe
2 die hchsten Warie, gefolgt von Tiefe 3 und Tiefe 1. Dabei ist der Al-Gehalt in den Zellwanden des
priméren Xylems in allen drei Tiefen deutlich geringer als im umgebenden Cortexbereich. Die Al-
Verteilung zeigt im weiteren Vergleich der beiden B&ume in den Corntex-Zellwanden fUr die Tiefen 1 und
2 etwa doppelt so hohe Werte bei SK-0- und im Cortex-Lumen aus 10-30cm Tiefe bis zu 8mal héhere

Gehalte.

Die Al-Gesanmtgehale (Abb. 20b) in der Bodenldsung sind in 0-10cm Tiefe mit ca. 5-8ppm am
geringsten. In 10-30cm Tisfe steigt dieser Wert {0r SK-3- bis auf ca. 18ppm und fir SK-0- bis aui ca.
33ppm an. In 30-50cm Tiefe fall der Al-Gesamigehalt wieder auf 14 bzw. 17ppm ab. Der Al-Gehalt der
Mykorrhizen ist dagegen in Tiefe 3 bel SK-3- mit ca. 13500ppm und bei SK-0- mit ca. 11000ppm
deutlich hdher als in oberen Bodenschichten. In Tiefe 2 liegt er bei beiden Baumen bei etwa 5000ppm
und in Tiefe 1. nur-noch bei 1100ppm (SK-3-) baw. 420ppm (SK-0-).

Ein zusammenfassender Vergieich beider Altfichten mit unterschiedlichen Schadkiassen weist bei den
Elemenivericilungen in Mykorrhizen der beidan oheren Bodanschichten nur geringe Untarschisde auf,
Dagegen finden sich bsi Mykorrhizen im Mineralboden aus 30-50cm Bodeniiefe z.T. deutiiche
Unterschiede, besonders im hdheren Na- und niedrigersn K-Gehalt im gesamien Querschnitt im
Bereich des sich entwickelnden Xylem und im niedrigeren Mg-Gehalt im Cortex-Lumen der Fichte mit
Schadkiasse 0. Die Gesamtelementgehalte in Bulknroben der Mykorrhizen aus dieser Tiefe weisen bei
Schadkiasse 0 fiir Na, K, Mg und Ca die héheren Werie auf. Dabei zeigt die Elemeniverteiiung und der
Gesamielementgehali in den Mykorrhizen keine eindeutige Korrelation mit dem Elementgehali in den
jeweiligen zentrifugierien Bodenldsungen.

Parallel zu den hier vorgesteliten Mikroanalysen mit LAMMA fdr die im Oktober 1988 geernteten Proben
wurden an den gleichen Proben Mikrosondenanalysen fir K, Mg, Ca und Al mit EDXA durchgeflhrt
(Wendi, pers. Mitt.). Diese vergleichenden Analysen wurden fdr die im Marz und Juni 1989 geernteten
Proben ausgedehnt. Dabei waren deutliche jahreszeitliche Unterschiede nur fGr den K-Gshalt in
Mykorrhizen erkennbar. Die an den gleichen Proben erzielien Ergebnisse untersiitzen die hier
. vorgestellten LAMMA-Untersuchungen.
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6.1.2 Elnfiul unterschledlicher Boden auf die Elementveriellung in Mykorrhizen zwel- und
dgreljanriger Flchien aus Erdkuliuren

in dlesem und im folgenden Kapitel werden Untersuchungen zur Elemeniverteilung in zwei- und
dgreijdhrigen Fichien aus Erdkuliuren dargestelit. Dabei solite inshesondere die Abhéngigkelt von
unierschiedlichen Elementversorgungsbedingungen, d¢.h. higr unterschiediiche Bdden bai ansonsten
identischen auBeren Wachstumsbedingungen, berficksichtigt werden.

Die hier vorgasteliten Mikroanalysen waren in weitergehende umfangreiche Untersuchungen an
Erdkutturan mit Fichtensamlingen gleicher Herkunft eingebetiet. Dabei sollie gepriift werden inwiewelt
Béden aus urterschiediichen Waldschadensgebieten unter Ausschiuf anderer variabler Umweltfaldoren
einen EinfiuB auf Biomassen-Zuwachs, Elemeni- und Kohlenhydratgehalt in Fichtens&mlingen haben
(Ditnisch 1989; Riedel 1989). Wihrend dieser Untersuchungen stefite sich heraus, daB bei den
gewdhiten KuRurbedingungen ({iber 1 bis 2 Jahre) die deutlichen Unterschiede im Elementgehalt der
Bodenldsungen der verschiedenen Ausgangsbdden durch die Bewdsserung und den damit
verbundenen Elementeintrag 2.7. verringert wurden. Damit entsprechen die Wachstumsbedingungen
zu Ende der Erdkufiur-Anzuchizeft nicht mehr den Bedingungen am Naturstandont bzw. zu
Anzuchibeginn (siehe auch: Diskussion - Kap. 7.1). So wurden z.B, die Ca- und Mg-Gehalie der
Bodenldsungeninca. 1¥2 Jahren teilweise verachtfacht, d.h. die Standeriunterschiede im Elemantgehakt
der Bodenlgsungen wurden nivellient (Riedel 1989). Riedel stelite weiter fest, daB die Nahrelement-
varsorgung fiir Ca, Ma. K, Na, P und S in allen Frakilonen der verschiedenen Pflanzen ausreichend
sein sollie. Der Al-Gehalt in den Wurzeln von Fichten aus der Mineralboden-Kuitur war deutlich héher
ais bei Pilanzen aus dem Auflage-Boden. Weitere Unterschiede fand er im Kohienhydratgehak und in
der Kohlenhydratzusammensetzung vor allem in der Madelfraktion. Dabei wissen Mineralboden-
Pilanzen geringere Gehalte auf. Biomassenbestimmungen und holzanatomische Untersuchungen von
Diinisch (1989) belegen u.a. eine deutliche Reduktion von Langenwachstum und Trockensubstanz-
Produkiion flir Mineralbedenkulturen gegenliber Auflagekuliuren, deren Knospenaustrich stwa 2 bis 4
Waochen verher stattfand.

Fr die in diesem Kapitel vorgesteliten Mikrosonden-Untersuchungen an Mykorrhizen wurden zwei- und
dreijahrige Fichten aus Erdkufturen mit drei deutlich verschiedenen Boden ausgewahii. Neben einer
Gartnerei-Normalerde mit hohem N&hrstofigehall wurden zwei Béden vom Standort "POSTTURM" im
Forstamt Farchau/ Ratzeburg gewshit (Auflage: 0-10cm; Mineralboden: 10-30cm Tiefe; val. Analysan
der Bodenldsungen, Tab. 1 - Kap. 3.2).

In Abb. 21 sind die Ergebnisse von LAMMA-Untersuchungen an Dinnschnitten der Mykorrhizen aus
den drei hier benuizten Erdkufiuren dargestelit. Dabeli zeigen sich nachfolgende wesentliche Befunde
(MeBpunkie wie Kap. 6.1.1):
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Dreljahrige Fichten in Gé&rtnerel-Normalerde

Die Elementverteilung in den Zellwinden der Mykorrhizen aus Normalerde weist von auflen zum
Wurzelinneren hin einen abnehmenden Na-Gehalt auf. Der Na-Gehalt im Cortex-Lumen {st
etwa so grofl wie in der Zeliwand des priméren Xylem.

Der Mg-Gehatt ist im Lumen der Cortexzellen etwa doppelt so hoch wie in den umgebenden Zell-

wianden.
Der Ca-Gehait ist im Lumen der Cortexzelien deutlich geringer als in den Zeliwénden, deren Ca-Gehak

zum Wurzelinneren abnimmi. Dabei ist der Ca-Gehalt im Cortex-auflen etwa dreimal so hoch
wig in den inneren Contex-Zallwanden.
Al ist fast ausschiieBiich nur im "Cortex-auBBen” in grdBeren Mengen nachweisbar.

Der K-Gehalt steigt in den Zellwinden von auBen zum Wurzelinneren hin leicht an bei etwa gleich
hohen Weiten im Cortex-Lumen.

Deutlich unterscheiden sich die Ergebnisse der Elementanalysen in Mykorrhizen aus Nomnalerde von
denen aus Mineralboden (10-30cm; zweljdhrig) des Standortes "POSTTURM".

Der Na-Gehali ist je nach MeBzone 3 bis 10mal so hoch wie in Mykorrhizen aus Normalerde-Kuliur bei
deutlich gréferen Standardabweichungen.

Beim Vergleich der Mg-Gehalte ist besonders der ca. 2,5mal so hohe Mg-Gehait im Lumen der inneren
Cortexzellen bei Mykorrhizen aus Mineralboden gegentber Normalerde auffallig. Die
Standardabwelchungen der Mg—Gehaﬁe sind deuflich grdfler als bei Mykorrhizen aus

Normalerds.

Der Ca-Gehalt im."Cortex-auien” der Mineralboden-Pilanzen belrdgt nur ca. 1/3 der Normalerde-
PHlanzen. In den inneren Zeliwanden ist der Ca-Geha"t jedoc‘l gleich bei ginem hdheren Cs-
Gehalt im Cortex-Lumen der Mineralboden-Pflanzen.

Der Al-Gehalt im "Cortex-aufien” der myr\uulu&.\:u aus Mineratboden ist ca. é4mal 30 hoch wie bel

Mykorrhizen aus Normalerde. Al ist anders als bgi der Normalerde-Kultur auch in inheren
Contex-Zeliwanden und im Cortex-Lumen in gréBeren Mengen vorhanden. Der auch hier
gegenlber den Conex-Geweben in der Zeliwand des priméran Aylem deutlich geringere Al-
Gehalt ist ca. 3mal so hoch wie in Normalerde-Kuliur,

der K-Gehalt im Mittel ca. 309

~
o~

Im édeere.. Berglch der Minaralboden-Mykorrhizen ist der K-Geh

Xylem ca. 50% héher als bel Nommalerde-Pilanzen,

nd im nriméran
LAY llll:’:’lllil td i

Die mit der Laser-Mikrosonde gemessenen relativen Elementgehalte der Mykorrhizen aus der Aufiage-
Erdkultur {0-10cm Tiefe, Standont "POSTTURM", zweijhrig) liegen ‘zwischen’ diesen beiden Erden.
Im direlden Vergle:ch des Mmeralbodens mit seiner naturhchen Decksch:cht" der Auflage zeigen sich
fotgende Befunde R .

Der Na-Gehalt ist in den inneren Zellwinden in etwa gleich, im Cortex-Lumen der Mykorrhizen aus der
_ : Auflage jedoch nur etwa halb so gro8.

Beim Vergleich der Mg-Gehalte ist besonders der deuilich hohere, bis zu ca. 3,5mal so hohe Mg-
‘Gehalt im Lumen der inneren Coriexzelien bei Mykorrhizen aus Mineralboden gegeniiber der
Auflage auﬁalllg Die Mg -Gehalte in den. Zeliwénden unierscheiden sich nicht entsprechend

siark
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Der Ca-Gehatlt ist im Mittel in der Auilage je nach MeBzone etwa 20-30% h&her als bei Mineralboden-
Pflanzen.

Gegenidber der Auflage weisen die Mykorrhizen aus Mineralboden im gesamten Cortexbersich hdhere
Al-Konzentrationen auf. Al ist auch hier anders als in der Normalerde, im gesamten Apoplasten
und Lumen des Cortex nachweisbar, wahrend dazu im Vergleich der Gehalt in der Zellwand
des priméaren Xylem sehr gering ist.

I AuBeren Bereich st im Mittel der K-Gehalt in den Mineralboden-Pilanzen ca. 30% niedriger und im
primaren Xylem dagegen umgekehn héher als bel den Auflage-Pilanzen.

Die auifalligsten Unterschiede in der Gegenlberstellung der Mykorrhizen aus den drei Bodenvarianien
zeigen sich im 4mal hoheren Ca-Gehak in der Garnerei-Normalerde. Mykorrhizen aus Erdkulturen
beider Standoribdden weisen in allen Zeliwénden dber den gesamten Querschnitt und im Cortex-Lumen
deutlich hdhere Al-Gehalte auf (vor allem im Mineraiboden).

6.1.3 Elnfiud unierschledlicher Biden auf dis Elomenivertellung Im SprofR zweljahriger Fichten
aus Erdhuliuren

Neben den oben dargesteliten Ergebnissen zum Elemenigehalt und zur Elementverteilung in
Mykorrhizen aus Erdkuituren und vom Standort wurden Uniersuchungen im Fichienspro an Erdkuitur-
Pilanzen durchgeftihit. Hierbei ist von besonderem Interesse, welchen Einflulk verschiedene B&den auf
den Elementtransport und damit auf Elementgehalt und -verteilung im FichtensproB haben.

Zweiidhrige Fichten aus Erdkultursn mit vier verschiedenen Béden von zwei Waldschadensgebisten
{(Ratzeburg u. Fichtelberg; jeweils Auflage: 0-10cm Tiefe und Mineralboden: 10-30cm Tiefe) disnten
dabei als Uniersuchungsobjekte. Neben Einfllissen der Biden von unterschiedlichen Standorten stand
der Vergieich der Auflage mit dem entsprechenden Mineralhoden im Vordergrund. Dadurch sollte der
mdgliche unterschiediiche Beitrag zweier Bodenhorizonte zur Elementversorgung einer Pilanze teilweiss
bestimmbar werden. Diese Fragestellungen sind wis sich wahrend der Experimente heraussielite,
wegen bereits oben beschriebener Probleme bei den Kuliurbedingungen (ieilweise Angleichung der
Elementgehalie durch Bawasserung) nur sehr beschrinkt mit diesem Pflanzenmaterial bearbeitbar,
Bulkanalysen verschiedensr Fichtenorgane zeigten bei den Nahrelemenikonzentrationen {Ca, K, Mg,
Na, P, S) keine signifikanten Unterschiede zwischen den einzelinen Bodenvarianien (Riedel 1989).

Far diese Untersuchungen zur Elementverigilung wurde die Rdnigen-Mikrosonde (EDXA) benutzi, da
diese Dank ihrer besseren Aufidsung gegeniber LAMMA die Moglichkeit gibt, bei den Zellwand-
messungen im Xylem zwischen Mittellamelle mit PrimZrwand und Sekundérwand zu differenzieren. Des
weiteren konnten mit EDXA fir weitere Elemente (hier: Mn, P, 8) Mikroanalysedaten erhalten werden.
Da hier gefriergetrocknetes Probenmaterial benutzt wurde, ist der Kontrast und die Strukiurerhaltung
im ebenfalls gemessenen Kambium im Vergleich zu gefriersubstituierten Proben schlechter. Daher
.. wurde 2.T, bei Massungen in den gegenlber den Zeliwdnden im Xylern sehr diinnen Zeliwanden im
“Kambium auch an Zeliwanden anhaftendes Zellumen mit analysiert. AuBerdem sind diese Zellwande
~ besonders haufig mit Plasmodesmen durchsetzt.
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In den Abb. 22-27 sind die mit EDXA erzielien Mikroanalysedaten {lr einige Elemente von Fichten aus
vier verschiedenen Bdden einander gegendbergestellt. Die Pllanzen wurden im August 1989 geemtet.
Von der Kambium-Zellwand nach innen gahend wurde In der 1. vollentwickelien Xylem-Relhe getrennt
nach Mittellamelle mit Primarwand und nach Sekundirwand differenzigi, Dieses Schema wurde auch
iGr die nachfolgenden Messungen in der 4. u. 14. Xylem-Reihe beibghalien. Die Zellen der 14. Xylem-
Reihe gehdren dabei zu den ersten im Jahre 1989 gebildeten Frihholz-Zellen.

Folgende Merkmale der nachiolgenden relativen Elementvertellungen innerhalb der Sprofibasis treten
dabei besonders hervor:

Der Gehait an Ca und Mg ist in der Rege! im Kambium hdher als im Xylem, wobei kein deutlicher
Gradient innerhalb des Xylem erkennbar ist. Bis auf im Mittel hdhere Mg-Gshalte in den
Auflage- gegenitber den Mineralboden-Pilanzen ist bei diesen Elementen kein genereller
Unterschied in der Verellung zwischen den PFilanzen aus den beiden Biden und kein
deutficher Bodenherkunftsunterschied erkennbar.

Ca-Verteilung - SproSbasis|
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Der K-Gehalt ist im Kambium und in den ersten Xylem-Reihen hdher als im inneren Xylembereich.
Wahrend die K-Gehalte im Xylem von Mineralboden und Auflage des Standories Raizeburg
nur geringe Unterschiede aufwelsen, sind die relativen Elementgehalte in der SproBbasis der
Pflanzen aus der Auiflage / Fichielberg deutlich hdher als im letzten Jahrring der
entsprachanden Minsralboden-Pilanzen,

Die P-Venteilung im Xylem ist in altlen Pflanzen in stwa gleich und konstant und zeigt gegeniber dem
Gehalt im Kambium deutlich niedrigere Werte. Dieser differiert im Vergleich der varschisdenen
Boden z.T. erheblich, wobel die Pilanzen aus der Auflage-Erdkuliur hdhere Werte als die der
entsprechenden Mineralboden-Variante aufweisen, deren relativer P-Gehall in den Kambium-

Zeliwanden etwa gleich grof ist.

Die relativen S-Gehalte weisen tendenziell im Kambium und in den ersten Frihholzzellen aus 1988 die
héchsten Werte auf. Im restlichen Xylern sind die S-Gehalte in der SproBbasis der Fichtelberg-
Pflanzen héher als in den Ratzeburg-Pilanzen.

Die Mn-Verteilungen zeigen im Xylem der SproBbasis in allen Pflanzen in etwa gleich hohe relative
Gehalte, wahrend die Mn-Gehalte im Kambium ansteigen - besonders deutlich in den Pilanzen
aus der Auflage / Fichteiberg.

Zusammenfassend 148t sich fiir die vier Varianien folgendes festsiellen: Wahrend sich Uber dem
gesamten SproBquerschnitt in den Xylem-Zeliwanden in etwa eine Gleichverteilung fir Mg, K, Ca, Mn,
.S und P zeigt, steigen deren Gehalte in der Regei im Kambium deutilch an, wobei Auflage Pﬁanzen
_hohere Gehaﬁe aufwelsen H -
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6.2. Nahrstoffauinahme von myvkorrhizierien Flehten-Feinsiwurzein aus Erdkulturen

Mit den folgenden Experimenten wurden unter Kontroliierten Versuchsparametern das Element-
aufnahime-Vernalien bzw. die lonenzustauscher-Eigenschaflen mykorrhizierter Feinshwurzeln untersucis.
Diese Eigenschafien sofiten fir Elementverieilung und Nahrstoffaufnahme in Feinstwurzeln und fir den
Weltertransport in den Sprof von gréfter Bedeutung sein. Bei der Untersuchung der bei der
Néahrstoffaufnahme zugrundeliegenden physiologischen Mechanismen wurden foigende Parameter der
iber die Wurzeln angebotenen Versuchsidsungen wvarier: Elementkonzentrationen, pH-Wert,
Wurzeltemperaiur und Applikationszeit.

Die Moglichkeii, mit der Laser-Mikrosonde isolope umerscheiden zu kénnen, eraubt in Erginzung zu
den bisher vorgesteliien Analysen die Verwendung ven angergicherten stabilen Isotopen zur Markienung
von Elementen. Durch Verwendung angereicherier Isotope bei der Hersiellung von Versuchsldsungen
kann, anders als bei EDXA- und ICP-OES-Analysen, fir jedes so markierte Element zwischen vor
Experimentbeginn vornandenen und dann neu hinzugekommenen bzw. in die Versuchsidsung
abgegebenen Elementanieilen quantitativ unterschieden werden. Dis neu eingesteliten Isotopen-
verhalinisse kénnen mit LAMMA sowohl in subzellulsren Bereichen der Feinstwurzsln, wie auch in der
Versuchsldsung und in aufgeldsten Veraschungsproben (Bulkproben) bestimmt werden.

6.2.1. Auinahme mineralischer Nahrstoffe In mykorrhizlerie Felnstwurzein nach 24- bhzw, 48-
stindiger Markierung mit stabilen Isotopen

§.2.1.1 EInfiuf der angeboienen Elementkonzentrationen auf lonenaustausch und Elemenigehalk
von Na, Mg, K und Ca In Mykorrhizen

Die folgenden Experimente sollen AufschiuB darliber geben, inwiewelt die Variation der Konzentration
eines Elementes in der angebotenen Versuchsldsung den Elemenigehalt und den ionenaustausch
dieses Elementes und den weiterer Elemente In Mykoithizen beeinflufit,

Dazu wurden dreijdhrigen Fichten aus Garinerei-Normalerde-Kultur paraliel f0r 48h unter kontrollierten
Laborbedlngungen mri ®Mg, “'K und “Ca markierte Versuchsldsungen, bei pH 4,5 , einem Teil der
Wurzein bel intakien Pflanzen angebeoten {Abb. 12; Das Wurzelsystem digser Fichten war zu
umfangreich, um der gesamten Wurzelmasse die mit stabilen isotopen markierie Versuchsidsung
anbieten zu kdnnen.). In diesen Experimenien wurden die Elementkonzentrationen der Markisrungs-
i0sung fir Na, Mg, K und Ca jeweils einzein von 0,immel/ i, dber immoi/i bis 10mmoi/i variied,
wahrend die drel anderen Elemente jeweils mi immoi/1 den Planzen angeboien wurden.

Die Elementkonzentrationen der Markierungsl&sungen ver&nderien sich bei einem Teil der Experimente
bis zum Ende der 48h Versuchsdauer gegeniber den Ausgangskonzentirationen. Der Einflul der in
Erdkultur mit hohem Nahrelementgehalt aufgewachsenen Pilanzen auf die Elementkonzentrationen der
verschiedenen angebofenen Lésungen wurde vor allem durch die - methodisch bedingte -
unterschiedliche Wurzelmasse in der Markierungsidsung und damit unterschiedliche Ldsungs- und

Elemeniaufnahme bzw. Elementabgabe in die verblelbende Versuchsidsung bestimmt. Besonders das
hohe Ca-Angebot in der Gartnerel-Normalerde verursachte eing hohe Ca-Abgabe der Pflanzen an die
Markierungsldsung, was z.T. zu einer deutlichen Ca-Konzenirations-Anhebung fthrte. Damit konnten
- die urspringlich ausgewahiten Elementkonzenirationen der Markierungslosung und deren Einflus auf

- -.-das Elementaufnahme-Verhatten der Fichten nicht in der beabs:chttgten Form untersucht werden. Die

Elarmaaril-a moadar Bladidamrmmalla o mac LY} AN _MEC baamdirmesd
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Abb, 28 _zeigt in einer Gegeniiberstellung die Daten fiir den lonenaustausch und den Elementgehak
- bei. der "Standardzusammensetzung® von jeweils 1mmoi /| der 4 angebotenen Kationen. Der
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Elementgehalt innerhalb der mykorrhizierien Feinstwurzeln ist in relativen Einhelten angsgeben. Fir
den lonenaustausch ist der Prozentsatz, mit dem die einzelnen Isotopenverhiitnisse innerhalb der
Feinstwurzel verglichen mit dem der Versuchsldsung am Ende des Experimentes dberelnstimmen,
aufgetragen. Der dargestelite Prozenisatz gibt am beireffenden MeBpunkt innerhalb der Probe den
Elementanteil wieder, der unmittelbar aus der angebotenen MarkierungsiSsung stammt (bei
Versuchsende; = "Label 1%]"). Die Differenz zu 100% gibt den Elementanteil wieder, der von der
Pilanze vor Versuchsbeginn stammi. FOr Na kdnnen solche isotopenverhaitnisse nlcht angegeben
werden, da ®Na das einzige stabile Isotop ist [gemitielte Endkonzentrationen (mmoi/I) : Ca-1,33/
Mg-1,19/ K-1,01 / Na-1,15 .

Der Na-Gehalt fallt in Zellwénden von Cortex-aufen bis zum primdran Xylem auf ca. 50% ab. Dassen
Gehali ist so hoch wie im Cortex-Lumen.

Mg ist in den Zeliwdnden ungefhr gieichverieill und im Corfex-Lumen doppelt so hoch. Der Mg-
Austausch der Zeliwande mi der AuBenldsung liegt im Cortex-auBen und im primiren Xylem
bei ca. 80%. im inneren Cortexbereich liegen diese Werle hier bei ca. 57-68%, da bei den
LAMMA-Messungen der Cortex-Zeliwande u.a. zum Teil Zellumen mitanalysien wird {s. Kap.
3). Dort liegt der ermittelie Mg-lonenaustausch bei unter 10%.

Der K-Gehaili steigi in den Zeiiwanden nach innen an und erreicit im priméren Xyiem eiwa den
doppefiten Went wie in den Zellwinden der 2. Cortex-Zellreihe, die den gleichen K-Gehalt wie
die gemiitelien Zellumen aufweisen. Der K-Anteil, der aus der Versuchsldsung stammt, liegt
in der gesamien Feinstwurzel bei ca. 25%.

Der Ca-Gehalt im primaren Xylem belrdgt ca. 2/3 des Gehaltes in den Zellwanden des AuBeren
Cortexbereiches. Das Isotopenverhafinis stimm in allen Zeliwdnden mit dem der Versuchs-
ldsung Gberein, zeigt also einen 100%-igen Austausch. Der Ca-Gehait im Cortex-Lumen ist
dagegen sehr gering und betrdgt nur ca. 1/40 von dem der unmittelbar benachbarien
Zeliwande. Das ermitteite Ca-Austauschverhiiinis von 80% ist bei diesem geringen Gehalt im
Rahmen der MeBgenauigkeit mit gréBerer Unsicherhait behafiet.

Varistion der Na-Konzeniration: In den Experimanten zu Abb. 28 wurde bel ansonsien gleichen
Versuchsparametern gegenlber der “Standardzusammensetzung” die Na-Konzentration fir jewells 2
Pilanzen auf 10mmoi/i erhéht bzw. aui 0, Tmmol/| eriedrigi. Im Vergleich mit Abb. 28 treten folgende
weseniliche Unierschiede auf [gemitielte Endkonzentrationen (mmeol/1) bei 10 {0,1} mmoi/i Na-
Angebot: Ca-4,05 {1,20} / Mg-1,09 {0,900} / K-0,98 {0,86} / Na-7,98 {0,27}1:

Der relative Na-Gehali steigt in den Zeliwinden innerhalb der Mykorrhizen bel der Na-Konzentrations-
Erhdhung aut etwa das Doppehe an, bei Emiedrigung {81k er auf etwa dis Halfts ab. Im Lumen
falit der Gehalt um stwa 30%, wahrend er sich bei der Na-Kanzenirations-Erhdhung auf etwa
das 3fache erhdht.

Bei Erhdhung der Na-Konzentration ist der Mg-Gehalt in den Zellwanden auf etwa die Halfte ernisdrigt
(Coriex-auBen auf 1/3), wahrend er bei [Na®}-Verringerung im Cortex-auBen und im primaren
Xylem ca. 30% geringer und innerhalb des Cortex glaich hoch ist. Das Mg-Austauschverhalien
zeigte hier im inneren Cortexbereich etwa 1/3 nledrigere und fir Cortex-auBlen und priméres
Xylem unveranderte Werie,

Der K-Gehatt wird in den Zellwénden des inneren Coriexbereiches und des primaren Xylem bei [Na'}-

- ErhGhung auf ca. 40% gesenkt. Der K-Gehalt im Lumen emiedrigt sich auf ca. 60%. Der aus
~ der Versuchslosung stammende K-Anteil erhoht sich hier wie auch bei [Na* J-Erniedrigung von
25 auf ca. 40%. Der K-Gehalt ist in den Zelwanden der 3.+4. Cortexreihe und im priméren

: ~ Xylem bei {Na"]-Erniedrigung ca. 25% niedriger.
- Bei [Na”]-Erhdhung wird der Ca-Gehalt im Wurzelinneren auf etwa 50%, der Ca-Lésungsanteil bis auf
- ga. 70% erniedrigt. Der Ca-Gehalt Ist In den Wurzeln auch bei [Na*}-Emiedrigung geringer {ca.
.- 35%), jedoch ist der Ca-Austausch nicht behindert. Die geringen Ca-Gehalte im Cortex-Lumen

“grlauben keine Aussagen Gber eventuelle Unterschieds,
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Variation der Mg-Konzentration: Bei ansonsten gleichen Versuchsparametern treten bei Veranderung
der Mg-Konzentration auf 10mmol/1 bzw. auf 0,1mmol/| folgende wesentliche Unterschiede zu Abb.
28 auf [gemitieke Endkonzentrationen {mmol/1) bei 10 {0,1} mmol/1 Mg-Angebot: Ca-1,76 {2,65} / Mg-
7,99 (0,29} / K-0,83 {1,16} / Na-1,17 {1,02}}

Der Na-Gehakt steigt in den Zellwanden der Mykorrhizen bei [Mg® I-Erhdhung auf etwa das Doppette
an, bei Erniedrigung falit er auf einen konstanten Wert in der Gr58e des Mg-Gehalies des

priméren Xylem ab.

Bel Erhdhung der [Mg> ] wird der Mg-Gehalt in den Zellwanden bis auf das 3fache erhdht. Im Lumen
tritt keine Erndhung auf. Der Mg-Austausch mit der AuBenidsung steigt im Cortex-auBen und
primaren Xylem auf 100% und in den Zeliwanden innerhaib des Coriex auf ca. 90%. Bei
Erniedrigung der [Mg® ] falit der Mg-Gehalt in den Zellwanden auf 1/2 bis 1/3 ab, das Mg-
Austauschverhatinis um 10-20%.

Der K-Gehalt ist ca. 6mal (Cortex-auBen) bzw. ca. 2mal (primires Xylem) so hoch wie bei der
"Standardzusammensetzung” der AuBenldsung. Der aus der Versuchsldsung stammende K-
Anteil erhoht sich hier wie auch bei [Mg® -Erniedrigung um 5 bis 10%. Der K-Gehalt verringert
sich bei [Mg® ]-Erniedrigung in den Zellwanden im Inneren um ca. 25%.

Bei [Mg® J-Erhdhung wird der Ca-Gehalt im Coriex-auBen auf etwa das 3fache erhdht. Das Ca-
Austauschverhalten mit der Versuchsidsung zeigt, wie auch bei [Mg® J-Erniedrigung, keing
Anderung.

Variation der K-Konzentration: In den Experimenten zu Abb. 31 wurde, bei ansonsten gleichen
Versuchsparametern, gegendber der "Standardzusammensstzung” die [K*] auf 10mmol/! erhdht baw.
auf 0,1mmol/| eriedrigt. Im Vergleich dazu treten folgende wesentliche Unterschiede auf (gemitielte
Endkonzentrationen in mmol/Ebei 10 {0,1} mmol/! K: Ca-2,21 {3,71} / Mg-1,08 {1,22} / K-4,52 {0,58)/
MNa-1,43 {1,32)):

Der Na-Gehalt erniedrigt sich in den duBeren Zellwinden der Mykorrhizen bei der [K*]-Erhdhung um
ca. 20%, Bei [K']-Ernfedrigurg {3 er auf otwa die Halfte ab.

erniedrigi. 'D_as Mg-Austauschverhaken zeigi keine Veranderungsn.

Der K-Gehalt wird nur in den Zellwinden im Cortex-auBen bei [K* -Erhhung deutiich um ca. 100%
erndht, Der aus der Losung stammende K-Anteil erhdht sich auf ca. 40%. Bei Emiedrigung der
{K*] erniedrigt sich der K-Gehalt auf ca. 50%. Das K-Austauschverhilinis konnte bei der
niedrigen K-Markierung nicht bestimmt werden.

[K*}-Erhdhung fohrt zu einer ca. 80% Erhdhung des Ca-Gehaltes im Cortex-auBen bei sonst kaum
' .- verénderten Werlen, wie auch beim Ca-Austauschverhaiinis. Eine Emiedrigung der [K*] fthrt
oz keinen Veranderungen im Ca-Gehalt und in der Ca-Isoiopenverteilung. =~ =
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Variation der Ca-Konzentratlon: Bei ansonsten gleichen Versuchsparametern treten bei Variation
der Ca-Konzentration (Abb, 32) in der Markierungsldsung auf 10mmol/| bzw. auf 0,immol/! die im
folgenden auigeflhrien wesentlichen Unterschiede zur "Standardkonzentration™ auf. Hierbei ist
besonders zu beachten, daB die angebotene Ca-Konzentration - aus oben erwahnten Grinden - bis
zum Versuchsende deutlich verdnden wurde, Die gemitieften Endkonzentrationen {mmaol/1) bei 10 {0,1}
mmol /i Ca-Angebot sind: Ca-10,68 (3,18} / Mg-0,75 {1,23} / K-0,95 {1,156} / Na-1,26 {1,46).

Der Na-Gehalt stelgt im Cortex der Mykorrhizen bei [Ca® }-Erhdhung um 50-80% an. Bei Emiedrigung
ist der Na-Gehalt Gber den Wurzel-Quarschnitt hin konstant, in GréBe des Gehaltes der inneren

Cortex-Zeltwande.

Bei Erndhung der [Ca®'] wird der Mg-Gehalt im Cortex-auBen und im primaren Xylem auf etwa 1/3 und
der aus der Losung stammende Mg-Anteil um 20-30% erniedrigt. Bei [Ca® ]-Erniedrigung treten
keine signifikanten Anderungen im Mg-Verhalten auf.

Der K-Gehalt ist ca. 6mal {Cortex-auBen} bzw. ca. 2mal {primires Xylem) so hoch wie bei der
"Standardzusammensetzung” der Auienidsung. Der K-Ldsungsanteil erhht sich um ca. 5%.
Bel [Ca® }-Erniedrigung zeigt der K-Gehalt keine deutlichen Unterschieds, wihrend der aus der
Losung stammende K-Anteil im Cortex-auBen sich auf ca. 52% erh&ht.

Bei [Ca® ]-Erhdhung wird der Ca-Gehatt im Cortex-auBen auf etwa das 4fache, in den inneren Cortex-
Zeliwanden auf das 1,5fache erhdht. Das Ca-Austauschverhalten andert sich nicht. Bei [Ca®]-
Erniedrigung verringert sich der Ca-Gehalt im prim&ren Xylem um ca. 30%. Der Anteil des aus
der Losung stammenden Ca verringert sich von 100% (Coriex-auBen} zum Inneren hin auf ca.
70% {priméares Xylem).

[Ty T W Y. iy e L o

Aus der Summe der Experimente mit Variation der Versuchsldsungs-Konzentrationer
Ca kdnnen foigende wesentliche Befunde herausgestellt werden:

Der Ca- und Mg-Austausch der Zeliwande mit der Aufienldsung wird nach 48h bis ins primare

&
Xylem der Mykorrhizen nicht oder nur gering behindert, wahrend nur zwischen 20 und 45% des
K-Gehaltes der Zeliwande aus der Markierungsldsung stammit.

+ Bile Markisrung von Ca und Mg ist im Cortex-Lumen deutlich geringer als in den Zellwanden
bzw. kaum erkennbar. Bei K enispricht der markierie Elementanteil im Lumen dem in den
Zeliwanden,

+ Verglichen mit der "Standardzusammensetzung” (jeweils Tmmol/l Na, Mg, K, Ca} fihrt eine

Erhdhung der Kationenkonizentration auf 10mmol/l im Durchschnitt zu einer Verdoppelung des
jeweiligen Elementgehalies in den Conex-Zellwanden. Dabei werden bei Na-Erhdhung die
Gehalte fur Mg, K und Ca in etwa halbiert. Mg-Erhdhung f0hrt zu 2-3mal so hohen Gehalten
an aufgenommenem Na, K und Ca. Eine Erhéhung der K-Konzentration bedingt eine
Verdopplung des Ca-Gehaltes und gine Erniedrigung um 20-50% der Gehalte von Na und Mg,
.Die Emmdhung des Ga-Gehaltes auf 10mmol /| verursacht eine deutliche Erhdhung des K-
‘Gehaltes und Na-Gehaltes (2-6fach) und eme Reduznerung des Mg-Gehaites in den. Cortex-
o Zeihvénden auf etwa 1/3 TR : - 2 S
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6.2.1.2 EInfiufl des pH-Wertes auf lonenaustausch und Elementgehait in Mykorrhizen

Der Einfluf des pH-Wertes der Versuchsldsung auf Elementgehatt und lonenaufnanme in
mykorrhizierten Feinstwurzeln war Untersuchungsobjekt des folgenden Experimentes.

Dreijahrigen Fichten aus Normalerde-Kultur wurde fiir 48h eine mit ®Mg, 'K und *Ca markierte
Versuchsldsung (jeweils 1rnmol/|; in Gegenwart von immoi/I Na; Variation des pH-Wertes: 2,5 / 3,5/
4,5/ 5,6/ 6,7) angeboten. Unter kontrollisrten Laborbedingungen wurden jeweils 2 Pflanzen die mi
stabilen Isotopen markierte Versuchsldsung mit gleishem pH-Wert unmittelbar nach dem Austopfen und
der Entfernung anhafienden Bodens, bel sonst identischen Versuchsparametem, ber einen Teil der
Wurzeln angeboten. Dadurch konnte die Wirkung einer kurzfristig einsetzenden pH-Wert-Anderung des
die Wurzeln umgebenden Mediums auf die Mykorrhizen getestet werden. Da die Ldsungen nicht
geputferi wurden (siehe Diskussion Kap. 7.3), verandenten sich die pH-Werle der L8sungen wahrend
des Experimentes. Dabei erndhte sich in den Ldsungen mit den Ausgangswerten von 3,5 bis 6,7 der
pH-Wert auf etwa 6,7 bis 7,2. Bei dem angesetzten pH-Wert von 2,5 erhdhten sich die pH-Werte der
Markierungsigsungen beider Pilanzen bis zum Versuchsende lediglich auf 2,9 bzw. auf 3,0. Nicht nur
die pH-Werte zu Versuchsende - bef angebotenem pH 3,5 bis 6,7 - unterschieden sich nur gering,
sondern auch in den nachfolgenden Mikroanalyse-Messungen ergaben sich keine signifikantsn
Unterschiede. Daher wurden die Daten fur diese pH-Werte fir die folgenden Auswertungen
zusammengefaBt und denen bei pH 2,5 gegentbergestelit. Bei diesem gewahlten niedrigen pH-Wert
konnten keine Elementgehalte im Lumen des Conexbereiches gemessen werden. Der Inhalt der
Cortexzellen wurde offensichilich bei diesem niedrigen pH-Wert aufgeldst, was eine Schadigung der
Membranen zwingend nahelegt.

In einer Gegentibersteliung beider pH-Varianten sind fiir verschiedene charakieristische Mefpunkte die
relativen Elementgehatte (Na, K, Mg, Ca, Al; Abb. 33-37) und fir Mg, K und Ca der aus der Lésung
stammende markiente Elementanteil dargestellt (Abb. 38). Dabei zeigen sich folgende Befunde:

Der Na-Gehatt fallt in den Zellwadnden bei hohem pH-Wert ven auBen bis zum priméren Xylem hin auf
ca. die Halfte ab. Bei niedrigem ph ist der Na-Gehalt im Cortex-auBien 4mal, im inneren Cortex

2mal und im priméren Xylem 4mal so hoch wie bei einemn hohem pH-Waert.

Der Mg-Gehatt zeigt im Mittel in etwa eine Gleichverteilung in den Zsllwanden des Cortex. Im priméren
Xylem ist er um ca. 35% geringer. Der Mg-Gehalt innerhalb der Wurzel betragt bei pH 2,5 ca.
80% des Gehaites bei hdherem pH.
Bei pH 2,5 stimmi das Mag-Isotopenverhainis in allen Zellwanden mit der AuBenidsung Gbarein.
Bei den hoheren pH-Werten liegt der aus der Lésung stammende gemessene Mg-Anteil in den
inneren Cortex-Zellwanden lediglich bei ca. 60%, da hier - im Gegensatz zum pH 2,5; s.0. -
auch Zeflumen mitanalysier wurde. Die Messungen im Zellumen des Coriexbereiches weisen
gegentiber den Cortex-Zellwinden bei diesem pH-Bereich einen deutlich geringeren, aus der
Losung stammenden Mg-Anteil auf.

