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Opptak og funksjon av fosfor og kalium i planter, med eksempler pa
tilpasninger som kan eke opptaket av fosfor og kalium fra jorda.

Forord

Dette forelesningsnotatet er skrevet som en del av et stottefag i plantefysiologi i dr.scient-
studiet til undertegnede. Studiet inngér i STP “Neeringstilgang til gkologiske dyrkingssystem
med lite husdyrgjodsel” (1998-2002) som Planteforsk, Norsk senter for gkologisk landbruk og
Institutt for jord- og vannfag ved NLH samarbeider om. Hensikten med dette notatet har veert
& fordype seg i den delen av plantefysiologien som omhandler opptak og funksjon av fosfor
og kalium. Disse nringsstoffene kan det lett bli mangel pa i pkologiske dyrkingssystem med

lite husdyrgjedsel.

I kapitlene om funksjon og opptak er mye av stoffet hentet fra to lerebeker: Marschner 1995
*Mineral nutrition of higher plants” og Barber 1995 ”Soil nutrient bioavailability”.
Neringsopptak er svert komplisert 4 undersoke i detalj, og mesteparten av forskningen som
ligger til grunn for kunnskapen om hvordan planter tar opp naringsstoff via rettene er basert
pa laboratorieforsok med planter dyrket i naringslesning, evt rotbiter eller cellebestanddeler.
Detaljerte studier under kontrollerte forhold gir mye nyttig informasjon om planters
egenskaper. Men det mé understrekes at det er veldig mye vi ikke vet om planters
neringsopptak under naturlige forhold, og at kunnskap fra laboratorieforsgk og drivhus ikke
kan overfores til jordbruksvekster i felt uten til dels betydelige forbehold.

Kapitlene med eksempler pa strategier planter bruker for & effektivisere opptaket av fosfor og
kalium fra jorda er basert pa primarpublikasjoner funnet blant annet ut fra referanser i
lzerebokene. Med denne méten & drive litteratursek pa blir det vanskelig 4 f& med seg den
nyeste forskningen som har foregétt p4 feltet. Planters evne til & utnytte n&ringsstoffreservene
i jorda er imidlertid et tema som har vakt interesse i lang tid, og siden metodene for
undersgkelse ikke er drastisk endret de siste 4rene er undersekelser fra noe tid tilbake fortsatt
relevante. Det ma understrekes at oppgaven viser eksempler pa hvordan ulike tilpasninger hos
planter kan gke tilgjengeligheten og/eller opptaket av fosfor og kalium fra jorda. Temaet er
omfattende, og en fullstendig oversikt over slike tilpasninger ligger langt utenfor rammen av

oppgaven.

Olav Arne Bavre ved Planteforsk forskingssenter Kvithamar har vart veileder for dette
arbeidet, og fortjener takk for god hjelp underveis. Takk ogs4 til Sissel Hansen og
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1. Jordbruksveksters behov for P og K og disse n&ringsstoffenes funksjoner i plantene

1.1 Innbold av fosfor og kalium i jordbruksvekster

Essensielle plantenaringsstoff kaller vi de mineralene som plantene trenger for & fullfere
livssyklus. Stoffene grupperes i makronzringsstoff: N, S, P, K, Ca, Mg og mikronzringsstofr:
B, Cu, Cl, Fe, Mn, Mo, Ni og Zn. Tabell 1 viser vanlig innhold av fosfor og kalium i
torrstoffet i en del viktige jordbruksvekster. Til sammenlikning er innholdet av N, Ca og Mg

tatt med. B

Tabell 1. Tilstrekkelig innhold (% av terrstoff) for & unnga mangelsymptomer av de viktigste
makroneringsstoffene (Bergmann 1993). Innholdet gjelder overjordisk plantemateriale til 0-5

cm over jordoverflaten*.

Vekst N P K Ca Mg
Radklaver 2,5-4 0,3-0,6 1,8-3 1-2 0,25-0,60
Gulrot 2-3,5 0,3-0,5 2,7-4 1,2-2 0,40-0,80
Poteter 4,5-6 0,3-0,61 4-6,4 1-2,2 0,24-0,60
Timotei 2,5-4 0,3-0,5 23,5 0,6-1,2  0,15-0,50
Bygg 1,7-3,3 0,3-0,52 2-4.2 0,3-1 0,07-0,15
. Havre 1,7-2,6 0,18-0,4 2,5-48 0,3-0,7 0,08-0,15
Hvete 1,6-2,8 0,2-0,43 2,5-3,9 0,28-0,85 0,06-0,18

*) For poteter er innholdet oppgitt ved begynnende blomstring, for kornartene ”in boot™ dvs rett for skyting,
verdi 10 etter Feekes skala.

Vi ser altsd at N og K som regel vil utgjere ca 2-4% av torrstoffet, mens innholdet av Mg og P
er vesentlig lavere, typisk 0,2-0,5%. Ca-innholdet varierer en del (fra ca 0,3 — 2%), og er
heyere i redklever, gulrot og potet (tofrabladede vekster) enn i gras og kornvekster
(enfrebladede).

1.2 Fosforets oppgaver i plantene

Fosfor inngdr i organiske forbindelser som er viktige bade i fotosyntese, respirasjon,
energioverforing og genmateriale. I plantene er fosfor ogsa tilstede som uorganisk fosfor (Pi),
dvs ulike former av fosfation (PO4>", HPO,4>, Hy POy"). Vekslingen mellom uorganisk P og P
i organiske forbindelser gar meget raskt. For eksempel er det vist at 1 g friske rotspisser av
mais kan syntetisere ca 5 g ATP per dag! (Pradet & Raymond 1983). I ATP
(adenosintrifosfat) danner fosfationet en spesielt energirik dobbelt P-binding
(pyrofosfatbinding): -C-O-P-P:Nér ATP avgir et fosfation og blirtil ADP. (adenosindifosfat),
frigjores energi, ved motsatt reaksjon kan energi lagres i en celle. Fosfationet kan ogsa bindes
til en karbonkjede via en hydroksylgruppe: -C-C-O-P og inngé som et stabiliserende ledd



mellom to C-atomer: -C-P-C- i forbindelser som nukleinsyrer (DNA, RNA) og fosfolipider
(viktig bestanddel av membraner).

Hvilke egenskaper ved fosfor er det egentlig som gjor dette grunnstoffet sa unikt? Fosfor er i
samme gruppe som nitrogen og arsen i det periodiske system (5B), og star 0gsa ner
grunnstoffet svovel (S), men selv om N, P og S alle er viktige plantenzringsstoff og star naer
hverandre i det periodiske systemet s& har de helt ulike funksjoner i plantene. En viktig
forskjell er feks at P ikke veksler mellom oksydert og redusert tilstand i planten, noe bade S
og N gjer. Clarkson & Hanson (1980) peker pa fosforets evne til 4 danne et treverdig anion
med oksygen, PO43' som et viktig saertrekk, ikke minst fordi dette ionet har en svaert stabil
tetraederstruktur. Dette skyldes at fosfor har lav elektronegativitet og ledige 3d-orbitaler, og
er lite polariserbart slik at fosfater kan danne lite vannloselige forbindelser.

Avhengig av pH i miljoet der fosfatet befinner seg, dannes ulike former av fosfation:

H,PO; —> HPO,” —» PO,

dihydrogen- hydrogen- fosfat
fosfat fosfat
+ +
H H

Dihydrogenfosfat trenger betydelig raskere gjennom cellemembranene enn hydrogenfosfat,
som igjen trenger raskere gjennom enn orthofosfat (Salisbury & Ross 1991). Ved pH 7, som
er vanlig i cytosol ' er det omtrent like mye hydrogenfosfat som dihydrogenfosfat til stede.
Dette bidrar til en god bufferkapasitet i cellesaften. Dihydrogenfosfat dominerer nér pH er <
6. Celleveggene har lavere bufferkapasitet, og vanligvis en pH pa 5,5 - 5,0. Se avsnitt 2.6.

Fosforet er mobilt og transporteres fra eldre til yngre blad. Fosformangel gir generelt darlig
vekst, feerre reproduktive organer dannes, og planten kan f3 en forsert utvikling
(“tvangsmodning™). For eksempel viste en undersgkelse av varhvete dyrket med henholdsvis
0,05 og 0,5 mM P i nzringslesningen, men ellers tilstrekkelig tilgang pé evrige
nzringsstoffer, betydelig mindre busking hos plantene som ble dyrket ved lavest P-niva.
Videre ble det lavere tusenkornvekt, feerre korn per aks og mindre P-innhold i kornet.
Plantene med lav P-tilgang gikk dessuten tidligere inn i blomstring og modning, slik at
vekstfasen ble betydelig kortere (Wieneke 1986). En undersokelse av ulike maissorter dyrket
fram til modning i syrevasket sand med varietende P-tilgang viste betydningen av nar i
vekstperioden planten fikk tilgang pa P. Etter 9-10 ukers vekst uten P-tilgang var det for sent
for plantene & nyttiggjore seg P som de da fikk tilfert, mens planter som fikk tilfert P etter ca
6-7 uker ga god respons pa P-gjedslingen (Lyness 1936): Strekningsveksten hemmes mer av
P-mangel enn dannelsen av kloroplaster og klorofyll (Hecht-Buchholz 1967). Ved lav P-
tilgang kan dette vise seg som smd, morkt grenne, bronseaktige blad. P-mangel kan ogsa gi
redfargede soner i bladene pa grunn av opphopning av anthocyaniner. Ved darlig P-tilgang
gker rot/topp (skudd) forholdet i plantene (se kapittel 3).

! Protoplasma er betegnelsen pa alt celleinnholdet inkludert cellekjernen. Plasmalemma eller plasmamembranen
kler celleveggen innvendig og holder celleinnholdet samlet. Cytoplasma er alt celleinnholdet unntatt
cellekjernen, og cytosol er celleinnholdet utenom cellekjerne, membransystem, vakuolen og andre organeller
(Salisbury & Ross 1991).



Ved god fosfortilgang lagres mye uorganisk fosfor i vakuolene i plantecellene. Motsatt er
nesten alt P; i plantene til stede i cytosol og kloroplaster ved liten P-tilgang. Innholdet av
vorganisk P i cytosol varierer lite, og er vanligvis ca 5 mM sé lenge det er noe P; i vakuolen
som kan opprettholde nivaet. Dette viser at planten prioriterer 4 opprettholde
fotosynteseapparatet hvis P-tilgangen blir darlig. Det kan bli en opphopning av sukrose og
stivelseskorn i kloroplastene ved P-mangel, blant annet fordi transporten av organisk
materiale fra kloroplastene og videre ut i cellen hemmes ved lave P;-konsentrasjoner i cytosol.