Die Al-Verteilung zeigt fir die hohe pH-Weri-Variante einen hohen Al-Gehalt ausschiieBlich irn Cortex-
" auBen, der bis zur 2.Cortex-Zellreihe um den Fakior 18 abfallt und im nriméren Xylem nur noch
© - ca. 1/50 der duBeren Al-Konzentration ausmacht. Dagegen ist die Al-Konzentration im Cortex-
auBen bei pH 2,5 ca. 10% niedriger als bei hohem pH-Wer. Die Al-Konzentration erniedrigt
sich zum Wurzelinneren jedoch deutlich langsamer. So ist sie in den Zeliwanden der inneren
- Cortexschicht ca. 20mal und im priméren Xylem ca. 1imal groBer als bei hohem pH-Wer zu

~ ‘Versuchsende (in der Versuchsldsung wurde kein Al angeboten). -
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Vom Coriex-aufien steigt der K-Gehalt in der Variante mit hohem pH-Wert um ca. 35% an. Bei etwa
gleichem K-Gehalt i Cortex-auBen fall er bei pH 2,5 zum inneren Cortex hin bis auf die Halite
ab, wahrend er im priméren Xylem sich verdreifacht und fast den Wert der Variante mit hohem
pH-Weri errgicht.

Die Zeliwand-Werte fOr den K-Austausch mit der AuBenidsung liegen einhefllich bei ca. 35-

: 45%. Die gleichen K-Werie liegen bei den Zellumen-Messungen vor. Ledigiich in der Zeliwand
des primaren Xylem bei niedrigem pH-Wert liegt der aus der Losung stammends K-Anteil mit
ca. 55% eiwas hoher.

Der relative Ca-Gehalt der Zellwande 12k in beiden Varianten von aufen nach innen ab. Dabei ist der
Ca-Gehalt bei pH: 2,5 im Cortex-auBen ¢a. 45% und im primaren Xylem ca. 33% geringer.

- 'Das Ca-isotopenverhéiinis in den Zeliwdnden des Coriexbereiches zeigt in beiden Varianien

.-eine Ubereinstimmung der Isotopenzusammensetzung mit der AuBenldsung. Der hohe Ca-

= Austausch im Zellumen ist wegen des geringen Ca-Gehaltes mit grdBerer Unsicherhelt

behaftet.

Der niedrige pH-Went der Versuchsldsung filhrt zu einer Schadigung im Corex der Mykorrhizen
(sichtbar im aufgeldsten inhak der Cortexzellen) und weiterhin zu niedrigen Mg- und Ca-Gehalten (ohne
Beeinflussung des Austausches mit der Losung) und hohen Na-Genalt in den Conex-Zellw&nden. Des
weiteren legt die deutliche Erhéhung des Al-Gehaties im inneren Cortex-Bereich und im Xylemn bei
gleichzeitiger Al-Gehalis-Emiedrigung in den duBeren Cortex-Zellwinden bel pH 2,5 nahe, daB ein Teil
des Al aus dem AuBeren Coriex-Bereich bzw, adsorbieries Al der gesamten Wurzeln mobilisiert und
translokiernt wurde.
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£.2.1.3 Elnfiul von Aluminlum auf dle lonenaufnahme In Mykorrhilzen

Die Al-Konzentration in der Bodenl&sung kann je nach Standort in Abhangigkeit von verschiedenen
Fakioren (z.B. Tiefe, Bodenfeuchte, pH-Wert) stark varileren. Zur Untersuchung des Al-Antagonismus,
der einen groBen EinfluB auf die Bindung von Nahrelementen am ‘lonenaustauscher’, d.h. hier an den
Feinstwurzeln hat, wurden die folgendan Experimente durchgefihrt. Mit der gleichen Untersuchungs-
methode wie oben wurde die Isotopenverteilung nach Markierung der Versuchsldsung in mykor-
rhizierien Feinstwurzeln gemessen.

Nach einer 24-stondigen Dreifachmarkierung von drsijdhrigen Fichien aus Normalerde-Kuliur mit giner
mit ®Mg, 'K und “Ca markierten Versuchsidsung (jeweils immol/F; in Gegenwart von immol/i Na;
pH 4,5} wurden LAMMA-Messungen zur Festsieliung der relativen Isotopenverieilung in Mykorrizen
durchgefiihri. Im Vergleich wurde bei sonst gleichen Versuchsparametern der pH-Wert in paraliglen
Experimenten auf 3,4 erniedrigt und 2mmol /i Al zugegeben.

Da die Markierungslosungen nicht gepuffert wurden, erhfhte sich der pH-Went wéhrend des
Experimentes ohne Al-Zugabe auf ca. 6, wihrend er beim Ansatz mit pH 3,4 und 2mmol/I Al-Zugabe
sich nur gering auf 3,5 erhdhie.

In den folgenden Abbildungen werden zunéchst die relativen Elernentgehalte fir Na, Mg, Al, Kund Ca
der beiden Ldsungsvarianten einander gegeniibergesielit. Dargesteilt sind LAMMA-Messungen in
Zellwianden im Cortex und im primaren Xylem, des welteren Zellumenmessungen im Corex.

Der Na-Gehalh nimmt in Zellwanden, ahnlich wie bei unmittelbar aus der Erde entnommenen
mykorrhizierten Feinstwurzeln (Kap.6.1.2)), 2um primaren Xylem hin ab. Dabei ist der Na-
Gehalt mit Al-Zugabe je nach MeBzone (wie auch im Zeliumen) 2 bis 4mai hdner als bei pH
4,5 chns Al-Zugabs (Abb. 39).

Die Mg-Gehalig in Zellwanden der "+Al" - Variante betragen zwischen 25% (Cortex-aufien-) und ca.
80% (primares Xylem) der Gehalie der "-Al" - Varianie. Die Mg-Gshalte sind im MrﬁeE im
Coriex-Lumen deutlich hdher ais in den umgebenden Zeliwanden, wobei der Mg-Gehalt der

"+Al' - Variante im Vergleich etwa 30% hdher ist (Abb. 40).

Al ist in der "-Al" - Varlante wie bei unmitteibar aus der Normalerde entnommenen Mykorrhizen (siehe
Abb. 21) fzst ausschiieBlich Im Cortex-auBen nachweicbar. Bei der "+Al" - Variante ist der Al-
Gehalt auBen im Cortex 10mal und in den inneren Corfex-Zeliwanden 100mal hdher. Der
deutlich geringere Al-Gehak im Cortex-Lumen ist etwa doppelt und in den Zeliwénden des
primiren Xylem etwa 10mai so hoch wie ohne Al-Zugabe (Abb. 41).

Der relative K-Gehak steigi in beiden Varianien zum Wurzelinneren an. Dabei sind die K-Gehalie in der
A" - Variante in den Zeliwanden des Wurzelinngren und im Coriex-Lumen etwa 10%
niedriger als in der Variante ohne Al-Zugabe (Abb. 42).

Der relative Ca-Gehalt in der "+A[" - Variante betragt in den Zellwanden des dufieren Cortex etwa 1/5,
7. im inneren Cortex etwa 1/8 und im pnmaren Xylem und mn Cortex-Lumen etwa 1/2 der -AE"
Varlanie (Abb 43). - B : S : : e
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Abb. 44 zeigt zusammengefaft den Elemeniaustausch fir Mg, K und Ca innerhalb der mykorrhizierien
Feinstwurzein mit den bsiden angebotenen AuBenidsungsvarianien. Dargestelk ist der Elementanteil
in Prozenten, der aus dar Markierungsifsung stammi, Als Vergleich dient die isotonenzusammen-
setzung der Markierungsldsung zu Versuchsende (Abb. 45).

Am deutlichsten unterscheiden sich beide Varianten im Ma-Austausch mit der AuBenldsung. So stimimi
z.B. in der "-Al" - Variante das Mg-Isotopenverhaltnis im primaren Xylem zu ca. 83% und in
der "+Al" - Variante nur zu ca. 27% mit der AuBenifsung Gbersin. Lediglich im Cortex-Lumen
ist der, wenn Oberhaupt nur kaum erkennbare Mg-Austausch in der "+AI" - Variante gréBer.

Beiden Varianten gemeinsam ist der gegentber dem Ca bzw. Mg geringe ausgetauschie K-Anteil. Der
aus der AuBenldsung stammende K-Anteil liegt in der Variante mit Al-Zugabe zwischen 7 und

Die Ca-Isotopenverhéltnisse zeigen in der "-Al* - Variante eine Ubereinstimmung in den Zeliwinden
mit dem der AuBenlisung, wahrend die Lésungsanteile in der "+Al" - Variante zwischen ca. 10
und 30% {priméres Xylem) geringer sind.

Der Haupteffekt der Erniedrigung des pH-Wertes von 4,5 auf 3,4 kombiniert mit einer 2mmol/ | Al-
Zugabe zeigt sich damit in einer deutlichen Verringerung der Mg- und Ca-Gehalte und des Austausches
“von Mg sowie in einer starken Erhdhung des Al- und Na-Gehaltes im gesamien Apoplasten. L

- wobei die Ca-Konzentrationserhdhung (auf ca. 1,2mmol/1} in der Versuchsldsung nach Al-Zugabe
besonders augenfallig ist.
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§.2.2 Austauschkinetiken flir Ca, Mg und K in Mykorrhilzen bel zwel unterschiedllchen
Wurzel-Temperaturan

In den foigenden Experimenten standen das zeitliche Verhalien des fonenaustausches von Ca, Mg und
K mit der AuBBenidsung und die Temperaturabhangigkelt dieser Austauschprozesse im Vordergrund,
Hiermit sollie die Zuginglichkeit bis ins primare Xylem uniersucit werden und weiterhin sollien
Hinweise auf eine akiive oder mehr passive Auinahme dieser Elemente gegeben werden.

Daze wurden fiir 10 verschiedene Zeiten von 2min bis 48h je 2 Fichten {30 Pflanzen pro Versuchs-
reihe) aus Normalerde-Kuitur eine mit ®Mg, *'K und “Ca markierte Versuchsldsung Ober einen Teil des
Wurzelsystems der intakien Pflanzen angeboten (jewells 1mmol/|; in Gegenwart von immol/I Na; pH
4,5; Applikationszeiien: 2, 4, 8, 16, 32, 64, 128, 256 u. 512min, 48h). Den dreijdhrigen Pflanzen wurden
zur Adapiaiion an die. Versuchsbedingungen Gber Nacht vor Versuchsbeginn Gber die gesamten
Wurzeln elne nicht markierte Versuchsldsung glelcher Elementzusammensetzung angeboten.
Unmittelbar nach Ablauf der jeweiligen Applikation von Markierungsidsung wurden fraktionierie
Pflanzenteile {0r die Mikroanalyse sofort in Fropan schockgefroren. Diese Zeitreihen-Experimente
wurden bei zwei unterschiedlichen Wurzeltemperaturern (+6°C und +22°C; insgesamt 60 Pilanzen) bei
ansonsten identischen uBeren Bedingungen (siehe auch Kap. 5.1) durchgefihrt. Zur Feststellung der
Isotopenverieilung innerhalb der Mykorrhizen wurden LAMMA-Punkimessungen an 5 verschiedenen
Stellen an Querschnitten der Mykorrhizen durchgeilhit. Den Abb. 47-49 lisgen die Mittelwerie von
Jeweils 80 - 120 Spekiren pro MeBpunkt von 3 Proben der drei Pllanzen zugrunde, Es wurden die
gleichen MeBpunkte gewahlt wie in 6.1.2. mit der Ausnahme, daB im Cortex-Lumen nicht zwischen 2.
und 3.+4. Zelireihe unterschieden wurde (Abb. 4). Da zwischen den einzelnen MeBpunkten 2.T. keine
signifikanten Unterschiede auftraten, wurden diese Daten teifweise zusammengefait. Dargestelii ist der
Prozentsatz, mit dem die isotopenverhilinisse innerhalb der Mykorrhizen verglichen mit dem der
Versuchsldsung am Endde der jewsiligen Applikationszeil Gbersinstimman, d.h. welcher Anieil des
betreffenden Elementes aus der Markierungsi@sung stammi (bei konstantem Elementgehaft &ndert sich

fm pem v Filamaamian

lediglich die Istiopenzusammenssizung der [ewesiligen Elements, j& nach Ursprung des Elsmentes).

Ca-Austauschkinetikon

Fir die Charakierisierung des Austausches von Ca in den Zeliwénden ist in den folgenden
Darsieliungen eine -halblogarithmische Achsendarsteliung gewahit worden. Dabel werden die
lonenaustauschkurven ‘bei 8°C und 22°C Wurzel- bzw. Markierungsldsungs-Temperatur einander
gegenibergestelit. Da die Werte der Zellwandmessungen im Cortex (Cortex-auBen, 2. Cortex-Zellreihe,
3.+4. Cortex-Zellreihe) sich nur beim ersten MeBzsitpunkt nach 2min signifikant unterscheiden (bei
héherem marklerien Ca-Armtell in den ZuBeren Coriex-Bergichen) wurden die Coriex-Daten

zusammengefaBi. Es treten im wesentlichen {olgende Befunde auf (Abb. 47a+b):

Nach ca. 30-60min ist das Ca-Isotopenverhilinis in den Zeliwanden des Cortexbareiches mii dem der
AuBenldsung identisch. Bis zu diesem Zefipunkt steigt der aus der Ldsung stammende
. Elementanteil exponentiell an. Bereits nach 8min stammen im Mittel ca. 80% des gemessenen
" relativen Ca-Gehaltes aus der Markierungslosung. Es treten nur nach 2min geringe
- Verzdgerungen im zeitlichen Verhalten zwischen &uBerem und innerem Cortex auf. -
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im primiren Xylem steigt der aus der Ldsung stammende Elementanteil mit einer zeitlichen
Verzfgerung ab etwa 100min Applikationszeit bis etwa 4h aui 70-80% exponentiell an und
erreicht nach der maximalen Versuchszelt von 48h ca. 85% (T, -Zeit: ca. 200min).

2wischen 6°C und 22°C Wurzeltemperatur sind keine deutlichen Unterschieds im Zeitverhakien des
lonenaustausches erkennbar.

Die Absolutwerte des Ca-Gehaltes im Lumen der Cortexzellen sind sehr gering (siehe auch Abb. 21},
was zu groBeren Standardabweichungen und zu unsichereren Aussagen flhri. Die Ca-
Austauschwerte im Cortex-Lumen schwanken daher im Mittel zwischen 35 und 80% ohne eing
Klare Tendsenz zu zeigen. Sie wurden daher aus Darstellungsgrinden nicht in Abb. 47 mit
aufgeflhrt,

Mg-Austauschkinetik
In zur Ca-Darstellung analoger Weise wird in Abb. 48a+b der markierie Mg-Antell fr beide Wurzel-
Temperaturen dargestelit. Hierbeiwurden die Zeilwandmessungen der 2. und der 3.+4. Cortex-Zellreine

zusammengsfafi.

Nach schnellem Anstieg stimmt nach ca. 20-80min das Mg-isctopenverhiltnis in Cortex-auBen zu §0-
90% mit der Auentdsung dberein. Der markierie Mg-Anteil in den Zeliwanden der 2. und 3.+4.
Coriex-Reihe ist dazu im Mittel ca. 20% niedriger und unteriiegt groBeren Schwankungen. Dies
liegt, wie auch in Kap. 5 u. 7 diskutiert, vor allem daran, daB zwangslaufig bei der LAMMA-
Messung der Zeliwande in diesem Bereich auch Zellumen mitanalysiert wird. Deren relativ
hoher Mg-Gehalt welst nur einen geringen, aus der Markierungs!dsung stammenden Antell auf.

Im priméren Xylem steigt der aus der L8sung stammends Mg-Anteil mit einer zeitlichen Verzdgerung
Die gemessenen und berechneten Mg-Austauschwerte im Corlex-Lumen Hiegen kenstant bei ca. 5-8%
und zeigen im Rahmen der MeBgenauigkeii keinen, im Verhdlinis zum Mg-Gesamigehalf,

deutlichen Mg-Austausch in den gewdhlten Versuchszeiien.

Zwischen 6°C und 22°C Wurzeltemperatur sind keine deutlichen Unterschiede im Zeitverhalten des Mg-
Austausches erkennbar.
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K-Austauschkinetik
Die Aufnahme von K in mykorrhizierte Feinstwurzeln bei dem gleichen Experiment wie in Abb 47 u. 48

ist in Abb. 49 dargestelit. Dabei weist das Austauschverhalten fir K ein gegen(iber den Ca- und Mg-
Austauschkinetiken deutlich anderes Verhalien aui. Da sich hier der markierte K-Anteil sowoht in den
Zeliwandmessungen wig auch in Lumenmesssungen nicht signifikant unterscheidet, wurden die Daten
der b verschiedenen MeBpunkte, (i) Zeliwand: Cortex-aufien, 2.Corex-Zelireine, 3.+ 4.Corex-Zellrging,
primares Xylem; (i) Lumen: 2.-4.Cortex-Zelireihe, zusammengsfaBbt.

Bei 22°C liegt der aus der Losung stammende K-Anieil bis ca. 250min imi Mittel bei 5%. Danach sieigt
der Austausch exponentiell bis zur maximalen Versuchsdauer von 48h Stunden auf ca. 17-20%

art.

Bei 8°C liegt der ausgetauschie K-Anteil bis ca. 500min im Mittel bei 5-8%. Bis zur maximalen
Versuchsdauer von 48h Stunden steigt der Austausch anschlieend auf ca. 10-12% an.

Dis lonenaustausch-Kinetiken zeigen somit fiir Mg und Ca in den Cortex-Zellwanden gegeniiber dem
primaren Xylem ein deutfich friheres Austauschgleichgewicht mit der AuBenldsung, wobei der
lonenaustausch im priméren Xylem mit zsitlicher VerzGgerung sichtbar wird. Fir den wurzelinternen
Transport dieser Elemente wird damit zumindest eine diffussions-hemmende Wirkung der Endodermis
gezeigt (siehe Diskussion). Wahrend im Mg- und Ca-Ausiausch keine signifikanten Temperatureinfiisse
aufireten, zeigh sich ein deutlicher temperaturabhéngiger Unterschied beim K-Austausch, der bei
niedrigen Wurzeltemperaiuren gehemmt wird und ¢ine deuttich niedrigere Markierung als Mg und Ca
aufweist.
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8.3, Bedetiung der Mykorrihiza bel der lonenaufnahime In Fichien

Flr Untersuchungen zur Funkiion der Ektomykorrhiza beim fonenaustausch mit der Auienidsung und
bei der lonenaufnahme in Feinstwurzeln und im SproB wurden 4 Monate alte Fichtens@mlinge aus
Steritkulturen verwendet. Dazu wurden Kulturen mi definiertem Pilzpariner (hier: Pisolithus tinctorius
u. Hebeloma crusiuliniforme) ung sterile Fichtensamlinge bei sonst identischen Kuiturbedingungsn
herangezogen (Kap. 3.3). Uberwiegend wurde P benuizt, der sich besonders gut fir die
Kutturbedingungen eignet, da dieser Pllz mit Picea ables reproduzierbar Mykorrhizen bildet. Jedoch sind
die hier erzielten Befunde nur eingeschrankt dbertragbar. Wie die Untersuchungen zeigien, trat durch
eine sehr starke Entwicklung des Pilzes in der Regei ein mehrschichtiges Hartig'sches Netz auf,
wodurch diese Kulturen nur bedingt als Modellsysiem {0r die gegebene Fragesteliung geeignet waren.

Fir die folgenden, vergleichenden Untersuchungen zur Bedeutung der Mykorrhiza im Elementhaushalt
von Fichtens&mlingen wurden beide im Kap. 4 beschriebenen Mikrosonden-Analyse-Msthoden
(LAMMA u. EDXA) und eine Radioaktiv-Markierung mit “°Ca verwendet. Der Ausgangszustand des
Elementgehaites der sterilen und mykorrhizierien Fichten wurde unter anderem durch Gesanmtanalysen
mit ICP-OES verglichen.

6.3.1. Ausgangszusiand von sterilen und mykorrhizierien Pflanzen aus Kuiturbedingungen

8.3.1.1 Gesamigehalts In Bulkproben verschiedener Frakilonen steriler und mykorrhizierier
Fichiensamiinge (F.0.)

Verglelch von Wurzel, Sprof und Nadeigehalien: Um den Ausgangszustand, der die nachfolgenden
Experimenie beeinflussen dirite, von sterifen und mykorrhizierten Fichtensadmlingen aus identischen
Kulturbedingungen beurteilen zu kinngn, wurde nehen den nachiolgenden Mikroanaiysen an
Kontroifproben (Kap. 8.3.1.2.) eing Gesamtelementbestimmung mit ICP-OES von verschiedensn
Frakiionan von jeweils 3 Pflanzen durchgefihi. Dazu wurden die unmittelbar aus den Kuituren
entnommenen Pilanzen in Gesami-Wurzeln, SproB und Nadeln aufgeteift. Wegen der geringen
Probenmenge muBten Jeweils Wurzeln bzw. Sprosse der einzelnen Varfanten zu Mischproben
zugammengefalt werden. Dis Elementgehalte der Nadeln konnten {0r jecde einzelne Pilanze bestimmi
werden. Die Abbildungen 50-52 beinhaken eine Ubersicht der mit ICP-OES erhaltenen Daten.

Die Elementgehalie der Nadeln weisen im Vergleich steriler und mykorrhizierter Fichtensdmilinge 2.7,
deutiiche Unterschiede im ca. 30% honeren Ca-Gehak, 10% héheren K-Gehait und im etwa
3fachen Na-Gehalt in Nadeln mykorrhizierier Pfianzen auf.

Im Vergleich der Elemenigehalte im Sprefl zeigen sich Unterschiede im ¢a. 10% héheren K-Gehalt und
im 45% hoheren Ca-Gehalt der mykomhizierten Pflanzen. Der P-Gehali ist ca. 30% und der S-
Gehalt ca. 50% niedriger als im SproB steriler Fichtensamiinge.

In Wurzeln ist der Unterschied im ca. 45% niedrigeren S-Gehalt der mykorrhizierten Pilanzen am
“deutlichsten, wahrend die Unterschiede in Gehalten anderer Elemente nur um etwa 10%
- differieren. ' '
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8.3.1.2 Zeliuldre Untersuchungen des Elementgehaties in sterlien und mykorthizierten

Felnstwurzeln mii der Energle-Dispersiven-Rontgen-Anaivse (EDXA) -

Die oben verwendeten Bulkanalyse-Methoden lassen nur beschriinkt Aussagen (ber die Element-
aufnahme und Transporimechanismen zu. Um eine Differenzierbarkeit nach verschiedenen Geweben
und eine Charakierisierung von deren Bedeutung bei der Elementauinahme zu erhalten, wurden
Mikroanaiyse-Methoden verwendet, Sterile und mit Pisolithus tinctorius mykorrhizierie Feinstwurzein
wurden unmittelbar aus der Kultur entnommen ungd flir die Elementanalyse mit der Rénigen-Mikrosonde
{EDXA, MeBpunkte: etwa 0,3um Durchmesser) vorbereitet. :

'Reiative Elementgehalis In ZellwBnden des prim&ren Xylem: In Abb. 53 werden zunfchst relative
~ Elemernigehalte des priméren Xylem von sterilen und mykorrhizienten Feinstwurzeln verglichen. Es
“soliten hier Unterschiede in der Elementaufnahme in das fir die Versorgung der Pflanze mit Wasser
und Nanhrsalzen entscheidende Fernleitungssystem deutlich werden. '




100

Die relativen Elementgehaite for Mg, S, K, Ca und Fe sind im primé&ren Xylem mykorrhizierier
Feinstwurzeln zwischen 20 und 35% niedriger als in sterilen Feinstwurzeln.

Der P-Gehalt ist in Zellwanden des primaren Xylem in sterilen Feinstwurzeln ca. 3mal so hoch wie in
Mykorrhizen und weist damit die groBte relative Differenz aller hier untersuchten Elemente auf,

im primaren Xylem ist nur der relative Mn-Gehalt hdher in mykorrhizierten als in sterilen Feinstwurzeln
{ca. 2,2mal 5o hoch). i

Relative Elementgehalie In verschiedenen Coriex-Geweben: Zur genaueren Untersuchung der
Wechselbezighungen zwischen Ektomykorrhiza-Pilz und Wurzelzellen wurde versucht, in der
Kontaktzone von Pilz und Pflanzenzelle Elementgehalte zu bestimmen. So wurden EDXA-Messungen
~von Hyphen ‘und benachbarien Fichten-Cortex-Zellwanden im Bereich des Hartig'schen Netzes
vorgenommen. Diesen Messungen werden in Abb. 54 EDXA-Analysen der Pilzhyphen-Zelwand im
-Hyphenmantel der gleichen Mykorrhizen gegeniibergesteit. Zum Vergleich werden Daten von
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Zellwandmessungen im Cortex steriler Feinstwurzeln ebenfalls dargestelit. Bel der Gegenibersteliung
der Befunde der vier verschiedenen MefBpunkie treten folgende wesentliche Merkmale aui:

Die relativen Mg-Gehaite sind in der Cortex-Zellwand (myk.) und in Hyphen des Hanrtig'schen Neizes
gtwa 50% hoher als in den anderen gemessenen Gewsben.

in beiden Hyphen-Messungen ist der P-Giehalt etwa doppeit s0 hoch wie in den Conex-Zeliwinden,

Der K-Gehahk ist in den Zellwidnden dss Hyphenmantels ca. 40% hdher als in den andersn
gemessenen Gewsbsan,

Die relativen Ca-Gehalte sind in beiden Cortex-Zellwanden 5 bis 10mal so hoch wie in den Hyphen-
‘Messungen, wobei der Ca-Gehaif in Corex-Zeliwdnden der Mykorrhizen ca. 40% hdher als in
Cortex-Zellwnden steriler Feinstwurzeln liegt.

Die Mn-Gehalte sind im Cortexbereich mykorrhizierier Feinstwurzeln (Cortex-Zeliwand u. Hyphen) etwa
B5mal s0 hoch wie in Zeliwdnden steriler Feinstwurzeln,

Die S- und Fe-Gehalie im Cortex differieren kaum zwischen sterilen und mykorrhizierten Feinstwurzeln.

Relativer Elemenitgehalt

cDe

i




10z

6.3.2 Elemeniverieliung und -auinahms In sterlien und mykorrhizierten Felnstwurzeln von
Fichiensamiingen nach §-tiglgem Angebot von stablien isotoben

Zur ndheren Charalkterisierung der Bedeutung der Eiktomykorrhiza bei der ionenaufnahme in Fichten
wurden sterilen und mit Mykorrhizen {(Pisolithus tinctorius - Picea abies) besetzten Fichtensdmlingen
unter entsprechenden Bedingungen Gber 5 Tage eine mit *Mg, *'K und “Ca markierte beliftete Lésung
angeboten (jeweils immol/l; in Gegenwart von tmmol/I Na; pH 4,5; RT; 60m!; Lisungsauinahme je
Pflanze ca. 5-8mi). Mit den nachivlgenden Laser-Mikrosonden-Messungen solien aufiretends
Unterschiede in der lonenverieifung und -aufnanme gezeigt werden.

Da die Ldsungen nicht gepuffert waren, verdnderie sich zum Teil der pH-Wert wahrend der
Experimenie. Bei den 5 mykorhizierien Samlingen emigdrigie sich der pH-Wert von 4,5 auf im Mittel
4,45, bei den 5 sterilen Pilanzen erhdite er sich im Mittel auf 5,16 nach 5 Tagen. Kontrolldsungen chne
Pilanzenbesatz zeigten nach 5 Tagen eine durch dis Beliftung bedingte pH-Erhdhung im Mitel auf
4,66 .

In Abb. 55 sind zundchst Konirollmessungen mit LAMMA zur Ausgangssituation vor Versuchsbheginn
an nichi markierten Versuchspflanzen dargestelll. Die Abbildung welst f0r Na, Mg, K und Ca nur
geringe Unterschiede des relativen Gehalies im primiren Xylem von sterilen und mykorrhizierten
Feinstwurzeln auf.

Relativer Elementgehalt - Primires Xylem
- Konirolle -

rel.Einh.

9000

6000
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6.3.2.1 Isotopenzusammensgeizung und Elementausiausch steriler Feinstwurzeln und
Mykorrhizen nach Drelfachi-lsotopenmarkierung

Beim Vergleich von sterilen und mykorrhizierten Felnstwurzeln wird hier zunéchst auf die Gegeniiber-
steliung der LAMMA-Messungen in Zellwinden des priméren Xylem eingegangen. Diese MeSzone
weist in beiden Systemen eine optisch gisiche Strukiur auf und scheint daher direkt, also auch in den
absoluten MeBwerten, miteinander vergleichbar zu sein. Da die zu untersuchenden lonen die struldurel!
unterschiedliche Cortex-Schicht auf inrem Weg in den Zeniralzylinder passiert haben (siche auch Abb.
2 u. 3), soliten innerhalb der Feinstwurzeln mdgliche Unterschiede in der Nahrelemeniaufnahme der
beiden Systeme erkennbar sein.

Der Gehatt an Mg und Ca im primaren Xylem steriler Feinstwurzeln ist ca. 30% héher als im primaren
Xylem mykorrhizierter Feinstwurzein {(Abb. 56). Die Isotopenverhiknisse fir Mg und Ca sind
dagegen identisch und entsprechen annghernd denen der Aufenldsungen zu Versuchsende
{Abb. 57).

Die *'K-Aufnahme ist in sterilen und mykorrhizierten Feinstwurzeln etwa gleich groB. in mykorrhizisrien
Feinstwurzeln ist jedoch der *K-Gehalt ca. 20% hdher und macht, wie im primaren Xylem der
sterilen Feinstwurzein, den Hauptanteil am K-Gehakt aus. Die K-Isotopenzusammensetzung der
AuBenidsung zu Versuchsende {Abb. 57) verhait sich urngekehrt.

Der Na-Gehalt nach Versuchsende ist in sterilen Feinstwurzeln ca. 4mal so hoch wie in Mykorrhizen
{ca. 16000 : 4000 relative Einheften; nichi in Abb. 56 dargesieiit).

Abb. 58a+b zeigen zum Vergleich den Elementaustausch fiir Mg, K und Ca von verschiedenen
gemessenen Punkien innerhalb der sterilen und mykerrhizierten Feinstwurzeln mit der angebotenen
AuBenidsung. Dargestellt ist hier der Prozentsatz, mit dem d:e einzeinen Isctopenverhilinisse innerhalb

der sterilen und mykorrhizierten Feinstwurzeln verglichen mit denen der Versuchsidsung am Ende des

Experimentes Obereinstimmen. Diesen Daten liegt das gleiche Experiment wie in Abb. 56 u. 57
zugrunde,

Bei Zellwandmessungen mit LAMMA werden im Cortex der Mykorrhizen die Pilzhyphen-Zellwande und
-Lumen des Martig’schen Netzes wie auch im Cortex der sterilen Feinstwurzeln zum geringen Teil 2
Zellumen der Cortexzellen analysiert. Dieser Umstand spiegelt sich in den Ergebnissen, besonders b
Mg, wegen des hohen kaum ausgetauschten Mg-Gehalies in den Lumina wieder, Dies git auch for die
Zeliwandmessungen im Hyphenmantel,

§re

A
a
u

Wahrend sich sterile und mykormhizierte Feinstwurzeln im Mg-Austausch in Zellwanden des priméren
Xylem bei nahezu 100%-igem Austausch mit der Markierungsidsung nicht unterscheiden, sind
die Mg-Werte in den Zsliwénden im Hyphenmantel und im Coriex der Mykorrhizen
offensichtlich wegen der oben genannten Griinde ¢a. 20-30% geringer (es wird hier Pilzlumen
mit geringer markiertern Mg-Anteil mit analysiert). Im Cortex-Lumen ist der aus der LOsung
stammende Anleil im Mitiel nur etwa halb so groB wie in den sterilen Feinstwurzeln. Jedoch

“ist wegen der groBen Standardabweichung der Mittelwerte und wegen der GrBe des
' ‘Venrauensbereiches’ eine genaue Quantifizierung des Unterschiedes nicht magiich.
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Die Ca-Werte zeigen nicht die Unterschiede wie bel Mg. Alle Zellwand-MeBpunkte weisen sine
Ubereinstimmung in den Isotopenverhalinissen mit der Aufenldsung auf. Die Werte im Cortex-
Lumen liegen bei ¢a. 38 bzw. 54% . Die Standardabweichungen sind jedoch, wohl u.a. wegen
des geringen absoluten Ca-Gehaltes, im Verhaitnis zu den Zeliwandmessungen grof, so dal
sich auch hier keine genauen Aussagen treffen lassen.

Den sterilen und mykorrhizierten Feinstwurzeln gemeinsam ist der gegeniber dem Ca bzw. Mg
geringere ausgetauschte iK-Anteil. Dabel ist der ausgetauschte K-Anteil aus der AuBenlsung
in sterilen Feinstwurzeln im Durchschnitt ca. 1/3 héher als in Mykorrhizen.

Gegenlber dem etwas niedrigeren ausgetauschen K-Anteii in mykorrhizierien Feinstwurzeln sind somit
beim Mg- und Ca-Austausch mit der Aufienldsung im priméren Xylem keine deutlichen Unterschiede
zu steriien Feinstwurzeln zu erkennnen. Sterile Feinstwurzeln weisen im Vergleich zu Mykorrhizen einen
deutlich hdheren Na-Gehalt aud.

6.3.2.2 Vergielch der Gesamt-lsotopenzusammensetzung in veraschiten Probsn von Felnst-
wurzeln sterller und mykoirhizierier Flehiens2miinge nech Dreliach-isoiopenmarkierung

Um den Anteil der aufgenommenen Elemente Im gesanten Gewebe von jeweils mehreren sterilen und
mykorrhizierign Feinstwurzeln je Versuchspilanze zu bestimmen, wurden wig im Kap. 5.3 beschrieben
einige Proben aus obigen Experimenten veraschi, auf befilmie Trigerneizchen aufgespriht (Abb. i5)
und die eingetrockneten Tripfchen mit LAMMA analysiert. Diese Proben stellen eine Mittelung der
Isofopenverieilung diber das jeweils gesamte verascite Gewebe dar und lassen damit nur bedingt einen
Vergleich mit den Mikrosonden-Analysen an DOnnschnitten in einer bestimmien Entwicklungszons der
Feinstwurzeln zu (vgl. Kap. 6.1.1). -

Mg-Gesamigehalt, der aus der Markierungslsung stammgt, liegt in

Ber Mitelwernt des Antelles am -Ges
n bei 60% und in Mykorrhizen bei ca. 48% {Abb. 59).

sterilen F msmrurzein

Der Mittelwert des K-Ldsungsanteiles bei dlesen Spnhnroben lleg? mwschen 16% in sterilen und 22%
in mykorrhizierten Feinstwurzein. - e

Der aus der Markierungsliosung stammende Ca-Anteil betrigt zwischen 35% in sterilen und 45% in
mykorrhizierten Feinstwurzeln.

Die geringe Probenanzaht fGhrt beim Elementaustausch zu Standardabweichungen der Mittelwerie bis
zu 38% (relativ zur absoluten Prozentzahl). Daher ist hier eine genaue quantitative Aussage Ober den
Unterschied in der Elementaufnahme im Verhaknis zum Gesamielernentgehakt zwischen sterilen und
mykerrhizierien Feinstwurzeln nicht zu treffen. Es zeigt sich auch hier in sterilen wie in mykormizierten
Feinstwurzeln far Mg und Ca ein - im Vergleich zu den mikroanalytischen Zeliwand-Werten in einer
'Entvwcklungszone (Kap. 6 3. 2 2) . deuthch genngerer aus der Mark:erungslosung stammender
-E|ementantei[ 3 L S L S L Lo
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6.3.2.3 Messungen mit LAMMA Im Hyphenmantel elner 2. t«?ﬁykcrrh!z& - Versuch der
getrennien Messung von Zeliwand und ée:‘ui‘“eu

Umn den elementabhangigen Beitrag von symplasmatischer und apoplasmatischer Elementauinahme
des Ekiomykorrhiza-Pilzes einschatzen zu kénnen, wurden die folgenden Untersuchungen im
Hyphenmants! durchgefihi. = .

Bei den Messungen, die Abb. 60 zugrunde liegen, wurde versucht, in einem stark entwickeften
Hyphenmantiel (Abb. 2; Probe aus dem gleichen Experiment wie oben: Pisolithus tinctorius - Picaa
abies - Mykorrhiza; Isotopen-Markierung mit *Mg, “'K und “Ca [jeweils 1mmol/I; in Gegenwart von
immol/i Na; pH 4,5; RT]) mit der Laser-Mikrosonde zwischen Zeliwand und Zellumen innerhalb des
Hyphenmantels zu differenzieren. Dies ist je nach entwickeltern Hyphenmantel trotz der geringen
Aufidsung mit LAMMA (minimal 1-2um Durchmesser der Analysenfliche) bei entsprechend groBen
Strukiuren z.T. mdglich. Dabei bereitet vor allem auch der geringe Kontrast der geiriersubstituierten
‘Proben im Lichtmikroskop der Laser-Mikrosonde Schwierigkeiten bei der exakten Fokussierung auf den
zu wahienden MeBpunki. In der geringen Ausdehnung von Zeliwand und Jurmen liegt der Grund datlr,
dai dlese sich.im Hyphenmantei fur d:e Analyse nicht immer exakt trennen iassen Dle unten '
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dargesteliten Mitielwerie lassen dennoch deutliche Unterschiede in der Element- bzw. Isotopen-
verieilung nach Markierung mit stabilen isotopen erkennen. Unier bisher nicht naher untersuchien
Bedingungen 46t sich gelegentlich - wie bei diesen Messungen - auch Phosphor im Kationenspektrum
mit LAMMA nachwaelisen.

Der Na-Gehalt betragt in den Zeliwdnden ca. 1/5 des Gehalies der Lumina.
Ber P-Gehalt ist im Lumen mindestens 40mal o hoch wie in der Zellwand.

Der Mg-Gehalt ist im Lumen ca. 4,5mal so hoch wie in der Zeliwand. Davon betragt der ®Mg-Antett
jedoch nur ca. 18%, wihrend der *g-Anteil bei Zellwandmessungen 51% betragt.

Der relative Ca-Gehalt ist in Zellwénden ca. 4mal so hoch wie im Lumen. Der “Ca-Anteil betragt dabei
in den Wianden ca. 91%, wihrend digser Anteil bei Lumenmessungen 87% beiragt.

Der K-Gehalt ist im Lumen ca. 13% h&her als in Zeliwanden. Davon betrigt der *'K-Antell ca. 6%,
wihrend der “K-Anteil in der Zellwand ca. 89% betragt.

Wenn man die oben genannien methodischen Probleme bei der Fokussierung des Lasers
bertcksichiigt, zeigt der Hyphenmantel ein qualitativ gleiches Austauschverhatten far Mg, K und Ca wie
die Cortex-Schicht der Feinstwurzeln (Lumen u. Zellw#nde), bei einer starken P-Anreicherung im
Lumen gegendber den Hyphenmaniel-Zellwanden.

6.3.3. lonentransport in den Sprof sterller und mykorrhizierier Fichiensamilnge

inwiewetlt die Mykorrhizierung von Fichtensamiingen nichit nur, wie oben uniersucht, einen Einfiusd auf
lonenaustausch und -aufnahme der Feinstwurzeln hat, sondern auch mitielbar einen EinfluB auf den
fonentransport in den FichtensproB ausdbt, ist im folgenden Kapitel Gegenstand der Uniersuchung.

6.3.3.1 isotopenzusammenseizung In Xylem- und Phicem-Zeliwanden von Sprofbasis und
- Oberer SproBachse steriler und mykorrhizlerter Flchtensamiinge nach Dreifach-
Isotopenmarkierung ' ' '

-Abb. 61 zeigt im Vergleich steriler und mykorrhizierter Fichtensamlinge den Elementaustausch f{ir Mg,
Kund Ca bis in den oberen Sprof der gleichen Pilanzen, die den obigen Feinstwurzel-Daten zugrunde
liegen. Gegenlbergestelit sind Zeliwand-Daten fir die 5. bis 8. Xylem-Reihe (vom Kambium aus
-gezahit) und des Phloems, zum einen fir die SproBbasis und zum anderen fir den oberen verholzien
SproBabschniit. Dabei iait sich fdr die jeweiligen Plianzen die tatsachliche Entfernung der MeBpunkie
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im SproB vom ersten Wurzelansatz miteinander nicht genau vergleichen. Von diesen Bereichen wurden
auch Proben fir die Veraschung genommen {s.u.}, so daBd die einzeinen gemessenen Ddnnschnlite
der verschiedenen Pilanzen zwischen ca. 0,5 und fcm in ihrer Entfernung vom letzten Wurzelansatz
differieren kdnnen. Dies kann, wie auch die nachfolgenden Experimente mit *Ca-Radioaktiv-Markierung
aufzeigen, zu entfernungsbedingten Unterschieden in den Werlen des markierien lonen-Gehalies
fahren. Hierin dlrfte einer der Grinde fir dis groBen Standardabweichungen (bis zu 50%) der
Mittelwerte sein. Auch ist die im Mittel gréBere Trocken-Blomasse der Sprosse von sterilen gegenliber
mykorrhizierten Pilanzen zu beachien (Kap. 6.3.4). Die in Abb. 61 dargestellten Mittelwerte sind daher
nur als Anhaitspunkte zu werten.