Ved god P-tilgang kan lavere planter lagre P; som polyfosfater i cellene. Polyfosfat er pavist
ogsa hos enkelte hoyerestdende planter, men er mer vanlig i f eks sopphyfer. Polyfosfat er
viktig bl a for at mykorrhiza kan bedre P-tilgangen for vertsplanten. I hayere planter er fytat
en viktigere lagringsform for P, som vi finner serlig i fro, retter og andre underjordiske
plantedeler og pollen. Fytat er et tungtleselig CaMg-salt av fytinsyre. Fytinsyre dannes av en
ringformet alkohol (myoinositol) hvor fosfationer bytter ut hydroksylgruppene:

Cs(OH) 6 = C¢(HPOy )¢ . De negativt ladde fosfationene er effektive kationebindere.

1.3 Kalium sine oppgaver i plantene

I motsetning til fosfor inngar ikke kalium i organiske forbindelser i plantene i nevneverdig
grad. K er det vanligste kationet i planteceller, og ionet er svaert mobilt i planten. De
viktigste oppgavene er 4 regulere det osmotiske potensialet (turgortrykket) i cellene, og &
noytralisere organiske anioner og bidra til pH-regulering i cellene. Men kalium har ogsé en
viktig rolle ved & stimulere aktiviteten til ulike enzymer. Ved K-mangel hemmes veksten, og
kalium vil overfores til omrader med aktiv vekst fra eldre vev, slik at eldre blad far lyse
flekker eller visner. K-mangel vil ogsa hemme lignifisering av stettevev og gi fysisk svakere
planter. Planter med liten tilgang pa K kan bli mer utsatt for frostskader, antakelig fordi de
lettere tarker ut nar vannet krystalliserer til is. Det er ogsé pavist at planter med liten tilgang
pa K lettere blir angrepet av sopp, bade fakultative (som lever p4 deende plantevev) og
obligate (som lever av assimilater produsert av levende planteceller). For planter med
volumingse overlevelsesorganer, som poteter og de fleste gronnsaker, har K-tilgangen mye &
si for avlingsnivéet. Planter med mer konsentrerte overlevelsesorganer (fro) har et relativt
konstant K-innhold i freene hvis ikke K-tilgangen blir sveert darlig, og i slike vekster er ikke
den salgbare avlingen like avhengig av K-gjedslingen. Vi skal ellers vare oppmerksom pa
plantenes evne til 4 ta opp vesentlig mer K fra jorda enn de trenger for optimal vekst
(luksusopptak), som kan hemme opptaket av andre viktige naringsstoff som Ca og Mg. Som
beskrevet for P (Lyness, 1936) er det viktig at plantene far tilstrekkelig tilgang pd kalium
relativt tidlig i vekstsesongen.

Kaliumkonsentrasjonen i cytoplasma (cellesaft inklusive membraner og organeller) er gjerne
100-200 mM. I vakuolene varierer K-innholdet mye mer, men bortsett fra i lukkeceller blir
det sjelden >200 mM. Kalium er svert viktig i plantenes kation-anionbalanse. Kaliumionene
bidrar til 4 noytralisere den store overvekten av organiske anioner 1 ﬂ1t kationer i cytoplasma,
og utskilling av protoner (H ) foregér ofte parallelt med opptak av K for & beholde den
elektriske likevekten. Overvekten av anioner skyldes dissosierte organiske syrer, sarlig
eplesyre, malic acid med anionet malat: Motsatt har plantene mulighet til & utlikne.et.
eventuelt overskudd av kaliumioner ved & produsere organiske syrer og skille ut
hydrogenionene. K’ er ogsa viktig for effektiv transport av anioner gjennom membraner.



Uten at planten har god tilgang pa kalium hemmes bade strekningsvekst og bevegelser i celler
som f eks lukkeceller, celler som lar bladoverflaten falge solstrilene og andre typer bevegelse
hos planter. Bade strekningsvekst og bevegelser er avhengig av at vakuolene i ekspanderende
celler fylles med tilstrekkelig mye vann (i tillegg til at celleveggen ma vere elastisk). Kalium
(fulgt av organiske anioner, og/eller i bytte” med H+) akkumuleres i celler i strekningsvekst,
og bidrar bade til a stabilisere pH i cytoplasma og ke det osmotiske potensialet i vakuolene
slik at mer vann trenger inn i disse. Avhengig av planteart og K-tilgang, kan ogsa ulike
sukkerarter bidra til & regulere det osmotiske potensialet i cellene, og i retter som gulrot og
sukkerbeter erstattes kalium og organiske syrer med sukker mot slutten av vekstperioden.

Kalium bidrar til & regulere pH i de ulike omrédene av celler og vev. F eks trengs det hoy pH i
phloemet (silvevet) for 4 kunne overf(x)re sukrose dit og fa en effektiv transport i planten.
Kalium regulerer pH ved & erstatte H . Ladningsmessig er disse ionene like effektive til &
ngytralisere anioner, men i motsetning til hydrogenionene har ikke kaliumionene noen
forsurende virkning. En interessant del av K-dynamikken i plantene er at kalium og
nitrationer (eventuelt ladede aminosyrer) transporteres sammen fra rot til skudd i xylemet,
men i bladene reduseres nitrat til ammonium (og videre til protein). Kaliumionene som blir
”til overs” neytraliseres av organiske anioner som planten produserer, og transporteres
tilbake til rottene igjen.

En tilstrekkelig hoy kaltumkonsentrasjon er viktig for & aktivere en rekke enzymer. Ved K-
konsentrasjoner pa 100-200 mM er det elektriske dobbeltlaget som opptrer rundt alle store
molekyler (som alltid er hydratisert) maksimalt sammenpresset, og dermed er molekylene (f
eks enzymer) lettere utsatt for strukturendringer (konformasjonsendringer). Manglende
stimulering av enzymer som overforer sukkerarter til stivelse antas & vare arsaken til at K-
mangel kan fore til akkumulering av lettloselige karbohydrater, men nedgang i
stivelsesinnholdet i plantene. Akkumulering av sukker er antakelig hovedérsaken til at planter
med K-mangel er mer utsatt for soppsjukdommer, som nevnt ovenfor. K er ogsa viktig for
proteinproduksjonen, og i planter med lite tilgang pa K, men rikelig tilgang pd N kan
aminosyrer, amid og nitrat hope seg opp fordi proteinsyntesen hemmes. Forklaringen er
sannsynligvis ogsa her at viktige enzymer ikke stimuleres tilstrekkelig.

Kalium trengs i relativt store mengder, og folger til en viss grad vaeskestremmen i plantene
(transpirasjonen). Planter med liten tilgang pa K takler terkestress darligere enn planter med
god tilgang, antakelig fordi det blir vanskeligere for plantene & styre lukking og dpning av
spaltedpningene effektivt nok ved darligere K-tilgang, noe som selvsagt er ekstra viktig ved
torkestress. K-mangel reduserer fotosyntesen generelt, sannsynligvis bade via dérligere
regulering av spaltedpningene og via mindre effektiv enzymstimulering.

Kalium tilherer alkalimetallene (gruppe 1A) i det periodiske system, sammen med H, Li, Na,
Rb og Cs. Tonet har en sferisk form og er lite polariserbart, og inngdr hovedsakelig
ionebindinger. Enkelte chelater” der K inngér kan imidlertid ha en kovalent bindingsform.

Og hvilke kjemiske egenskaper er med pa a gjore akkurat kalium til et essensielt
plantenaringsstoff? Plantene har behov for et lett tilgjengelig og vanlig forekommende
enverdig kation til & noytralisere syrer og anioner og holde det osmotiske potensialet oppe.
Dette ionet mi passerer lett giennom membraner, og ikke konkurrere nevneverdig med
toverdige kation om bindingsseter p& enzymer som er tilpasset toverdige ioner. Kalium

2 Et kompleks bestar av et positivt ladet sentralt atom, omgitt av negativt ladde partikier som kalles ligander.
Ligander som binder mer enn en positiv ladning pa sentralatomet, kalles chelaterende forbindelser, og kompleks
dannet av slike ligander kalles chelater.



tilfredsstiller alle disse kravene (Clarkson & Hanson 1980), men hvorfor kunne ikke plantene
like gjerne bruke Na som ogsa er et vanlig grunnstoff i de fleste jordtyper? Kalium er ikke
like spesifikt i sine funksjoner i planter som fosfor, og bade NH," og Rb" kan erstatte kalium
til en viss grad som enzym-aktivatorer og bidragsytere til osmotisk potensial. Disse jonene har
om lag samme (hydratiserte) ioneradius som K'. Na' har en storre hydratasjonsenergi og noe
storre hydratisert ioneradius og kan ogs4 erstatte kalium til en viss grad, men dette ionet
holder mer pa hydratasjonsvannet enn kaliumionene gjor. En mulig forklaring pa at Na ikke
kan erstatte K er at i komplekser der K er sentralatom blir O-holdige ligander (f eks

karboksylat, eter eller alkoholgmppef)‘lettere substituert med HyO-holdige, enn i tilsvarende

komplekser med Na som sentralatom. Komplekser med H>O-holdige ligander slipper
sannsynligvis lettere giennom membraner enn O-holdige (Clarkson & Hanson 1980).

2. Nzringsopptak i retter

2.1  Rettenes funksjon

Rottene fester planten til underlaget, serger for opptak av vann og nzring og fungerer som et
lager for nzringsstoffer. For at opptak og videre transport av nering via xylemet skal kunne
forega, er det viktig at rotcellene har evne til respirasjon og metabolisme. Uten god tilgang pa
oksygen stanser respirasjonen og dermed nzringsopptaket. Mye av kunnskapen vi har om
hvilke ioner som tas opp aktivt (energikrevende nzringsopptak) pg passivt kommer fra forsek
der nzringsopptak er studert i rotter med/uten tilsetning av respirasjonshemmende stoff, eller
ved temperaturer som hemmer/tillater respirasjonen.

Ulike planter har til dels svert ulike rotsystem. Innen jordbruksvekstene kan vi trekke et grovt
skille mellom enfrebladede planter (gras- og liljefamilien) som har knipperatter, og
tofrebladede planter, der de fleste artene har pzlerot (Barber 1995). Rota vokser via aktiv
celledeling i rotspissene. Her er cellene smé, med tynne vegger og uten vakuole - ,
lengdeveksten har ikke begynt enda. Det er i denne sonen at det skilles ut ”mucilage” eller
rotslim. Se figur 1.
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Figur 1. Skjematisk framstilling av anatomiske endringer langs rotaksen, her vist for.en
siderot av mais. Legg merke til dannelse av hulrom i cortex (midterste tegning), og av et
terticert endodermis (rundt ledningsvevet) i de eldste delene av rota (pverst). (Marschner

1995).



Litt innenfor rotspissen har rettene evne til & danne siderotter, og ikke minst til & utvide
absorpsjonsoverflaten sin ved & produsere rothar. Et rothar dannes ved at en epidermiscelle
utvider seg. Mesteparten av cytoplasmaet i vedkommende celle samles i rotharet, og
cellekjernen plassere seg naer spissen av rotharet. Rothar kan leve i opptil flere uker, og dekke
betydelige omréder av rottene i pores jord. Bade rothdrmengde og -lengde varierer fra
planteart til planteart, evt ogsa med sortsvariasjoner.