Sterlle und mykorrhizieris Fichtensimlings zsigen qualiiativ gleiches Verhalten, Die Mittelwerie des aus
den Markierungsldsungen stammenden Elementanteils am jeweiligen Gesamtelemenigehalt
in den Zellwinden sind fir mykorrhizierte Piianzen bis etwa 10% héher.

Die Mg-L&sungsanteile im Xylem der SproBbasis gehen von ¢a. 70% auf ¢a. 45 bzw, 55% im oberen
SprofB zurdck. Die Mg-Werte im Phloem zeigen das gieiche Verhakten, sind jedoch bis etwa
20% geringer.

Der aus der Losung stammenda Ca-Anteil Im Xylem der SproBbasis geht von ca. 70 bzw. 80% auf ca.
50 bzw. 80% Losungsantell im oberen Sprof zunick. Die Ca-Wente im Phloem zeigen das
gleiche Verhalten, sind jedoch etwa 10% geringer.

Der relative K-Austausch mit der Markierungs!dsung ist deutlich geringer als {iir Mg und Ca. Dabei sind
die K-Werte im Phloem der Sprofibasis um etwa 1/5 héher als im Xylem derselben Héhe. Im
cberen Sprof sind dagegen dis Werte im Xylem relativ 106-15% hdher als im Phloem.

6.3.3.2 Vergieich der Gesami-isciopenzusammensetzung In veraschien Bulkproben der Basis
- . der SproBachsen sterller und mykorrhizierier Fichtens@milnge nach Dreifach-
.. isotopenmarkierung

Um den Anteil der aufgenommenen Eiemenie im gesamien Gewebe von jewells einem ca. 0,5cm
langen Stiick der gesamten SproBbasis inklusive der Rinde zu erhalien, wurden diese Proben veraschi
{wie oben bel Feinstwurzeln), auf befilmte Grids aufgespriht und die eingetrockneten Trépfchen mit der
Laser-Mikrosonde analysiert. Diese Proben stellen eine Mittelung der Isotopenverieilung Uber die
gesamie veraschie Basis der SproBachse dar. Beim Vergleich mit den oben dargesteliten Mikrosonden-
~Messungen in Xylem- und Phloem-Zeliwanden ist zu beachten, daf die veraschten Proben neben dem
gesamien heierogen aufgebauten Rindengewebe, dem Kambium und Xylem auch -den nichi
-unerhebhchen Anteil groBIumlger dinnwandiger Markzellen umfassern. '




P11

a)
|SproBachse - sterile Pflanzen
100 -SproBbasisg- ~obere 8profachse-
80 4
|
o
3 -
]
-
20 - —
B! i
6-8. Xylom Phicam 5-8. ¥vism
B Mg K
)
|SproBachse - mykorrhizierte Pflanzen|
160 -Sprofbagis- ~obere Sprofachse~
1
¥
]
=]
ﬁ —
|
§-8. Xyiem Phiocam §-8. Xylam Ph!ge




ii2

Bulkproben = SproBbasis

40

30

20

Label [%]

10

gteriler SproB

Wegen der bereits oben genannten Problematik der nicht genauen Vergleichbarkeit der einzelnen
Proben treten grofe Standardabweichungen bis zu 55% des Mittelweries auf. Unterschisde in
der gesamien SproBbasis zwischen sterilen und mykorhizlerten Fichtens&mlingen lassen sich
daher nicht niher quantifizieren, o TR,

Der Mittelwert des Mg-Anteiles, der aus der Markierungs!sung stammt, liegt in der Sprofibasis steriler
Pilanzen bei ca. 24%, bei mykorrhizierten Pilanzen bei ca. 15%.

Der Ca-Ldsungsantei liegt In beiden SproBbasis-Praben zwischen 22 und 24%.

Der Mittelwert des K-Losungsanteiles liegt in der SproBbasis-Gesamiprobe zwischen 11 und 13%.
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6.3.4 Marklerung mit radioakiivert “Ca zur Untersuchung der Ca-Aufnahme In sterilen und
mykorrhizierten Fichtens@mlingen

Als eine Konirolle und Erganzung der Untersuchungen mi stabilen Isotopen (Kap. 6.3.3), wurden
ebenfalls Experimente mit einer Markierung mit radioaktivem **Ca durchgefiihrt. Hierbei wurden die
Fichtensdmlinge nach Versuchsende in verschiedene Fraktionen unterteilt und nach entsprechender
Probenauibereitung (Kap. 5.3) als eine Miltelung dieser einzelnen Fraktionen im GAMMA-Couriter
analysiert.

Die Abb. 83 u. 64 zeigen Ergebnisse zweier Experimenie zur Ca-Auinahme in sterilen und
mykorrhizierten Fichtens&mlingen. Hierbei wurde unter ansonsten identischen Versuchsbedingungen,
wig in der oben beschriebenen Dreifach-Markierung mit stabilen isotopen, lediglich eine Einfach-
Markierung mit dem radioakiiven isctop “*Ca durchgefihrt. Nach der gleichen Applikationszek von 5
Tagen folgte eine Aufteilung der Pfianzen in verschiedene Fraklionen. Dazu wurde die Pflanze in
Gesamt-Wurzeln, davon ausgehend In ca. 1cm lange SproBabschnitie und in Nadeln aufgeteilt. Dabei
gab es, wie oben bei den Veraschungsproben des SamfingsproBes bei Markisrung mit siabilen
Isotopen, Schwierigkeiten beim genauen Vergleich der Lage der einzelnen SproBabschniite,

Dig Trockengewichte der verschiedenen Samiingsvarianten unterscheiden sich zum Teil. Fr eine
Gegeniberstellung der Daten wurde die in den Diagrammen dargestellte Aklivitat der einzelnen
Fraktionen auf inr jeweiliges Trockengewiciht bezogen. In Tabelle 4 sind die Mittelwerie der Biomassen-
Trockengewichte und enisprechenden Zahiraten der “°Ca-Messungen der einzelnen Fraktionen
auigefthit.

Tah, 4: Daten zur Abb, 63

sterile Fichten B, tinctorius - mykorrhiziert
Probenfraktion || Trock.gew.[mg] #1000 cpm Trock.gew.fmg] | “1000 cpm
Wurzein 84 + 22 1150 + 114 104 £ 15 1144 £ 125
Sprof 284 £ 52 1277 £ 172 310 £ 3¢ 1282 £ 213

' Nadeln 140 £ 22 241 150 + 32 4£3

In Abb. 63 werden die gemitteiten spezifischen Aklivitdten von 4 sterilen und 4 mykormizierien
{Pisolithus tinctorius-Picea abies - Mykorrhizen) ca. 8 Monaten alten Fichtensamlingen verglichen. Diese
Mykorrhizen besaBen wohl aufgrund etwas verinderier Anzuchtbedingungen nichi einan so stark
ausgepragten Hyphenmantel und davon ausgehendes Pilzmycel wie die bei der Markisrung mi stablien
-. Isotopen verwandten Mykorrhizen (vgl. Abb. 2).
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Die aufgenommene “Ca-Aktivitit, bezogen auf das Trockengewicht, nimmt fir beide Varianten von der
Wurze!l ausgehend bis in die obersten SproBbereiche exponentislt ab.

Die Mitelwerie der beiden Varianien unterscheiden sich bis auf die Gesamt-Wurzelmasse und die
- gpezifische Aktivitdt in den Wurzeln nicht signifikant auf dem 5%-Niveau (t-Test).

In Abb. 64 werden die gemittelien spezifischen Aktivitten von 3 sterilen, 3 mit Pisolithus tinctorius
mykorrinzierten und § mit Hebelormna crusiufiniforme mykoirhizierien ca. 4 Monate aken Fichten-
samlingen verglichen. Diese Pflanzen kamen aus den gleichen Chargen wig die bei der Markierung mi
stabilen isofopen verwandten Samimge und besaBen einen stark emwickelten Hyphenmaniel {vgl.

Abb. 2)

Tab. 5: Daten zur Abb. 64
sterile Fichien P. tinctorius H, crustuliniforme
Probenfrakiion T.G.[mg] *1000 com T.G.[mag} 1000 cpm T.G.[mg) *1000 cpm
Wurzein 38941 | 2439:+£395 || 446164 |[765911978 || 3221133 [481,4+£278,2
Sprof3 194138 | 252+152 170217 | 274+22 13219 | 207279
Madein 687 %38 196+28 43511258 72+25 36,0%97 48285

Die au_fgenommene Ca-Aktivitat, bezogen auf das Trockengewicht, nimmt fiir die sterile Variante von
der Wurzel ausgehend bis in die obersten SproBibereiche exponentiell ab, wahi end sich dis
L AKtivREt In mykorrhizistten Pflanzen nach anfinglich exponenticllem Abfall ab 2cm

SproBhdhe angleicht.

Die Mittelwerte der spezifischen Aktivitdt beider mykorrhizierter Varianten unterscheiden sich in den

- Wurzeln und ab 3cm SproRhdhe signifikant von denen sterler S&mlinge (5%-Niveau; t-

- Test). Untereinander unterscheiden sie sich signifikant nur in der Wurzelaktivitat (die F.2.-
Mykorrhizen besafBen einen deutlich héheren Pilzmycel-Anteil).

:In der Zusammenfassung beider Versuchsreinen mit *°Ca weisen mykorrhizierte gegentber sierllen
Fichiensam!mgen emen geringfligig hdheren Ca-Transport in den SproB auf. -
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6.4, EinfiuB von Aluminium auf lonenaufnahme, -verisliung und -transphort In Fichisn bel
giner simulianen Zwel-Selien-Mariderung dber dis Wurzein mit stabllen isoiopen

For weiterfihrende Untersuchungen Gber die Bedeutung des Al-Antagonismus f0r die lonenaufnghme
in die gesamte Pflanze wurde im hier vorgesteliten Experiment, anders als im Kap. 6.2.1.3, eine Zwei-
Seiten-Markierung ("splif roof” - Anordnung) unter Standardbedingungen an einer Fichte durchgefihri.
Um der Komplexitat der Frage nach den Mechanismen der Nahrelementaufnahme naher zu kommen,
wurde in Erweiterung der bisherigen Experimentie versuci, eine Bilanzierung der Elementauinahme
und des Elementaustausches in Fichten unter kontrollierten Bedingungen vorzunghmen.

Im hier dargesteliten Experiment wurde den haiblerien Wurzelmassen (Abb. 13) simulian eine
Doppelmarkierung mit je zwei stabilen Isotopen far Mg (®Mg u. ®ig) und fir Ca (*Ca u. ¥Ca)
angeboten. Des weiteren befand sich in den Versuchsldsungen ebenfalls je 1mmol/l *'K (es ist leider
kein drittes K-Isotop erhaitlich) und immol/1 *Na bei pH 3,3 . Einer der Versuchsseiten wurden
2mmol/t AI* zugegeben (zusammen mit Mg u. “Ca) und so Versuchsbedingungen mit und ohne Al-
Zugabe an ein und derselben Pflanze geschaffen. Diese Markierung ermdglicht, den Einflufl der
Versuchsiésungen mit und ohne Al-Zugabe flir jedes Element getrennt auf Ca- und Mg-Aufnahme und
-Transport zu untersuchen. Durch diese Doppelmarkierung mit unterschiedlichen Versuchsbedingungen
an einer Pflanze werden u.a. genetische Unterschiede bel einem Ergebnisvergleich ausgeschaliet,
jedoch treten Probleme bei der méglichst gleichen Aufteilung (Menge, Funktionsf&higkeit} des
Wurzelsystems auf, Dies ist bel diesem Pilanzenmaterial nur bedingt mégiich und muB vor allem bei
Transportvorgangan in den Sprof berlicksichiigt werden. Der zweijihtigen Fichte aus Mineralboden-
Erdkuliur wurden die Losungen tber 7 Tage unter kontrollierten Laborbedingungen angeboten, wobei
jeden Tag die Ldsungen komplett ausgewechsel wurden.

Dieses Experiment ist im Rahmen eines Verbundprojekies in weleren Untersuchungen zur
Nahrelementaufnahme und -versorgung von Fichien aus Erdkuliuren eingsgliedant. Bel diesen hier nicht
naher vorgesteliten Untersuchungen wurden Experimente durchgefihn, bel denen versucht wurde, die

nachzustellen. Die dabel erzielen Ergebnisse - bei gleichemn Versuchsauibau - bastitigan die Aussagen
des hier als Fallstudie ausfihriich vorgesteliien Expsarimantes.

en wurden zum Einfluf von Al auf lonenaustausch und auf Elemeniaufnahme,

in der gesamten Plianzs durchgefthrt:

- Analyse der Isotopenzusammensetzungen der taglich gewechseiten Lisungen (Sprithproben)
und deren Element-Bilanzierung

- Bestimmung der Elementkonzentraticnen (ICP-OES; TRFA} und der isotopenzusammen-
seizung (LAMMA) in verschiedenen Fraktionen der Pilanze; dazu u.a. Herstellung von
Sprihproben aus Druck-und Veraschungsaufschidssen (Feinstwurzeln und Gesamiwurzel-
system beider Markisnungsseiten; Sprofachse und obere Sprofachse; Nadeln)

S Mikrosonden-Messungen (LAMMA) zur Isotopenverteilung in Querschnitien der mykorrhizierien

' Feinstwu;zeln, an Feinwurzeln und an Querschnitten von Sprofibasis und oberer Sprofiachse
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6.4.1 Element- und isotopenzusammensetzung der tagilch gewechselien Versuchsi@sungen
fiber 7 Tage Versuchsdauesr

Fir dieses Experiment wurde ein zweijdhriger Fichiens@miing aus einer Mineralboden-Erdkutiur
verwendet (Ratzeburg: 10-30cm Tiefe; siehe auch Kap. 6.1.2. und 6.1.3), der unter den gleichan
Bedingungen wie die bereits vorher beschriebenen Ercdkuluren aufwuchs. Der Pilanze wurde
unmittelbar, nachdem sie mechanisch von am Wurzehwerk anhaftenden Bodenpariikeln befreil wurde,
die oben beschriebene Versuchsisung unter den Standardlaborbedingungen zweiselig - mit (Seite B)
und ohne (Seite A) Al-Zugabe - simultan angsboten. Das zum Versuchsende bestimmite aufgeteike
Wurzelfrischgewicht beirug flir Seite A ca. 470mg und fir Sefte B ca. 650mg. GleichgroBe
Wurzelmengen konnien wegen des asymetrischen Wurzelwachsiums nicht erreichi werden. Das
Frischgewicht des restlichen Sprofies betrug ca. 784myg. Die Versuchsldsungen wurden nach jeweils
24h gewschsek, sc daB beiden Wurzelanteilen taglich ca. 17mi Markierungslésung mit ein und
derselben Isotopenzusammenseizung (s.0.) angeboten wurde. Fir die gewechselien Losungen wurde
die Differenz zur eingesetzten Losungsmenge bestimmt. Dabei ist zu berlicksichtigen, daB je Sefte ca,
0,3-0,5ml an den Wurzeln anhaftende L8sung mit in die nachiolgende Lésung bzw. am letzien Tag zur
Proben-Fraktionierung Ubertragen wurde. Die Differenzen (in mi} sind im folgenden fir die 7 Tage
aufgefiihri: Seite A: 5,15/1,83/1,03/1,00/0,58/0,11/0,52 [Summe: 10,29m} ; Seite B: 5,52/0,81/
1,07/0,47/0,46/0,60/0,89 [Summe: 8,82ml]. Aus diesen Losungsmengendifierenzen und aus den
Elementkonzentrationen (ICP-OES) der eingesetzien und der jeweiligen restiichen Versuchsldsung
konnten die Netto-Elementaufnahme in die Pflanze bzw. die Netio-Elementabgabe an die Ldsung fir
jede Seite und Element bestimmt werden. Far die markierien Eilemente Ca, Mg und K war es dariiber
hinaus mdglich, mit deren isotopenzusammensetzung (LAMMA) zu Anfang und zu Ende je eines
Versuchstages, den Elementaustausch, d.h, lir das markiente Element die Aufnahme aus der
Markierungsldsung und die Abgabe des vor Versuchsbeginn in deor Pflanze vorhandenen Element-
gehalies an die Versuchslisung getrennt zu ermitieln,

Berechnung der Netio-Element-Aufnahime/Abgabe 2us/In den tiglich gewechselten Versuchs-
lésungen: In den jolgenden Abbildungen sind die jeweiligen Elementkonzenirationen fir Na, K, Ca,
Mg, Al Mn, Fe, Zn und S zum Ende der jewelligen Applikalionstage sowie zum Vergleich die
angebotenen Markierungsidsungen als Ausgangsldsung dargestellt (Abb. 65 u. 67). Den mit ICP-OES
gemessenen Konzentrationen sind die berechneten Nefio-Elemenimengen-Verschiebungen {in pa)
zwischen Ldsung und Pflanze sinander gegenibergestsilt (Abb. 66 u. 68). Negative Werte badewten
dabei eine Abgabe der Pflanze an die jeweilige Ldsung, wihrend positive Werte eine Elementauinahme
der Pflanze anzeigen. Die einzelnen Elemente weisen in Abhangigkeit von einer Al-Zugabe zur
Markierungslosung, bei ansonsten identischen Bedingungen, z.T. sehr deutliche Unterschiede im
Verhalten auf. Im folgenden wird nur auf die wesentlichen Unterschiede zwischen den beiden
Applikationsseiten eingegangen. Weitere detaillierte Aussagen sind den Abbildungen entnehmbar.

Die Al-Angebotsseite (B) weist fir den 1. Tag eine Al-Aufnahme der Filanze von fast 500ug auf, die
o __fir den 2. und 3. Tag auf ca. 150pug deutlich abfallt (Abb. 66). Bis zum 7.Tag liegt die Al-
- -Aufnahme mit leicht fallender Tendenz bei ca. 100ug pro Tag. Auf der Seite A ohne Al-Zugabe

in der Markierungsidsung gibt die Pitanze in etwa konstant zwischen 10 und 20ug Al an die
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Die Ca-Konzeniration steigt auf Sefte B zu Ende des 1. Tages um ca. 60% an, um dann wieder auf
den Ausgangswert abzufallen. Das bedeutet eine Ca-Abgabe der Pilanze am 1. Tag von ca.
80pg und am 2. Tag von ewa 50ug. An den spéteren Versuchstagen ist keine Netio-Ca-
Verschiebung mehr erkennbar. Seite A weist am ersten Tag eine Ca-Aufnahme der Pilanze
von 120pg auf, wahrend zwischen dem 2. und 4. Tag nur geringe Ca-Verschiebungen
erkennbar sind. Vom 5. bis 7. Tag gibt die Pflanze jedoch wieder zwischen 20 und 40ug Ca
je Tag an die Ldsung ab.

Die Mg-Aufnahme der Pilanze liegt auf Seite A und Seite B am 1. Tag bei ca. 75ug. in den folgenden
Tagen geht auf Selte B, schneller als auf Seile A, die Mg-Aufnahme wieder auf Werte zwischen
0 und 20pg zurlick bei kaum verdnderten Mg-Konzentrationen in den Lésungers.

Die K-Kenzeniration steigt auf beiden Seiten zunachsi um 20-25%, bezogen auf die Ausgangsldsung,
an, um dann wigder allmahlich auf den Ausgangswert abzufallen. Verrechnet mit dem
Lasungsverbrauch ergibt dies fir den 1. Versuchstag eine K-Aufnahme zwischen 80ug (A) baw.
100ug (B). An den folgenden Tagen Ist im wesentlichen eine K-Abgabe bei hoheran Werien
auf der Al-Angebotsseite (B) zu verzeichnen.

Die Na-Konzeniration verdnderi sich nur gering wahrend der 7 Versuchstage. Die Na-Aufnahme liegt
am 1, Tag auf der Seiie A bei ¢a. 60y und auf der Seite B bei ca. 100ug. Auf beiden Seiten
aiit die Na-Auinahme in den verbleibenden Applikationstagen auf im Mittel ca. 20ug 2urdck.
Na zeigt dahsi ein &hnliches Verhalten wie Mg.

Die Fe-Abgabe der Fichte an die Versuchsldsungen - ohne Fe-Zugabe in den angebotenen Ldsungen -
weist erst am 2.(B) bzw. 3. Tag (A) ihr Maximum zuf. Dabei ist der Wen auf der Al-
Angebotsseite mit ca. 65ug knapp doppelt so hoch wie auf Seite A. Die Fe-Abgabe geht auf
beiden Seiten bis zum Ende des lelzien Versuchstages auf unter Sug pro Tag zurlck.

Die Abgabe von Mn, Zn und S liegt auf belden Seiten im Mittel bei ca. 5pg pro Tag, bei etwas hdheren
Werten in den ersten Applikationstagen und hdheren Werten auf Seite B gegeniber Seite A.

Die foigende Abbildung 69 stellt die gesamte Elementaufnahme bzw.-abgabe dber die 7 Versuchsiage
fir Seite A und B sowie als Summe {(ir die gesamie Pfianze einander gegendber. Der Abbildung liegen
die summierten Daten der obigen Abbildungen 65 - 68 zugrunde. Um dem Umstand Rechnung zu
tragen, daf in der gegendber Seite B ca. 27% geringeren eingeseizien Wurzelmasse auf der Seite A
die beschriebenen Effekte ihre Hauptursache haben kénnien, wurde eine "Normierung” angestrebt. Da
das reine Wurzel-Frischgewicht, zumindest bei der hier vorliegenden inhomogenen Wurzelmorphologie,
nur sehr beschrankt als alleiniger Normierungs-Parameter geeignet ist (in Abb. 70 sind die
' '-Eleman_tver__schiebun_gen auf das jeweilige Wurzel-Frischgewicht bezogen), wurde hier ebenfalls die
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aufgenommene LOsungsmenge als Nommierungs-Parameter gewahk. Abbildung 71 bezieht daher die
in Abb. 69 dargestelite gesamte Netto-Elementverschiebung zwischen Pflanze und Versuchsldsung auf
die jewells aufgenommene Losungsmenge. Neben den bereits oben getroffenen Aussagen eriaubi
diese Art der Darstellung ebenfalls Beziehungen zwischen der Aufnahme eines Elementes und dem
Angebot dieses Elementes in der Ldsung aufzuzeigen. So entsprichi z.B. dis von der Pilanze
aufgenommensg Na-Mengs pro mi auigenommener Versuchsldsung, auf beiden Seiten gleich, der pro
mi Versuchsidsung enthaftenen Na-Menge. Daher fiegi in diesem Fail die Vermutung nahe, dai die Na-
Aufnahme direki von der aufgenommenen Versuchsldsungsmenge bestimmi wird. Die Mg-Auinahme
zeigt in elwa eine 3hnlicha Tendenz bei jedoch gréBeren Unterschieden zur angebotensn Mg-Menge
pro mi Versuchsldsung und niedrigerem Wenrt auf der Al-Angebotsselte. Die Al-Aufnahme pre ml
aufgenommener Versuchsldsung auf Seite B ist ca. 2,5mal so hoch wie die in der belreffenden
Losungsmenge angebotenen Al-Menge, wahrend die Ca-Auinahme pro ml aui Seite A nur etwa ein
Acitel der in der aufgenommensan Lésung angeboienen Ca-Menge ausmacht. Zum Teii refativieren sich
andere fir weitere Elemente in Abb. 85 - 88 gezeigte groBe Unterschiede zwischen beiden Seiten.
Bezieht man die Fe-Abgabe an die Versuchsldsung auf die verschiedenen Wurzel-Frischgewichie, wird
der vorher grofie Unterschied deutlich geringer. Diese Aussagen bestéligen sich jedoch auch
unabhéngig von der in diesem speziellen Experiment benutzten Wurzelaufeilung auf beiden Seiten,
was sich auch in den bereits oben erwdhnten wefieren analogen Untersuchungen des Verbundprojekies
zeigte.
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isotopenzusammenseizungen fir Mg, ©z und K und deren Ursprung In den {8glich gewechselien
Ldsungen: Ausgangsdaten flr Abb. 72-74 sind die mit LAMMA bestimmiten Isotopenverhdlinisse fir
Mg, Ca und K aus Spriihproben der beiden Versuchsldsungen jeweils zum Ende sines Applikations-
tages. Aus den Isotopenverhahinissen der Ausgangsidsungen, den natlirlichen isotopenverhaknissen
fir den Anfangselemenigehait der Pflanze und aus den nach 24h Applikation verdnderien
isotopenverhaiinissen der idglich gewechselien Markisrungsldsungen wurde mit Hilfe einer ginfachan
Matrizenoperation (siehe Kap. 4.1} der Ursprung des in den gewechselien Ldsungen nach 24h
verbleibenden Elementgshattes f0r Mg, Ca und K bestimas. Die Gegeniibersteliung der “-Al*- und "+ Al™-
Losungsvariante gibt darGber AufschiuB, welcher Anteil der markierten Elemente aus dem angebotensn
Elementgehalt der jeweiligen Markierungsldsungen und welcher Antell aus dem urspringlichen
Elementgehak der Pflanze vor Beginn der Markierungsexperimenie stammi.

Der Mg-Anteil am gesamiten Mg-Gehalt in der Losung, der aus dem urspringlichen Mg-Gehalt der
Pllanze stammti, llegt bei beiden Seiten am Ende des ersten Tages bel ¢a. 10%. Am zweiten
Tag fallt dieser Anteil deutlich auf ca. 3,3% ab. Ab dem 3.Tag liegt dieser Anteit auf der Al-
Angebotsseite (B) im Mittel bei ca. 2% und auf der Seite A bei ca. 1%.

Der von der Filanze abgegebens Ca-Anteill auf der "+A"-Seite liegt nach den ersien 24h bei ca. 40%
am Gesamigehalt der Losung. Ab dem 2. Tag wird im deutlich geringeren MaBe von der
Pitanze Ca, das von der Pilanze vor der ersten Markierungsidsungs-Applikation stammt, an die
Ldsung abgegeben. Auf Seite A ist dieser Anteil am Gesami-Ca-Gehalt in der Ldsung im Mitlel
ca. 3% hoher, wihrend dieser Anteii nach dem ersien Versuchstag ca. 8% niedriger ist ais zum
gieichen Zeitpunki auf Seite B.

Der K-Austausch weist nach dem 2. Tag einen hiheren, von der Pilanze stammenden K-Antell In den
Lisungen auf gegeniiber dern enisprechenden Ausiausch §lr Mg und Ca. Dieser K-Anteil ist
dabei in den letzten Versuchstagen auf der “+Al" - Seite mit ca, 20% absolut im Mittel etwa

2,5mal se hoch wie auf der auf der - Al"- Selfe. -

Bilanzierung des Ausiausches ven Mg, Ca und K zwischen Pilanze und Versuchsidsung: Aus
den eingssetzten markierten Elementmeangen, aus den Elementgehaiten und den relativen Daten der
Herkunft der Elementanteile fir Mg, Ca und K (Abb. 72-74} am Ende der taglichen Markierung konnten
die Elementmengen bestimmi werden, die aus der Versuchsidsung in die Pilanze taglich aufgenommen
wurden und die gleichzeitig von der Pilanze aus ihrem urspringlichen Elemenigehalt an die Ldsung
abgegeben wurden. Die Abbildungen 75-77 zeigen in einer Gegeniibersteliung fir beide Markierungs-
seiten die taglich ausgetauschien Elementmengen und die daraus resultierende Netio-Element-
Aufnahme bzw. -Abgabe (siehe auch Abb. 65 - 88).

Die Mg-Abgabe aus der Pflanze in dis Ldsung macht am ersten Tag auf beiden Seiten mi eiwa 25ug
i «ein Viertel der aus der Losung aufgenommenen Menge aus. In den folgenden Tagen falit die
¥ Mg-Abgabe auf unter 10ug, wobei jeweils hdhere Werte auf der Al-Angebotsseite fesizusteilen

- sind. Die Mg-Aufnahme liegt im Mittel noch bei ca. 20ug (Abb. 75).
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Die Ca-Abgabe am 1.Tag auf Seite B war mit ca. 260ug deutlich héher als die gleichzeitige Ca-
- Aufnahme vo ca. 180ug. Dagegen ist die Ca-Aufnahme in die Pflanze auf Seite A am 1.Tag
mit ca. 300ug ca. 40% hoher als die Ca-Abgabe. Am 2.Tag ist dis Ca-Abgabe auf Seite B mit

~ ¢a. 70ug etwa 50ug héher als die Ca-Aufnahme. In den folgenden Tagen falkt der Austausch
auf unter 201g zurtick, bel ausgeglichenen Verhilinissen zwischen Aufnahme und Abgabe. Auf
der Seile ohne Al-Zugabe zur Markierungsidsung 18It der Austausch ab dem 2. Tag ebenfalls

- - deuilich und ist bei Werien von 100 bzw. 40ng am 2. bis 5. Versuchstag fir Aufnahme und
-Abgabe in etwa ausgeglichen. In den letzten Versuchstagen ergibt sich im Mittel eine eilwa
30ug gréBers Ca-Abgabe (Abb. 78).

Die K-Aufnahme aus der Markierungsldsung am 1. Tag auf Seite B Hiegt mit 300ug um 100ug Gber der
K-Abgabe. Die Abgabe am 2. Tag liegt ebenfails bei ca. 200ug, wohingegen die K-Aufnahms
auf 100ug abfalk, was zu einer entsprechenden K-Netto-Abgabe filhri. Die K-Abgabe fallt ab
demn 3. Tag auf konstant ca. 130ug. Die K-Aufnahme bieibt im Mittel ab dem 2. Tag bei 100-
120ug. Die K-Austauschmangen sind auf Sefte A nisdriger. Am 1.Tag ist die K-Aufnahme hier
mit 230ug etwa 80ug héher als die K-Abgabe. K-Aufnghme und -Abgabe liegen im Mittel in den
letzten Versuchstagen bei ca. 50ng (Abb. 77).
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Der folgenden Abbildung 78, die den gesamten Elementaustauseh fir Mg, Ca und K Gber die 7
Versuchstage fir Seite A und B und als Summe f(r die gesamie Pflanze einander gegeniibersteilf,
liegen die summierien Daten der obigen Abbildungen 75 - 77 zugrunde. Wegen der auf beiden Seften
eingesetzien ungleichen Wurzelmasse wurde auch hier der Elementaustausch zum einen auf das
Wurzel-Frischgewicht (Abb. 78) und zum anderen auf die aufgenommene Ldsungsmenge {Abb, 80)
bezogen. Die Summierung Ober alle 7 Applikationstage laBt nochmals den groBen Unterschied
zwischen den ausgetauschten Ca- und K-Mengen und der tats&ichlichen Netto-Aufnahme bzw. -Ahgabe
deutlich hervorireten, wahrend die Mg-Netlo-Aufnahme im wesenilichen der aus den Ldsungen
aufgenommenen Menge entspricht. Unter den gewahlien Versuchsbedingungen zeigi sich fir die
gesamte Pflanze bei den drei markierten Elementen nur fOr Mg eine Nefto-Aufnahme. Wahrend eine
Al-Zugabe auf den Mg- und Ca-Austausch zwischen Pflanze und Versuchsldsung einen negativen
EinfluB hat, ist der K-Austausch auf der Al-Angebotsseite erhéht. im Einzelnen zeigen die Darstellungen
folgende wesentliche Bsfunde:

Die Ca-Aufnahme aus der Losung auf Sefte A (ohne Al-Zugabe) ist mit ca. 550ug ca. 10mal so hoch
wie die Ca-Netio-Aufnahme. Auf Seite B betragt die Ca-Aufnahme trotz gréBerer Wurzeimasse
dagegen nur ca. 2809 bei einer Abgabe an die L&sungen von ca. 40010, was zu einer
enisprechenden Ca-Netio-Abgabe fiihri (Abb. 78). Auf die Wurzelmasse bezogen betragt die
Ca-Abgabe der Seilte B nur ca. 60% der Abgabe der Seite A an die Versuchs!dsungen.

Die Mg-Aufnahme aus der L6sung, bezogen auf die Wurzelmasse, belragt auf Seite A ca. das 1,5fache
der Mg-Aufnahme der Seite B, wahrend die Mg-Abgaben an die Losung auf beiden Seiten
jeweils mit der Wurzelmasse komelieren (Abb. 79). Dabei entspricht die Mg-Abgabe ca. 25 bzw.
30% der Mg-Aufnahme {Abb. 78). Bezogen auf die jeweilige auigenommene Ldsungsmenge
zeigi die Mg-Aufnahme auf beiden Seften mit 21,5 bzw. 22,1 pg/mi in etwa die pro mi
Versuchslsung enthaltene Mg-Menge (Abb. 80).

Die K-Aufnahme ist auf Seite A ca. 5% und auf Seite B ca. 13% niedriger als dle entsprechends K-
Abgabe an die Losungen (Abb. 78). Der deutlichste Unterschied zeigt sich in der siwa doppsht
aata a1

so hohen K-Aufnahme pro ml aufgenommener Markierungs!dsung auf der Al-Angebotsseite auf
der Seite B gegeniber Seite A.

K und Ca folgende wesentliche Befunde: Die mit den Markierungsldsungen dber die gesamten 7 Tage
ausgetauschte Ca-Menge ist auf der Seite ohne Al-Zugabe ca. 10mal so hoch wie die hier netio
aufgenommene Ca-Menge. Dabeiist die aus der Ldsung aufgenommene Ca-Menge auf der Seite ohne
Ai-Zugabe ca. 3mali so hoch wie der Ca-Gesamtgehait der entsprechenden Wurzelmasse {s.u.) und
zeigt damit besonders deutlich den Transport von Elementen aus oberen Pilanzenteilen in die Wurzeln
und von dori in die AuBenidsung. Die Elementauinahme in die gesamte Pflanze ist keine "Einbahn-
straBe”, sondern sieht mit den Verhalinissen in der "Bodenldsung™ im engen Kontaki (zumindest bel
diesen im Vergleich zu Altfichten sehr kieinen Pfianzen). Al-Zugabe fihrt zu geringeren ausgetauschien
Ca-Mengen bei einer insgesamten Ca-Netto-Abgabe an die Markieru ngslésungen, die ca. 25% der hier
gesamt abgegebenen Ca-Menge ausmacht. Die von der Pflanze an die Ldsungen abgegebene Mg-
Menge betragt 25 bzw. 30% der aus den Lisungen aufgenommenen Menge. Der K-Austausch ist auf
“der Al-Angebotsseite ca. doppelt so hoch wie ohne Al-Zugabe, wobei die K-Netlo-Abgabe ca. 1/8 der
[insgesamt an die Losung abgegebenen Menge ausmacht.
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Element-Austausch zwischen Pflanze und
Lésung pro ml aufgenommener Lésung

Ca Mg K

pg/ml

i20

80

Aufn.-Abga.~Metto Aufn.~Abg.-Netic Aufn.-Abg.-Netto

6.4.2 Element- und isolopenzusammensetzung in Bulkoroben verschiedener Frakilonen der

markierien Versuchspilanze

Neben der Probennahme der Versuchsiosungen wurden fir Gesamianalysen verschiedene Proben und
Probenaufbereitungen der mariisrien Versuchspflanze gew2hii. Es wurden paraliel von den gleichen
Geweben Proben {iir Veraschung {zur Bestimmung der Isolopenzusammenseizung mit LAMMA), {0r
Druckaufschiuff (Gesamtelementbestimmung mit ICP-OES und TRFA; LAMMA) und fir Gelrer-
subsiiiution bzw. -trocknung genommen. Ein direkier Vergieich der damit erzieiten Ergebnisse ist
methodisch bedingt mit einer Unsicherheit behafiet, da die verschiedenen Probennahmen zwangsiiufig
an unterschiediichen, wenn auch direkt benachbarien Stellen der Pflanze genommen wurdern. Weiterhin
befinden sich wegen der geringen Probenmenge fiir die Bulkanalysen die Messungen mit ICP-OES bsi
einigen Elementen z.T. an der Nachweisgrenze. Dis Trockenmassen (gefriargetrocknet) der einzelnen
Fraktionen wurden aus den Frischgewichien und den Feuchtegehalien der DruckaufschiuB-Proben
berechnet (Proben: Gesamiwurzeln in Ldsung A 100mg, in B 140mg, Sprofiachse 138mg - wegen der
- geringen Mengen wurde nicht zwischen Hoiz und Rinde getrennt -, Nadein 205mg). Zur Problematik
des Verglsichs der so erziefien Daten mit nachiolgenden Mikrosonden-Analyse-Ergebnissen siehe auch

Kap. 6.1.2 und 6.1.3.
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Elementkonzentratlonen und -gehalte in Bulkproben von Wurzeln, Sprofiachse und Nadein: Die
Abbildungen 81 -84 stellen die mit ICP-OES erhalienen Konzentrationen {0r Ca, Mg, K, Na, Al, Fe, Mn,
P und S und die daraus berechneten Elemenigehalte fir die gesamten Wurzeln in L8sung A, SproB-
achse und Nadeln in Ldsung B, einander gegeniliber. Dabei treten folgende wesentliche Beiunde auf:

Die Ca-Konzentration ist in den Nadeln mit 6800ppm am hichsten und ca. doppelt so hoch wie in der
SproBachse. Die Wurzeln auf der Al-Angebotsseite (B) weisen mit 930ppm im Vergleich zur
Sele A nur eine etwa halb so hohe Ca-Konzentration aui.

Die Mo-Konzentrationen sind in der SproBachse und in den Nadein mit ca. 2000ppm eiwa gleich hoch,
wahrend die Mg-Konzentration in den Wurzeln auf Seite A ca. 1,5mal so hoch wie auf Sekte

B ist.

Die etwa gleichhohen K-Konzentrationen in der SproBachse und in den Nadeln sind ca. 4mal so hoch
wie in den Wurzeln, bei denen die K-Konzentration auf Seite A mit 2100ppm ca. 18% hbher
als auf Seite B ist.

Die Na-Konzentrationen sind im Vergleich zu den Ca-, Mg- und K-Werien insgesamit niedrig und
betragen in der SproBachse nur max. 900ppm und in den Wurzeln ca. 200ppm.

Die Al-Konzeniration in den Wurzeln auf Sefte B ist mit ca. 10000ppm 2,5mal so hoch wig auf Seite
A. Die Ai-Konzeniration liegt in der SproBachse und in den Nadein bal ca. 350ppm. Dis von
der Pilanze aui der Al-Angebotsseite gegendiber Seite A aus der Losung aufgenommene Al-
Menge von ca. 1000ug (Abb. 70) entspricht dem Unierschied im Al-Gehalt der beiden
Wurzelfraktionen.

Der Fe-Gehalt ist in der SproBachse und in den Nadsln gegentber dem Fe-Gehalt in den Wurzeln ver-

schwindend gering, wobei die Fe-Konzentration auf Seite B ca. 10% geringer st
Der Mn-Gehalt macht in den Nadeln ca. 90% des gesamien Mn-Gehaltes der Pflanze aus.
Die P-und 3-Konzenirationen sind in den Nadeln ca. doppelt so hoch wie in den Wurzeln auf Seite A.