2.2 Overgangssonen mellom rot og jord

Ei rot (rothar) har selvsagt ikke bare direkte kontakt med jordpartikler, men ogsa med luft,
vann og med andre levende organismer. Grenseflaten mellom jordpartikler og rotceller er
imidlertid et omrade som har vekket mange forskeres interesse, og som er relativt grundig
undersgkt bl a gjennom tynnslip og elektronmikroskopi. Enkelte forfattere hevder at det er en
glidende overgang mellom plante og jord slik at de ma sees som et sammenhengende system
(se referanser i Jenny & Grossenbacher 1963). Dette skyldes ikke minst rotslimet som skilles
ut (fig. 2A). Det styrker kontakten mellom plante og jord og gjer overgangen mellom disse
mindre skarp. ”.. the outer boundary of a root, and therefore of a plant, is an arbitrary thing”.

Figur 2. A: Overgang mellom rotcelle (il venstre) og jordpartikkel (mork, til hayre), fylt av
rotslim. Malestokk vist pa figuren (Jenny & Grossenbacher 1963). B: Fiberstrukturen i
rotslim pa hvitlok. Forstorrelse 1: 75 000 (Gessa & Deiana 1992). Begge figurer framstilt
ved elektronmikroskopi.

Rotslimet bestar av polysakkarider, vesentlig polygalakturonsyre, og har en fiberstruktur som
vist for retter av hvitlek (fig. 2B). En fiberstruktur i rotslim skilt ut nar rotspisser hos hvete
dyrket i jord ble ogsa pavist av Leppard (1974). Naringsstoff kan akkumuleres i dette laget i
likhet med i apoplast (se neste avsnitt), og dette kan ha betydning for diffusjonen av ioner inn
mot rotcellene (Gessa & Deiana 1992). Rotslimet har ogsé viktige funksjoner for & beskytte
rotspissen mot jordpartikler og minske den mekaniske motstanden mellom jord og rot nér rota
beveger seg framover. Rotslim er bare en gruppe av en lang rekke organiske forbindelser som
planter kan skille ut eller lekke ut passivt via rettene. Roteksudater er samlebetegnelse pa
dette, og eksudater omfatter ogsa celledeler som losner fra rota etter som den eldes, evt brytes
ned av mikroorganismer. Antall bakterier og sopp er mye hoyere nzr inntil rotoverflaten enn
lenger unna, og eksudatene fungerer som neringskilde. En viktig funksjon av dette kan vare
at-rhizosfeeren anrikes med: levende organismer som f eks kan bidra i plantenes- -
nzringsforsyning, men rotslimet kan ogsd vaere en forsvarsmekanisme mot infeksjoner.



2.3 Rettenes kationebindingskapasitet

Naér det er rikelig med vann i jorda, vil rettene vare delvis badet i jordvaske, som trenger inn
i celleveggene. Rottene har kationebytte-egenskaper i form av karboksylgrupper (R-COOH/
R-COO7) som kan "fange” kationer i jordvasken. Det er sarlig pektinet i celleveggene som
bidrar til kationebyttekapasiteten. Rottene har ogséa en viss evne til & binde anioner via positivt
ladde aminogrupper pa proteiner i celleveggene (Haynes 1980). Tofrobladede planter som'
benne, tobakk og tomat har generelt hoyere kationbindingskapasitet enn enfrebladede som
mais og hvete (Keller & Deuel 1957).-Dette forklares med lavere pektininnhold og faerre
karboksylgrupper i pektinet i de to kornslagene som ble undersokt.

Celleveggene (apoplast) utgjer ca 10-15% av rotas samlede volum. I forbindelse med
ionebinding til et medium er begrepet “free space” nyttig. I det fritt tilgjengelige omradet
(water free space) beveger ionene seg uhindret av ladningene pa den absorberende overflaten
(f eks en rotcellevegg). Omréadet der ionene kommer sa nzer bindingsoverflaten at de pavirkes
av ionene som er bundet her (slik at evt ombytting kan skje) kalles Donnan free space. Ioner
med liten hydratisering og sterkere valens bindes hardere enn sterkt hydratiserte ion og ion

med lavere ladning. Det betyr at K" fraktes raskere inn i plantecellene enn f eks Ca2+, som i
sterkere grad holdes igjen pa utsiden av rettene og i celleveggene.

Det er omdiskutert hvilken betydning bindingen av ioner til rotcelleveggene egentlig har for
plantens neringsopptak. Mekanismen kan betraktes som en oppkonsentrasjon av ioner i
rotmiljeet, som bidrar til & gjore selve opptaksprosessen enklere. Spesielt for flerverdige ion
som Ca og Mg er dette av betydning. Mekanismen kan ogsd ha betydning for & binde giftige
metaller som f eks Hg og unnga at disse stoffene kommer lenger inn i planten. Fe og Al felles
ogsa ofte ut i ytre deler av rota. Et annet forhold er at ioner kan byttes ut mellom rot og
jordpartikkel nar disse to overflatene kommer tilstrekkelig nar hverandre, .og rota kan da fa
adgang til ioner som ikke ville lost seg ut i jordvassken og blitt tilgjengelige via den (Haynes
1980).

Betydningen av rettenes ionebindingskapasitet kan variere med ionekonsentrasjonen i
jordvaesken. Er det lite fosfat i lgsningen kan opptakskapasiteten i de ytterste rotcellene vaere
tilstrekkelig til 4 ta seg av P-opptaket. Hvis det er mer fosfat tilgjengelig, kan et storre omrade
av rota aktiveres til P-opptak siden fosfationene da via apoplast vil bevege seg dypere inn i
rota. En slik gkt permeabilitet for anioner med gkende saltkonsentrasjon i neringslesningen
ble vist i en underseokelse med unge solsikkeplanter (Pettersson 1975). Flere forsek har vist at
a “mette” rottene med et polyvalent kation stimulerer opptaket av f eks P. En mulig forklaring
pa dette fenomenet er at flerverdige ion bindes tettere inn mot celleveggen enn enverdige, slik
at det blir mer plass for f eks fosfationene & vandre i (Haynes 1980). Undersokelser har ogsé
vist at planter med stor kationbindingskapasitet i rottene inneholder relativt mer Ca og Mg
enn K og Na, og omvendt. Dette tyder p4 at kationbyttingskapasiteten har en betydning for
plantens opptak av ioner.

2.4 Neringsstoffene folger vannet

Rottene gjennomvever jorda for 4 seke etter vann og naringsstoffer. I felt under norske
forhold vil det som regel oppsta en eller flere perioder i lopet av en vekstsesong der
vanntilferselen er underoptimal for planteveksten, og i slike perioder vil antakelig rotveksten
forst og fremst foregé i omrader der rottene kan finne vann. Men retter har ogsé evne til &



reagere pa ulikheter i nzringskonsentrasjoner i omgivelsene. Byggplanter dyrket i et tredelt
kammer med tilfredsstillende nitratkonsentrasjon i det midterste kammeret, og underoptimal
nitratkonsentrasjon i de to andre, utviklet en tett matte av forgreinede sidergtter i det midterste
kammeret. Nar denne rotmatta ble etablert var den effektiv nok til & gi hele planten en
tilfredsstillende vekst (Drew & Saker 1975). Roettene som vokste i kamre med underoptimalt
nitratniva, utviklet fa sideratter. Se figur 3.

Figur 3. Utviklingen av rotsystemet hos bygg nar rottene ble plassert i kamre med ulike
nitratkonsentrasjon. Midtre del av frorota midt pa figuren fikk tilgang pa 1,0 mM nitrat,
rotsystemet for avrig 0,1 mM (Drew & Saker 1975).

0O, og CO; tar plantene opp i gassform, mens vann tas opp som molekyler. Mineralske
naringsstoff som plantene kan fa tak i befinner seg i ioneform i jordvaesken. Nar plantene
mangler vann, mangler de ogsa transportmiddelet for naringsstoff. Konsentrasjonen av laste
ioner i jordvaesken varierer med jordas kjemiske sammensetning og vannmengden i jorda,
men ogsd med temperatur, biologisk aktivitet med mere. Etter en tarkeperiode kan vanning
eller nedber lose opp en del ioner og transportere dem til planteragttene, men blir det for mye
nedber kan mye neringsstoff tapes gjennom avrenning.

Naér ioner transporteres fra jord og inn i plantergtter skiller vi mellom tre grunnleggende
prosesser: Ioner som falger vannopptaket i rota (transpirasjonsstremmen, “mass flow™), ioner
som beveger seg mot rotoverflaten via diffusjon fordi rota hele tiden tapper jordvasken for
ioner slik at det oppstar en konsentrasjonsgradient, og endelig ioner som kommer i kontakt
med rotoverflaten fordi rota vokser seg inn i nye omrader (interception).

Diffusjonen blir forst av betydning nér planten ikke far nok ioner tilfort via vannopptak og
direkte rotkontakt. I vann med samme temperatur er diffusjonskoeffisienten (males i cm” per
sekund) for fosfationer om lag halvdelen av koeffisienten for kaliumioner. I jord kan
forskjellen vaere enda storre. Nar diffusjonen pga lavt vanninnhold i jorda mé forega nzer faste
partikler med elektriske ladninger, vil hastigheten avta. Siden diffusjon av n®ringsstoffer
gjennom jorda er en langsom prosess, kan det vere en fornuftig strategi for plantene 4 utvide
den absorberende rotoverflaten mest mulig for 4 f3 ionene raskere inn i et system hvor
transporten foregar meget raskt sammenliknet med i jord eller jordvaeske.



2.5 Transport av ioner pé tvers av rota — apoplast og symplast

Nir et ion i vann beveger seg fra jorda og inn i planten via rotcellene, skjer det en transport pd
tvers innover i rota for ionet (eventuelt) kommer inn i transportsystemet fra rot til
overjordiske plantedeler — xylemet eller vedvevet. I de ytre delene av rota (epidermis og
cortex) skilles det mellom transport via apoplast og symplast. Apoplast er det
sammenhengende mediet som dannes av celleveggene i alle rotcellene. Her kan ionene
bevege seg via diffusjon (de folger vannet). I mange tilfeller kan rotcellene vaere dekket av en
tynn vannfilm der de grenser mot intercellularrommene (dvs mellomrommene mellom
cellene), og i denne filmen vil diffusjon kunne foregé mer effektivt enn i selve celleveggen og
via symplast (Berner 1996) . Nir et ion fir passere cellemembranen (plasmalemma) i en
rotcelle kan ionet transporteres videre fra celle til celle via plasmodesmene, sma dpninger i
celleveggene. Dette kalles symplast-transport.
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Figur 4. Skjematisk framstilling av apoplast og symplast transport av ioner gjennom ei rot
(Haynes 1980).
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Figur 5. Tverrsnitt av maisrot som viser oppbygningen av rota, samt symplast (4) og apoplast
(B) transport av ioner gjennom rota (Marschner 1995).