Die Konzentrationen auf Seite B sind 30 bzw. 10% hdher. Die P- und S-Konzentrationen in der
.- Sprofiachse liegen zwischen denen der Wurzein und der Nadeln. - ' - '

Neben dem oben beschriebenen Bulkproben-Vergleich der Wurzeln von Seite A und Seite B wurden
im "offenen AufschluBverfahren” jeweils ca. 5§ einzelne Feinstwurzeln beider Seiten fir TRFA-
Messungen vorbereitet. Hierbei ist zu beachten, dal wegen der besonders geringen Probenmengen
groBere Unsicherheiten u.a. bei der statistischen Absicherung bestehen. Es zeigen sich auch hier - wie
_in den obigen Bulkproben der gesamten verbleibenden Wurzelmassen - die gleichen wesentlichen
‘Unierschiede wie z.B. in der deutlich héheren Al-Konzentration auf Selie B und deren niedrigeren Mg-

und Ca-Konzentration.
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Elementkonzentrationen - Mykorrhizen
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isotopenzusammensstzung In Bulkproben (Sprithorabsen) von verschiedenen Frakiionen der
Ptlanze: In den folgenden LAMMA-Untersuchungen wurde der Anteil der zur Markierung verwandien
Isotope am jewelligen Gesamtgehalt des betreffenden Elementes in Feinstwurzeln und inder gesamien
Restwurzelmenge beider Seiten, in der SproBbasis und der cberen Sprofachse und in Nadeln
bestimmi. Die Isotopenzusammensetzungen der veraschien, auf befiimte Grids aufgespriihten,
mykorrhizierten Felnstwurzeln (jewsils 8 Stick; ca. 4-5mm lang) aus beiden Lésungsvarianien sind
in Abb. 86 einander gegenfibergesteill. Dabei wurde der Prozenisatz aufgetragen, zu dem der
Gesamtelemenigehalt emweder von dar Pilanze vor Experimentbeginn oder von einer der beiden
Lésungen stammit (bezogen ‘auf dis :soi@penzusammﬂﬁsetzung der Losungen am Ende des 7.

Markiei’ungstages Berechnung slehe Kap. 4.1). -

Die Mg-Markierung aut Seite A ohne Al-Zugabe ist mit ca. 42% gegentber ca. 24% der Markierung in
den Feinstwurzeln auf der Al-Angebotsseite deutlich hbher.

Das gleiche Verhalien zeigt sich auch fr Ca. Hier ist der Ca-Lésungsanteil am Gesamtgehalt in den
Mykorrhizen auf Seite A mit ca. 31% um 13% hdher als auf Seite B.

-Der K-Markierungsanteil ist auf der Al-Angebotsseite mit 28% um ca.-9% hdher als auf Seite A.

Die Wurzeln der Sefte A weisen, anders als die auf der Al-Angeboisseite, mit ca. 1% bei Ca und ca.
2% bei Mg einen geringen, jedoch meBbaren Anteil am jeweiligen Gesamtelementgehalt auf, der von
-der anderen Markierungssefte (B) stammt.
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Die druckaufgeschlossenen Proben der gesamten restiichen Wurzelmengen - nach der Probennahme
flr die Trockenveraschung von einigen Feinstwurzeln (Abb. 86) und f0r die Mikroanalyse - wurden
neben der Bestimmung der Elementkenzentrationen mit ICP-OES (Abb. 81-84) auch zur Bestimmung
der Isotopenverhdfinisse mit LAMMA herangezogen. Abb. 87 zeigt im Vergleich zur Abb. 86 den
Ursprung der Elementzusammensetzung {0r Mg, Ca und K. Dabei ist auch hier zu beachien, daf
wegen eines fehlenden zwsiten K-Isotopes zur Markierung beil diesem Element nichi zwischen der
Herkunft von einer der beiden Markierungsseiten unterschieden werden Kann. Die wesentlichen
Befunde dieser Proben im direkien Vergleich zu einzelnen Mykormhizen sing:

Die Mg-Markierung aus der enisprechenden Markierungsidsung auf Seite A ohne Al-Zugabs entspricht
mit ca. 40% und auf der Seite B mit ca. 20% in elwa der Markierung in den jeweiligen
mykorrhizierten Feinstwurzeln (Abb. 86). Jedoch ist auf Seite B mit ca. 6% ein deutlicher Mg-
Anteil zu erkennen, der von den Markierungsldsungen der Seite A stammt.

Deutlich hdhere Werie treten bel der Ca-Markierung auf. Hier steht der Ca-Ldsungsanteil am
Gesamtgehal in den gesamien Wurzeln auf Seite A mit ca. 85% einem Anteil von ca. 46% auf
der Seiie B mit Al-Zugabe gegendbes,

Ein deutlicher Unterschied gegeniiber den sinzelnen Mykorrhizen weisen die K-Markierungsanieile auf.
Auf der Al-Angebotsseite ist der aus den L&sungen stammends Antell mit ca. 48% umca. 15%
geringer als auf Seite A,

Ahb. 88 zeigt In der glelchen Darstellungswelse wie oben das Element-Aufnahmeverhaiten der Basls
der Sprobachse und der gberen Sprofachse (Mozkimer u. Rinde; ¢ine Aufirennung war wegen der
gernngen Probenabmessmg n:ch’i mﬁglsch) uné dami‘t den Elemenﬁranspoﬁ in den SproB in

seitengetrennt srmiteln. Daher ﬁrurds die lsolopenberschinung auf die K-Zusammenselzung der
Markierungslosung zu Versuchsende der Saite B bezogen {auf Seite A bezogen sind dis Werie ca. 3-

4% geringer).

In der Sprofibasis ist die Ma-Aufnahme aus Seite B mit 16% am Gesamigehalt ca. 3% hdher als von
der Seite A. In der cberen Sprofachse treten ann&hernd gleiche Werte auf

Die K-Aufnahme aus den VersuchsiGsungen beirdgt in der SproBibasis ca. 20%. Fidr die obere
SproBachse konnten wegen hier zu geringer K-MeBsignale (LAMMA) in den eingetrockneten
Losungsiropfen Keine Werte ermitieli werden.

Der aus den Lésungen stammende Ca-Anteil liegt in der Sprofibasis mit ca. 18% (Seite A} und ca.
26% (Seite B} deutlich hdher als in der oberen SproBachse, mit jeweils hdherem Ca-Antelil, der
von den Markierungsldsungen der Al-Angebotsseite stamm.




141

a)
Buikproben: SproBbasis)
100
80
_ 80
E
E:
s 40
-
20
0
Ursprung: Pflanze EilLsg. A EfBLsg. B [+All
b}
Bulkproben: obere Sprofachse
100
i
3
L
&
s }

Ursprung:




142

Abb. 89 zeigt den Elementiransport in die jingsien Nadeln, die sich im cbersten SproBabschnitt
befanden.

Der Mg-Anteil, der von Seite B stammit, ist mit 14% am Gesamtgehal ca. doppelt so hoch wie der von
Seite A starmmende Mg-Anteil.

Der aus den Versuchsidsungen stammeande K-Anteii am K- Gesaﬁﬁgehaii in den jongsten Nadeln fiegt
bei etwa 8%. '

Der Ca-Anieil von der Mariderung der Seite B ist in den Nadeln mi ca 8% mehr als doppelt so hoch
wie der von Seite A stammende Anteil.

For hier nicht naher vorgestelite dkere Nadeln ist die K-Markierung etwa gleich hoch, {fiir Mg und Ca
zwischen 1,5 und 3,5% niedriger.
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6.4.3 WMikrosonden-Messungen zur reialiven Element- und isotopenverieilung in Wurzel
Querschnitten und In Querschnitien der Sprofibasls und der oberen Sprofiachse

Die folgenden Mikrosonden-Umtersuchungen an DOnnschniten wurden durchgefhit, um eine
Aufschilisselung der Isotopenvereilung nach verschiedenen Zellarien flr dasselbe Markierungs-
experiment wie oben zu erhalien. Mit LAMMA wurden die relativen Elementgehalie und die
Isotopenzusammensetzung an verschiedenen MeBpunkten bestimmit. Als Kontrolle wurden die relativen
Elementgehaite von Dannschnitien einer nichtmarkierien Filanze, ebenfalls aus Mineralboden-Erdkuliur,

zum Vergleich dargestelf.

Die Abb. 90 u. 91 zeigen fir Mykorrhizen aus der "+AP- bzw. "-Al*-Seite die Elementgehalte fir Na,
Mg, Al, K und Ca aus den Zeliwanden der 2. und 3.+4. Contex-Zellreine und des primaren Xylem.
Diesen relativen Elementgehalten sind die Daten des Isotopenaustausches gegenfibergesteilt. Diese
sagen fir Mg und Ca aus, wie hoch der jeweilige Anteil am betrefienden Elementgesamtgehalt ist, der
von einer der beiden Applikationsseiten baw. fir K von beiden Seiten stammi.

Im Vergleich beider Seiten treten in Mykorrhizen der zweiseitig markierien Fichte folgende Befunde
auf:

Der relative Al-Gehak ist in den Zeliwiinden von Coriex und primaren Xylem auf der “+Al™-Seiie ca. §
bis 8mal h&her als auf Seite A ohne Al-Zugabe.

Der Na-Gehalt ist auf Seite A gegeniber B zwischen 1,5 und 2mal hdher.

Der K-Gehat ist auf der "+Al"-8elte ca. doppek so hoch. Der Anteil am K-Gesamtgehalt, der aus der
Markierungsldsung stammt, liegt hier zwischen 29 und 34%, wahrend er auf der Seite A ohn
Al-Zugabe nur zwischen 13 bis 17% liegt.

Der relative Mg-Gehalt ist in Zeliwinden im Cortex der Seiie A etwa doppelt so hoch wig auf Seite B
und im priméaren Xylem siwa gieich groB. Der Isotopenanteil aus der jeweiligen Markierungs-
18sung ist auf Seite A mii 55 - 87% zwischen 5 und 10% hdher als auf Seite B. Es zeigt sich
auch ein merklicher Anteil, der von der jewslis anderen Ldsungs-Seilie stammi, Dieser
wechselseitige Anteil liegt im Cortex der Seite A bei ca. 16% und im priméren Xylem bei 26%.
Dieser Anteil betragt auf Seite B mit Al-Zugabe 11 bzw. 13% des Mg-Gesamigehaliss.

Der Ca-Gehalt ist in den Zeliwdnden im Coriex der Seite A etwa 2 bis 3mal so hoch und im primaren
Xylem und etwa 1,5mal so hoch wie auf Seite B. Der Isotopenanteil aus der jeweiligen
Markierungsldsung ist im Coriex der Selie A etwa 10% hodher und im primaren Xylem gleich
hoch. Er betragt zwischen 85 und 98%. Es zeigt sich auch hier ein Antell, der von der jeweils
anderen Seite stammi. Dieser wechselseitige Antelf liegt im Cortex der Seite A bei ca. 3 bis 4%
und im priméren Xylem bei 4%. Dieser Anteil betragt Im Cortex auf Seite B 11 bzw 8% und
im priméren Xylem ca. 4%.
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Dar Vergleich mit der unmarkierten Kontrollprobe {Abh. 92) weist eine dhnliche Ca- und Al-Verteilung
auf wie Mykorrhizen auf Seite A ohne Al-Zugabe, jedoch mit geringeren Al-Gehalten im inneren
Wourzelbereich. Deutlich geringer sind auch die relativen Na-Gehalte mit einem Drittel der
Gehalie in Feinstwurzeln der Seite A. Wahrend auch Mg geringere relative Gehalte im
Vergleich zu den markierien Feinstwurzeln aufweist, ist der relative K-Gehak deutlich héherund
weist ein Maximum in den Zeliwanden des inneren Corlexbersiches auf.

Mykorrhizen - Kontrolie

rel.Einh.

7000

6000 / l \ |

5000 (1}/ o
4000 T

30060 [T = : o -

2000 ]_- — 45
1000 E —

im Vergieich zu den obigen Milrosonden-Analysen an Querschnitten von mykorrhizierten Feinstwurzeln
im Bereich des sich entwickelnden primaren Xylem zeigt Abb. 93 als ein Beispiel LAMMA-Messungen
an einer ontogenetisch weiterentwickelten ca. 2mm dicken Felnwurzel mit entwickeliemn sekundéren
Xyiem. Die Mefpunkie der aus der Al-Angebotsseite (Seite B) stammenden Wurzel liegen in den
Zeliwdnden der 2, und 3.+4. Cortex-Zelireihe und des sekundaren Xylem. Auch hier sind den relativen
Elementgehalten die Daten des Isotopenaustausches gegeniibergestelit.

Folgende Befunde bei Felnwurzein treten dabei im Vergleich mit Mykorrhizen (Seite B mit Al-Zugabe)
auf: : S

- 'Dgsr relative Al-Gehait betrigt in den Zeliwanden der 2. Coriex-Zeilreihe ca. 40%, in der 3.+4. Cortex-
Coo  Zelireihe ca. 75% und im sekundiren Xylem etwa 125% der entsprechenden Gehalie in
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Die relativen Na-, Mg- und Ca-Gehalte zeigen bis auf etwa doppelt so hohe Ca-Gehalte im inneren
Coriex der Feinwurzeln keine hervorstechenden Unterschiede,

Der K-Gehalt nimmt zum Wurzelinneren hin ab und betrigt im Mittel ca. 70% vom relativen Gehalt der
mykorrhizierten Feinstwurzeln.

Abb. 83b zeigt analog zu Abb. 91b flr Mykorrhizen den jeweiligen Anteil am Elementgesamigshak {ir
Mg, Ca und K in Feinwurzeln (Seite B), die aus den Markierungsldsungen stammen.

Far Mg und Ca sind die aus den Losungen stammenden Anigile in den entsprechenden Zeliwanden
von Mykorrhizen und Feinwurzeln gleich grof3, mii Ausnahme des in den Zeliwanden der 2.
Cortexrsine in Feinwurzeln um etwa 1/5 niedrigeren Mg-Ldsungsantsils.

Wahrend der K-Markierungsanteil am Gesamigehalt in den Zellw@nden der mykorrhizierien
Feinstwurzeln im Mitiel bei ca. 30% liegt, ist dieser Wert in Feinwurzeln mit ca. 75% wesentlich
hoher, =

in Abb. 84 sind die mit LAMMA erhaitenen Mikroanaiysedaten Gber einen Querschnitt der SproBbasis
dargestellt. Es wurde in Zallwinden des Frih- und Spatholzes beider Xylem-Jahrringe, im Kambium
und im Phloem gemessen. Neben den Unterschieden zwischen Xylemund Kambium bzw. Phioem stehi
dabei die Frage nach eventuellen Unterschieden im Isotopengehatt der verschiedenen Xylemreinen im
Verdergrund, Dabei ist zu beachten, daB die Zellwanddimensicnen {= ipm) im Kambium deutlich

kieiner sind als in den Obrigen Geweben und daher bei der gegebenen LAMMA-Aufldsung von 1-2um

m Tall

zum geringen Tell auch Zellumen analysiert wurde,

Q. J e ¥

Der refative X- und Al-Gehalt steigt vom Frithholz des Jahres 1688 ausgehend fir Al bis zum Frihhoiz
1888 und 10 K bis zum Spatholz 1888 nahezu linsar an. im Kambium und Phioem sind deren
Gehalte geringer als im letzien Jahrring. Der relative Mg-Gehaft zeigt im Kambium hdhere
Woerte als im Xylem und im Phicermn, deren Gehalte in etwa gleich grof sind, Der Na-Gehalt ist
In den Zeliwanden in etwa gleichvarisiit bel sinem stwa 30% hdheren Gehali im Spatholz 1988,
Der relative Ca-Gehalt ist im Jahming 1989 ca. doppeli so hoch wie Jahrring 1988, Im
Kambium und im Phloem ist er etwa genauso hoch wie im Xylerm 1988,

Unierschiede im Vergleich mit der unmarkierien Kontrollprobe (Abb. 85} treten u.a. im hier wesentlich
geringeren Al-Gehalt, -vor allem im Xylem, auf. Bel der Kontrolipfianze wurde hier nichi
zwischen Frih- und Spatholz der einzelnen Jahrringe differenzient, sondern es wurde Ober die
ginzelnen Jahriinge gemitiell. Ein wefterer deutlicher Unterschied findet sich in der K-
Verteilung. Der K-Gehalt falk nicht wie bel der Markierungspflanze am Kambium ab, sondem

steigt bis zum Phloem hin an. Die relativen Ca-Gehalte sind im Xylem der Kontrolipfianze im

~ Mittel ca. doppelt so hoch wie in der SproBbasis der Markierungspflanze. Die Mg-Verteilung

ist in belden Pflanzen ahnlich, wihrend die markierte Versuchspilanze |m Mmei etwa 2 Smal
co .'so hohe relaixve Na Gehalte aufwelst o :
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Abb. 845 zeigt dan jewelligen Antell von Mg und Ca, der von giner der beiden Applikaticnsseiten aus
der Markisrungsldsung baw. ilr K von beaiden Seiten stammt.

Far Mg liegt der aus der Lésung stammende Antell, der von Saite B bei Al-Zugabe resuitiert, je nach
Zellart zwischen 25 und 33%. E}_ami'i liegt er zwischen_s und 15% _ﬁber dem von Seite A.

Der Ca-Anteil am Gesamigehatt, der von Selte B stammy, liegt zwischen 35 und 42%. Er liegt damit
im kitiel um etwa 5% Ober dam_ der Seite A ohneg Al- '7nnab9 zu’_fxﬁafkmrupne!_ ung,

L]

Der K-Markisrungsantell am Gesarmgehaii m den Zellwénden der SproBbasns variiert zwischen 20 und
28% ' S S

In Abb. 86 sind Mikroanalysedaten eines Quarschniites der oberen Sprofiachse dargestelk. Es wurde
in den Zellwénden des Frih- und Spéthoizes 1988 im Xylem, im Kambium und im Phloem gemessen.

Der relative K-Gehatt steigt vom Fridhholz ‘89 ausgehend bis zum Phloem bis auf den 3fachen Wert
-linear an. Der Al-Gehalt ist auf geringem Level gegeniiber dem Xylem der Sprofbasis und Tber

._den Querschniit konstant. Der Mg-Gghalt ist im Kambium und im Phioem ca. doppelt so hoch

wie im Xylem. Der Na-Gehalt steigt vom Friihholz ‘89 ausgehend bis zu den Phloem-
~:Zeliwénden hin nahezu linear bis auf den doppelten Wert an. Der Ca~Gehaii ist |m Jahrrlng ‘88

- -Ga. 1/2mal S0 hoch wue |m Kamb:um und fri Phloem R R S '
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Abb. 96b verdeutiicht ‘die Elementaufnzhme in diesen MeBpuniden des oberen Sprofes nach
Markierung mit stabilen Isotopen. Fir Mg und Ca ist der jeweilige Anteil angegeben, der von einer der
beiden unterschiedlich markierien Applikationsseiten stammt. Flr K .ist diese Unterscheidung der

B AR Y cul
Auch hier wurde wie bei wclyiEIChSm

{Abb. 97} nicht zwischen Frah- und Spétholz differenziert. Wahrend fir Ca,
geringe Unterschiede gefunden wurden, isi der relative K-Gehalt im oberen Sprof
Kontrolipfianze bei gleichem Verteilungsmusier etwa dreimal hdher. Der relative Na-Gehali ist
in der markierten Versuchspfianze ca. 3mal so hoch wie in der Konirolipflanze.,

1 in der SproBbasis im oberen Spro

Herkunft von einer der beiden Markierungsseiten nicht moglich.

Far Mg liegt der Losungsanteil, der von der Al-Angebotsseite stammt, je nach Zellart zwischen 32 und
43%. D_amit !iegt er zwischen_ 12 und 20% Ober den von Seite A ohne Al-Zugabe.

Der Ca-Anteil am Ca-Gesamtgehaﬁ der von Sefie B stamg, flegt zwischen 30 und 39%. Er Iiegi damit
2wischen 1% im Phloem und 9% im Spéatholz ‘89 {ber dem der Seite A.

Der. K-Markuerunqsaniell am Gesam’tgehai‘t in den Zetiwanden des oberen Sprosses varuert zwmcherl .

25 und 32%

Cotdn]

g, Mg und Al nur
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insgesamt fihren die Elementverschiebungen zwischen Pilanze und Versuchsldsungen nach 7 Tagen
Markierung dazu, daB z.B. in den Zeliwinden im oberen SproB der Fichte ca. 60 bis 70% des Mg- und
Ca-Gehaltes und 25 bis 30% des K-Gehalies aus den Markierungsidsungen stammt. Die Werte im
Kambium und im Phicem liegen dabei im unieren Bergich dieser Spannen. Die unterschiediichen
Markierungs-lsotope fir Mg und Ca lassen darliberhinaus einen 15 bis 20% héheren Mg-Anteil und
einen ca. 5 bis 10% h&heren Ca-Anteil im Xyiem des oberen Sprofies erkennen, der von der Al-

Angebotsseite stammit. -

7. Diskussion

7.1 - Eignung des Pilanzenmaterials {0r die jeweilige Zleisetzung

In der voriiegenden Arbeit wurden die physiologischen Mechanismen der Nahrstoffaufnahme in Fichten
unter Berilicksichtigung umwelirelevanter Parameter untersucht. Fir die Untersuchung des Einflusses
verschiedener Bodenparameter auf die Elementaufnahme in Fichten erfolgte eine Probennahme bei
Altfichten (S0 bis 120 Jahre after Bestand) aus dem Waldschadensgebiet "POSTTURM", Forstamt
Farchau / Ratzeburg. Von diesem Tiefland-Standort mit ausgepragtem urbanen Einfluf fiegen u.a.
umfangreiche langj&hrige Untersuchungen zur Elementversorgung und zum Elemenigehalt der Baume
vor, die den Zustand dieses Standories umfassend wiedergeben (vgi. Bauch & Michaelis 1988). in
einer Fallstudie wurden exemplarisch {0r die vorliegenden Mikrosonden-Analysen Mykorrhizen aus drei
verschiedenen Bodentiefen (0-10cm; 10-30cm; 30-50cm) von zwei im Rahmen weiterer Unter-
suchungen beprobier Alffichten mit unterschiedlichem Schadigungsgrad ausgewahii. Diesen
Mykorrhizen wurden Mykorrhizen zweljdhriger Fichten aus Erdkulturen, dis unter identischen
kontrollisrten Bedingungen in verschiedenan Bdden aufwuchsen, gegeniibergestelt. Fir diese
Experimente wurden u.a. im Vergleich zwei Bdden (Auflage: 0-10cm; Mineralboden: 10-30cm Tiefe),
die dem oben erw&hnten Standort entnommen wurden, ausgewahlt. Wis auch weitere Untersuchungen
zeigten (Riedel 1989), wurden durch die gewahiten Kulturbedingungen (Gber 11 Jahrg) die deuilichen
Unterschiede Im Elementgehal der Bodenldsungen der verschiedenen Ausgangsbdden durch die
Bewdisserung und den damit verbundenen Elementeintrag z.T. verringeri. Somit war mi diesen
Erdkuituren eine Nachbildung der Bodenverhilinisse am Standort nur eingeschrankt maglich.

Trotz der Nivellierung der urspriinglichen Unterschiede im Gehali wichtiger Nahrelemente (z.B. Ca, Mg,
K) in den Bodenldsungen der Erdkulturen (Riedel 1989), wurde eine deutliche Redukiion von
Langenwachsium und Trockensubstanzprodukiion der Fichten ilir den Mineralboden gegeniber der
Auflage festgestelit (Diznisch 1989). Dieser Umstand bedari noch weiterer Klarung. So kdnnte ein
Zusammenhang mit dem deutlich hdheren Stickstoffangebot in der Bodenldsung der Auflage gegeniber
dem Mineralboden bestehen {Ammonium und Nitrat; vgl. Tab. 3). Bei den oben erwahnten Untersuch-
ungen konnten jedoch Experimente zum Stickstoffhaushait nichi durchgeftihii werden. Auch die
unterschiedliche Bodenmechanik kénnte bei den Wachstumsunterschieden eine wesentliche Rolle
- gespielt haben {(Barley & Greacen 1967; Hamblin 1985; Wilson & Robards 1978, 1979; Lindberg
& Petterson 1985). Um in Erdkuliuren eine vollstindige Nachbildung der Bedingungen fir die
- Elementaufnahme von Mykorrhizen in unterschiedlichen Bodenhorizonten am Naturstandort zu erhalien,
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bedarf es einer deutlich verbesserten Erdkultur-Anzuchtmetheds, die auch Ober lange Kulturzeiten, von
einern Jahr und langer, die Bedingungen am entsprechenden Standort wiedergeben. Die Ubertragung
der mit Jungpflanzen aus Erdkulturen erzielten Befunde auf die Situation von Alifichten bedaif stets
einer Uberprifung und ist z.T. nur bedingt méglich (BMFT 1990).

Grundlegende Experimente zur Nahrstoffaufnahme Ober das Wurzelsystem von verschiedenen
Pflanzengatiungen (hauptsachlich: Monokotyledonen) wurden hiufig an isolierien Wurzeln durchgefihrt
(Harley et al. 1854; Jacoby 1965, 1966; Meas 1969; Pitmen 1971; Huett & Menary 1979; Macklon
& Sim 1981; u.a.). Auigiund der komplexen Wechseiwirkungen zwischen Sprof- und Wurzelsystem
lassen solche Untersuchungen nur begrenzi exakte Aussagen Ober die Nahrelemeniaufnahme zu
{Marschner 1978). Daher wurden alle Laborexperimente, auch dis KurzzeRt-Expearimants, an intakten
Pilanzen durchgefahii.

Wie bereits erwéhnt wurden die vorilegenden Mikrosonden-Analysen vor allem an den in der Regel
mykorrhizierten Feinstwurzeln durchgefdhri, die den Haupttell der intakten Wurzelspitzen eines
Fichtenwurzelsystemns unter natiriichen Bedingungen bilden. Weniger als 5% aller Wurzelspitzen
gehdren zu unmykorrhizierten Langwurzein, die sich besonders im lockeren feuchten Boden befinden
und an ihren hellen, schnellwachsenden Spitzen erkennbar sind {Stienen 1985). Fichten-Langwurzeln
zeigen auch gegenliber unmykorrhizierten Kurzwurzeln eine deutlich verschiedene Anatomie. Bei
Hydrokulturen beschrieb Jorns (1988) bei Langwurzeln eine flieBende Grenze zwischen Cortex und
Calyptra, wobeli dis Gewebe nicht eindeutig differenziert werden kdnnen, wihrend dies bei Kurzwurzeln
mdglich ist, wobei deren Calyptra wesentlich kleiner ist. Koftke (1986) findet eine wesentliche
Ubereinstimmung des Aufbaues und der Ausdehnung der Meristeme bei nur graduelien Unterschieden
beider Wurzeltypen bei Fichte (Periit- und Sandkulturen, Naturstandor} und fihren die anaiomischen
Unterschiede zwischen Kurz- und Langwurzeln, wie auch Wilcox (1968), auf unterschiedliche
Wachstumsgeschwindigkeiten der Wurzeln zunick. Experimente von Héussling e al. (1988) zeigten
deutliche Unterschiede in verschiedenen Zonen von Langwurzeln in der lonen- und Wasseraufnahme
aus der angebotenen Aufenidsung in Abhingigkeit vom Entwickiungszustand und Vorhandensein von
Lateralwurzeln. Auch wenn es sich bel diesen Langwurzeln von der HaufigkeR der Wurzelspiizen
hergesehen um eher untypische Wurzein handelt, lassen sich wegen mégiicherweise stark
unterschiedlicher Aufnahme- und Transporiraten nicht ohne weiteres Aussagen Uber deren anteiligen
Beltrag an der Versorgung des gesamten Baumes herleiten. Nach Abschdizungen von Marsehner ef
el. {1991} haben unmykorrhizierie Fichien-Langwurzein das "Nahrstoffaufnahme-Potentiai® um bis zu
80% des gesamien Ca-Bedaris eines Baumes zu decken (fir andere mineralische Nahrsioffs ist dieser

nnnnnnn

Generell wird angenommen, daB die Aufnahme von Wasser und fonen im wesentlichen selektiv iber
junge Wurzeln eriolgl, die dadurch gekennzeichnet sind, daf sie physiclogisch sehr akiiv und noch
nicht suberinisiert sind. Diese Annahme bestimmt daher auch im wesentlichen die Diskussion und
Beschreibung der physiologischen Mechanismen der Nihrstoffaufnahme in Pflanzen (z.B. kMohr &
Schopfer 1878; Liitige & Higinbotham 1979; Marschner 1986). So bilden im Rahmen der
Waldschaden-Ursachenforschung Untersuchungen an jungen Wurzeln, wie auch zum wesentlichen Tell
bei der vorliegenden Arbelt, nahezu ausschlieBlich den Schwerpunkt bei Fragen zu Mechanismen der
Nahrstofiversorgung des gesamien Baumes. Aktere Wurzelieile mit sekundirem Dickenwachstum und
. hydrophoben Einlagerungen soliten nach aligemeiner Auffassung keine Funktion als absorbierende

Oberflache haben, da diese Gewebe durch die Einlagerungen in der duBeren Wurzelinde

"abgeschoitet” sein sollen (vgl. Kramer 1969). Damit wiirden die &lteren Wurzeiteile keinen Beftrag zur
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Nahrstoffaufnahme erbringen, sondern lediglich dem Nahrstoffiranspori und der Nahrstoffspeicherung
dienen. Bei der Diskussion der Nahrstoffaufnahme Uber die Wurzeln lassen damit die meisten Autoren
altere Arbeiten unberlicksichtigl, in denen dargelegt wird, daB sehr wohl ein gréfierer Anteil an der
Gesamiversorgung mit Wasser und Nahrstoffen (ber suberinisierie Wurzeln bzw. Wurzeltelle
aufgenommen werden kann {Crider 1833; Addoms 1946; Kramer 1946; Kramer & Bullock 1866).
Untersuchungen von Kramer & Bullock (1866) in einem 34 Jahre alien Tulpenbaum-Bestand
(Liriodendron tulipifera L.) zeigten, daB die gesamte unsuberinisierte Wurzeloberflache auch wihrend
der Hauptvegetationszeit unter 1% der Gesami-Wurzeloberflache betrug. Unter Hinzuzichung von
Wasserieitfghigkefismessungen schitzien sie daraufhin ab, daB ca. 75% der Wasseraufnahme dber
die Absomtion an der suberinisierten Wurzeloberilache erfolgt. Diese Absorption soll danach - vor allem
bei mehrjdhrigen Pflanzen - an Lentizellen, Rissen entlang von Wurzeiverzwalgungen und Brichen und
Wunden In der Wurzelrinde erfolgen. Atkinson & Wilson (1979) wiesen an Kirschb&umen (Prunus
aviurn) fr unsuberinisierte und fOr verholzte Wurzeln fiir radioakiives ®P wie auch f0r Wasser eine
shnliche Aufnahmerate pro cm? Wurzeloberfliche nach. MacFall et al. (1990) fiihrten Untersuchungen
mit -ger Kernspin-Tomoegraphie durch. Sie konnten eine Wasserverarmungszone zuerst um
suberinisierte, unverietzie Pfahlwurzeln sechs Monate aker Kiefernsamlinge (Pinus taedsa) in
Sandkontainern messen. Mit dieser Untersuchungsmethode konnte, ohne Stérung des Bodengefliges
bei der Messung, die Wasseraufnahme {ber suberinisierie Wurzeln an intakien Pflanzen unter Boden-
bedingungen erstmals direkt nachgewiesen werden. Die Autoren gehen davon aus, daf auch im
Wasser geldste Nahrsioffe mit aufgenommen werden.

Es a8t sich somit nicht abschilefend beurteilen, weicher Anteil an der gesamien Wasser- und
minerzlischen Nahrstoffaufnahme einer Fichie unter Standonbedingungen Tber Mykorrhizen bzw.
unmykorrhizierte Langwurzeln oder aber Gber die dlteren suberinisieten Wurzeln bzw. Wurzelieile
aufgenommen wird, Dies soiife nicht nur von der Strukiur und Funktion des Wurzelsystems, sondemn
u.a. stark von den Standorbedingungen wie auch vom [eweiligen Element und dessen Mobilitat im
Boden abhingen. Die bel der vorliegenden Arbelt zur Verflgung stehenden Methoden der
gleichzeitigen Markierung eines Elementes mit verschisdenen Isolopen {vgl. Kap. 6.4), z.B. in
unterschiedlichen Bereichen des Wurzelsystems sollte bei zukiinfligen Untersuchungen zumindest die
Bearbeitung von Teilfragen dleser Problematk ermdglichen.

Wie in Kap. 2 bereits n8her erlautert, spiek unter natdriichen Bedingungen die obligaiorische Mykorrhi-
zierung des Fichten-Wurzelsysiems gine wesentliche Rolle bei der Nahrsiofiauinahme. Daher wurdsn
keine unmykorrhizierten Pflanzen unter Hydrokuliur-Bedingungen benuizi, obwoh! diese bsi den
meisten Nahrstoffauinahme-Experimenien angewendet werden {{ngestad 1982, Byers 1883; Tischrer
et ol, 1983; Rost-Siebert 1985; Jorns 1988). Bei Hydrokuliuren handeft es sich um Fichtenkeimlinge
oder um Fichtenstecklinge mit einer zum Naturstandont deutlich unterschiediichen Wurzelmorphologie
und mit einem hohen Antel! an Langwurzeln. Aufgrund eines starken Wurzelwachstums weisen digse

Pflanzen meist ein hdheres Wurzel/ SproB - Verhaitnis auf.

Die in der vorliegenden Arbeit verwendeten zwei- und drefjhrigen Fichten aus verschiedenen
Erdkukturen sind unter natumahen und vergleichbaren &uBeren Bedingungen in einem Kalkhaus
aufgewachsen. Die Mykorhizen dieser Pllanzen - es waren mehr als 90% der uniersuchten
- Feinstwurzeln mykorrhiziert - wiesen wie Mykorrhizen von Alifichten am Standort ¢in bis an die
Endodermis reichendes einschichtiges Hartig'sches Nefz auf. Der Hyphenmantel war jedoch nur
schwach -entwickelt, was mit den Kuiturbedingungen oder aber mit der/ den nicht bestimmiten
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Pilzspezies zusammenh&ngen k&nnte. Dieser Mykorrhizierungstyp war in denverwendeten Erdkuliuren
monotypisch, wogegen man in einem natdrlichen Fichtenstandont eine Vielzahl von verschiedenen
Mykorrhizaformen finden kann (4 bis > 20 Arten; vgl. Kap. 2). An Fichtenkeimlingen aus Erdkulturen
mit natidicher vom Standort stammender Bodenschichtung fand Feil {1989) ebenfalls nur eing
Mykorrhizaform mit den gleichen oben beschriebenen Merkmalen (die Pilzspezies wurde als Ascomycet
bastimmt} und dies unabhingig davon, ob der Boden vor dem Einsetzen der Fichtenkeimlinge
dampfsterilisiert war oder nicht. Kottke (pers. Mit. 1981) macht for diese Artenarmuti die gegenlber
dem Naturstandort veranderien Wachsiumsbedingungen verantwortlich, so dafl es zwischen Fichten
und unterschiedlich angepaBien Plizspezies nicht zur Bildung von Mykorrhizen kommi.

Bei den hier verwendeten Erdkulturbedingungen ist es somii nicht mdglich, die Mykorhizierung 2u
beeinflussen. Es war insbesondere nicht mdglich, nur eine bestimmie Pilzspezies bei der Bildung von
Mykorrhizen einzusetzen. Fir weltergehende Untersuchungen zur Bedsuiung der Mykorrhiza bei der
Elementaufnahme sind jedoch Analysen und Experimente an sterilen unmykorrhizierten Pllanzen und
an Mykorrhizen mil definierten Pilzspezien notwendig. Die hier benutzten beimpften Sterilkuituren in
Petrischalen hieten den Vorleil sings definierten Modelisystems (Kottke ot al. 1987). Dabei zeigten die
entwickelten Mykorrhizen (besonders: Pisolithus tinctorius - Picea abies) anders als die Erdkultur-
Pflanzen einen starken Hyphenmantel und auch anders als Fichten am Naturstandort efn zum groBen
Teit mehrschichtiges Harlig'sches Neiz. Die Cortexzellen waren dadurch weit voneinander isoliert und
es erscheint sehr unwahrscheinlich, dafl sie noch (ber Plasmodesmen miteinander verbunden waren,
wie dies normalerwsise bei intakien Pilanzen-Feinstwurzeln der Fall ist. Die wahrscheintich
kulturbedingte starke Enjwicklung des Pilzes 138t diese Sterikulturen daher nur bedingt als
Modelisystem flr die gegebenen Fragestellungen als geeignet erscheinen. Weiterhin ist zu
berhcksichtigen, dafl der hier Uberwiegend henuizie Pilz Pisolithus #nclorius in Deutschland mit
Ausnahme des Saartandes nur selten anzutrefffen ist. Er kommt besonders auf sandigen Bdden, Weg-
bdschungen, Bahndammen, Halden und ghnlichen Standorien vor (anscheinend wirmeliebend und im
iittelmeergebiet ziemlich verbreltet; Gerhardt 1984 u. 1985). Wegen des in Steritkuliuren guten
Wachsiums und bonen Mykorthizierungsgrades eignet sich jedoeh R4 im besonderen Made fir
Kutturversuche, Ein Vergleich verschiedener Mykorrhizen bei anderen Kuliurbedingungen, mit anderen
Pilzparinemn oder etwa mit definierien Mykorrhizen-Erdikuliuren kKann hier in Zukunit zusatziiche
informationen zur Beurisilung des Systems bringen. Eine weitere erfolgversprechende Kulturbedingung
f0r Nahrstoffaufnahme-Experimente scheint die von Jentschke (1989) entwickeite Methode mit definiert
mykorrhizierten Fichtenkeimiingen in monoxenischer Kuitur in Quarzsand zu sein. Er erreichie mit
periodischer Applikation konstant kleiner Nahrlsungsvoluminag und einen kontinuierlichem AbfluB des
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aus Erde stammen, auf.

Geklonte Fichten wurden in der vorliegenden Arbeit bewuBt nicht benutzt, da es sich dabei i.d.R. um
Stecklinge handelt, deren Wurzelsystem im wesentlichen aus Adventivwurzeln besteht. Derim Vergleich
mit Keimpflanzen verdnderte Ubergang der Wurzeln zur SproBachse kénnte den lonentransport in den
SproB beeinflussen. Weiterhin sind solche Steckiinge durch die starke Verwundung und den darauf
folgenden Kompartimeniierungsreaktionen (Shigo 1984, 1985} gestre 8t und zeigen daher Gber ldngere
Zeit in.ihrer Physiclogie Unterschiede zu aus Keimlingen herangezogenen Pflanzen.

‘Die im Kap. 6.2 beschriebenen Experimante zur Charakierisierung der lonenaustauscher-Eigenschaften
bzw. " des - Element-Aufnahmeverhaliens von mykorthizierten Feinstwurzeln, bei Variation von
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Elementkonzenirationen, pH-Wert, Wurzeitemperatur und Applikationszeit, wurden unier kontrollierien
Versuchsparametern durchgefithrt. Als Pflanzenmaterial standen hiedQr dreijahrige Fichten aus
Gérinerei-Normalerde-Kultur zur Verfligung. Bei einem Teil der Experimente zeigie sich eine nur
gingeschrankie Eignung dieser Pilanzen fir bestimmie Fragesteliungen. Die gewihiten Versuchs-
bedingungen bei Variation der angebotenen Elementkenzentrationen (Na, Mg, K, Ca) ohne vorherige
Anpassung an die Markierungsidsung fahrten, z.B. aufgnind des hohen Ca-Angebotes in der Garinersi-
Normalerde, zu einer hohen Ca-Abgabe der Pilanzen an die Markierungsldsung, was z.T. zu einer
deutlichen Ca-Konzentrationsanhebung flihrte. Damit konnte z.Y. der EinfluB auf die Elementaufnahme
der urspriinglich ausgewéhiten angebotenen Elementkonzentrationen in den Markierungsiésungen nicht
in der-beabsichtigten Form uniersucht werden.

7.2 - Elgnung der Mefmethoden fir die Problemsteliung

Die -Problemstellung erforderte den Einsatz verschiedener sich erginzender Analysemethoden zur
Bestimmung des Element-(Isotopen)-gehalies auf Zell- und Gewebeebene. Bei diesen Untersuchungen
sind vor allem die morphologischen, anatomischen und funkiionetien Zusammenhange fir eine aktive
und / oder passive lonenaufnahme in Wurzeln und nachfolgenden Geweben von entscheidender

Bedeutung.

Fragen dieser Art lassen sich nur eingeschrankt mit den Obsrwiegend angewandien Bulkanalyse-Metho-
den - wie AAS, ICP-OES, TRFA - zum Elementnachweis beamworien. Mit diesen Methoden lassen sich
enge r8umliche Bezichungsn verschiedener Gewebe, wie z.B. von Hyphen und Corlexzellent in
Mykarrhizen, entwickiungsabhéngige Unterschiede und Zugangiichkeitsbetrachtungen von lonenaui-
nahme und -speicherung oder ihre Verteilung in Mykorrhizen nicht aufldsen. Mit Bulkanalyse-hMethoden
ist eine Differenzierung zwischen Elementgehakt und von auBen adsorbiertem Elementanteil nicht
mogtich, Hier mu B mit lokalisierenden Methoden gemessen werden (z.B. EELS, SIMS, EDXA, LAMMA),
die Aussagen dber relative Element-(Isotopen)-Verteilungen mit hoher Aufldsung an Semidinnschnitten
erlauben. Ergdnzende Elementanalysen an Bulkproben geben darliber hinaus Aufschiuf fiber
Zusammenhange zwischen Elemeni-Angebotsseite und Etement-Bedarfsseite und ermdglichen eine
quantitative Bilanzierung der Elementgehalte als Integraimessung in verschisdenen Geweben,

Die in der voriiegenden Arbeit benutzte optische Emissionsspekirometrie mit indukiiv geheizier

Argonplasmafackel (ICP-OES) hat sich bersits in der Vergangenheit bei gleichem Probenmaterial und
gleicher AufschiuBimethode flir eine quantitative Elementbestimmung in flissigen Bulkproben bewahri
(z.B. Michaelis et al. 1985; Bauch et al. 1985; Rademacher 1986; Berneike 1987; Riedel 1989). Ein
weseniiicher Vorteil dieser Methode ilegt darin, daB sich mit ihr in verhaltnismasig kurzer Zeit (ca. 1-
2min), bei geringem Probenvolumen (ca. 2mi), simuiian ein breites Elementspekirum quantitativ messen
iaBt. Eine durch geringe Menge an Probenmaterial bedingte Verdinnung der MeBIdsung und eine
gelegentliche Uberlagerung der MeBsignale verschiedener Elemente begrenzt z.T. die Bestimmungs-
grenze und -genauigkeit fiir einzelne Elemente {(vor allem fir K; siche Kap. 4.4). MeBapparaturen
neuerer Bauart kdnnen hier bessere Ergebnisse erbringen. Mit ihnen kénnen in schneller Reihenfolge
‘Elementkonzentrationen sequentiell bestimmt werden, wobei fiir jedes Element einzeln die optimalen
MeBparameter gewahit werden und ebenfalls geringe Ldsungsmengen foir eine Multi-Elementanalyse

" ausreichen. Die Messung von sehr geringen Probenvolumen (10-25ul) ermdglicht die Totalreflexions-

Réntgen-Fluoreszenz-Analyse (TRFA). Jedoch lassen sich zur Zeit die Gehalte leichter Elemente wie
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Na und Mg mit inr nicht bestimmen. Des weiteren verhinderie die lange MeBdauer in der vorgegebenen
begrenzien MeBzeit einen hoheren Probendurchsatz.

Den Fragesteliungen entsprechend bildeten Messungen auf zelluldrer Ebsne den experimentellen
Schwerpunkt der vorliegenden Arbeit. HierfOr wurden die sich erganzenden Mikrobereichsmethoden,
die Energie-Dispersive-Rontgen-Analyse (EDXA) und die Laser-Mikrosonden-Massen-Analyse (LAMMA)}
in Kombination zur Bestimmung von Element- und Isotopenverteifung bei Punkimessungen an 0,5um
dicken Semidinnschniten von verschiedenen Pilanzengeweben eingesetzt.

Die Energie-Dispersive-Rontgen-Analyse ermoglicht dis Messung von Elementzusammensetzungen
an Préparate-Ditnnschnitten mi drilicher Aufldsung von deutlich unter 1pm (hier: 0,3um). Die Methode
wurde von Lduchli (1967) zum erstenmal fir Messungen von lonenverisilungen im Pilanzengswebe
benutzt. Erste Untersuchungen zum zelluidren Nachwets von Elementen in Feinstwurzeln gesunder und
geschadigter Fichten wurden mit dieser Methode von Bauch & Schroder (1982} und von Stienen et
al. {1984} durchgeflthrt. Damit konnten deutiiche Unterschiede im Gehait verschiedener Elemente
lokalisiert werden. Wie die varliegenden und weltere Untersuchungen zeigen (z.B. Godbold et ol 1987;
Jentschke 1989), ermdglicht die Aufidsung von EDXA in Verbindung mit einem Transmissions-
Elekironenmikroskop (TEM) die getrennte Analyse der relativen Elementgehatte z.B. von Hyphen und
benachbarien Cortexzellen im Hartig'schen Netz von Fichten-Mykorrhizen. Die relativ langen MeBzeiten
erlauben dabei, bei veriretbaremn Aufwand, nur eine sehr begrenzie Anzahl von Einzelmassungen (vglh.
Kap. 4.2). Die Quantifizierung der Elementgehalte ist bei der EDXA-Analyse mdglich und wurde bei
tierischen Zelien erfolgreich versucht (z.B. Hall & Gupta $1983). Eine bessers Anpassung der
Auswertung an pfianzliche Zelien, besonders an Zeliwandmaterial, steht jecoch noch aus. Die eigenen
Messungen beschrdnken sich daher auf die Angabe einer relativen Elementzusammensetzung
(Chandler 1977). Von Nachteil bei den bisher verwendeten Detekioren ist die nur geringe
Nachwelsempfindlichkeit fiir Elemente, die leichter ais Silicium sind. Rdntgendstekioren neuerer Bauart
- v.a. auf Germanium Basis - schaffen hier Abhilfe und soliten zudem mit Hilfe angepaSter

Berechnungsverfahren auch sine guantiative Elementbestimmung im Mikrobersich ermdglichen.
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Erste Untersuchungen mit Holz als
{LAMMA) wurden von Klein & Bouch (1979) zum Nachweis der Verteilung von Holzschutzmitieln an
Dannschnitien von Picea abies und Finus syivestris durchgeithn, bel einem minimalen Analysepunki-
Durchmesser von ca. ipm. Erste Untersuchungen mit LAMMA zum Elementgehait in Feinstwurzein
erfoiglen von Bauch & Schrider {1982) an gesunden und geschidigten Tannen und Fichten, Dabei
var zundchst besonders die hohe MNachweisempfindlichkelt von LAMMA tir Elemente niedriger
Ordnungszahl (hier: Na, Mg, Al) und die deutlich kirzere Analysenzeit gegenliber der Rénigen-
mikrosonde von groem Vorteil (weitere Anwendungen von LAMMA im biologischen/medizinischen
Bereich vgl. Verbueken et al. 1985). Der entscheidende Vorteil von LAMMA liegt im MeBprinzip
begriindet, das dig verschiedenen isotope quantitativ voneinander unterscheidet. In Verbindung mit der
Markierung der hier besonders interessierenden Makrondhrelemente Mg, K und Ca in den
Versuchsldsungen mit stabilen Isotopen (*Mg, ®Mg, 'K, #Ca, *Ca) kann so zwischen bereits in der
Pflanze vorhandenen, aus der L&sung aufgenommenen und von der Pflanze abgegebenen Elementen
anteilmaBig an Dinnschnitt-Praparaten und an Sprih-Praparaten unterschisden werden. Vor allem
-nach Markierung mit stabilen Isotopen ermdgiicht daher LAMMA neus Experimentanséize, die zur
Auiklarung von Wirkungsmechanismen und Transporiprozessen im zeliularen Bereich beitragen kénnen
' (Schrider 1981; Schrider et al. 1988). Im Gegensatz dazu lassen reine Elementgehali-Bestimmungen

'-mﬁ EDXA:(wie auch Bulkanalyse-Methoden) nur sehr begrenzt oder keine Aussagen Uber derartige
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Prozesse zu. So sagt z.B. ein niedriger Elementgehalt in einem Gewebe nichis Uber den Elsment-
transport bzw. -austausch in der Pflanze (z.B. Wurzeln/SproB/Nadeln) aus. Der Gehalt kann gering
sein, weil nur eine geringe Elementmenge dorihin gelangt (bei geringem Umsatz) oder well eine groBe
Elemenmtmenge schnell “weiteriransporiieri® wird (bei hohem Umsatz). Analog kann dies {ir hohe
Elementgehalte gelien. Aussagen Uber das kinetische Verhalten solcher Prozesse sind daher mit
bloBen Bestimmungen der Elementgehalte nicht maglich. Auch fassen sich hiermii keine Aussagen (iber
Systeme treffen, die sich im bzw. nahe am Flielgleichgewicht befinden. Durch Isotopenaustausch-
studien kénnen dagegen auch bei diesen Systemen wesentliche kinetische und mechanistische
Erkenninisse gewonnen werden (Simon 1982). Das bedeutet, LAMMA erméglicht neben relativen
Elementverteilungen auch ohne Anderung der Netto-Konzentrationen den Efflux und Influx in vitalen
Systemen zu messen, um deren lonenaufnahme und lonenaustauscher-Eigenschafien zu untersuchean,

Da es sich bei LAMMA um ein lichtoptisches System handel betragt der minimaie Analysepunki-
Durchmesser methodenbedingt nier ca. ipm. Damit lassen sich einige spezielle Fragesteliungen nur
eingeschrankt untersuchen. So ist es z.B. bei LAMMA-Messungen im Coriex nicht mdglich, Pifz und
Rindenzellwand absolut gstrennt zu analysieren. Bel Messungen wurden daher Pilzhyphen,
Rindenzeliwand und zum sehr geringen Teil auch Zellurnen der Cortexzelien gleichzeitig analysiert. Die
MeBwerte aus dem Zellumen der Cortexzellen sind Mittelwerte Gber den Inhak einer Zelle, da wegen
des fehlenden Konirastes nicht zwischen verschiedenen Zellkompartimenten unterschleden werden
kann. Die Ergebnisse zeigen, daB die Unterschiede zwischen Symplasten und Apoplasten jedoch gui
erfafit werden kénnen.

Eing absolute Quantifizierung der analysierien Elemantmengesn ist zur Zeit mit LAMMA nicht oder nur
mit sehr groBem Aufwand Gber Jeweils speziell hergesielite Standardproben mit Einschrinkungen
mdglich (vgl. Kap. 4.1; Schrider 1281; Fain & Schrider 1985). Daher knnen, so lange gesignets
MeBstandards fehlen, die erhaltenen Daten lediglich in relativen Einhsiien angegeben werden. Dis
relativen Messungen der anteiimadigen isotopenzusammensetzung eines jeweiligen Elementes sind,
wie hier fir Mg, K und Ca, fiir die voriiegenden Fragestellungen von ausreichender Genauigkel (im %-
Bereich). Die Messungen der isoiopenverhdfinisse bskannter Zusammensetzung wie bei Kontroil-
Proben mit natlrlicher Isotopenverteiiung steilen somit eine interne Kontrolle der erhaltenen LAMMA-
Spekiren und der quantitativen Aussagen Gber die jeweiligen Isotopenanteile dar.

Bei der Anwendung der isotope (Mg, K, Ca) kann im Rahmen der vorliegenden Mefgenauigkeit davon
ausgegangen werden, daB sich verschieden schwere Isolope eines Elemenies im biologischen System
gleich verhalien, d.h. dafl beim Ablauf der hier siatifindenden verschiedenen Reakiionen keine
Diskriminierung markierter und nicht markierier lonen statifindet. Dies kann auch aus der oben
erwihnten "internen Kontrolle” der Gleichverteilung der natdrlichen isotopenzusammenseizung in
Kontroliproben geschiossen werden. Bei anderen quaniiiativen Untersuchungen beobachiet man mehr
oder weniger deutlich soiche ais “Isotopenefiekie” bekannte Phianomene {i.d.R. im Promille-Bereich)
ung ziehi diese zu mechanistischen Erkl&rungen heran (Simon 1982).

Far methodische Untersuchungen und bei elnigen Versuchsreihen zum Verhalten von Ca bei der
Aufnahme und Vereilung in Fichten etfolgte in Erganzung zu Experimenten mit stabilen Isotopen der
Einsaiz einer nachweisstarken Markierung mit radioaktivem “°Ca, einem B - -Strahler, welcher in
Bulkproben gquantitativ bestimmt werden kann (Kap. 4.3). Ein wesentiicher Vorteil dieser Methode liegt
in der schnellen Auswertbarkeit und der hohen Nachweisempfindlichkeit, die eine differenzierte
Fraklionierung des Probenmaterials zulaBt. Weitergehende Aussagen zur relativen “*Ca-Verteilung im




160

Mikrobereich sind mit Hilfe der Mikroautoradiographie méglich (Fithr & Wieneke 1983). Eigene, hier
nicht ndher vorgastelite Untersuchungen an Querschnitten von Mykorrhizen mit dieser Methode wiesen
jedoch nur eine geringe rdumliche Aufldsung der “Ca-Vertellung auf, wobei lediglich zu erkennen war,
daB3 die starkste Schwiarzung des verwendeten Réntgenfilms und damit die hdchsten “Ca-
Konzentrationen im Aufieren Corlexbereich vorlagen. In Erg&nzung und Absicherung zu LAMMA-
Untersuchungen kénnen tber die **Ca-Verteilung weitere qualitative Aussagen erzielt werden.

Ein wesentliches Problem beim Einsatz der hier verwendeten Mikrobereichs-Analysemethoden liegt im
hohen priparativen Aufwand. Hierbei miissen Elementverschisbungen weitestgehend vermieden
werden, damit die Aussagefahigkeit der Mikrobereichs-Analysen erhaiten bleibt. Welche Punkte bei der
Probenpraparation besonders berlcksichligt werden miissen, wird u.a. Im folgenden Kaptiel diskutiert.

7.2 - Versuchsdurchilhrung und Probenaufbersiiung fr die Analysen

Pflanzenvorbereltung: Die Verwendung von Wurzein fir Elementanalysen wirit ein oft unterschitzies
Problem beim mdglichst vollstandigen Entfernen der an den Wurzeln anhaftenden Erdpartikel auf.
Anhaftende Erdpartikel beeinflussen dabei vor allern Bulkanalysen und kénnen das Herstellen von
Dannschnitten der i.d.R. in Epoxidharz eingebetteten Wurzeln beeintrdchtigen bzw. verhindem.
Ublicherweise werden die “verschrutzten” Wurzeln dazu in dest. Wasser und/ oder Alkoho! in
moglichst kurzer Zeit gereinigt (z.B. Stienen et al. 1984; Murach 1985; Rademacher 1986; v.a.). Dies
ist ofi, je nach anhaftender Bedenan, z.8. bei lehmigem Boden, nichi anders moglich. Dabei muf u.a.
jedoch beachtet werden, daB der Elementaustausch mit der Waschidsung unmittelbar einsetzt, wie dies
auch die vorliegenden Zeftreihen-Experimente mit markierien Versuchsldsungen zeigen (Kap. 6.2.2).
Die Waschldsung selbst variiert in unbekannter Weise (nicht reproduzierbar) je nach Art und Menge
der In Ihr Obsriragenen Erde und Wurzelmasse. Zur Bestimmung des Ausgangs-Elemenigehaltes
soleher Proben sollie daher einer rein mechanischen Reinigung der Vorrang gegeben werden. Bel der

Kryosubstitution, der hier Oberwiegend angewendeten Priparationsmethode {lr die Mikroanalyse,

werden anhaftende Partikel durch das Spiilen im Substitutionsmedium entfernt (s.u.).

Beider Probennahme von sterilen bzw. mykarrhizierien Feinstwurzeln kann dis Probenauswahl! lsdiglich
nach rein optischen Gesichtspunkten erfolgen. "Offensichtlich” vitale Wurzelspitzen werden vor allem
nach der Beschaffenheit der Wurzelspiize (hell, turgeszent wirkend) angesprochen. Dies 18t nur
bedingt einen SchiuB auf deren Entwickiungszustand und vor allern auf deren Funkiionsfahigkeit zu.
Vitalitatstest wie z.B. mit FDA-Vitalfluorchromierung (Ritter et al. 1986), lassen sich jedoch nicht
paraliel zu Elementanalysen durchilhren.

Zur Schaffung gleicher Ausgangsbadingungen und zur Adaptierung an die Markierungsldsungen
wurden efnem Teil der Pflanzen vor den Markierungsversuchen L8sungen mit gleichen Element-
gehalten, jedoch mit natUrlicher Isotopenzusammensetzung, angeboten. Dies wurde je nach Art des
folgenden Experimentes fir ndlig erachtet, da sich die Versuchsldsungen von den Bodenidsungs-
- ‘bedingungen der Garinerei-Normalerde-Pilanzen deutlich unterschieden (vgl. Kap. 7.1).
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Versuchsbedingungen fir Marklerungsexperimente: Die angebotenen Losungsmengen bei
simultaner Dreifach-Markierung (Mg, K, Ca} mit stabilen Isotopen konnten ¢in aus Kostengrinden
veriretbares MafB nicht Uberschreiten (i.d.R. 15-20ml), wodurch auch die GréBe der verwendbaren

Filanzen limitiert war.

FUr die Markierung mit stabilen Isotopen war die Inkubation dber langere Zeit in bellfteter L&sung bzw.
dertagliche Wechsel der Versuchsidsung notwendig. Die O,-Sattigung in der Markierungsidsung betrug
unter den letzigenannien Bedingungen am Ende eines Versuchstages noch etwa 50%. Hier gibt es,
anders als bel den natiirlichen Bedingungen im Boden, keine Unterschiede bei der Mikroheterogenitat
der Nahrstoffvertellung und der, vor allem wurzelinduzierten, pH-Wert-Verteilung im unmittelbaren
Rhizospharenbereich (Nye 1981, Marschner et al. 1982; Marschner & Rémheld 1983; Hildebrand

i986). -

Fur die Zusammensetzung der bei den meisten Versuchsreinen benutzten "Standardldsung” wurden
lonenkonzenirationen von Na, Mg, K und Ca verwendet (jewells immol/ ), die zwar L.d.R. hoher als
die durchschnitllichen Werte von Naturstandorien sind, aber die innerhalb der Variationsbreiten im
oberen Bereich far natlriiche Waldstandorie liegen (Scheffer & Schachtschabel 1976: Rademacher
et al. 1988, z.B. fir den Standort "Postturm®/ Ratzeburg). So weisen umfangreiche Waldbodenproben
im A, -Horizont (Ulrich in: Scheffer & Schachischabel 1976) im Sattigungsextrakt im Mitte! folgende
Elementkonzentrationen auf (in Klammem: Variationsbreite): Na = 0,96mmol /] (0,17-2,9); Mg =
0,28mmol/1 (0,08-1,17); K = 0,36mmol /[ (0,10-1,56); Ca = 0,6mmol/1 (0,07-2,0); pH = 4,3 (3,5-5,9).

Obwohi nur fir Mg, K und Ca angereicherte stabile Isotope zur Verfligung standen, wurde in der
"Standardidsung” ebenfalis Na (nur ®Na ist stabi) mit immoi/i angeboien. Grund dafdr sind
funktionelle Uberiegungen. So spielen bei der K-Aufnahme in verschiedenen Systermnen imwesentlichen
aktive membrangesteuerie Mechanismen eine Rolle, die zum groBen Teil mit den Na-Konzentrations-
Verhaltnissen in Verbindung stehen ( Alberts et al. 1983). Weitere Elements wurden in der
"Standardlidsung” zunéchst nicht angeboten {nur Cl als Anion). Diese llegen meist in weit niedrigeren
Konzentrationen vor und kénnen wahrend der vergleichsweise kurzen Versuchszeit aus pflanzen-
verfligbaren internen Elementgehalten zum essentiellen Bedarf herangezogen werden (Mohr &
Schopfer 1878). Experimente zeigten, daB selbst das Makrondhrelement P bel Bedarf ohne weiteres
Angebot von aulen aus internen P-Bestanden tber mindestens zwei Wochen herangezogen werden
kann (Harley & Smith 1983). Mit den hier verwendeten Elementkonzentrationen konnte groBierieils
eine deutiiche Markierung vor allem der lonenaufnahme in Feinstwurzeln, mit Hiife stabiler Isotope iiir
Mg, K und Ca erreichi werden. Wie die hier vorgestellien Ergebnisse zeigen, kann auch mit geringeren
Kenzentrationen bei der Markienung gearbeitet werden und somit In weiterfthrenden Experimenten die
Eiementkonzentrationen in Bodenldsungen von natirtichen Standorten "nachgestell” werden.

Praparationsmethoden {0r die Mikroanalyse: Die fir histologische Untersuchungen héufig benutzien
chemischen Fixierungsmethoden (Reimer 1967) sind bei der Vorbereltung von Proben fir die zellulare
Elementanalyse nicht anwendbar. Diese Fixierungsmethoden fihren, vor aliem aus osmotischen
Griinden, zu Strukiurverdnderungen und zu Elemeniverschiebungen bei den nachzuweisenden, meist
mabilen lonen (val. Steinbrecht 1984). Der hier sinzig gangbare Praparationsweg fihrt daher iber eine
Gefrierfixation als ersten Schritt der Praparation (Ubersicht zur Problematik: Platiner & Bachmann
-1982; Steinbrecht & Zierold 1987). Um eine Delokalisierung der Elemenie in der Probe und
strukiurzerstérende Eiskristallbildung weitgehend zu vermeiden, sind hohe Einfriergeschwindigkeiten
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noiwendig. Moglichst kleine und wasserireie (z.B. hier keine anhaftende Versuchsliésung) Proben sind
dazu eine Grundvorausseizung. Unter den gegebenen experimentellen Bedingungen hat sich die
Immersionsfixation, d.h. das schnelle Eintauchen der Probe in ein filssiges Kryogen, bewanit. Das
hierflr verwandte, mit fiiissigern N, gekiihite, gefrierende Propan erzeugt hohe Abkihiraten in der
Probe (Sitte 1982; Sitte et al. 1987a). Trotzdem 8t sich aus physikalischen Grinden die
Eiskristallbildung in der Probe nicht vollstandig unterbinden. Die dadurch und durch Umkristallisation
bai Wiedererwarmung in den Proben hervorgenufenen Strukturverdnderungen und damit verbundenen
Elementverschiebungen bewegen sich jedoch in kleineren Bereichen als die MeBpunkie der
verwendeten Mikroanalyse-Methoden. Deutliche Verbgsserungen bel der Vermeidung der
Eiskristalibildung versprichi die Anwendung der Hochdruck-Kryofixation (Miiller & Moor 1984; Moor
1887). Diese Methode ist jedoch apparativ sehr aufwendig und erlaubt lediglich das Einfrieren einzelner
Proben bei giner Kantenifinge von ca. imm. FOr Feinstrukiur-Untersuchungen und zur Kontrolle von
Standardmethoden erscheint diese Methode Jedoch beim momentanen Stand der Technk die

erfolgversprechendste zu sein.

Die der Gefrierfixation folgende paraliele Anwendung von Gefriertrocknung und Gefriersubstiiution dient
zur gegenseitigen Ergdnzung und Absicherung der Praparationsmethoden. Beide Behandlungsvarianten
haben ihre Vor- und Nachteile.

Bei der {lir die Elementanalyse tiberwiegend verwendeten Gefriertrocknung (Sjdstrand & Baker 1958)
wird die gefriergetrocknete Probe direki mit dem Einbettungsmedium infiiriert. In den verwendeten
Epoxidharzen sind vor alilem die mehrwertigen lonen wie Mg und Ca nur schwer I8slich, so daB bei
diesen Elementen kaum Verschiebungen erwartet werden. Jedoch dringt das Harz je nach Gewebe 2.T.
schiecht ein, was das Schneiden der Probenblidckchen erschwert und sogar oft verhindert. Die
Strukturerhaltung ist im Zellumen zum gréBien Teil schiecht. Bei der hier haupisachiich verwendeten
Gefriersubstifution ist die Strukturerhaltung deutlich besser und in erster Linie bedingt durch die
Strukturveranderungen beim Einfriervorgang. Fir die Elementanalyse im Elekironenmilroskop zu
lonentransporistudien in Pflanzenwurzeln wurde dis Gefriersubstitution von Liuchli et al. {1870} an
Mais zum erstenmal benutzt. Sile untersuchten den iateralen K-Transport durch Wurzeln Dabei

E5 -
schitzten sle den Verlust an K-lonen wihrend der Priparation mit Hilfe einer ™Rb-Markierung t0r

vernachlassigbar gering sin. Im Substitutionsmedium (Athar, ohne CsO, -Zugabe) konnten sie geringe
Mengen an Markierung nachweisen, wahrend in den nachfoigenden Schritien kaum Verluste auftraten.
Zur Elsmentanalyse an Blatigeweben benutzien Harvey ef al. {1976} ebenfalis die Gelriersubstitution.
Sie konnten zelgen, daB bei ihrem Praparationsweg (Aceton oder Ather, ohne OsO , -Zugabe) maximal
4% des Na und K und maximal 5% der Chioridionen verloren gingen. Van Zyl et l. (1876) wiesen

dagegen bei der Gefriersubstitution (Aceton} mit ®Na-markierten Gerstenwurzeln einen Verlust von
25% des ®Na wahrend der Praparation nach.

Eigene, hier nicht gezelgte, Untersuchungen an mykorrhizierten Feinstwurzeln der Fichte wiesen mit
einer radioakiiven **Ca-Markierung, unter den identischen hier verwandten Praparations- und Versuchs-
bedingungen, einen *°Ca-Verlust von ca. 8 bis 12% auf. Zur Abschitzung des Elemeniveriusies
weiterer z.B. einwertiger Elemente wie Na und K soliten weitere Untersuchungen dieser-Art z.B. mit
éiner-_M_aridemng_ mit radioaktivem #Na foigen.

~ Da bei. den hier vorgesteliten Untersuchungen relative Aussagen und Vergleiche Gber Element-
verteilungen und [sotopenverhifinisse im Vordergrund stehen, ist die genauere Kenntnis der
_'Absotu_twer_te der Elementverluste wahrend der Préparation von untergeordneter Bedeuiung. Auch
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zeigen Vergleiche von gefriersubstituferten Proben mit gefriergetrockneten Proben (bei ansonsten
gleicher Vorbehandiung; nach Markierung mit stabilen Isotopen) nur geringe Unterschiede in der
isotopenzusammensetzung in Zellwinden.

Untersuchungen dieser Art zum Elementveriust bel der Priparation, besonders fir nachfolgende
Mikroanalyse-Methoden, bedirfen jedoch einer weiteren genaueren Beirachtung. Der gesamte
Elementverlust wahrend des Praparationsweges, d.h. die Summe der an die verschiedenen Medien
abgegebenen Elementmenge, sagt nichts unmittetbar (ber Elementverschiebungen innerhalb der Probe
wéhrend der Préparation aus. Es ist daher mdglich, daB sich zu Ende der Praparation, also im
schneidfahigen, auspolymerisierten Probenbidckehen, die lonen in der Probe rein nach den adsorptiven
Elgenschafien der verschiedenen Probenstrukiuren verieilt haben. Eine mit der Mikrobereichs-Analyse
erhaltene Elementverteilung, z.B. in einem Wurzelquerschnitt, wirde damit lediglich die Element-
adsomtion der verschigdenen Gewebestrukiuren und nicht unbedingt den {aisachlichen Zustand der
lonenverteilung zu Versuchsende wiedergeben (vgl. Orlovich et al. 1989). Mit der Bestimmung der
Verteilung des Elementgehalies - z.B. mit EDXA - 1aBt sich diese Frage nicht klgren. Dagegen zeigt
die Markierung mit stabilen Isotopen und die Mikrosonden-Analyse mit LAMMA unierschiedliche
Isotopenverhéltnisse fiir Ca und Mg an verschiedenen Gewebestrukiuren. Besonders deutlich wird dies
bei den Zeitreihen-Experimenten (Kap.6.2.2; Markierungsdauer 2min bis 48h), bei denen mit
fortschreitender Versuchsdauer die Erhdhung der Markierung mit stabilen Isotopen ins innere der
Mykorrhizen bei gleichem Gewebe (Zeflwand) nachzuweisen ist. Eine Messung von rein adsorptiven
Gewebeeigenschaften sollte hier eine isotopen-Gleichverieilung zwischen AuBeren und inneren
Zeliwanden zeigen, so daB beim verwendeten Praparationsweg die urspringiiche Elementverteilung
vor der Préparation im wesentiichen erhalten bleiben matte. Dieser SchiuB 148t sich so nicht f{ir das
gleichfalls markiens K ziehen und bedarf daher noch weiterer Kidrung.

Eine weitere Verbesserung und Absicherung fir die Elementanalyse waren Gefrierschnitie der Proben
(Sitte 1982; Zierold & Schifer 1983), wobei die Proben ohne vorheriges Einbetien, z.B. in
Epoxidharze, analysiert werden kénnen. Fiir Routineuntersuchungen an pflanzlichem Material bestehen
jedoch noch erhebliche methodische Schwierigkelten.

7.4 Einflud des Bodens auf den Elementgehalt in Flchien-Myiorriizen

Die zunachst an Altfichien einss Waldschadensgebistes erziefien Ergebnisse (Kap. 6.1.1) dienten ale
Ausgangsbasis fir die Untersuchung verschiedener EinfluBfaktoren auf die Versorgung von Baumen
mit mineraiischen Nahreiementen. Zur Beschreibung der Standoribedingungen war es von grofiem
Vortell, dai3 die vorliegenden, methodenbedingt stichprobenariigen Untersuchungen an 90 bis 120
Jahre alten Fichten in weiteren umfassenden Untersuchungen eingebettet waren (Bauch & Michaelis
1988). Das vom BMFT gefdrderte Forschungsprogramm "Waldschaden am Standort "POSTTURM",
Forstamt Farchau/ Ratzeburg® sollte zur Ursachenklarung der Fichtenerkrankung an einem Tiefland-
Standort mit ausgepragtem urbanem Einfluf beitragen. Den hier dargestelfien Ergebnissen sind
langjéhrige Untersuchungen zur Elementversorgung der Baume vorausgegangen (Bauch & Michaelis
. 1988). Es wurde dabei u.a. versucht, die bodenchemischen Untersuchungsergebnisse auf der

‘Elementangebotsseite mit den Elementgehalien von Bulkanalysen der Wurzein, des Xyler und der
Nadeln 'in -Relation zu setzen. Hierbel wurden unterschiedliche Schadklassen-Einteilungen, die
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verschiedenen Bodenhorizonte und Anderungen in den Elementgehalien dber mehrere Jahresgange
besonders berdcksichtigt.

Die bodenchemischan Untersuchungen kennzeichnen nach Murach ef ol (1988} die Versuchsflache
als einen siark versauerten Standort mit niedrigen pH-Werien im Oberboden (bzw. Auilage), mit
geringer Austauschkapazitdt und geringen Feinwurzelgehalien im Unterboden. Die Aufiage des
Waldschadensstandortes "POSTTURM" befindet sich danach im Fe-Pufferbereich, wahrend sich der
Mineralboden im Al-Pufferbereich bel einer Basenséttigung von ca. 5% befindet. in der Bodenldsung
liegen sehr hohe lonenkonzentrationen vor, die Uberwiegend durch Deposition bedingt sein solfen. Mach
Murach et al. (1988) lassen die absoluten Konzentrationen einzeiner Elemente in der Bodenldsung
keine direkten Schlidsse auf eine Nihrstoffmangel-Siuation zu, eine Unterversorgung der Best&nde mit
Nahrstofien sel daher nur durch lonenamagonismen denkbar. Mach Fedemacher et ol. {1988) weisen
die dber mehrere Jahre hindurch verfolgten Bodenldsungen jedoch einen erhsbfichen Mangel an
vetflgbarem K auf, der sich auch in den Pflanzen wiederspiegeln soll. Weiterhin stelien sie bei
Bulkanalysen von Mykorrhizen aus Mineralboden (10-30cm Tiefe: B, / B, und 30-80cm Tiefe: B,/C,)
einen gegeniber dem obersten Bodenhorizont (0-10cm: O,/ A, [/ A B,) erhGhen Al-Gehalt fest.
Ebenfalls wiesen sie in diesen Mykorrhizen einen geringen Ca-Gehalt nach (im obersten Bodenhorizont
bis etwa 6mal so hohe Ca-Gesamigehalte wie im Mineralboden}, der im allgemeinen dadurch
hervorgerufen wird, daf8 Al-und MH-lonen in Konkurrenz um die Austauscher-Adsorptionsstellen im
Apoplasten der Mykorrhizen die Ca-lonen verdrangen (ausfihriiche Diskussion: siehe Kap. 7.5 u. 7.7).
Im Vergleich zu anderen Standorten ist der K- und Ca-Gehalt in Feinwurzeln jedoch relativ hoch
(Bauch et al. 1985; Rademacher 1988). Weiterhin liegen die Konzenirationen von Nitrat und
Ammoenium in der Bodenldsung besonders in den oberen Bodenschichten im Vergleich zu anderen
Standorten auf sehr hohem Niveau (Tab.3, Kap. 6.1.1}. Dies dirfte vor alilem an Eintrdgen aus
landwirtschattlich genutzten Flachen liegen.

in den oben genannten Arbeiten von 1988 wird die mogliche emahrungsphysiologische Bedeutung der
am Standort "POSTTURM" vorliegenden Nhrstoff-Versorgungsbadingungen weiterhin umfassend
diskutiert. In den vorliegenden Untersuchungen am Standort war von besondsrem intsresse, ob eing
Beziehung zwischen dem Elementgehak in der pflanzenveriigbaren Bodenidsung, dem Gesamigehalt
in Bulkproben der mykorrhizierien Feinstwurzeln und der zeliuldren Elementverteilung innerhald der
Mykorrhizen bDestehi. Weiterhin soiite uw.a. deutlich werden, weichen Einfiu unierschiediiche
Badenhaorizonte haben und ob ¢s Unterschiede zwischen geschidigten und nicht geschadiglen
Aftfichten am gleichen Standort in unmittelbarer Nachbarschaft gibt. Eine Beschrénkung der Analysen
auf einen Probennzhmetermin (Olkiober 1280 solite zunichst ausreichen, um hier eine qualitative
Vorsteliung Gber Zusammenhange zwischen Bodenidsungs-Daten, Butkanalyssn und Mikrosonden-
Analysen in mykorrnizierten Feinstwurzeln erkennen zu kénnen. Dabei liegen dig hier vorgestelifen
Werte der Gesamigiementbestimmungen von zentrifugierter Bodenldsung und Feinstwurzeln in der
Variationsbreite der Werte, die Gber mehrere Jahre zum grdBten Teil in menatiichen Probennahme-
abstdnden am gleichen Standort und 2.T. auch an den gleichen Baumen gemessen wurden
(Rademacher et al. 1988 Rademacher in Vorbereitung).

Far die Beurtellung der im Kap. 6.1.1 gegen(ibergesteilten Daten ist folgendes zu beachten. Die
~zentrifugierte Bodenldsung gibt nicht genau die Bodenldsungsbedingungen wieder, die unmitielbar an
der absormierenden Wurzel- bzw, Hyphenoberfliche, der sogenannten Rhizoplanen, voriiegen. Bel der
Zentrifugations-Bodenldsung werden jewells ca. 200gr. des die Wurzeln umgebenden waldfrischen
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Bodens bei 2600 U/Min. {dr 30min zenirifugien und die L.osung Uber elner mit Quarzwatte abgedeckien
Austritisbfinung aufgefangen. Nach Rademacher et ol {1988) enispricht die dabei wirksame Kraft in
etwa den im Boden zum Wasserentzug erforderiichen Saugdnlicken von ca. 50KPa. Da hierbei gine
relativ groBe Bodenprobenmenge bendtigt wird, kénnen die Bedingungen im Bereich von wenigen mm
Abstand zur Rhizoplanen, der sogenannien Rhizosphére (Erlduterung siehe Kap. 2}, nicht genau
wiedergegeben werden. 8o kann z.B. der Rhizosphéren-pH-Wert bis zu zwei Einheiten hoher oder
tiefer liegen als im wurzelfernen Boden (Marschner ef al. 1986), was z.B. sehr stark von der NH,” -
oder NO, - Aufnahme abhangt (Marschner et al. 1591).Je nach Nahrstoffaufnahme-Bedingungen kann
es in der Rhizosphére zu elner Verarmung z.B. von P und K (Farr et al. 1969; Claasen et al. 1881;
Marschner 1985; Jungk & Claasen 1986, 1989) oder einer Anreicherung z.B. von Ca (Malzer &
Barber 1975) oder Na (Sehleiff 1980) kommen {vgl. Barber 1984; Marschner 1985; Marschner et al.
1986; Curl & Trueiove 1986). Auch der wurzelfeme Boden besitzt Mikrohsterogenitdten im potentieilen
Nahrstoffangebot. So sind die Austauschemiatze der die Bodenporen umgebenden Bodenpartikel im
Vergleich zum Gesamtboden verstarkt fir das Bodenwasser erreichbar. Daher kann es im Umield des
Porenraumes bei saurer Deposition zu einer deutlich stérkeren Auswaschung von Nahrelemenien
kommen. Die chemischen Verhdlinisse an den entsprechenden Bodenaggregatoberflichen sind
wiederum fir das potentielie Feinwurzelwachstum von groBer Bedeutung (Hildebrand 1986; Hanischel
et al. 1986, 1987; Gradel et ol. 1987; Horn 1987). Der Ausgleich innerhalb des Bodens hingt von der
Konzeniration und Mobilitdt der Nahrsioffe (durch Diffussion und MassenfluB) ab, wobei v.a. der
Wassergehalt des Bodens eine enischeidende Rolle spielt (Sands & Mulligan 1990). Rademacher
et el. (1988) sehen daher die zentrifugierte Bodenldsung als einen Parameter zur bestandesweiten
Charakterisisrung der potentiell verfigbaren Elementvorrite an, die deutlich von der Versorgungs-
situation im unmittelbaren Umfeld der Wurzeln in der Rhizosphére abweichen kann.

Die Bestimmung des Gesamtelementgehakes in der Bodenidsung mit ICP-OES gibt nur bedingt
den pilanzenphysiclogisch relevanten Elementgehalt wisder. Hinsichtlich der pflanzenphysiologischen
Wirkungen wird jedoch zunehmend die Bedeutung einzelner lonenspezies herausgestellt {Schier! et
al. 1986; Schier! 1989). Dis oberen Bodenhorizonte weisen aufgrund threr organischen Bestandteile
gegeniber dem Mineralboden einen wesenilich hdheren Huminstoffgehalt aui. Diese Huminstoffe sind
Komplexbildner, die pH-abhangig gréBere Aggregate mit lonen bilden {Scheffer & Schachischabel
i876). Ein Teil der Huminstoife gelangt in die Zentrifugations-Bodenlésungen. So ermitteite Schier!
{1989) in wéssrigen Bodenexirakien aus dem Auflagehumus, daB ca. 80% des Alin komplexierter Form
vorlagen, wihrend dieser Antell Im darunter liegenden Mineraiboden in den ersien 5cm auf ca. 50%
und in weiteren 25-35cm Tiefe auf ca. 10% absank. Daher wére fiir eine pflanzenphysiclogische
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Beurteilung der Bodenldsung bei weiteren Untersuchungen die Bestimmung der sinzelnen lonenspezies
wiinschenswer.

Auf ein weiterss Problem beim Vergleich der Daten unterschiedlich geschadigter Baums
machen Murach et al, {1988) auimerksam. Hinsichtlich der Einzelbaum-Untersuchungen im Rahmen
des Vergleiches geschidigier und nicht geschadigter Fichten sind sie der Auffassung, dafi wegen
groBer Inhomogenitdien bei den Bodenverh&htnissen am Standort "die mittlersn bodenchemischen und
-physikalischen Verhiknisse des Wurzelraumes von Einzelbdumen” bei nicht destrukiiver Probennahme
nicht genau genug erfaBbar sind. Bei der Gegeniiberstelilung von Bdumen verschiedener Schadklassen
beziehen sie sich daher auf gréfere Baumgruppen bzw. Teilflichen mif unterschiedlichem mittieren

Schadigungsgrad. |
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im folgenden behandelt die Diskussion einige weseniliche Merkmale der Gegenibersiefiung der drei
unterschiedlichen MeBdaten: Elementgehalte in (1) der zenirifugierten Bodenlésung und (2) in
Bulkproben der Mykorrhizen und (3) der Elementverteilung in Mykorrhizen. Die entsprechenden Proben
zweler Alifichten unterschiedlicher Schadklasse wurden aus 3 Bodentiefen geborgen {s.o0.; SK-0- bzw.
SK -3-; Kap.B.1.1}. Auf Mechanismen der Nahrstoifauinahme und morphologische, anatomische und
funktionelle Zusammenhinge wird umfassender in den nachfclgenden Kapiteln eingegangen.