Toner som folger apoplast-veien vil stete pa en hindring i det de treffer Casparis bénd
(vannavstetende suberinavsetninger i celleveggene i endodermis). Videre transport inn mot
vedvevet ma skje via symplast til endodermis er gjennomtrengt, deretter kan ionene eventuelt
bevege seg ut i apoplasten igjen. Hvor definitivt Casparis band egentlig begrenser apoplast-
transporten er imidlertid omdiskutert (Marschner 1995), og i unge retter og omréder der
rottene danner sidergtter er endodermis lettere gjennomtrengelig for vann via apoplast fordi
Casparis band enda ikke er fullstendig utviklet (Haynes 1980). En annen side av saken er at
suberindannelser ogsé foregér i eksodermis hos mange arter ettersom rota eldes (Marschner
1995). Dette kan fungere som en beskyttelse mot mikroorganismer, og bidra til 4 unngé at rota
taper for mye oksygen til omgivelsene i vannmettet jord.

2.6  Aktivt og passivt ioneopptak

Ved ioneopptak via symplast tas ionene inn gjennom porer i celleveggene, og videre gjennom
plasmalemma. Membraner er hovedsakelig bygget opp av to lag lipider (fosfo- gluko eller
sulfolipid) som er organisert med de hydrofobe fettsyre”halene” innover og de hydrofile,
ladede delene av molekylene rettet utover. Ulike proteiner er bygget inn i lipidlaget og
fungerer blant annet som transportkanaler eller berere for stoffer som skal inn eller ut
gjennom membranen. Graden av metning i fettsyredelene av lipidene, og
lipidsammensetningen i en membran, kan endres som falge av endringer i miljoet
(temperatur, pH, vanninnhold i jorda etc) og varierer ogsa mellom ulike planteslag.
Sammensetningen har mye 4 si for hvilke ioner som far passere membranene.

En vesentlig del av plantens energiforbruk, serlig i forste del av vekstperioden, brukes til
opptak av ioner. Ved opptak gjennom plasmalemma, s& vel som opptak gjennom tonoplast
(fra cytosol til vakuole), skiller vi mellom nzringsopptak /angs (downhill) eller mot (uphill) et
elektrokjemisk potensial, et energipotensial. Opptak langs gradienten kalles passivt opptak og
krever ikke ekstra energi. Ved passivt opptak siver ionene inn gjennom kanaler i
plasmamembranen. Ved aktivt opptak mé planten bruke energi for & overvinne den
motgdende gradienten. Energipotensialet dannes dels kjemisk gjennom konsentrasjons-
forskjeller. En riktigere betegnelse enn konsentrasjonsforskjeller er aktivitetsforskjeller, fordi
joner i en losning som ikke er svart sterkt fortynnet pavirker hverandre slik at de fér en
aktivitet som er noe lavere enn konsentrasjonen. Men ubalanse mellom kationer og anioner
skaper et elektrisk potensial, og bidrar til den samlede potensialforskjellen. Som betegnelse pa
det elektriske potensialet brukes hyperpolarisering om en membran med stor forskjell i
elektronegativitet pa hver side, mens depolarisering brukes om en situasjon der potensialet
avtar, altsa at det blir mindre forskjell pa hver side av membranen.

Det er en svak elektronegativ ladning (underskudd pé kationer) i cytosol sammenliknet med
cellevegg, og i vakuolen igjen sammenliknet med cytosol, som skaper et “sug” etter at
kationer skal transporteres inn i cellene og videre inn i vakuolen. ”Suget” vedlikeholdes av at
kationer som tas opp noytraliseres, at det aktivt tas opp anioner som feks fosfat og/eller at
det aktivt pumpes protoner (H') og kationer som Na', CI" og Ca®* fra cytosol og ut i
celleveggen. Protonpumpingen er samtidig et viktig virkemiddel for & regulere pH i vakuole,
cytosol og cellevegg som man grovt sett kan regne med at har pH verdier pa henholdsvis 4.5-
5.9, 7.3-7.6 og om lag 5.5 (Kurdjian & Guern 1989). For hvert enkelt ion vil det aktuelle
energipotensialet variere, slik at i en situasjon kan opptaket av f eks kalium vaere passivt,
mens i en annen situasjon kreves aktivt opptak av kalium. Siden toverdige kationer bindes og
anrikes i apoplast, vil opptaket av Ca og Mg i mange tilfeller foregd som en passiv prosess.
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I de forste undersokelsene av det elektriske potensialet i planteceller ble det benyttet tynne
elektroder som ble fort inn i cellene og malte elektronegativiteten pé hver side av membranen
rett for og rett etter at elektroden hadde punktert membranen. Slike méalinger demonstrerte at
elektriske spenningsforskjeller var en drivkraft i ioneopptaket i planteceller, men de var
belastet med en del feilkilder, serlig hvis malingene ble utfort for mer enn en celle i et vev.
Elektrodene var f eks falsomme for trykk, de ble lett forurenset av rester av cellebestanddeler,
og det kunne ikke utelukkes at ioner fra punkterte celler pavirket elektronegativiteten i
nabocellene (Anderson & Higinbothamn 1975). En bedre metode for méling av
spenningsforskjeller ble utviklet pa 1980-tallet, og kalles patch-clamp teknikk. Her maler man
spenningsforskjeller pa hver side av en membran, eventuelt en del av en membran, som er
isolert fra resten av cellen, og ligger badet i to adskilte lgsninger. Nar sammensetningen av
lesningene er kjent, eventuelt for og etter en opptaksperiode, kan man relatere ulike elektriske
potensial til sammensetningen av lasningene.