Bei der Betrachiung der Daten falk zundchst auf, daB zwischen der Elementverieilung und dem
Gesamtelemenigehatt in mykorrhizierten Feinstwurzeln keine eindsutige Komelation mit dem
Elementgehalt in der jeweiligen zentrifugierten Boden!dsung vorlisgt. Dies kann auf Seiten der
Bodenlfisung mit den cben beschrisbenen Problemen bei der relevanten Bodenprobennahme
zusammenhéngen. Auch wenn dig Elementgehake in den so gewonnenen Losungen im wesentlichen
die Bedingungen in der Rhizosphare wiedergeben soliien, lielle sich zum einen bei einer einfachen
kausalen Beziehung zwischen Elementangebot auf der Bodenldsungsseite und Elementgehalt in
Mykorrhizen schlieBen, daB ein hoher Eiemenigehal in der Bodenldsung demenisprechend einen
hohen Gehalt in den Mykorrhizen hervorruit. Andererseits kann auch der Elementgehait in der
Bodenldsung gering sein, weil von der Pilanze ein groBer Anteil aufgenommen wurde, der in den
Mykorrhizen wiederzufinden ist und/oder auch in nachfolgende Pflanzenteile transportiert wurde. Dies
kann u.a. von antagonistischen Effekten (Kap. 7.5) und von der Mobilitét im Boden abh&ngen. Nach
Sands & Mulligan (1990) ist die Aufnahme von Ca und Mg im Gegensatz zu N, K und besonders zu
P relativ unbeelnfluBt von einem Wasserdefizit im Boden. Reine Bulkanalyse-Uniersuchungen lassen
daher nur beschrinki mechanistische Aussagen zu (siehe auch Kap. 7.2). Die dazu ergénzenden, hier
vorgestetiten Mikrosonden-Analysen beschrinken sich auf einzelng ausgewihite MeBpuniie in einer
pestimmien Eniwickiungsphase der mykorrhizierien Feinstwurzeln, in der die Aufnahme mineralischer
Nahrstoffe in Feinstwurzeln zum groBen Teill erfolgt (im Bereich des sich entwickeinden primaren
Xylem; siehg Abb. 4 und Diskussion Kap. 7.1). Die dazu gegeniibergestelien Elementgehalie von
Bulkproben der mykorrhizierien Feinsiwurzeln stellen dagegen eing integrale Messung Ober die
gesarmten Mykorrhizen mit Hyphenmanie!, Wurzelhaube und Meristem, Differenzierungs- und
Streckungszone und vollentwickellen, cutinisieten Wurzelbereichen, einschliellich adsorbierier
Elemente, dar.

Im Vergleich von Altfichten mit unierschiedlicher Schadklasse tritt eine deufliche Variation der
Elemenigshalie und Elementverteilungen in Mykorrhizen, vor allem im unteren Mingralboden, aus 30-

50cm Tiefe auf. So sind hier die Gesamielementgehalte der Bulkoroben fur Na, Ma, K und Ca in
Mykorrhizen der Fichie mit Schadklasse ¢ (SK -0-} deutlich hdher als die von Schadkiasse 3 (SK -3-),
bei annahemnd gieichen Konzentrationen von Na, Mg, Ca und Al in der zenirffugierten Bodenidsung,
Die K-Konzentrationen in den Bodenldsungen bei SK -0- sind in alien 3 Tiefen geringer, dis
Gesamigehalie in den Mykorrhizen dagegen hdher als bei SK -3-, was auf eine verstarkie K-Aufnahme
in Mykorrhizen bei 8K -0- hinweisen wirde. Dagegen sind die relativen Gehalie der K-Verteilung in
Querschnitien der mykorrhizierten Feinstwurzeln aus Mineralboden bei 8K -0- geringer. Diese Daten
deuten auf einen besser entwickelten meristematischen Wurzelspiizenbereich bei SK -0- im Vergleich
zu 8K -3- und/oder auf einen besseren "Abtransport” einiger Elemente in nachfoigende Pflanzen-
‘gewebe hin. Héhere Na-Gesamtgehatte (30-50cm) bei SK -0- gehen einher mit hdheren relativen Na-
Gehaiten In Zeliwanden und im Cortex-Lumen. Der mit zunehmender Bodentiefe ansieigende Al-
~ Gesamtgehalt ist bei SK -3- geringfigig hoher, die relative Al-Vereilung welst jedoch bei 8K -0- im
“Mineralboden in Conex-Zeliwdnden und -Lumen hdhere Werle auf. Diese kdnnte im urs8chlichen
Zusammenhang zu geringeren relativen Ca-Gehakten in den Zellwinden des priméren Xylem stehen.
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Diese kurze Gegenilbersteliung der verschiedenen Daten =zeigen unterschiedliche, sich z.T.
widersprechende Beziehungen zwischen der Elementangebotsseite und dem elementabsorbierenden
Gewebe auf. Inwieweit die Unterschiede der beiden betrachteten Baume einen direkien Schiuf auf den
Schadigungsgrad zulassen, 188t sich hier nicht abschiiefend beurteilen. Dazu missen umfassends
weitere Untersuchungen folgen. Die Schwierigkett ist bei dieser Art der Untersuchung aber vor allem
auch von grundséatzlicher Natur, da vormn Elementgehalt und von der Elementverteilung in Geweben
nicht auf Aufnahmeraten und Badarf in diesem Gewebe (hier Mykorrhizen), auf Transporiraten ber
diese Gewebe hinaus und damit auf dessen Beftrag zur Nahrstofiversorgung des gesamten Baumes
geschlossen werden kann (siehe auch Diskussion Kap. 7.2 u. 7.7).

Den mykorrhizierien Feinstwurzeln vom Naturstandort wurden Mykorrihizen zwel- und dreijahriger
Fichten aus dreil deutlich verschiedensn Bdden gegenlibergestelit (Kap. 6.1.2). Die Fichien gleicher
Provenienz stammten aus Erdkufiuren, die unter identischen konirollierten Bedingungen in
verschiedenen Boden aufwuchsen, womit Unterschiede bei den "sonstigen” Einfluifakioren auf die
Nahrstoffaufnahme vermieden werden sollien. Einsr Garinerei-Normalerde mif hahem Nahrstofigehait
wurden im Vergleich zwel Boden (Aufiage: 0-i0cmy Mineralboden: 10-30cm Tiefe), die der
Versuchsflache wie oben entnommen wurden, gegentbergestelli {siehe auch Kuhn et al 1988).
Hiermit solite nicht nur eine Charakterisierung dieser Erdkuitur-Pflanzen, die als Versuchspflanzen flr
Markierungs-Experimente eingesetzt wurden, erfolgen, sondem vor allem die Ubertragbarkeit dsr
Ergebnisse auf die Altfichten am Standort Gberpriit werden. Wie bereits Im Kap. 7.3 ausflhriich
diskutiert, war letzteres nur in sehr begrenziem Umfang mdéglich, da bel den Kulturbedingungen durch
die Bewdssening ein hoher Elementeintrag und damii eine Angleichung der meisten, urspringlich
unterschiedlichen Elementgehalie in der Bodenldsung erfolgte (Riedel 1989).

Unterschiede in der relativen Elementverteiiung in Aufiage- und oberen Mineralboden zwischen
Erdkulturpflanzen und Altfichten am Standont "POSTTURM" diirften vor allem hierin begriindat sein.
Wéhrend Altfichten einen deutlichen Anstieg von Ca und K in den Zellwdnden zum Wurzelinneren hin
aufweisen, zeigen die entsprechenden Erdkuliurfichten annahernd eine Glelchverieilung. Ubersin-
stimmend steigt der relative Al-Gehalt mit der Bodentiefe an, wobei dieser in den Zellwanden von
auBen zum primaren Xylem hin abnimmt. Eine gualitativ gleiche AlVerteilung in Feinstwurzeln
beschrieben Schrider & Bauch (1982) {0r Tannen und Fichten eines Waldschadensstandoites im
Schwarzwald und Godbold et al. {1988) fir geschidigie Fichien im Soiling. Nach Stienen & Bauch
(1988) weisen auch Fichten in Hydrokultur einen negativen Al-Gradienien zum Wurzelinneren hin aui.
Umgekehit verhalien sich die Ca-Gehalte, besonders deutlich bei den hier vorgesteliten Standortunter-
suchungen, woflr nach aligemeiner Vorstellung die um Austauschemlétze konkurrisranden Al-lonen
verantwortlich sein solien (2.B. Clarkson & Sanderson 1971; Ulrich 19813+h; Bauch & Schréder
1882; Jorns & Hechi-Buchholz 1985; vgl. Kap. 7.5). Dies stimmi mit Gesamtanalysen von Fginst-
wurzeln aus dem Mineralboden am Standort "Postiurm® Oberein (Rademacher et al. 1988). Die Autoren
fanden bei einem erhdhten Al-Gehal in den Feinstwurzeln eine gleichzettige Erniedrigung des Ca-

Gehaltes.

~Anders als bei Mykorrhizen aus Normalerde Bt sich Al auch im Zellumen der Cortexzellen von
Mykorrhizen des Auflage- und Mineralbodens in gréBeren Mengen nachweisen. Der hohe Al-Gehalt
“Innerhalb der Cortexzellen muB wegen seiner potentiell toxischen Wirkung inaktiviert werden (Foy et
'-_'al. 1978; Mengel 1984). Nach Ernst (1983) besteht ein méglicher Mechanismus in der Komplexierung
‘oder Salzbildung der toxischen Substanzen mit Hilfe von Stoffwechselprodukien der Zelle. Eine wetltere
-Mbglichkelt ware eine méglichst schnelle Weiterleitung des "stérenden” mineralischen Elementes aus




i68

dem Protoplasten in die Vakuole. Das erfordert spezifische oder zumindest efiekiive "Transpori-
einrichiungen® (Ermst 1983). Es ist denkbar, daB der gegentiber der Normalerde erndhie Mg- und Ca-
Gehalt im Cortex-Zellumen der Mykorrhizen aus Mineralboden damit zusammenhangt, dad solche
“Transporteinrichiungen” oder Komplex- und Salzbildner nicht 100%-ig selekiiv sind und auch andere

Elemente beeinflussen.

Inwiewelt momphologische Unterschiede bei Pilanzen aus verschisdenen Bdden bei ansonsten
identischen Kulturbedingungen vorliegen, 2.B. wegen unierschiedlicher mechanischer Eigenschafian
der Boden {Barley & Greacen 1967, Wilson & Robards 1979; Horige & Bohne 1985; u.a.) und
inwieweit diese Unterschiede einen Einflull auf die Elementaufnahme in Mykorrhizen austben, mu
bei weiteren Untersuchungen bericksichtigt werden.

An Fichten aus Erdkulturen wurden ebenfalls Untersuchungen zur Eilemeniverteilung im Fichtensprof3
durchgefihrt (Kap. 6.1.3). Dabei soltte u.a. untersucht werden, ob ein Zusammsnhnang zwischen
Elementangebot in der Bodenldsung, bzw. dem Elementgehalt und der -verteilung in den Mykorrhizen
und dem Elementgehait und der -verteilung im Sproff der Pflanzen besteht. Neben Einflissen der
Bdden unterschiedlicher Standorte (Ratzeburg, Fichtelberg) stand der Vergleich der Auflage mit dem
enisprechenden Mineralboden im Vordergrund. Die hier vorgestellte noch geringe Anzahl an
Mikroanalyse-MeRdaten im Sprof zweijdhriger Fichten aus Erdkultur kann jedoch lediglich als eine
Orientierung gewertet werden, zumal auch die oben beschriebenen unerwilnschien Effekie der
Bew&sserung wahrend der Anzucht anfangliche Unterschiede in den Elementkonzentrationen der
Bodenlésungen zum groflen Teil ausglichen (auBer f0r Al; Diinisch 1988; Riedel 1989). An dieser
Stelle sei lediglich erwdhnt, dai Gber den gesamten SproB-Querschnitt in den Xylem-Zellwanden in
etwa eine Gleichverieilung der Gehatlte fiir Mg, K, Ca, Mn, 8 und P voriiegt. Deren Gehalie steigen in
dar Regel im Kambium deutlich an, wobei Pflanzen aus der Auflage hdhere Werte aufweisen.
Untersuchungen an Fichien von verschiedenen Waldschadensstandorien von Berneike et al. (1885)
und Rademacher {1588) zeigten in Bulkproben vom Stammixylem kKeing Makronahrelementverarimung,
abweichend von deutlichen Unterschieden in den Gehaften der Feinwurzeln und Nadeln.

In der bisherigen Diskusslon zum Einfluf des Bodens auf Elementgehalt und -vertellung konnte nur 2.7,
und nur grob die am Naturstandort vorliegence enorme Komplexitat unterschiedlicher Einfluiparameter
auf die Auinahme mineralischer Nahrstofie in Baumen auigezeigt werden. Trolz dieser begrenzien
Darsteliung liegt es nahe, daB fir eine umfassende Charakterisierung der grundlegenden physio-
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7.5  lonenaufnahme, Austauscherelgenschafien und Zug&ngilchkeit mykorrhizierier
- Felnsitwurzeln

Aus der bisherigen Diskussion wurde deutlich, daB mit Elemenigehalten in Bulkproben und mit
Messungen der relativen Elementverieilung in Feinstwurzeln nur sehr begrenzte Aussagen (ber die
Mechanismen der Elementautnahme in Fichtenwurzeln getroffen werden kénnen (vgl. Kap. 7.2). Dabei
sind insbesondere die Mechanismen des loneniransfers aus der AuBenidsung (bzw. Boden) durch die
Wurzel in die Xylem-Fernleitungsbahnen flr die Versorgung der gesamten Pflanze mit mineralischen
Nahrstoffen von zentraler Bedeutung. Bei der Behandiung soicher Fragen wird grundsaizlich zwischen
symplasmatischen und apoplasmatischen Transporiwegen unterschieden. Diese Unterteilung geht auf
Miinck (1930) zurlck, dev in jeder Pilanze zwischen symplasmatischen und apoplasmatischen Raumen
unierschied. Der sympiasmatische Bereich ist danach der vom Plasmalemma als duBere Oberfliche
eingeschlossene Protoplast. Dabei sind verschiedene Zelien in der Regel durch Plasmodesmen
verbunden und bilden so ein symplasmatisches System, auch Symplast genannt. AuBerhalb des
Plasmalemmas liegen demnach die apopiasmatischen Bereiche (= Apoplast), die das gesamte System
der Zellwande mit seinen, flir Wasser und darin geféster Stoffe, zuganglichen intermicellaren und
interfibrillaren Zwischenriumen (1-10nm Durchmesser; Frey-Wyssling 1959; Coté 1877), sowie die
meist mit Luit erfiliten Interzellularrdume umfassen. Treibende Krafte fir die Teilchenbewegungen im
Apoplasten sind Wasserpoteniial-Gradienten und/ oder chemische bzw. elektrochemische Potential-
unterschiede (Lduchii 1976; Liitige & Higinbotham 1979). Dabei diffundieren lonen nicht nur durch
die Losung in den Zeliwand-Zwischenrdumen, sondem lagem sich an den Festionen der Zeliwand
(Gberwiegend sind dies negativ geladene freie Carboxylgruppen [R-COO™ 1) an, beziehungsweise
tauschen dort adsorbierte lonen aus. Besonders gili dies f{r zweiwertige Kationen, so daB Pfianzen-
Zeliwande als Kationenaustauscher fungieren, Derfiir einen apoplasmatischen Transport zurVenfGgung
stehende Raum wird auch als AFS ("apparent free space®) bezeichnet und aufgrund der Austausch-
vorgange in den WFS (“water free space®) und in den DFS ("donnan free space™; hingt von der At
und Konzentration der Festionen ab) unterteili. Das flir den apoplasmatischen Transport zur Verfiigung
stehende AFS - Volumen kann zwischen 8 und 25% des gesamten Gewebevolumens ausmachen
(Luttge 1973). - - -

Innerhalb des Symplasten flihren Membrantransportprozesse, Synthese- und/ oder Abbaureakiionen
zu Ungleichgewichten. Diese bilden die treibende Kraft {0r den symplasmatischen Transport, der die
enistandenen Gefélle wieder ausgleicht (Littge 1973; Spanswick 1978; Liitige & Higinbotham 1979).

vischen diesen beiden grundverschiedenen Transportwegen fiir geldste Stoffe finden vor allem in
hoheren Pilanzen verschiedene Koppelungen und Ubergdnge statt. Insbesondere wird aus
morphoiogischen Uniersuchungen und aus aligemeinen Uberlegungen angenommen, dai der Transport
aus der AuBienigsung in die gesarrte Pflanze hingin nicht nur im Apoplasten ablduft. Danach wird
dieser Weg an bestimmten Stellen durch Barrieren blockiert, wie z.B. in der Wurzel, insbesondere durch
hydrophobe Einlagerungen in der den Zentralzylinder umgebenden Endodermis (van Fleet 1961;
Bonnet 1968; Clarkson & Robards 1975; Permualle & Peterson 1986). Damit wire ein Weiter-
transport nur nach Durchgang durch ein Plasmalernma und im dahinterliegenden Plasma, zumindest
fur eine kurze Strecke, moglich (Clarkson 1984). So wirde eine metabolische Konirolle das
~.-Transportes ermdglicht, was aus plausiblen theoretlschen Grunden gefordert wird (Littige 1973; Liitige

"& Hzgznbothan 1979; u.a.).
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in der Vergangenheit wurde in einer groBen Anzahl von Untersuchungen, auf die hier im Einzelnen nur
stichpunktartig eingegangen werden soll, der Transport verschiedener Nahrelemente in unterschied-
lichen Pflanzen betrachtet (zusammenfassender Uberblick in: Lauchli 1978; Spanswick 1976; Pitman
& Cram 1976; Littge & Higinbothan 1879; Marschner 1986; Clarkson & Liitige 1989). FUr die in
der vorliegenden Arbeit hauptsichlich betrachteten Nahrelemente solien die dabei gewonnenen
Erkenntnisse tiber deren Transporiwege kurz zusammengefaBt werden. Das zweiwerlige Kation ca*
wird demnach vor allem Gber den Apoplasten transportiert (Clerkson 1884). Nach Untersuchungen von
Arisz & Wiersema {1968) werden Ca-lonen nicht durch Plasmodesmen transportiert. Ein deutlicher
symplasmatischer Transportanteil wird vor altem auch fir unwahrscheinlich angesehen, weil die freie
Ca-Konzentration im Cytosof mit < 10 7 mol/1 sehr gering ist (Williamson 1981). Eine geringe Ca®*-
Konzentration soil die Funktion von Ca als Regulator (= "second messenger”; z.B. Reddy et al. 1887)
erst ermaglichen. Weiterhin kann eine zu hohe Ca* -Konzentration im Cytosol zur Precipitation des
vorhandenen PO fohren (Hepler & Wayne 1985). Jedoch |48t sich grundsatzlich, wie im Kap. 7.2
bereits ausfahriich diskutiert wurde, aus einer niedrigen Konzentration nicht automatisch auch auf
niedrige Transporiraien schlieBen. Dies gilt auch flir die niedrigen Ca® -Konzentrationen im Phioem,
in dem Ca als immobil angesehen wird (Ziegler 1975; Raven 1977), so daB der Ferntransport von Ca
nahezu ausschlieBlich im Xylem erfolgen soli {vgl. Zimmermann 1964). Auch der Transport von Mg
erfolgt zum groBen Teil Gber den Apoplasten, jedoch gilt Mg® auch als phloemmobil (Schimansky
1973; Ferguson & Clarkson 1976). K wird im Symplasten transportieri (Pitman & Saddler 1967). Der
Ferntransport erfolgt Gber Xylem und Phloem {Jeschhe et al. 1985). Gleiches gilt auch fir Na (Wolf &
Jeschke 1887). Die Untersuchungen zum K-Transport erfolgen dabei haufig mit einer Markierung durch
#ah, wobei davon ausgegangen wird, daB sich Kalium und Rubidium bei den zu beobachienden
Prozessen gleich oder zumindest sehr ahnlich verhalten. Marschner & Schimansky (1968) wigsen bei
gleichzeitiger Markierung der Nahrstoffaufnahme in Gerstenkeimpflanzen mit 3¢ und **Rb bei niedrigen
AuRenkonzentrationen eing hihera “3K-Aufnahme und bei hohen AuBenkonzenirationen eine hihere
8Rb-Aufnahme nach, so daB eine Markierung von Kalium mit ®*Rb zu Fehlinterpretationen bezlglich
der K-Aufnahme fiihren kann. -

Trotz der zahireichen Untersuchungen in der Vergangenheli ist die Frage nach dem Transporiweg in
Abhangigkelt voin jewetlligen geldsten Sioff, bzw. nach der Kombination der Wege, auch weiterhin
Gegenstand der Diskussion. Dies ist vor aliem auch durch die methodischen Probleme bedingt (siehe
auch Kap.7.2). Bei entsprechenden Uniersuchungen spisien die strukiureilen/funkiionelien Zusammen-
hange im jeweiligen zu untersuchenden Planzenmaterial eine entscheidende Rolle. Bisherige Versuche
zum lonentransfer aus der AuBenidsung in die Xylem-Fernleitungsbahnen an B#umen reichen zur
Kidrung der offenen Fragen nicht aus. Insbesondere fehien Untersuchungen an mykomhizienen
Feinstwurzeln, wobei diese unter natirichen Bedingungen obligatorisch aufiretende Vergeselischafiung

der Baumwurzein mit Pilzen eine Ki&rung darGberhinaus erschwert (siehe auch Kap. 2 u. 7.6).

In Experimenten mit mykorrhizierten Feinstwurzeln von Fichten aus Erdkuliuren wurden wesentiiche
Befunde bei der Untersuchung der Zug&nglichkeit bis ins primare Xylem erziek. Weilter standen Fragen
‘nach passiver oder aktiver lonenaufnahme und nach dem EinfiuB von pH, Aluminium-Angebot und
weiterer Elemente auf die fonenaufnahme in mykorrhizierten Feinstwurzeln im Vordergrund. Von
‘besonderam Interesse ist hierbel das Verhalien der mingralischen Makronghrelemente Mg, K und Ca.
‘Dabei erlaubt deren Markierung mit stabilen isotopen in Verbindung mit der Laser-Mikrosonden-
Massen-Analyse (LAMMA) das Verhalten im Gewebe auf zelluldrer Ebene zu untersuchen. Dartber
hinaus wurde die Verteilung von Na und Al im Gewebe bestimmt.
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Einen Schwerpunkt der Untersuchungen =zu diesen Fragestefiungen bilden die kinetischen
Versuchsreihen (Variation der Applikationszeit von 2min bis 48h) bel 6°C bazw. 22°C Wurzeliemperatur.
Hiermit soilie insbesondere die Zugangiichkeit {iir Mg, K und Ca untersucht werden sowie ein Hinweis
ernaiten werden, ob dabei eher aktive oder passive Mechanismen vorliegen. Dabel zeigen die
isotopenzusammensetzungen in den Zeliwanden des Corexbereichs fiir Ca (im wesentlichen auch fiir
Mg) einen schnellen kompletten Austausch innerhalb weniger Minuten zwischen der Markierungsldsung
und den Zeliwanden bis zur Endodermis, mit nur geringer Zeitverzégerung zwischen innerem und
&uBerem Coriexbereich. Erst mit deutlicher Zeitverz8gerung steigt auch der markierie Antell In den
Zeliwanden des priméren Xylemn an (diese entspricht auch der hier nicht gezeigten Isotopenzusammen-
setzung in den anderen Zeliwanden im Zentralzylinder z.B. der Parenchymzellen). Dabei zeigt sich,
anders als beim spéter zu diskutierenden X, keine Hemmung des lonenaustausches mi abnehmender
Wurzellemperatur. Diese Befunde weisen deullich auf den Diffussionsbarrieren-Charakier der
Endodermis fiir Ca und Mg hin. Die Unabhingigkeit von der Wurzeltemperatur gibt fiir diese Elemente
jedoch keinen Hinweis auf einen postuiierten metabolisch kontrollierten Zugang in den Zentralzylinder.
Denkbar ist, wenn auch Uber einen so groBen Temperaturbereich eher unwahrscheiniich, daB ein
soicher Prozess keine Sensilivitat auf die vorgegebene Temperatur-Veranderung zeigt. Wetterhin wére
es auch theoretisch méglich, daB ein zweiter gegenlaufiger Mechanismus diese Sensitivitat "maskiert™.
Dies 148t sich hier nicht mit GewiBheit ausschfieBen. So kdnnen Pflanzen unter Stressreaktionen, wie
z.B. auch bei einer Temperaturerniedrigung, Chelate bilden, die als Komplexbildner einen wesentlichen
EinfiuB3 auf den Transport geladener Teilchen ausiiben (Isermann 1971, 1978; Clarkson et ol. 1974;

Clarkson 1984; u.a.).

Aber auch ein rein apoplasmatischer Transporiweg fir Ca und Mg bis in den Zentralzyiinder chne
"zwischengeschallete” metabolische Konirolle ist in den vorliegenden Experimenten vorstelibar, Dazu
muB die Struktur der Endodermis vor allem in ihrer Funktion als "Barriere” des apolasmatischen
Transportes genauer betrachtet werden, was in der vorliegenden Arbeit bei der groBen Zahl der zu
analysierenden Mykorrhizen nicht durchflinrbar war, Die Aushildung der Endodermis st stark von der
betrachteten Spezies und deren Wachstumsbedingungen abhangig (Clarkson & Robards 1975).
Kotthe & Qberwinkler {1290) uniersuchten an Sterilkuliuren r’nut(grrhpleﬂar Fichton-Fainstwurzain dis
Struktur und Bildung der Endodermis. Sie beschrieben die Bildung einer primaren Endodermis mit
Casparischem Streifen {Einlagerungen in den Radialwénden) bereits in der vom Meristem aus
betrachieten zweiten Endodermis-Zellreihe, wihrend Jorns {1987) an Fichten-Langwurzeln diese srst
ca. 2,5mm hinter dem Meristern fand. Kottke & Oberwinkler {1990) machen f0r diesen Unierschied
die deutlich schnellere Entwicklung der Langwurzeln verantwortlich (vgl. Kap. 7.1). Weiter beschreiben
sie in Fichten-Mykorrhizen die Bildung einer sekundéren Endodermis im Bersich des Hartig'schen
Netzes durch Auflagerungen von Suberin-Lamellen auf der Innenseite der fangen Endodermiszellen,
die kurz darauf kollabieren. Dig Auflagerungen waren nicht in den jeweils in die Endodermis einzein
gingestreuten, kurzen, voll furgeszenten Endodermiszelien anzuireffen. Diese wiesen als weiieren
Gegensatz zu Ersteren eine grofie Zahl von Plasmodesmen zum Zentralzylindsr hin auf. Sie werden
daher auch als DurchlaBzellen (“passage cells”) bezeichnei. Welchen Belrag sie bsim sym-
plasmatischen Siofftransport in Fichtenwurzeln liefern, 8Bt sich hier nicht naher analysieren.
DurchlaBzellen bei Fichten lassen sich eindeutig an Langsschnitten ansprechen (Kottke & Oberwinkler
1980). Dies war in der vorliegenden Arbeit wegen der Préparationstechnik fir Mikrosonden-Analysen
.in Serie nicht durchflhrbar, da solche Léngsirockenschmﬁe meist an den Zeliwanden entlang aufreiBen.
So "konnten fiir Serien-Untersuchungen nur Querschnitte verwendet werden, mit denen sich
_DurchlaBzelien nicht systematisch untersuchen lassen.
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Ein rein apoplasmatischer Transport st von den Corex-Zellwadnden in den Zeniralzylinder Gber die
ersten noch nicht mit ginem Casparischen Streifen versehenen Endodemmis-Zeliwande und dber die
Zeliwdnde des meristematischen Bereiches maglich. Hier nicht ndher vorgestelite Messungen an einem
Langsschnitt wiesen nach 48h Markierung mit stabilen Isotopen in den Zeliwanden ber den gesamten
Langsschnitt anndhemd gleiche lsotopenvernditnisse auf. Weiterhin wére es denkbar, daf3 die
markierten isotope aus oberen Wurzeibgreichen z.B. dber "Stdrstellen” (z.B. Seitenwurzelbildung;
Sanderson 1983; Hiussling ot al. 1988; siehe auch Kap. 7.1 u. 7.7} In den Zentralzylinder gelangten.
Als ein weiterer rein apelasmatischar Transferweg ist auch sine Diffusion durch den Casparischen
Streifen denkbar, wobei hier die Diffusionsgeschwindigkeiten gegentber in den Cortex-Zeliwinden
deutlich geringer wére. Fir detaillierte biochemische Untersuchungen ist die Endodermis kaum
zuganglich. Weiterhin mufl die Einlagerung von nvdrophoben Komponenten in eine hydrophile
Zeliwandmairix nicht zwangsiaufig deren Undurchiassigkeit fir Wasser und lonen bedeuien (Klute
195%9a+b; Yamada et al. 1964, Sitte 1975; Wattendorf 1980; Schonherr 1976a4b, 1982; Clarkson et
al. 1987). Steudle & Jeschke (1983) schliefien aus Wasserleitidhigkeits-Messungen in Gerstenwurzeln
auf einen rein apoplasmatischen Pfad in den Zentralzylinder im Gegensatz zu Peterson {1987).
Peterson schlof3 bei einer Markierung des apoplasmatischen Transpories mit einem Fluoreszenz-
farbstoif auf die Undurchlissigkeit der Endodermis. Jedoch liegt das Molekulargewicht des verwendeten
Farbstoffes {Cellufluor) bei 897 Dalten und liegt damit erheblich Gber der GréRe der hydratisierten lonen
{Isreelachuili 1985) und somi sind Aussagen {ber ginen Transport von Farbstoffen nur bedingt auf
ionen dbertragbar.

Auch wenn beim Ca- bzw. Mg-Transfer in den Zentralzylinder eing metaholische Kontrolle aus oben
genannten Griinden nicht 100%-ig auszuschlieBen ist, deutet doch vieles auf einen apoplasmatischen
Transport in den Zeniralzylinder und in die Xylem-Femleitungsbahnen. Auf solch einen Transportweg
bis zum primaren Xylem, nur dber den Apoplasten, deutet auch die Prasenz von Al im Zentralzylinder
der Mykorrhizen. Der Al-Gehalt ist hier jedoch wesentlich geringer als im Coriex. Dieser steigt bei Al-
Zugabe in den Versuchsldsungen sowoh! im Cortex wie auch in der Zeliwand des priméren Xylem an.
Babei wére eing fehlende metabolische Kontrolle der Transiokation in den Zentralzylinder des potentiell
toxisch wirkende Aluminiurns von Nachtell (Ubersicht zur Al-Problematik: Foy ef ol. 1978; Foy 1984).

Anderungen der Temperatur zur Charakterisierung solcher und anderer metabolischer Prozesse ist
dabei eine hiufig angewandie Methode. Bei einer vorliegenden Temperaturabhingigkeit 188t sich
jedoch nicht ohne weiteres eindéuiig auf einen akiiven Prozess schileBen. Kedem (1961) setzi voraus,
dal eln aktiver Transport auf stoffwechselabhiingigen, chemischen Reaktionen beruht. Diese laufen
innerhalb von -Membranen ab, wobsel alle Materiefllisse durch sine Membran sich gegenseitig
beeinflussen. Danach liegt sin akliver Tellchen-Transport dann vor, wenn diese an den chemischen
Reaktionen, mit denen ihr Transport energetisch gekoppelt ist, nicht selbst beteiligt sind. Dieses
Kriteriurn ist jedoch i.d.R. nicht eindeutig Ober eine Temperiurabhangigkeit zu Gberprifen. Wenn diese
vorliegt, ist dies kein ganz einwandireies Kriterium fOr die Beteiligung von Stoffwechselreaktionen, da
auch ein passiver (im Sinne der Nernst'schen Gleichung und des Fick'schen Gesetzes) loneniranspornt
ber -eine “Membran temperaiurabhéngig sein kann (vgl. Schidgel 1964; Liiitge 1973). Eine
Temperaturabhingigkeit wie im voriegenden Fall bei K kann daher lediglich ein Indiz {0r einen akiiven
oder einen merbranabhingigen und damit unter metabolischer Konirolle stehenden ProzeB sein.
. Experimenteli kénnen weiterhin die Verwendung von spezifischen Stoffwechselinhibiteren oder

. Sauerstoffentzug Evidenzen fiir sioffwechselabhangige Transporiprozesse erbringen. Ahnliche Befunde
wie im vorliegenden Fall fand Schimansky (1981) bei der gleichzelligen Radioakiivmarkierung for Mg

- (¥Mg), K (*Rb) und Ca (**Ca) der Nahrstoffaufnahme in Gerstenpflanzen Gber 2h bzw. 12 bei 5°C,
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15°C und 25°C Wurzeltermperatur. Aus unterschiedlichen Temperaturabhangigkeften {(dem sogenannten
Qo -Wert) der Gesamigehaite in Wurzeln und Sprof schloB er bei der K-Aufnahme, insbegondere beim
K-Transport in den SproB, auf einen akiiven ProzeB, im Gegensatz zum mehr passiven Verhalten bei
der Mg- und Ca-Aufnahme in Wurzeln. Dies deckt sich im wesentlichen auch mit Beobachtungen von
Drew & Biddulph (1971) an intakten Bohnenpflanzen, die bei Temperaturvariation und Verwendung
verschiedener Stoffiwechsel-Inhibitoren nur einen geringen EinfluB auf die “*Ca-Aufnahme, jedoch einsn
groBen EinfluB auf die *K-Aufnahme in Wurzeln fanden. Far beide Elemente fanden sie einen
deutlichen EinfluB aui die Translokation in den SproB. Johnson & Jackson (1964) fanden bei Weizen
einen deutlichen Temperatureffekt dagegen auch bei der Ca-Aufnahme in Wurzeln. Fir Gesamtgehalte
in Wurzeln und bei der Translokation in den SproB spielen verschiedene Fakioren eine Rolle, die in
unterschiedlicher Art und Weise durch die Tempsratur beeinfluBt werden kdnnen (vgl. Levitz 1980;
Drew 1980). In der vorliegenden Arbeit werden dagegen nur die Prozesse bei der Translokation von
der AuBenidsung bis in den Zeniralzylinder in einer bestimrmien Entwickiungszone der Mykorrhizen (im
Bereich des sich eniwickelnden Xylem) unmiitelbar direkt im Gewebe, vor allem in den Zelwanden,
betrachtet. Daher sind die zitierten Befunde nur bedingt mit den hier erzielien Ergebnissen vergleichbar

(val. Kap. 7.1).

Fur eine detaillierte Diskussion der hier vorgesteliten Aufnahme- bzw. Austauschkinstiken liegt es
zunéchst nahe, einen Vergleich mit der in der Transportphysiologie hauflg angewandien Methode, der
Kompartimentanalyse, zu ziehen. Dazu wird die Kinetik des Isotopenaustausches zwischen einem
radioaktiv beladenen Pflanzengewebe und einer nichi-markierten Aufenldsung bestimmt. Unterschied-
fiche Phasen in der Auswaschkinetik, in Form von unterschiedlichen Steigungen im zeitlichen Ablauf,
werden "in Serie geschalteten” Kompartimenten (wie z.B. bei 3 Phasen: dem AFS, Cyloplasma und
Vakuole) oder auch parallelen Kompartimeriten zugeordnet. Nach Liitige (1973) erhak man zunichst
einen "... Formalismus, der kinetische Versuchsergebnisse mit verschiedenen Bildem, die wir uns von
der Zelle machen konnen, korreliert. Wir erhakten durch diesen kinetischen Formalismus Hinweise Gber
die Anzahl der Kompartimente, die beim Transport und bei der Verieilung einer betrachteten
Tellchensorie eine Rolle spielen, (ber das Fassungsvermdgen {die Kapazitat) der Kempartimente und
Uber die GréBe und die gegenseitige Abhangigkeit der einzelnen Fluxe an den Kompartimentsgrenzen.
Eine Aussage Uber die Identitat der formal erfaBten Kompartiments mit wirklichen Kompartimenten der
Zelle ist zun&chst nicht unmittelbar méglich.” Eine Zuordnung von kingtischen Kompantimenten zu
cylologischen Strukiuren 4Bt sich nur durchfiihren, wenn weltere Informationen Tber das zu
untersuchende System vorliegen. Bei einigen gegentiber Mykorrhizen dsutlich einfacharen Strukiuren
konnte eine indirekte Zuordnung zu cytologischen Strukiuren erfolgen, wobei jedoch noch Fragen offen
blieben - (Crem 1968; Jeschke 1977; Rygiewicz et al. 1984c; Hajibagheri et ol. 1988; u.a.).
insbesondere bei sehr komplexen Sirukiuren, wie in der vorliegenden Arbeft bei Mykorrhizen an
intakien Pflanzen, 148t sich eine sichere Zuordnung der ldentitat von eventuell vortiegenden Phasen
bei Auswaschkinetiken kaum durchfiihren. So zeigen z.B. der Elementaustausch zwischen Pflanze und
Markierungsldsung und die Mikrosonden-Analysen in Mykorrhizen, daB eine Element-Translokation aus
demm SproB Gber die Wurzeln in die Lésung schneller erfolgen kann als ein Austausch mit dem
Zellumen von Cortexzellen der mit der Ldsung im unmittelbaren Kontakt stehenden Mykorrhizen. Dig
Problematik der zuzuordnenden cytologischen Strukturen wird in der vorliegenden Arbeit durch die
direkten Messungen im Gewebe umgangen, wobei eine Grenze in der Aufldsung von LAMMA liegt.

'Neben der deutlichen Temperaturabhéangkek der K-Transiokation in Mykorrhizen zeigt K im Gegensatz
zu Caund Mg beim Austausch mit der AuBenidsung in allen Markierungsexperimenten einen
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wesentlich geringeren, markierten, aus der AuBenlsung stammenden Elementanteil. Dagegen steht
bereits nach wenigen Minuten (s.0.) der gesamte Ca-Gehalt in den Cortex-Zellwénden mit der
AuBenldsung im Gleichgewicht und weist das gleiche isotopenverhaitnis auf. Fir Mg sollte dies auch
so gelien, auch wenn der mit LAMMA bestimmte Markierungsanieil in den inneren Cortex-Zellwénden
geringer ausfalit. Dies diifte, wie bereits diskutieri, daran liegen, daB durch die zu geringe Aufldsung
der Laser-Mikrosonde Zellumen der Cortex- und Hyphenzellen mit hohem nicht ausgeiauschten Mg-
Gehalt z.T. mitgemessen wurde. Dies wird u.a. dadurch bestétigt, daB bei einer kurzzeitig einsetzenden
Erniedrigung des pH-Wertes auf 2,5 , bel dem intrazelluldre Zellstrukturen durch offensichiliche
Zersidrung in den Coriexzellen nicht mehr nachzuweisen waren, der Mg-Gehalt in den verbliebenen
reinen Zellwandmessungen im Gleichgewicht mit der AuBenldsung steht. Weiterhin spricht fir diese
Interpretation, daB bel hoher Mg-Konzentration von 10mmol/l in der Markierungsidsung und deutlich
erhdhten Mg-Gehatten in den Zellwanden der nichimarkiene Mg-Anteil in den Cortex-Zeliwand-
messungen auf enter 10% sinki. Fir Ca fallt der z.T. mitanalysierte Ca-Gehalt der Zeliumen nicht
signifikant ins Gewicht, da deren Ca-Konzentrationen deutlich geringer als in den Zeliwénden sind.
Wegen der geringen relativen Ca-Gehalte im Zellumen lassen sich nur Aussagen mit sehr hohen
Standardabweichungan {iber den hier markierten Elementanteil ireffen. Dies 138t die Mefigenauigkeit
von LAMMA mit z.T. dberlagernden organischen Bruchstdcken im Massenspekirumn nicht genauer zu.
Weiterhin konnte bei Lumen-Messungen wegen praparativer und mefBbedingter Schwierigkeiten nicht
zwischen verschiedenen Zellorganellen bzw. Zellkompartimenten unierschieden werden (vgl. Kap. 7.3).
Auch f0r Mg 1281 sich bel hohen relativen Lumen-Gehalien im Vergleich zu den Zeliwand-Gehalien nur
mit gréReren Standardabweichungen ein meist sehr geringer, markierier Mg-Anteil angeben. Eine
Temperaturabhangigkeit wurde hier nicht gefunden und der apoplasmatische Transporiweg im
wesentlichen diskutiert. Dagegen weist K in Lumen und Zeliwand nach Markierung gleiche
Isotopenvernalinisse auf. Dabei iritt weiterhin keine zeitliche Verzogerung beim Ubergang in den
Zentralzylinder auf. Ob dies durch K-Verschiebung wahrend der Priparation hervorgeruien wird, 188
sich nicht mit Sicherheit ausschlieBen, anders als fir Mg und Ca (vgl. Kap. 7.3). Wenn man signifikante
Préparationsariefakte fir die K-Verteilung ausschiiefit, kommen als mégtliche Begriindung fir den
geringeren markierten K-Anteil ein hoher Transport von nichi-markieriem K aus oberen Pilanzenteilen
und ein gegenliber Mg und Ca deutlich langsamerer K-Austausch der AuBenldsung mit den Zellwanden
in Betracht.

Auf einen langsameren bzw. begrenzien K-Austausch in den Feinstwurzel-Zellwinden deuten u.a. dis
bei 7-t4giger Markierung deutlich héheren markierten K-Anteile in alteren Wurzelteilen, so daB ein
Verdiinnungsefiekt durch von dort stammendes, nicht-markiertes K nicht vorliggen sofite. Weiterhin
deutet in diese Richiung, daB auch bei pH 2,5 | bei aufgeldsten Zellinhalten, der markierie K-Anteil in
den "reinen” Zellwandmessungen, nach 48h Markisrung nur ca. 40% des dort gemessenen Kaliums,
aus der Markierungsidsung stammt. Der ausgetauschte K-Anteil ist auch bei 10mmol /1 K-Angebot in
der Markierungsldsung nicht héher. Ausschlaggebend {Gr einen behinderten K-Austausch sollien die
strukiurbedingten physikalisch-chemischen Eigenschafien der Zeliwande und deren interaktionen mit
den geldsien Stoffen, insbesondere mit den hier betrachteten lonen, sein. Neben der Ladungszahl solits
u.a. deren unterschiedlicher lonenradius bzw, Radius der jeweiligen -hydratisierien lonen fr
uniterschiedliches Verhalten der Elemente mitverantworllich sein. Fdr die hier im wesentlichen
betrachteien Elemente betragen diese (in nm; in Klammern der Radius der hydratisierien fonen und
- deren “exchange rate” in s; nach Israelachvili 1985): Na*: 0,095nm (0,36nm/ 10%s); K*:0,133 (0,33
710°9); Mg : 0,085 (0,43/10°-10%); Ca®: 0,009 (0,41/10%); AP:0,050 (0,48 /107 -1). Wegen
~ der unterschiedlichen GroBe der hydratisierien lonen wére es somit mdglich, das fur K im Vergleich
~zu Mg und Ca weltere Zeliwand-Zwischenraume zuganglich sind. Allgemein liegen die Durchmesser
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der intermicellaren und interfibriltaren Zwischenrdume bel 1-10 nm (Frey-Wyssling 1959, Cote 1977).
Feinstrukiur-Untersuchungen in den Zeliwdnden von Feinstwurzeln sind nicht bekannt, insbesondere
nicht der Einflu des Hartig’schen Netzes bzw. der Matrix zwischen Pilz- und Pflanzenzeliwand (vgl.
Kap. 7.8). Hierdurch verdnderte Zuganglichkeiten scheinen mdglich. So ist der markierte K-Anteii in den
Zelwénden steriler Feinstwurzeln mit 40% ca. 10% héher als in mykorrhizierten Feinstwurzeln unter
gleichen Versuchsbedingungen nach 5-tagigem Angebot. Auch ist eine Temperaturabhangigkeft auf die
Konsistenz der hier z.T. gelartigen Wandgrundsubstanzen und damit ein EinfluB auf die K-Diffusion
rméglich, womit die Hemmung der K-Aufnahme bei 6°C Wurzeltemperatur auch als rein passiver Prozef

erklarbar ware,

Bei der Adsorption eines lons 2.B. an negativ geladenen Fastionen in Zellwanden sind nicht nur deren
Ladungsdichte bzw. Konzentrationen und die Art des betrachieten lons von Bedeutung, sondem ganz
enischeidend ist auch die Prisenz anderer, insbesondere hoherwertiger fonen. Dabei spiekt nicht nur
eine Rolle, inwieweit mdgliche Bindungsstellen durch diese konkurrierenden fonen besetzt sind,
sondern diese verandern auch im weiteren das Oberflachenpotential und dardber die Verteilung des
zu betrachtenden lons (eine umfassende Betrachiung von intermolekularen und von Oberflichenkraften
bietet Israelachvili (1985); flr einen vergleichenden Uberblick der Koordinations-Chemie von Alkali-
und Erdalkali-Kationen, siehe Poonie & Bajaj (1979)). Fir die Zuganglichkeit in Wurzeln der hier
untersuchten Kationen ist aus Elekironeutralitats-Grinden weiterhin die Zuganglichkeit von Gegen-
Anionen mitentscheidend. Die Betrachtung dieser war in der vorliegenden Arbeit nicht méglich. Jedoch
sollte die Verwendung des LAMMA-Anionenspektrumns bei zukGnfligen Untersuchungen einen Beltrag
dazu erbringen kdnnen.

Zur Fragestellung der gegenseliigen EinfluBnahme von Na, Mg, K und Ca auf den Elementgehak und
den lonenaustausch der jeweils anderen angebotenen Kationen wurden in Markierungsexperimenten
die Elementkonzentrationen fir Na, Mg, *'K und “Ca jeweils einzeln von 0,immol/|, Gber immol/|
bis 10mmol/| variiert, wahrend die drei anderen Elemente jeweils mit 1mmoi/! den Pflanzen angeboten
wurden. Dabel steliten sich unterschiedliche Wechselbezishungen in der jeweiligen Aufnahme der
Elemente untereinander ein. Wahrend die relativen Elementgehalte z.T. eine deutliche gegenseitige
Beeinflussung auiweisen, wurde der Elemeniaustausch im wesentlichen nicht verander, d.h. die
markierten Elementanteile bfieben gleich. Verglichen mit der "Standardzusammenseizung” (jewells
1immol/I Na, Mg, K, Ca; pH 4,5) fihri eine Verzehnfachung der Kationenkonzentration eines Elementes
in etwa zu einer Verdoppelung des jeweiligen Elementgehalies in den Cortex-Zeliwanden der
Mykorrhizen. Eine antagonistische Wirkung einer Na-Konzentrationserhdhung zeigt sich in einer
Halblerung der Mg-, K- und Ca-Gehatte. Eine Konzenirationserhdhung von Mg, K bzw. Ca hat dagegen
sowohl einen hemmenden wie auch fordernden Einflud auf den Gehalt der {ibrigen Elemente.
Antagonistisch wirkt eine Erhdhung von K auf Na und Mg und von Ca auf Mg. Die anderen
Wechselbeziehungen zeigen dagegen eine gegenseitige Frderung der Elementgshaite bei Erndhung
der Ausgangskonzentrationen, was einen reinen stdchiometrischen apoplasmatischen Austausch im
bzw. am lonenaustauscher Zeliwand ausschiieBt, welcher bei den antagonistischen Wirkungen vor
allem vortiegen solite. Wie bereits erwahnt, spielen auch die Gegen-Anionen bei der Elementverteilung
eine groBe Rolle, so daB zur weiteren Kldrung hier noch eingehende Untersuchungen durchgefihri
werden missen. Weiterhin ist nicht auszuschlieBen, daf die Variation der Elementkonzentrationen zu
Veranderungen in der Strukiur der Zellwénde fahrt, welche dadurch wiederum einen EinfluB auf die
Zuganglichkett fir die anderen betrachieten lonen hat. Die Anlagerung bivalenter Kationen, vor allem
von Ca®, fiihrt z.B. zu einer Verknlipfung einzelner Pekiinsaureketten in Zellwanden (vgl. Lizttge 1973).
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Auf einen detaillierten Vergleich mit den umfangreichen Untersuchungen zahlrelcher Autoren zur gegen-
seitigen Beeinflussung der Aufnahme von Nahrelementen bei verschiedenen Pilanzengatiungen soll
an dieser Stelle verzichiet werden {vgl. Viets 1944; Epstein 1962; Marschner 1964; Mengel & Helal
1867; Pitman et al. 1968; Schimansky 1975; Liuchli 1978; Haynes 1980; u.a.). Auch in digsen
Untersuchungen zeigten sich antagonistische wie auch fdrdernde Efiekie in der Aufnahme der
Elemente untereinander. Jedoch sind digse Ergebnisse aus den bereits oben genannten Griinden nur
bedingt mk den hier vorliegenden Untersuchungen innerhalb des Gewebes vergleichbar.

insbesondere bei der Beurleilung von Waldschaden sind zwel weflere Parameter der pflanzen-
verflgbaren Aufnahmeldsung von zentraler Bedeutung, die Protonen-Konzentration und die Alurninium-
Konzeniration bzw. der Al-Antagonismus (vgl. Kap. 2 u. 7.4). 2ur Beschreibung des Einflusses einer
kurzfristig einsetzenden pH-Went-Anderung des die Pfianze umgebenden Mediums auf den
Elementgehalt und auf die lonenaufnahme bzw. auf die lonenaustauscher-Eigenschaften von
Mykorrhizen wurden Versuchsldsungen mit unterschiedlichem pH-Wert dber 48h angeboten. Die
Variation der H* -Konzentration in der Versuchsldsung zeigte deutlich die Pufferkapazitat der in
Normalerde, bei einem pH-Wert der Bodenl@sung von 6-7 , gewachsenen Wurzeln, Dabei verdnderien
die Pflanzen den pH-Wert der ungepufierten Versuchslosungen z.T. erheblich (bei angebotenem pH
3,5 bis 6,7 auf pH 6,7 -7,2). Fir eine genauere Untersuchung der Elementaufnahme in Abh&ngigkeit
vom pH-Wert der angebotenen Ldsung miBte aus diesem Grund ging Pufferung der Lésung erfolgen,
wobei mdglichst die ionenkonzentrationen der anderen lonen unbeeinfluBt bleiben solfien. in der
vorliegenden Arbeit wurden Puffer nicht eingesetzi, da diese in den bendtigien, relativ hohen
Konzentrationen oftmals phytotoxische Wirkungen zelgen (vgl. Gilirap & Lewis 1981) und die
lonenaufnahme in unbekannterweise beeinflussen kdnnen {vgl. Jentschke 1989). Nur beim niedrigsten
angebotenen pH-Wert von 2,5 blieb der eingestelite pH-Wert mit ca. 2,8 ann&hernd erhalten. Geringe
pH-Werte mit unter 3 werden auch an Standorten wis 2.B. in der Auflage vom Standort "POSTTURM"
gefunden, auch Versauerungsschibe im Boden, vor allem im Porenbsreich, wurdsn beschrieben
(Literatur, siehe Kap. 2 und 7.4). Jedoch ist eine pldtzliche Anderung dber 4 pH-Siufen eher
unwahrscheintich und dirfte der Pllanze kaum eine Adapiation edauben. Im vorliegenden Experiment
fahrte dieser pH-Sprung zur erheblichen Schadigung bzw. Aufldsung der Lumeninhake in den

Cortexzellen von Mykorrhizen der hier verwendelen Fichten aus Nommalerde. Daher liegen {Gr die

héchste Protonenkonzeniration (pH 2,5} "reine” Zeliwand-Meassungen mit LAMMA ohne Lumanantei!
vor (5.0.). Dabei zeigte sich, daB die hohe H* -Konzentration in der Lage war, in erheblichem Umfang
sowohl Mg und Ca wie auch Al aus der Zellwand zu verdringen (vgl. Rost-Siebert 19885; Stienen &
Bauch 1988; u.a.). So wurde der Mg-Gehali in den Contex-Zeliwinden um ca. 35%, der Ca-Gehali um
ca. 45% und auch der K-Gehalt deutlich gegendber htheren pH-Werien erniedrigt. Dagegen wurde der
Austausch dieser Elemenie mit der AuBenidsung nicht beeinflut. Der Al-Gehalt wurde sowehi im
inneren Cortex wie auch im priméren Xylem deutlich erhdit, bei einer Vermringerung des Al-Gehaltes
im Conex-auBen. Da kein Al in den Versuchsldsungen angeboten wurde, kann die Erhdhung der Al-
Gehalte im Wurzelinneren nur durch eine Verlagerung des bei diesen Pflanzen nur aufien an den
Wurzein vorhandenen Al herrithren (auch von morphologisch &fteren Wurzekieilen). Der etwa 10-fach
erhdhte -Al-Gehalt im prim&ren Xylem kénnte auch auf sine eveniuelle Schadigung der Barriere-
Funkiion der Endodermis und damit auf eine Erhdhung der Zuginglichkeit fir Al bis in den
Zentralzylinder der Mykorrhizen hinweisen. Weiterhin wurden auch die Na-Gehalte der Zeliwande bei
pH 2,5 deutlich erhdht (2- bis 4-fach). Inwieweit auch hier Veranderungen der Zuganglichkeit fdr Na
_Verschlebungen aus. hoheren Pilanzenteilen oder lonenwechselwirkungen voriegen, ist dabei noch -

' "unk[ar
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Auch bei einer weiteren Versuchsreihe mit Normalerde-Pflanzen bei einer Al-Zugabe zur Markierungs-
l16sung wurde eine deutliche Erhdhung des Na-Gehaltes im gesamten Querschnitt der Mykorrhizen
festgestelit. Dabel bestatigen die hier vorgesteliten Markieungsexperimente zur Rolle des Al
Artagonisimus im wesentlichen die bereits mehrfach beschriebens antagonistische Wirkung von Al auf
den Ca- und Mg-Gehait in den Zeltwanden von Fichtenwurzsin (Bauch & Schrider 1982; Rost-Siebert
1985; Schrider ef al. 1988; Jentschke 1989; u.a.). Dies zeigte sich sowohl bel der "Standard-
zusammensetzung® (je Tmmol/1 Na, Mg, *'K, **Ca) bei einer pH-Wert - Emiedrigung auf 3,4 und einer
gleichzeitigen 2mmol /i AICI, Zugabe und Normalerde-Filanzen bei 24h Markierung wie auch bei
Fichten aus Mineralboden-Erdkultur (ber 7 Tage Markienungsdauer. Wihrend nach 24h Versuchsdauer
die Al-Erhdhung im gesamten Apoplasten neben der Verringerung der Mg- und Ca-Gehatte auch zu
einer Verringerung des jeweiligen ausgetauschien Elementanteils fiihit, ist letzteres nach 7 Tagen
Versuchsdauer nicht ausgeprégt bei einer Erhdhung des markierien K-Anteils. FOr eine weitere Klarung
des Zeitverhaliens des Al-Antagonismmus kGnnien Zeitreihen wig oben zur Zugénglichkelt von Mg, K und
Ca dienen. Wie in umfangreichen Untersuchungen zum Einfiuf und zur Wirkung von Al auf Pilanzen
nachgewiesen wurde, verdrangt Al zweiweriige Kationen nicht nur von den Zeliwand-Austauschar-
stelien, sondern auch von Bindungsstefilen an Plasmamembranen. Dies kann zu schwerwiegenden
Beeintrachtigungen inrer Funktionsfahigkeft fhren {umfassende Ubersicht zur Wirkung von Al und

Protonen siehe Foy 1984).

Da Aluminium auch in inneren Bereichen der Mykorrhizen gefunden wird, widerspricht dies der haufig
geduBerien Vorsteliung, daB der Pliz durch Hyphenmantei und Hartig'sches Neiz als eine Art
"Schutzschild” den Zugang von lonen stark behindert bzw. im Fall von potentieli toxischen Elementen
génzlich verhindent (Harley & Smith 1983; u.a.). Auch fir Schwermetalle, wie Zn und Pb, wurden
signifikants Gehalie in den inneren Contexbereichen und im Zentralzylinder von mykorrhizierien Fichien-,
Kiefern- und Buchen-Feinsiwurzeln von verschiedenen Autoren mit der Rontgen-Mikrosonde
nachgewiesen (Godbold et cl. 1988; Donner & Heyser 1989; Jentschke 1989; Kumpfer 1991; Winn-
Birner 1991). Bei der Beurteilung der Funktion der Mykorrhizierung bei der Translokation von fonen
in Feinstwurzeln spielen daher die lonenaustauscher-Eigenschaften der Piizzeliwand eine wesentliche
Rolie {siehe auch Diskussion im nachfolgenden Kapitel).

Im Kap. 7.7 wird im weiteren diskutiert, welchen Einfluf die antagonistische Wirkung von Al
insbesondere fir Mg und Ca auf die Translokation dieser Elemente in die gesamte Pflanze hat.

7.6 - - Bedeutung der Mykorrhiza bel der lonenaufnahme In Fichien

Wie bereits im Kapitel 2 ausfihrlich dargesteilt wurde, sind Fichten-Feinstwurzeln unter natGriichen
Bedingungen nahezu volistandig mit verschiedenen Pilzen vergesellschafiet und bilden sogenannie
Ektomykorrhizen aus. Allein schon aus anatomischen Grinden sollie diese Feinstwurzel-Pilz-Struktur
einen entscheidenden EinfiuB3 auf die Nahrstoffaufnahme in Fichtenwurzeln austben. So kénnen bei
vollstandig ausgebildeten Ektomykorrhizen Wasser und Mineralstoffe entweder nur apoplasmatisch (iber
einen extrazelluldren Weg (durch die Pilz-Zeliwande des Hyphenmantels und/ oder des Harlig'schen
. Netzes) zu den Cortexzellen gelangen oder auf dem Weg Uber den Pilz aufgenommen werden, der bei
-volistandig entwickeltem Harlig'schen Netz bis an die Endodermis reicht. Bei Elementen bzw.
‘Nahrstoffen, die Gber das Cyloplasma der Hyphenzellen zu den Cortexzeilen gelangen, muB bei einem
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Transfer zur Pflanze, wegen fehlender symplasmatischer Verbindung, ein apoplasmatischer Ubsrgang
erfolgen. Dies geschieht dber die Kontaktzone zwischen Pilz und Cortexzellen, auch interface oder
interfaziale Matrix genannt. Hiermit ist im Vergleich zur Aufnahme von Wasser und Nahrstoffen in
unmykorrhizierten Feinstwurzeln ein komplexes System mit apoplasmatischen und symplasmatischen
Transportmdglichkeiten und damit  unierschiedlichen EinfluBmdglichkeiten bei gegenseiliger
Beeinflussung von Pilanze und Pilz "vorgeschaliet” (siehe auch Ashford et al. 1989).

Fir einige Elemente ist der EinfluB der Mykorrhizierung auf die Nanhrstofiaufnahme in Wurzeln
nachgewiesen worden (vgl. Kap. 2). Jedoch sind noch viele Fragen nach den funkiionelien
Eigenschaften, die mit den strukiurellen Gegebenheiten bei mykorrhizierten Feinstwurzeln gegeniiber
denen bei sterilen Feinstwurzeln verknipft sind, offen. Die Bildung von Ekiomykorrhizen ist bei
Gymnospermen zwar unter natdrlichen Bedingungen obligatorisch, jedoch scheint sie i(r das Gedeihen
der Fichten nicht essentiell zu sein, wie dies Steritkufiuren fir Fichiens@miinge unter gleichen
Wachsiumsbedingungen fiir mykorrhizierte und unmykorrhizierte Pfianzen (Kap. 6.3) und Fichien-
Hydrokulturen mit grundsétzlich unmykorrhizierten Wurzeln zeigen. Flir ein besseres Verstandnis der
bei der Aufnahme mineralischer Nahrstoffe in Mykorrhizen zugrundeliegenden Funktionsmechanismen
sind weitere Untersuchungen u.a. zu den folgenden Fragen notwendig: Stellen die Pilzstrukiuren als
Hyphenmantel und / oder im Hartig'schen Netz eine Diffusions-Barriere, eventuell abh&ngig vom
jewetiligen Element, dar ? Liegt hier abhingig vom Element apoplasmatischer oder symplasmatischer
Transpor, aktive oder passive lonenaufnahme vor ? Welche diesbezliglichen Eigenschaften hat die
Kontakizone Pilzhyphe - Wurzelzelle ? Inwleweit ist die Nahrstofi- bzw. Elementaufnahme vom
Entwicklungszustand der Mykorrhiza abhangig ? Haben verschiedsne Pilzspeazies einen unterschied-
lichen Einfluf aui die Elemeniaufnahme 7 Welchen Einfluf hat die Mykorrhizierung auf den
Elemenitransport in den Sprof ? Diese Fragen sind dabei z.T. miteinander verknipfi,

Die Bearbeilung dieser Fragen konnte im Rahmen der voriegenden Arbeit lediglich in ersten Ans&izen
durchgefthrt werden, wobsel die hisr verwendete Mikrosonden-Analyse in Verbindung mit der
Verwendung von stabilen Isotopen neuarlige Untersuchungsansdize ermdglichen. Im weiteren
beschranit sich die Diskussion hauptsichlich auf einige wesentliche Punkie der hier vorgestellien
Untersuchungen (Kap.8.3) an sterilen und mykorrhizierien Fichtensamlingen aus Petrischalen-Kufiuren,
die hier nur bedingt als Modellsystem geeignet erscheinen (sighe auch Abb. 1-3; Bewertung des

Pllanzen-Materials: siehe Kap.7.1}.

Zunichst wurden die Gesantelementgehalie in den Fraktionen aus Wurzeln, Sprof3achse und Nadeln
sowie die Elementverteilung in Wurzelquerschnitien von unmittelbar aus der Kultur entnommenen 4
Monate alten Fichtensamlingen bestimmt. Damit wurde der Ausgangszustand der Elementversorgung
von sterilen und mit Pisolithus i#inctorius mykorrhizierien Pflanzen bei ansonsten gleichen Kultur-
bedingungen ermittelt und miteinander verglichen. Dieser solite auch einen Einflu auf die mit diesen
Pflanzen durchgef(hrien Nahrstoffauinahme-Experimente haben. Beim Vergleich der Elementgehafite
in Bulkproben liegen die gréBten Unterschiede im 30-50% niedrigeren S-Gehalt in der gesamien
mykorrhizierten Pflanze, im 30% hoéheren Ca- und 3mal so hohen Na-Gehalt in den Nadeln und im
‘45% hdheren Ca-Gehalt in der SproBachse der mykorrhizierten Planzen. Dagegen ist der P-Gehak
in der SproBachse unmykorrhizierter Pflanzen um ca. 30% héher, wahrend die anderen untersuchien

"“Nahrelementgehalte lediglich maximal ca. 10%-ige Unterschiede zwischen steril und mykorrhiziert

aufzeigen. Die Absoluiwerte der bestimmien Elementgehate deuten nicht auf eine akute Mangel-
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situation hin (vgl. Mengel 1984; Rademacher 1986). Dabei ist zu beachien, daB unter diesen
Kulturbedingungen ein Unterschied in der den Wurzein vorliegenden Nahridsung vorliegen kann. Die
angegebene flr beide Varianten (steril / myk.) gieiche N&hrlasung wurde je nach Bedarf in die
geschiossenen Petrischalen gegeben, wobei die noch verbliesbene Lésung nicht ausgetauscht wurds.
Es ist daher denkbar, daB bei unterschiedlicher Transpiration oder selekliver Elementaufnahme {0y
ginzelne Elemente im Laufe der Anzuchtzeit z.B. eine Anreicherung in der zur Verflgung stehenden
Losung und damit ungleiche Bedingungen fir sterile unmykorrhizierie und definiert mykorrhizierie
Pflanzen vorlag. Dieser Punkt muB bei zukiinftigen Kulturen beriicksichtigt werden (vgl. Jentschke

1989).

In Feinstwurzel-Querschnitten wurde mit der Rontgen-Mikrosonde (EDXA) die Elementverteilung nach
verschiedenen Geweben im Cortexbereich differenzient bestimmt. im Vergleich von Contex-Zellwand
und direkt benachbarier Pilzhyphe im Hartig'schen Netz, Hyphenmantel und Contex-Zeliwand bei
unmykorrhizierien Feinstwurzeln weisen die Cortex-Zeliwinde 5 bis 10mal hdhere relative Ca-Gehakie
gegentber dem Pilzgewebe auf. Dies kann zum einen an einer héheren Austauschkapazitat der
Pflanzenzeilwand fir Ca fiegen (vgl. Kap. 7.5), zum anderen lieB sich beim Pilzgewebe die Analyse
nicht nur auf die Pilzzeliwand beschranken. Es wurde daher zwangslaufig ein deutlicher Anteil Zellumen
mitgemessen, so daB sich das analysierte Pilzgewebe im Vergleich zum Pilanzengewebe strukiurell
unterschied. Wegen der Grd Be des Analysenpunkies konnte weiterhin nicht die fir den Elementiransfer
wichtige Kontakizone zwischen Pilz und Cortexzellen, die interfaziale Matrix, fir sich allein gemessen
werden. Deren Aufbau und Eigenschaften sowie die gegenseitige Beeinflussung von Pilz und Pflanze
beim Eindringen der Pilzhyphen in den Cortexbereich ist noch weitgehend unbekannt (Harley & Smith
1983; Harley 1985; Massicotte et al. 1987; Nylund 1987; Stone 1989).

in der Gegendbersteliung der gleichen MeBpuniie im Cortexbereich fallt als zweiter groBer Unterschied
der ca. doppelt so hohe P-Gehalt im Pilzgewebe auf. Im Gegensatz dazu ist in den Zellwinden des
primaren Xylem der relative P-Gehali bei unmykorrhizierten Feinstwurzeln ca. 3mal so hoch wie an
gleicher Stelle In P - Mykorrhizen bei etwas hdherem P-Gehalt Im gesamten Wurzelsystern
mykorrhizierter Pilanzen. Die Zeliw&nde im priméren Xylem steriler und mykorrhizierter Pilanzen zeigen
keine optisch erkennbaren Unterschiede in ihrem Aufbau. Daher sollien Analysen im primaren Xylem
Hinweise auf Unterschiede zwischen sterilen und mykorrhizierten Feinstwurzeln in der lonenaufnahme
bis in das flir die Versorgung der gesarnten Pflanze mit Wasser und Nahrsalzen entscheidende
Fernleitungssystem geben k8nnen. Wie verschiedene Autoren beschreiben (Harley 1978; Clarkson
1985; Oriovich et al. 1989; u.a.), baut der Pilz ins Pilzlumen gelangtes P in Polyphosphate ain, so da
standig ein hoher P- (bzw. Phosphat-} Gradient (ber der Pilzmembran anliegt. Die starke P-Aufnahme
in die Pilzhyphen 126t im Vergleich zu unmykorrhizierten Pflanzen offensichilich auch weniger P in den
Zentralzylinder zum priméren Xylem und auch weniger in die SproBachse gelangen. Untersuchungen
von Gilirap & Lewis (1981) zur Entwicklung von Piizkuuren zeigten eine starke Abhéngigksit von der

P-Versorgung.-

An dem Verhalten der relativen P-Verteilung und P-Absolutgehalte 1assen sich hier exempiarisch einige
Probleme derartiger Untersuchungen darstelien. Die meisten Untersuchungen zur Elementaufnahme
in mykorrhizierten im Vergleich zu unmykorrhizierien Wurzeln bzw. Pflanzen werden an Bulkproben der
Wurzeln durchgefiihit. Dabei handell es sich meist um Markierung der Nahrelement-Aufnahme mit
radioaktiven Isotopen, z.B. fir Ca (Melin & Nilsson 1955), fir P (AMelin & Nilsson 1950; Harley &
Lougham 1963}, f0r N (Melin & Nilsson 1952; Bledsoe & Zasoski 1983; Rygiewicz et al. 1984b) und
far K mit ®*Rb (Harley & Wilson 1959; Rygiewicz & Bledsoe 1984; Problernatik der K-Markierung siehe
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auch Kap. 7.5). Dabei wird bei gréBeren aufgenommenen Elementmengen in mykorrhizierien Wurzeln
im Vergleich zu sterilen Wurzein oft auf einen fdrderndsn Effekt durch den Pliz {Gr die Aufnahme in die
gesamie Pilanze geschlossen. Wie das Beispiel von Posphor zeigt, 186t sich jedoch nicht unmitielbar
von einem Elemenigehatt in Bulkproben von Mykorrhizen auf den fir die Planze verfGgbaren
Elementanieil schlieBen. Aber auch vom relativen Elementanteil in der Zellwand des primaren Xylem
1&5t sich nicht direkt auf den Gehalt in héheren Sprofiteilen schlieBen, wie dies bei den vorgesteliten
Messungen am unterschiedlichen Verhalten von P und Ca mit hdheren Ca-Gehalten im priméaren Xylem
und niedrigeren Ca-Gehalten im SproB steriter Fichtens@mlinge zu erkennen ist. Es 138t sich aber auch
nicht umgekehrt vom nur 1/3 so hohen relativen P-Gehalt in den Zeliwénden des priméren Xylem auf
gine "Unterversorgung” mit P schlieBen. Dieser P-Gehalt kann durchaus fir eine optimale P-Versorgung
der Pflanze ausreichen. Es darf ndmlich nicht auBer acht gelassen werden, dal die vorliegenden
Kuliurpedingungen nichi die Gegebenheiten unier naidriichen Bedingungen bei anderen Wasser- und
Nahrelementbedingungen im Boden wiedergeben. Dort ist das wellverzweigte Hyphen- bzw.
Rhizomorphensystem auch dank seiner hohen Affinitdt zu P in der Lage, entsprechende "P-Quellen
zu erschlielen” und der Pilanze zur "VeriGgung” zu stellen, wobei flir dessen Transfer der P-Gradient
zwischen Pilz und Planze von groBer Bedeutung sein soltte (Harley et al. 1954; Clarkson 1985; u.a.).
Rhedes & Gerdemann (1978) konnten mit einer gleichzeltigen Radioaktiv-Markierung flir P und Ca
uber den Boden im Vergleich eine gegenther Ca 30- bis 40-fach héhere P-Transferrate in Hyphen
nachweisen. Der Belirag, den der Pilz zur Nahrstofiversorgung des gesamten Baumes "erbringt” bzw.
auf den er einen akiiven oder passiven EinfluB ausabt, hangt, wie am P-Beispiel zu erkennen ist, sehr
stark von dessen Verfigbarkeit im Boden ab. Die Mykorrhizierung unter "normalen” natlrlichen
Bedingungen sollte nach aligemeinsr Meinung vor allem bei der P-, N- und Wasser-Varsorgung von
Pilanzen eine grofe Rolle spielen (Sanders & Tinker 1973; Sands & Theodoru 1878, Duddrige et
al. 1980; Boyd et al, 1986; Clipson et al. 1987; Finlay et al. 1988, 1989; Jungk & Clacsen 1986,

1989). -

Zur ngheren Charakterisierung der Funkiion der Ektomykorrhiza bei der lonenaufnahms wurds daher
die bereits mehifach siwihnte Laser-Mikrosonden-Massen-Analyse in Verbindung mit der Markierung
mit stabilen 1sotopen fir Mg, K und Ca an Petrischalen-Fichtensamlingen angewendet. Nach 5 Tagen
Markierungsdauer zeigen - unter den gewahiten Bedingungen - LAMMA-Messungen von Zellwanden
im priméren Xylem ein anndhemnd gleiches isoiopenverhdiinis fir Mg und Ca in sterilen baw.
mykorrhizierien Feinstwurzeln. Dabei sind diese Isotopenverhéitnisse annihernd gleich dem der
Markierungsldsung, und somii siehen die Feinstwurzeln mil der AuBsnidsung im Gigichgewichi. Dieser
Zustand 128t jedoch nicht unmittelbar den SchiuB zu, daf die entsprechenden Elementaufnahme- bzw.
lonenaustausch-Raten bis in den Zentralzylinder hinein in etwa gleich grof sind. Aussagen darlber,
¢b hier z.B. durch den stark entwickelien Hyphenmantel {érdernde oder hernmende Effekie vorliagen,
lassen nur Zeitreinen-Untersuchungen im Vergleich von mykorrhizierten und unmykorrhizierien
Feinstwurzein zu (vgl. Kap. 6.2.2 an Fichten aus Erkulturen bei zwei unterschiedlichen Wurzel-
temperaturen). Ein deutlicher Unterschied zeigt sich im hdheren markierten K-Anteil in den sterilen
Feinstwurzeln. Dies kénnte an einer héheren Beweglichkeit der K-lonen bis in den Zentralzylinder in
sterilen Feinstwurzeln fiegen, jedoch betragt auch hier der markierte K-Anteil nur ca. 40% (Vergleich
von Mg-, Ca- und K-Auinahme siehe Kap.6.2.2. bzw. 7.5). Bei symplasmatischem K-Transport solite
ein FluB zwischen Cortexzellen in sterilen Wurzeln eher méglich sein, da die Cortexzelien nichi durch
Pilzhyvphen voneinander getrennt sind. Dies ist besonders deutlich beim stark entwickeken Pilz unter
_'c_ien hier vorliegenden Kuliurbedingungen. Hier erscheint es nicht mdglich, daB vor allem die duBeren
Corex-Zellreihen noch Gber Plasmodesmen miteinander verbunden sind. Dieser Unterschied zwischen
sterilen und mykorrhizierten Feinstwurzeln kann auch mit einer anteilmaBig hohen K-Aufnahme der
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Pilzgewebe in Mykorrhizen in Verbindung stehen, wie sich dies z.B. {0r Na aus den relativen Na-
Gehalien deuten lieBe. So ist der relative Na-Gehalt im priméren Xylem steriler Feinstwurzein nach
Versuchsende ca. 4,5mal so hoch wie in Mykorrhizen, wobei der Ausgangszustand keine Unterschiede
zeigte. Jedoch zelgen Messungen in einem stark entwickelten Hyphenmaniei, bei denen es mit LAMMA
annghermnd méglich war, zwischen Pilz-Zellwanden und Pilz-Lumnen zu diferenzieren, einen hohen
relativen Na-Gehalt im Plizlumen {siehe auch Melin ef al. 1958). Auch Ladungsausgleichsreakiionen
pei der Elementaufnahme sind nicht auszuschlieBen, da hier nichi alle "verschobenen” lonen bestimmt
werden kénnen {vgl. Kap. 7.5). Die LAMMA-Messungen im Hyphenmante! weisen weiterhin auf gin
qualitativ gleiches Austauschverhatten {ar Mg, K und Ca wie die Cortex-Schicht der Feinstwurzeln. Dies
gilt fir Lumen- wie auch Zeliwand-Analysen, wobei sich eine starke P-Anreicherung im Pilz-Lumen
gegeniber den Hyphenmantel-Zeliwanden zeigte. Zumindest fir die hier markierten Elemente (Mg, K,
Ca) dréngt sich das Bild sines dem sterilen Feinstwurzeln “vorgeschalicten™ zweken "“Miniatur-
Wuizelsystems”, bestehend aus abgenenden Hyphen und Rhizomorphen, Hyphenmantel und inierface
{im Hartig'sches Netz) auf. Zu einer weltergehenden Modelientwicklung missen jedoch noch weitere
Untersuchungen in Ergénzung zu den hier exemplarisch vorgesteliten Messungen im Hyphenmantel

etfolgen.

Um den EinfluB der Mykorrhizierung auf den Transper von Mg, K und Ca in den SproB zu
untersuchen, wurden neben Untersuchungsn an sterilen/ mykorrhizierien Feinstwurzeln auch LAMMA-
Messungen an Querschnitten von Sproibasis und oberer SproBachse und an veraschten Bulkproben
von Proben aus den gleichen SproB-Bereichen vorgenommen. Sterile und mykorrhizierte Fichten-
sé@mlinge zeigen im Vergleich ein qualitativ gleiches Verhalen beim Mg-, K- und Ca-Ferntransport, bei
im Mittel etwa 10% hdheren Werten fOr mykorrhizierte Pilanzen. Jedoch liegen u.a. aus Probennahme-
griinden relativ hohe Standardabweichungen vor, so daB die Unterschilede nicl statistisch signifikant
sind (auf dem 5% - Niveau}. Der aus der Markierungsldsung stammende Ca- und Mg-Antell liegt im
Xylem der SproBbasis bei 70-80%, in der oberen SproBachse bei 45-80%. In den Zeliwanden des
Phloems auf gleicher Hohe sind diese Werte ca. 10-20% niedriger. Der aus der L&sung stammende
K-Anteil im Xylem und im Phloem liegt hingegen nur bei 15-25%. in Erganzung und zur Kontrofle der
Ca-Aufnahme wurden ebenfalls Experimente mit einer *°Ca-Radioaktiv-Markierung unter ansonsten
gleichen Versuchsbedingungen und in Erginzung an mykorhizierien Fichtensdmiingen mit einer
weiteren Pilzspezies (Hebeloma crustuliniforme) durchgefihrt. Die Verwendung der radioakiiven
MeBmethode eriaubt wegen der hohen Nachweisempfindlichkek und der ginfachen Probenpraparation
eine Aufteilung der Pflanzen in weiteren Fraldionen. Auch hier zeigt sich z.T. im Mittel eine geringfligig
héhere Ca-Aufnahme bei mykorrhizierien Fichiensadmlingen. An dieser Sielie solien nicht die
Mechanismen des Elemeni-Ferntranspories in Fichten Gegenstand der Diskussion sein {vgl. Kap. 7.7),
sondern Mdglichkeiten aufgezeigi werden, unier weichen Bedingungen in mykorrhizierien Filanzen
grBere Elementgehalte im SproBbereich auftreten kdnnen. Eine Denkmdglichkeit wire sine aktiv durch
den iPiiz beeinfiuBie lonenauinahme. Dagegen weisen die Messungen im Hyphenmantel und einige im
vorigen: Kapitel diskutierie Ergebnisse an Mykorrhizen aus Erdkulturen beim Mg- und Ca-Transport
durch den Cortexberaich eher auf einen passiven, rein iber den Apoplasien statifindenden Transport
hin. Jedoch 186t sich nicht abschétzen, inwieweit die durch den Pilz beeinfluBien Zeliwinde und die
interfaziale Matrix andere lonenaustauscher-Eigenschafien als die Cortex-Zeliwande in sterilen
Feinstwurzein besiizen und dami zu anderen Elementtransportraten flhren. Morphologisch sind
deutliche Unierschiede im Cortex zu erkennen, wie z.B. dig durch Pilzhyphen weil voneinander
getrennten Cortexzellen bei stark entwickeliem Pilz. Ebenso scheint ein EinfluB des Pilzes auf die
‘Ausbildung der primdren und sekundaren Endodermis und damit auf die Zugénglichkelt zum
Zentralzylinder vorzuliegen (Kottke & Oberwinkler 1890; siehe auch Kap.7.5). Wie bereits im Kap. 7.1
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herausgestel, hat die Anfage von Seitenwurzeln, die die Endodermis durchdringen und damit den
Zugang von Wasser und darin geldster Stoffe erleichtern, einen grofien EinfluB auf die Wasser- und
Element- bzw. Nahrsioffaufnahme (Sanderson 1983; Hiussling et al. 1988). Ferner (ibt die Aushildung
von Mykormizen u.a. einan EinfluB auf die Verzweigungsintensitét des Wurzelsystems aus. Auch von
daher wiren Unierschiede in der Zuganglichkelt for Mg, K und Ca dber Sllere Wurzelabschnitte moglich
ohne die Mykorrhizen unmitielbar zu involvieren. Zur Klarung dieser Fragen sind wefltere Unter-
suchungen noitwendig. Dabei wéren u.a. Experimente nitzlich, die eine Markierung der Nahrstofi-
aufnahme ausschliieBlich Gber das Hyphen- bzw. Rhizomomhen-System erauben (Rygiewicz ot al.

1988).

7.7 - -Blianzierung von Eiementaufnahme und £lementaustausch und deren Basinfiussung
0 durel Alumintum

In den bisher diskutierten Experimenten zur Nihrelementauinahme standen vor allem die Vorgange
innerhalb der Feinstwurzeln im Vordergrund. Die Vorgange bel der Versorgung der gesamten Pilanze
mit Nahrelementen sind weitaus komplexer und mit Untersuchungen, die sich auf Feinstwurzein
beschrénken, allein nicht erklarbar. Dahser wurde in Enveiflerung dazu in einem abschliefienden
Experiment versuchi, den Elementiransfer zwischen Versuchsldsung und der gesamten Fflanze zu
quantifizieren {Kap.6.4). Dabei wurde insbesondere der Einflufl von Aluminium in der Versuchslisung
auf den Elemeniiransfer uniersucht. Der Al-Antagonismus spielt, wie bereits mehriach erwahnt, bei der
Suche nach der Ursachen-Wirkungsketie fiir die Enistehung von Waldschiden gine weseniliche Rolle
(Kap. 2; 7.4). in Kap. 7.5 wurden Ergebnisse diskutieri, die deutiich zeigen, dai Ai in den Zeliwanden
der Mykorrhizen Ca und Mg verdringen und unter bestimmien Bedingungen, bei 24-stlindiger
Versuchsdauer, auch deren Austausch mit der AuBenldsung verringen. Inwieweit damit auch der
Transfer von Ca und Mg in nachfolgende Pilanzenteile beeinfluft wird, 146t sich allein daraus nicht
klaren {vgl. Kap. 7.2). Dies ist einer der wesentlichen Punkie im hier zu diskutierenden Experiment.

Es wurde eine Versuchsanordnung gewahl, bei der unterschiedliche Versuchsifsungen den beiden
Selten der halbierten Wurzelmasse siner intakten Pilanze paralle! angeboten wurden. Diese als "split-
root” - System bezeichnete Versuchsanordnung wurde in vislfikigen Untersuchungen zur Wasser- und
Nahrelemeniversorgung von Pilanzen angewendet (Lambers ef al. 1882; Kirkham 1984, van Bavel
& Baker 1985; Jeschke & Wolf 1988; Cooper & Clarkson 1989; Scott & Robsor 1581: u.a.). Damit
wurde insbesondere der Transfer von Wasser und Nahrelementen zwischen den Wurzsln, wie auch

zum Sprof, uniersuchi.

Im hier voriiegenden Experiment wurde den aufgeteiiten Wurzeln simultan eine Doppelmarkienung mit
fiir beide Seiten unterschiedlichen Isotopen fir Mg ( ®Mg u. ®Mg) und Ca (**Ca u. **Ca) angeboten.
Leider konnte fiir eine K-Markierung auf beiden Seiten nur *'K eingesetzi werden, da kein drittes K-
isotop erhiklich ist. Um einen AnschluB an die in den vorherigen Kapiteln diskutierien Experimente zu
grhalten, wurden auch hier die gleichen "Standardbedingungen” gewahlt, wobei neben dem tmmol/|
‘Angebot von Mg, K und Ca auch immo!/l Na angeboten wurde. Einer Wurzelseite wurden 2mmoi/|
‘AICI, zugegeben, so daB bei einem gewahiten pH-Wert von 3,3 nahezu das gesamtg Aluminium als
AL * vorliegt (vgl. ‘Kap.7.1.). Diese simultane Zwei-Seten-Markierung an Erdkulturfichten aus
Mineralboden ermfglicht es, den Einflu der Versuchsidsung mit und ohne Al-Zugabe an ein und
~derselben Pilanze auf Ca- und Mg-Aufnahme und -Transport zu untersuchen. Durch diese
‘Doppeimarkierung kdnnen u.a. genetische Unterschiede bei einem Ergebnisvergleich von
unterschiedlichen Pilanzen mit und ohne Al-Zugabe als Versuchsparameter ausgeschaitet werden.




183

Hierbei treten oft, insbesondere bei Bumen aus Erdkulturen, hohe Abweichungen auf, die eine exakie
Aussage erschweren k&nnen. Jedoch treten bei der "split-rool” - Versuchsanordnung mit diesan
Pflanzen Probleme bei einer mdglichst gleichen Aufteilung des Wurzelsystems auf. Das in der Regel
inhomogene Wurzelsystem erschwert die gieiche Aufteilung nach der Wurzelmasse. Absr auch bei
annahemnd gleicher Wurzelmasse auf beiden Selen 48t sich die Funkiionsihigkelt beider
Wurzelhé&fiten nicht unbedingt miteinander vergieichen. Daher wurden hier die Ergebnisse z.T. auf die
Wurzelmasse bzw. auf die aufgenommene Versuchsldsungsmenge bezogen. Wahrend sich die
Wurzelmassen hier mit 470 bzw. 650mg Frischgewichi deutlich unterschieden, war die Versuchs-
IGsungsauinahme mit 10,3 bzw. 9,8ml (ber die 7 Versuchstage, bei taglichem L&sungswachsel,
annahernd gleich.

Zur Bestimmung des Elementtransfers zwischen angebotenen Versuchsidsungen und Pflanze wurden
in Kombination Bulkanalysemethoden (ICP-OES u. TRFA) und die Laser-Mikrosonde (LAMMA)
eingesetzi. Dadurch konnte sowohl der Elementiransfer in den Losungen wie auch in verschiedenen
Fraktionen der Pilanze bestimmt werden. Wefterhin wurde LAMMA vor allemt zur Bestimmung der
Isotopenventsilung an Dinnschnitt-Praparaten von Mykorrhizen und des Fichtensprosses eingesetzt,
um Ergebnisse Uber die Verteilung der aufgenommenen Elemente im Gewebe zu erhaften (vgl.
Kap.7.2}. Dieses Expsriment ist im Rahmen eines Verbundprojekies in weitere Untersuchungen zur
Néhrelementaufnahme und -versorgung von Fichten eingebettet. Bei diesen hier nicht naher
vorgesteliten Untersuchungen wurden Experimente durchgefihrt, bei denen versucht wurde, die am
Standort vorliegenden Bodenlsungsbedingungen in angebotenen Versuchsldsungen in Teilen
nachzustellen. Die dabei erzielten Ergebnisse, bei gleichem Versuchsaufbau, bestatigen die Aussagen
des hier exemplarisch ausfihrlich vorgesteliten Experimentes.

In den vorangegangenen Kapiteln wurden vor allem die loneniransportmechanismen aus der
AuBenldsung bzw. dem Boden durch die Wurzeln zu den Xylem-Fermleitungsbahnen diskutiert. Dabei
deutet die Isotopenzusammensetzung in den Zellwanden des gesamten Zentralzviinders auf einen
apoplasmatischen Transport von Mg und Ca bis zu den zentral gelegenen Zeliwanden des primaren
Xylem hin. "Transfer-Zellen™ mit einer deutlichen OberflachenvergréBerung wurden bei verschiedenen
Pflanzen beschrieben. Diese sollen den Elementransfer z.B. unmiitelbar in Femnleitungsbahnen
ermdglichen {Gunning & Pafe 1969). Sclche Strukiuren wurden bisher bei Fichten nicht nachgewiesen
(Haug, pers. Mitt.), so daB hier zumindest im Zentralzylinder ein passiver Transfer entlang eines
elekircchemischen Gradienien ins Wurzelxylem hinsin angenommen werden kann (vgl. Liitige 1973;
Pitmann 1977). Nach der "klassischen” Vorstellung erfolgt der Weleriransport von Nihrsalzen in
nachfolgende Pflanzenteile durch deren “MitreiBen” mit der Massenstrémung von Wasser in den
LeitgefaBen (vgl. Bollard 1960; Bell & Biddulph 1963; Liittge 1973). Deren treibende Kraft ist die
Transpiration und die Konzentration im Wasser geiéster Substanzen. Nach dieser Vorsteliung flieBen
fonen nicht nur von den Wurzeln in Richiung der Blatter, sondern auch Uber das Phloem in
umgekehrier Richtung. Die Mobilitat im Phloem hangt dabei von der Art des lons ab {Ziegler 1975;
Raven 1977; vgl. Kap.7.5). Dies soll zu einer Rickmeldung an die Wurzeln {iber den lonengehalt im
SproBsystem flhren, wodurch die lonenaufnahme in das Wurzelsystem beeinfluBt werden kdnnte
(Litige 1973; Pitman & Cram 1976).

in Erweiterung zu dieser Massenstrdmungs-Vorstellung zeigten weitere Experimente, insbesondere
Markierungsexperimente mit radioaktivem *“°Ca, daf beim Ferniransport durch das Xylem insbesondere
flir Kationen die lonenaustauscher-Eigenschafien der Xylem-Zeliwinde eine wesentliche Rolle spielen
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{Bell & Biddulph 1963; Thomas 1967, 1969; Isermann 1870; Lduchli 1978, Clarkson 1984; u.a.}.
Daher kann der lonentransfer im Xylem unterschiedlich zum WassertiuB sein. Der hier im wesentlichen
betrachiete Kationentransfer in LeitgefaBen stelft somit ein Bewegung enilang einer Austauschersiule
dar, deren totale Kapazitat vom Zellwandaufbau und der Lange abhéngt und die standig zunimmi
solange die Pflanze wichst und damit "neue” Austauscherplatze biidet (Clarkson 1984). Freie Ca® im
Xylemwasser z.B. stehen somit im standigen Austausch mit an den Zeliwinden adsorbierten Kationen,
so daf der Transfer eines individuellen Ca® aus einer Serie von Spriingen zwischen den Austauscher-
platzen (im wesentlichen: COQ " - Gruppsn) besteht. Die Lange dieser Spriinge hangt u.a. von der
Kationenkonzentration im Xylemwasser, welche die Bindungs-Wahrscheinlichkeit bestimmt, wie auch
von der Transpirationsstrom-Geschwindigkeft ab (Clarkson 1984). Der quantitative EinfluB der
Transpiration auf den Langstrecken-Transport hangt von unterschiediichen Fakioren ab. Verschiedene
Uniersuchungen zeigten, daB bei niedrigen Nahrelement-Konzentrationsangeboten die Transpiration
auf die akiuelle Aufnahme von lonen Uber dis Wurzeln auch chne Einflu sein kann (zusammen-
{assende Diskussion: Tanner & Beevers 19390).

Van de Geljn et al. (1979) bestimmten die Kationen-Austauschkapazitét (CEC) von intakien Xylem-
Gef&Ben bei Papyrus mit 0,6 bis 1x 107 Aguivalent pro em® GefaBoberilache. Aus dieser Dichte
schlossen sie, dafi der Kationenaustausch nicht nur an der Zellwandoberfldche statifinden kann,
sondern Uber das gesamte pordse Volumen der Zeliwande bestimmi wird. Eigene Untersuchungen
zeigen im Rahmen einer maximalen Aufidsung von ium ebenfalls eine Isotopengleichverteilung quer
Ober die Xylem-Zellwande hinweg. Wolterbek (1987) bestimmie an isoliertem Xylem von Tomaten-
pflanzen sing CEC von ca. 1000mol negativer Ladungen oro m® Xylem. Die Bindung von kationischen
Nahrelementen an den Austauschemplétzen der Zeliwande wird dabei im besonderen MaBe durch den
pH-Wert bestimnt, da Protonen z.B. Ca* verdrngen kdnnen. Dieser Vorgang soll u.a. bei der
Zellwandsireckung eine entscheidende Rolle spielen (Baydoun & Breit 1984).

Es kann aber auch zu einem Nahrelement-Transfer dber die Leitgewebe kommen, wobei der Austausch
mit den Zellwinden emweder unterbunden oder zumindsst eingeschr&nkt wird. Verantwortlich dafiir
scheint eine Komplexienung insbesondere von Kationen mit neutralen cder negativen Chelalen, wie z.B,
Hanger 1979; White ef al. 1981 2,b,c; Sendern ef al. 1982). So konnie Bredfield {1876) in
Apfelbaumen nachweisen, daB der Ca-Transport inngrhalb des Xylem bis zu ca. 50% in Chelatform
erioigl, wobei digse Cheiale in den Wurzein synthetistert werden selien. Dieser Beiirag hangt dabei

deutlich vom physiclogischen Zustand der Pflanzen bzw. von der Jahreszeit ab. Inwieweit soiche
Vorgdnge den Einfluf des Ca-Ferntransportes z.B. bei den Untersuchungen von Wiencke & Fihr

Lle
{1973), Wieneke (1974} und Tirk {1890} beeiniluBt haben, muB noch geklan werden. Bei diesen
Untersuchungen zur “Ca-Translokation in Apfelbdumen bzw. in Fichten zeigten die Pflanzen nicht reine
Eigenschafien einer Austauschersiule. Es zeigte sich in Abh&ngigkelt vom physiclogischen Zustand
der Pflanzen z.T. eine deutlich stirkere Markierung in zum **Ca-Applikationsort entfernten, sich
neubildenden Zellwanden, wie z.B in sich gerade entwickelnden Fichtentrieben (Tiérk 1890).

Bei der Translokation von Nahrelementen spielt die Konkurrenz der verschiedenen "Bedarfssteilen”
bzw. Senken eine Rolle. Solange "ausreichend” Nahrelemente im Femnleitungssystem filr verschiedens
Gewebe, insbesonders sich neubildends Gewebe, zur Verfligung stehen, spiett dies fiir das gesamte
Wachstum der Pflanzen keine entscheidends Rolle. Erst wenn ein Mangel herrscht, kommit es zur
Konkurrenz der verschiedenen Senken und zu Elementiranslokationen, die u.a. durch deren Affinitaten
fir das jeweilige N&hrelement bestimmit werden (Clarkson 1984). Die Bestimmung der Elementkonzen-
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trationen im Xylemwasser ist nur mit methodischen Schwierigkeiten und mit gréBeren Unsicherheiten
moglich (vgl. Glavac 1987). In einjahrigen Fichtentrieben bestimmien Osonubi et al, (1988) die
Gesamtelementgehalie im Xylemwasser. Dabei zeigien sich beim Vergleich von gesunden und
erkrankien 25- bis 35-j&hrigen Fichten signifikanie Unterschiede beim Mg-, K- und Ca-, aber nicht beim
N-Gehali. Die Gehalte lagen im Miitel bei (gesund/erkrankt; mmol/l): N:5,44/5,10 ; Mg: 0,44/0,35;
K:2,26/1,92 ; Ca: 1,20/0,89 . Dabei zeigten sich im Gehalt z.T. jahreszsitliche Variationen von bis
zu 50%. Die in den vorliegenden Untersuchungen durchgefihrien Mikrosonden-Messungen im Xylem
geben nur die Gehalte in den Zeliwénden wieder, die mit dem Xylemwasser im Austausch stehen. Eine
Erhaftung des Xylem-Lumen-Inhaltes ist bel dieser Préparation nicht mdglich.

Fur die Bilanzierung von Elementaufnahms und -austausch im vorfiegenden Experiment mit der "split-
rool” - Versuchsanordnung wurden die Gesami-Elemenigehaile in den taglich gewechselten
Markierungsldsungen sowie in mehreren Fraktionen der markierten Erdkulturfichie aus Mineralboden
vom Standort "POSTTURM" bestimmi. Diese wurden fir Mg, K und Ca mi den Isotopenverhalinissen
in Beziehung geseizt, so daB f(r diese Elemente der Transfer von der Lésung in die Pflanze und in
umgekehrter Richiung bestimmt werden konnte. Dabsi ist zu berlicksichtigen, daB die Isotopenzusam-
mensetzung am Ende eines Jeden der sieben Markierungstage, auBer am ersten Tag, nicht den
gesarnten Austausch dieser Elemente je Tag wiederspiegell. Diese zeigen nur den Austausch mit dem
vor Experimentbeginn in der Pflanze vorhandenen Elemenigehalten an. Ab dem zweiten Versuchstag
werden die markierien Elemente vom Vortag z.T. wieder in die Lésungen zuriickgetauscht. Dieser Anteil
I&Bt sich mit dieser At der Markierung nicht bestimmen.

Die Zugabe von 2minol/| Al fhrie in Bulkproben im Vergleich zur Lésungsseiie ohne Al-Zugabe zu
einer Vervierfachung der Al-Konzentration in Mykerrhizen auf ca. 10000ppm und zu einer Verringerung
der Ca-Konzentration um 50% auf ca. 500ppm und der Mg-Konzentration um ca. 20% auf ca. 530ppm.
Auch die Bestimmung der Elemeniverteilung in Mykorrhizen mit der Laser-Mikrosonde zeigt im
Vergleich eine deutliche Erhdhung des Al-Gehaltes und Verringerung des Mg- und Ca-Gehaltes in den
Zellwanden. Somit zeigt sich auch hier der bereits im Kap. 7.5 bei einem wefteren Experimeni
diskutierte Al-Antagonismus, wobel Al'® andere Kationen von den Austauschemlaizen an den

Zeliwanden verdréngen (vgl. Wagatsume 1983; Foy 1984; Schimansky 1091; u.a).

Die Isotopenzusammensetzung in den Zellwénden der Mykorrhizen weist nach 7 Tagen Versuchsdauer
auf beiden Seiten fGr Mg und Ca einen ahnlich groBen markierien Anteil auf. Dabei zeigt sich vor allem
bei Mg ein Elementanteil, der von der gegeniiberfiegenden, mit anderen Isoiopen markierien Seite
stammt. Am griBien ist dieser Elementantell auf der Seite ohne Al-Zugabe, der von der Al-Seits
stammt {15-25%). Einen Transfer von Wasser bzw. Nihrelementen von einer Sefte zur anderen Seite
bei ahnlicher Versuchsanordnung konnten z.B. Van Bavel & Boker (1985) und Cooper & Clairkson

(1289) nachweisen. Der markierte K-Anteil ist auf der Al-Seite absolut zwischen 10 und 15% héher.

Die gesamte ausgetauschte K-Menge auf der Al-Angebotsseite ist ca. doppelt so hoch wie ohne Al-
Zugabe. Dies kdnnte daran liegen, daB Al an verschiedenen Bindungsstelien am Plasmalemma
gebunden wird, was zu einer Schidigung bzw. Leckage und damit zum erhdhten Transfer von K ftihren
kénnte (vgi. Wagatsuma et al. 1987). Insgesamt fihrt der K-Austausch zu einer K-Netioabgabe, die
auf der Al-Sefte ca. 1/8 der insgesamt an die Losung abgegebenen Menge ausmacht.




Auch fiir Ca weisen die ausgetauschien Elementmengen im Vergleich zum Nettoelementransfer deutiich
hdhere Werte auf. So beirdgt die aus den MarkierungslGsungen auf der Seite ohne Al-Zugabe netlo
aufgenommeng Ca-Menge nur ca. 10% der hier insgesamt ausgetauschien Ca-Menge. Dabei ist die
aus der L8sung aufgenommene Ca-Menge ca. 3mal so hoch wie der Ca-Gesamigehalt der
entsprechenden Wurzelmasse. Damit wird u.a. gezeigt, daB ein deutlicher Elementiransfer vom Spro
in Richtung Wurzeln und dariiber hinaus in die Versuchsldsung statifindet. Diese Richiung des
Elementtransfers wird in den meisten Untersuchungen nicht betrachtet. Van Bavel & Baker (1885)
konnten einen Transfer von Wasser aus den Pilanzenwurzeln in einen frockenen Boden nachweisen.
Woods & Brock (1964) konnten durch gine Markierung mit radioakiivern 2P und **Ca dber die
Stammscheibe von irisch gesdgten, noch im Boden befindlichen Ahornwurzeln (Acer rubrum) einen
Transfer dieser Elemente von der Schnitifliche (iber die Wurzelr ins Erdreich nachweisen, Dadurch
wurde gezeigt, daB der Transfer von Wasser und Nahrelementen keing "Einbahnstrafe” nur in Richiung
der obaren Pilanzenteile darstellt. Inwieweit die Elementabgabe an die Lésung Gber die Feinstwurzel-
spitzen oder aber auch Ober andere Wurzeheile erfolgt, 148t sich wie bei der Wasser- und
Elernentaufnanme nicht abschlieBend beureilen (vgl. Kap. 7.1). Die Al-Zugabe fiitrt zu einer ca. 50%
-igen Verringerung der ausgetauschten Ca-Menge bei einer insgesanmten Ca-Netioabgabe an die
Markierungsldsungen.

Dagegen weist Mg auf beiden Seiten eine Netto-Aufnahme auf. So belrigt die von der FPflanze an die
Ldsungen abgegebene Mg-Menge 25 bzw. 30% der aus den Losungen aufgenommenen Menge, wobei
Al nicht den Einflu wie auf den Ca- und K-Austausch hat. Bezogen aui die aufgenommene
Lésungsmenge entspricht auf beiden Seiten dis aufgenommene Mg-Menge anndhernd den in dieser
Lésungsmenge enthaltenen Mg-Gehatten. Dies gili auch {ir die Na-Aufnahme in die Pflanze, so daB
gine Abhangigkelt der Aufnahme dieser Elemenie von der aufgenommenen Lésungsmenge
angenommen werden kann.

Die aufgenommene Al-Menge entspricht dagegen ca. dem doppelten Al-Gehalt der aufgenommenen
Lisungsmenge. Alwird Ober alle 7 Versuchsiage auf der Al-Selte avigenommen und auch offensichilich
in nachfolgende Pflanzenteile transportient. So weisen dis Zeliwdnde in 8eren Wurzelieilen und in der
SproBbasis der markierten Pilanzen deutlich hohere Al-Gehalte als die der Kontrollpflanzen auf. Auch
hier ist eine Quantifizierung des Auinahmeweges (ber verschiedene Wurzelteile nicht zu treffen (vgl.
Kap.7.1.). Bei Aftfichien wurde z.B. von Puhe ¢f al. {1886) Aluminium in Grobwurzeln nachgewiesen,
wobei die Autoren von einer Korrelation mit dem Schidigungsgrad der Baums berichieten. Auch inder
SproBbasis von Alifichten wurden geringe Mengen von Al nachgewiesen (vgl. Rademacher 1886).
Inwiowelt an diesen Stellen Al zu Schidigungen fhren kénnte, ist noch unklar. Denkbar wére eine
Schidigung der hier vorhandenan Speichar-Parenchymzeiien, was zu Problemen bei der Speicherung
von Reservestoffen wahrend der Vegetationsruhe fithren kénnte. Uber eine Verringerung der
Kohlenhydrat-Speicherung bei erkrankien B2umen wurde mehrach berichtet (val. Redemacher 1886;

Gottsche-Kithn 1988).

Der Elementiransfer zwischen Pilanze und Versuchslfsungen {0hrt nach 7 Tagen Versuchsdauer dazu,
daf in den Zeliwéinden im oberen SprofB der Erdkulturfichte ca. 60 bis 70 % des Mg- und Ca-Gehaltes
und 20 bis 25% des K-Gehaltes aus den Markierungsidsungen stammt. Diese Werte sind in der
_ SproBbasis ca. 10% h&her. Die unterschiedlichen Markierungs-isotope fir Mg und Ca lassen darliber
~ hinaus einen 15 bis 20% héheren Mg-Anteil und einen ca. 5 bis 10% hSheren Ca-Anteil im Xylem des
_ ' Sprosses erkennen, der von der Al-Angebotsseite stammt. Auch in den Nadeln ist dieser Anfeil deutlich
hoher. Dieser zunichst Ubemraschende Befund I&6t sich damit erkidren, daB Uber die Wurzeln
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aufgenommenes Al dori bereits an den Zellwénden adsorbiertes, markieries Mg bzw. Ca verdrangen
kann. So wird dont im Xylemwasser deren freie Konzentration erhdht, was zu einer verstarkien
Translokation dieser markierten Elemente {Ghren solite. In diese Richtung deuten auch Experimente
von Schimansky (pers. Miit.), der an 6-jahrigen Fichten bei einer Markierung mit radioaktivem “°Ca
zunéchst bei Al-Zugabe einen gegenlber der Kontrolle {ohne Al} erhhien Ca-Transfer in den Sprof
feststeliie, wobei sich der Unterschied mit forilaufender Versuchsdauer wieder ausglich. Weklterhin wére
vorstelibar, daB durch die Blockierung der Kationen-Austauscherstellen in den Zellwanden durch Al die
zweiweriigen Kationen von Mg und Ca im geringeren MaBe adsorbiert werden kdnnen und daher
schneller in hdher gelegene Sprofiteile transportiert werden. Auf diesen Mechanismus deuten
Experimente, die bei geringem Al-Angebot einen erh&hten Transfer von Nahrelementen in die Pflanze
aufwiesen (Foy 1984). Zu einer genaueren Klarung dieser Frage sind weitere Experimente nétig. Diese
Befunde stehen bei erster Betrachtung im Widerspruch zu verschiedenen Nahrigsungs-Experimenten,
in denen bei Hydrokulturen mit Al-Zugabe meist geringere Nahrelemenigehaite im SproB nachgewiesen
wurden (2.B. Jorns & Hechi-Buchholz 1985; Kap.2). Neben der Problematik bei der Wahi der
Versuchspflanzen (vgl. Kap. 7.1} ist es denkbar, daB die Erdkukurfichten in der Versuchszek von max.
7 Tagen noch nicht geschadigt waren bzw. auf das Al-Angebot reagieren konnten {vgl. Evers 1983).
So wurde von Jorns (1988) berichtet, daB Fichien auf Al in der Nahridsung durch ein Abschotien des
Wurzelmeristems reagieren, wodurch die Zugénglichkeit fir lonen bseinfiut werden kénnte.

Die annéhernd gleichen Isotopenverhiktnisse in den verschiedenen Zellwinden (ber den gesamten
SproBachsen-Querschniit deuten auf ein Austauschgleichgewicht im gesamten Apoplasten hin. Da
dieser Effekt nicht nur {0r das Xylem, sondern auch fir die Kambium- und die Phloem-Zeliwande gili,
spricht dies zumindest bei Mg und Ca {Ur einen apoplasmatischen Transport dieser Elemente tiber das
Kambium hinweg bis in die Rinde. Die niedrigeren markierien Elementanteile in der oberen SproBachse
weisen bei den vorilegenden Versuchsbedingungen darauf hin, daB die Zellwande der gesamten
SproBachse die Eigenschaften einer lonenaustauschersiule besitzen. Inwieweh eine Gleichverteilung
Uber den gesamten Querschniit bei Slteren BAumen vorliegt, solite v.a. von der Orientierung der Xylem-
Strénge im Stammholz abhingen. Diese kann sich im Stammverauf stark verindern, wie dies mit
Markiprung dor WRQGerPH‘Imr‘t durch Farbstofie nnr\hgnwiaeon wurde lViM & pnn’zr:\k y 1950:
Kozlowski & Wingetr 1963). Es ist jedoch fraglich, ob die Befunde auch fiir lonen zutreffen, die Ober
,dle Zeﬂwanue que &UagctEUSChl werden kﬁnnen : : o Co
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8 - Zusammenfassung

In der voriiegenden Arbeit wurde der EinfluB verschiedener Faktoren auf die Nahrstoftversorgung von
Baumen im Walddkosystem untersucht. Dabel wurden zur quantitativen Elementbestimmung in
Bulkproben die optische Emissionsspekirometrie (ICP-OES) und die Totalreflexions-Réntgen-
Fluoreszenz-Analyse (TRFA) eingesetzt. Den Schwerpunkt bilden Untersuchungen auf zelluldrer Ebene
an Dlunnschniti-Priparaten mit der Laser-Mikrosonden-Massen-Analyse (LAMMA} und der Energle-
Dispersiven-Réntgenfluoreszenz-Mikroanalyse (EDXA).

Eine Beschreibung der Nihrstoffsituation erfolgte an Fichten (Picea abies [L.] Karst.) aus einem 90 bis
120 Jahre aitent Bestand in einem Waldschadensgebiet und an zwel- und dreijahrigen Fichien aus
verschiedenen Erdkulturen, die als Modelisystem dienten. Die Untersuchungen konzentrierien sich auf

- ““den Elementgehalt und die Elementverteilung in mykomhizierten Altfichten-Feinstwurzeln in
" Abhdngigkeit von Bodentiefe und Schadklasse sowie auf
- den Vergleich der relativen Elementverteilung in mykorrhizierten Feinstwurzeln und im SproB
von Fichten aus unterschiedlichen Erdkuituren.

Unter kontrofiierten Versuchsbedingungen wurden Nahrstotf-Markisrungsexperimente mit Fichten aus
Erdkulturen und Fichtensamiingen aus Sterilkulturen durchgeflhn. Bei den Untersuchungen der bei der
Nahrstoffaufnahme zugrundeliegenden physiologischen Mechanismen standen folgende Punkte im
Vordergrund:

-  lonenaustauscher-Eigenschaften {0r Mg, K und Ca von mykorrhizieren Feinsiwurzeln in
- Abhangigkeit von Elementkonzentrationen, pH-Wert und Al-Zugabe
- Zuganglichkeit fir Mg, K und Ca in mykorrhizierie Feinstwurzeln
- Temperaturabhingigkeit der Auinahmekinetiken far Mg, K und Ca
- “Vergleich der lonenaufnahme in sterilen und mykorrhizierten Fichtensamlingen
- 7 Bilanzierung der lonenaufnahme in Fichten aus Erdkulturen und deren Beeinflussung durch
 gine Al-Zugabe.

Nahrstoffsiuation von Altfichien und Flehten aus Erdkulturen: In einer Fallstudie wurden
Uniersuchungen an zwei unierschiedlich vitaten Afifichten durchigefdhmt (Standort "Postturm”; Forstamt
Farchau / Ratzeburg; Schadklasse 0 bzw. 3). Dazu wurden mykorrhizierte Feinstwurzeln aus drei
Bodentiefen (0-i0cm, 10-30cm, 30-50cm) und der sie umgebende Boden entnommen. Mit LAMMA
wurden die Elementverteilungen innerhatb der Mykorrhizen, mit ICP-OES die Gesamtelementgehalte
der Mykorrhizen und der zentrifugierien Bodenidsungen bestimmt. Dabei zeigen sich keine eindeutigen
Korreiationen zwischen Eiemeniverieiiung, Gesamieiemenigehali in Mykorrhizen und Elemenigehait
der Bodenifsungen. Mit zunehmender Bodentiefe steigt der Al-Gesamtgehalt in Mykorrhizen an. Dabei
welst die Elementvereilung im Cortex deutlich hhere Al-Gehalte auf als in den Zeliwanden des
primaren Xylern. In allen Proben sind die Mg-Gehalte im Cortex-Lumen deutlich hher als in den
Zeliwanden, fir die Ca-Verteilung gitt dies umgekehrt. im Vergleich beider unterschiedlich vitaler Baume
weisen Mykorrhizen aus 30-50cm Bodentiefe in Bulkproben bei Schadklasse 3 niedrigere Gesarrit-
elementgehaite fir Na, K, Mg und Ca aui. Die gréBten Unterschiede in der Elemeniverteilung innerhald
der Mykorrhizen aus dieser Bodentiefe sind in hdheren Na- und niedrigeren K-Gehalien im gesamien
** Querschnitt und in niedrigeren Mg-Gehalten im Cortex-Lumen bei Schadklasse € zu finden,




i8g

Zwei- und drel[hrige Fichten aus Erdkufturen dienten afs standorinahes und im Labor handhabbares
Modellsystem. Als Badden wurden eine Girnerei-Normalerde mit hohem Nahrstofigehalt und zwel
Sdden des oben erwahnien Standories ausgewdhit {Auflage: 0-10cm; Mineralboden: 10-30cm). Durch
die Kuhurbedingungen verdnderte sich die Nahrstofishuation in den Standonbdden deutlich gegenliber
dgen Bedingungen am Naturstandorn. Mit LAMMA wurden die Elementventeiiungen in Querschniiten von
Mykorrhizen und vom SproB bestimmi.

Nanrstoff-Markierungsexpserimente unter konirollerien Versuchsbedingungen: Flr die
Untersuchung der lonenaustauscher-Eigenschaften bzw. des Elementaufnahme-Verhaliens von
Mykorrhizen wurds drefjghrigen Fichien aus Normalerde-Kukur {0r 24 bzw. 48h eine Nahrldsung
angeboten, die fir Mg, K und Ca mit angereicherten stabilen lsotopen markisrt wurde. Als
Versuchsparameter wurden die Elementkonzentrationen {ir Na, Mg, K, Ca und in weiteren Versuchs-
reinen der pH-Wert sowie eine Al-Zugabe in der Markierungsidsung variiet, Dabel zeigen alle
Versuchsserien deutliche Unterschiede in den lonenaustauscher-Eigenschatien der Feinstwurzeln {0r
K im Vergleich zu Mg und Ca. Wahrend in Mykorrhizen unter den gewdhiten Versuchsbedingungen
nahezu der gesamie Ca und Mg-Gehall in den Zeilwénden mit der Markierungsldsung austauschbar
war, konnte nur ca. max. 40% des K-Gehalies ausgetauscht werden. Mit der Variation der
Elementkonzentration (Na, Mg, K, Ca; pH 4,5) jeweils eines Elementes solite untersucht werden,
Inwieweit dadurch die Elementverteilung und der lonenaustausch dieses Elementes und der anderen
Elemente beeinfluft wird. Dabei stellten sich in den Wechselbezlehungen der Elemente unterginander
sowohl aufnahmefdrdernde wie auch -hemmends Wirkungen ein. Die Variation des pH-Wertes (2,5 bis
6,7) in der Markierungsldsung bewirkt in den #ZuBeren Corex-Zeliwanden bei der hdchsien
Protenenkonzentration eine Reduktion des Ca-Gehaltes um ca. 45% und des Mg-Gehalies um ca. 35%,
wohingegen deren Austausch mit der Markierungsldsung nicht beeinflu3t wird. Der niedrige pH-Wert
von 2,5 fihrt weiterhin zu einer Umverieilung des bei diesen Pflanzen vor allem in den duBeren Cortex-
Zellwandberesichen lokalisierien Aluminiums. Sc erhihie sich der Al-Gehali z.B. im primaren Xylem auf
etwa das Zehnfache des urspringlichen Gehaltes. Eine Erniedrigung des pH-Wertes von 4,5 auf 3,4
xombiniert mit einer 2mmaol/{ Al-Zugabe fiivi zu einer deutiichen Verringerung der Mg- und Ca-Gehalie
und des ausgetauschien Mg-Elemenianteils sowie zu siner starken Erhéhung des Al- und Na-Gehalies

im 3933”‘1‘2%? Apo*’as.eu Ger E‘wyr\uuhl.scu

Zur Frage nach der Zugénglichkeit flir Mg, Kund Cainn y rorrhizierien Feinstwurzeln wurden in einer
Zeitreihe (2min bis 48h) intakien Erdku gfic h ten eine fiir Mg, K und Ca markierte VersuchsiBsung
angeboten. MK einer T, -Zelt Im Minuten-Bereich wird der gesamie Ca-Gehalt der Cortex-Zellwande
ausgetauscht, bei nur geringer zeitlicher Verzégerung zwischen duBerem und innerem Corlex. In den
Zellwénden des primaren Xylem steigt die Markierung mit einer deutlichen zeitlichen Verzdgerung an
(T, -Zeit: ca. 200min.). Mit der gieichen zeitlichen Verzdgerung sieigt der aus der AuBenidsung
stammeande f\ﬁﬂ-ﬁn‘?all im pﬂméreq X\flcm an, Dor K-lonenausiauech Ze|ge gegenuber don Ca-und !\ﬁg_
Austauschkinetiken ein anderses Verhalten. So fiegt der aus der Lsung stammende K-Anteil bis ca.
250min im Mittel nur bei 5%, nach 48h Stunden bei ca. 17-20%, ohne daB eine zeiiliche Verzbgerung

zwisch_en Co_riex_und Zentralzylinder erkennbar ist.

Um ein indiz fr eine passive oder aktive lonenaufnahme zu erhalten, wurde die Temperatur-
abhangigkeit untersucht. Dazu wurde parallel zum oben beschriebenen kinetischen Zugangiichkeiis-
‘Experiment bei +22°C Wurzellemperatur eine zweite Versuchsreihe bei +6°C Wurzeltemperatur unter
ansonsien identischen &uBeren Bedingungen durchgefithri, Ein Vergleich der beiden Zeitreihen-
Experimente zeigt keine signifikanten Unterschiede in der Mg- und Ca-Aufnahmekinetik. Dagegen ist
der K-Austausch bei +6°C deuilich gehemmt,
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Untersuchungen ther die Bedeutung der Mykorrhiza bei der Elemnentaufnahme wurden Gberwiegend
durch Vergleich von sterilen und mit Pisofithus tinctorius (Pers.) Coker ef Couch. mykoirhizierten, 4
Monate aken Fichtensamlingen aus Steritkuliuren durchgefihri, Im Ausgangszustand zeigen
mykorrhizierte Pflanzen ca. 30-40% hohere Ca-Konzenirationen in Sprofiachse und Nadeln, ¢a. 30%
niedrigere P-Konzentrationen in der SproBachse und 30-50% niedrigere S-Konzentrationsn in der
gesarmten Pflanze. Querschniite von sterilen und mykorrhizierien Feinstwurzeln weisen im primaren
Xylem die deutlichsten Unterschiede im ca. 3ma! héheren P-Gehalt und ca. halbierien Mn-Gehalt in
sterilen Feinstwurzeln auf. Messungen im Coriex zeigen eifien ca. zwelfachen P-Gehalt in den Hyphen
des Hartig'schen Neizes und des Hyphenmaniels gegenlber den Cortex-Zeliwinden mykorrhizierter
und steriler Feinstwurzeln. Die Conex-Zeliwinde weisen im Vergleich zu den Hyphen einen 5 bis 10mal
hoéheren Ca-Gehaki suf. Eins Markierung der Nahrsioffavinahme dber 5 Tage welst nur gerings
Unterschiede zwischen mykorrhizisrien und sterilen Feinstwurzeln bei den Isotopenverhaitnissen vor
Mg, Kund Ca im prim&ren Xylermn aut. Im Gegensaiz dazu weisen hier sterile Feinstwurzeln ¢inen 4mal
hdheren relativen Na-Gehalt auf. Im Hyphenmantei wurden Ahnliche isotepenverhaknisse fir Mg, Kund
Ca wie im Cortex der Feinstwurzeln gefunden. Der aus der Markierungslésung stammende Ca- und
iMg-Anteil liegt im Xyiem des unteren SproBabschniiies mykorrhizierier Pflanzen bei 70-80%, im oberen
SproBabschniit bei 45-60% (im Phloem ca. 10-20% niedriger). Der aus der L.osung stammende K-Anteil
liegi bei 15-25%. [n sterilen Fichiensamlingen ist der markierte Elementantell (Mg, K, Ca) ca. 10%
niedriger. -

in weiteren Experimenien zur Bedeutung des "Al-Antagonismnuses” bei der Elementaufnahme wurde
eine "split-root” - Versuchsanordnung gewahi. Dabei wurden die Wurzelmassen der intakien Fichien
aus Mineratboden-Erdkuitur halbiert und beide Seiten mit verschiedenen stabilen isotopen fir Mg und
far Ca inkubieri (Seite A: ®Mg u. **Ca; Seite B: ®Mg u. “Ca). Nur siner der Markierungsldsungen
wurde Al zugegeben. Bulkproben von Mykormmhizen wiesen bei 2ugabe von 2mmol/1 Al eine Vervier-
fachung der Al-Gehalie und ¢ine Verringerung der Ca-Gehalte um 50% und der Mg-Gehalte um ca.
20% aui.

Die Verwendung von stabilen isotopen in der Inkubationsidsung, ihr quantitativer Nachweis in

Betrachiung der Elementflisse zwischen Versuchspflanzen und Markierungsidsungen in beiden Rich-
tungen. Diese Bilanzierung von Elementaufnahme und -austausch zeigt im obigen Experiment, daf die
aus der Markierungs!Ssung Ober die gesamten 7 Tage auf der Seite chne Al-Zugabe nsiic aufge-
nommene Ca-Menge nur ca. 10% der hier insgesamt ausgetauschien Ca-Menge betrigt. Dabei ist die
aus der Ldsung auigenommene Ca-Menge ca. 3mal so hoch wie der Ca-Gesamigehalt der ent-
sprechenden Wurzelmasse. Al-Zugabe f0hrt zu einer ca. 50%-igen Verringerung des Ca-Austausches
bei einer insgesamtien Ca-Netto-Abgabe an die Markierungsldsung. Die von der Pflanze an die Lsun-
gen abgegebene Mg-Menge belrdgt 25 baow. 30% der aus den Lisungen aulgencmmenen Menge. Die
ausgetauschie K-Menge ist auf der Al-Angebotsseile ca. doppelt so hoch wie ohne Al-Zugabe, wobei
die K-Netto-Abgabe ca. 1/8 der insgesamt an die Losung abgegebenen Menge ausmacht. Nach 7
Tagen Markierung stammen ca. 60 bis 70% des Mg- und Ca-Gehalies und 25 bis 30% des K-Gehaltes
der Zellwande im oberen Sprof der Fichie aus den Markierungslésungen. Die unterschiediichen
Markierungs-lsotope {ir Mg und Ca lassen dardbsr hinaus einen 15 bis 20% hdheren Mg-Anteil und
einen ca. 5 bis 10% haheren Ca-Anteil im Xylem des oberen Sprosses erkennen, der von der Wurzel-
sefte mit Al-Zugabe stammi, gegeniiber dem von der Seite ehne Al-Zugabe.

' ‘Weiterhin geben die Isotopenverhéftnisse nach Markierung in Querschnitien der SproBachse

Hinwelse auf einen bidirekiionalen radialen Element-Transfer zwischen Xylem, Kambium und Phloem.
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