2.7 Uniport, symport og antiport

Som vi var inne pa i presentasjonen av fosfor og kalium sine kjemiske egenskaper har hvert
enkelt kjemisk element sine spesielle egenskaper — ionestorrelse, ladning, hydratasjonsenergi,
evne til kompleksdannelse etc, og forekommer i ulik mengde og tilgjengelighet i jorda. Alt
dette pavirker hvordan plantene tar opp og eventuelt skiller ut igjen de ulike stoffene, og det
generelle bildet av at planten pumper ut protoner (H+) i bytte med nzringsstoff i kationeform,

og bikarbonat (HCOj3 ) og/eller OH -ioner i bytte med naringsstoff i anioneform, er en grov
forenkling av de mange ulike prosessene som foregar. En noe mer detaljert bilde er 4 skille
mellom proteinkanaler og berer-proteiner i membranene. Kanalene slipper ioner og smi
molekyler rett gjennom membranen, en prosess som kalles uniport eller "facilitated diffusion”
(Salisbury & Ross 1991). Det diskuteres hvorvidt det er egne kanaler for ulike kjemiske
forbindelser, eller om kanalene har en mer generell funksjon. Baerer-proteinene spiller en
tilsvarende rolle som enzymer. De fester seg til et kation eller (ladet) molekyl og transporterer
det inn i cellen, eventuelt parallelt med at de tar ned seg et proton (eller annet kation) ut i
celleveggen. Dette kalles antiport eller countertransport. Uttrykket “anti” virker litt
forvirrende fordi man da lett tenker p4 motsatte ladninger, men ved antiport byttes et ion ut
med et annet med samme lading. Antiport er godt dokumentert for kationer, men for anioner
er det eksperimentelle vanskeligheter med 4 hindre diffusjon av OH og HCO3; gjennom
membraner si denne (eventuelle) formen for countertransport er vanskelig 4 underseke
(Marschner 1995). Opptaket av anioner kan ogsa foregé ved at ett eller flere protoner fester
seg til et anion (parvis ioneopptak, cotransport eller symport). For eksempel viste en studie av
rotceller av hvitklaver (Dunlop 1989) at hvert Hy)PO,4 som ble transportert inn gjennom
plasmamembranen ble fulgt av ett proton. Argumentasjonen for at prosessen foregikk pa
denne maten, er at det elektriske potensialet ikke ble forandret (patch clamp-teknikk, se
avsnitt 2.5). Studien viste ogsa at planter med mangel pa P i vekstmediet hadde en mindre
elektrisk potensialforskjell enn planter med rikelig P i vekstmediet, henholdsvis -118 og -130
mV.

Det er altsd ingen enkel “oppskrift” pd hvordan verken K+ eller fosfationer kommer inn
gjennom plasmalemma. Som beskrevet er opptaket en dynamisk prosess der mange forhold
griper inn i hverandre. Oppsummerende kan vi si at kalium folger “kjorereglene” for kationer:
mens fosfat folger “kjorereglene” for anioner. Temaet kunne selvsagt vart utdypet vesentlig
mer enn her.
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2.8 Opptakshastighet og netto opptak

Hastigheten av ioneopptaket bestemmes blant annet av konsentrasjonen av ioner i
jordvaesken. Cy;n er den laveste konsentrasjonen en neringslesning kan ha av et ion for at

plantene skal kunne greie 4 ta det opp. Cpin varierer fra neringsstoff til nzringsstoff, men
ogsi med planteart og andre faktorer som f eks jordtemperatur. Med gkende jordtemperatur
(innen det aktuelle temperaturregimet ved naturlige forhold) avtar Cpin. Men plantene lagrer
ikke alle ionene som kommer inn i rotcellene. Transporten inn i cellen kalles influx (I), mens
transporten ut igjen kalles efflux (E), og ved lave neringskonsentrasjoner kan efflux nzrme
seg influx slik at netto opptak (In) av nering blir sveert lavt. Gjennomsnittlig maksimalt netto
ioneopptak per rotlengde ved en gitt ionekonsentrasjon kalles Ipax. Innen visse
konsentrasjonsgrenser har ioneopptaket gjerne samme forlop som enzymreaksjoner, og
Michaelis Mentens konstant, Ky, er da konsentrasjonen i nzringslgsningen nar netto influx er
lik halvparten av maksimal influx.

For planter som vokser i jord er raske endringer i naringskonsentrasjon i jordvaesken
(fluctuations) like typiske som bra endringer i innstréling, temperatur og vanntilgang, og
plantene har utviklet en rekke strategier for & overleve slike stressituasjoner. Et eksempel er at
det er ulike opptakssystem som settes i verk avhengig av konsentrasjonen av et nzringsstoff i
jordvaesken. For fosfor er det f eks pévist to ulike opptakssystem, et system tilpasset lavt
innhold av fosfationer (evt hydrogen- eller dihydrogenfosfationer), og et annet system som
raskt kan induseres til 4 ta opp mye fosfat pa kort tid hvis fosfatkonsentrasjonen i jordvasken
gker. Dette skyldes muligens at det raskt syntetiseres nye bindingsseter (berer-proteiner) i
plasmamembranen nir fosfattilgangen eker. Fosfationene transporteres raskt videre til de
overjordiske plantedelene, og dette pavirker antakelig opptaksprosessen slik at hgy-kapasitets
systemet kan fungere i lengre tid (Marschner 1995). Andre strategier er at planten skiller ut
ulike organiske forbindelser via rattene ved neringsmangel. F eks er det godt undersekt
hvordan tofrebladede planter og enfrebladede planter med unntak av grasfamilien eker
utskillingen av protoner, eventuelt ogsé chelaterende forbindelser som fenoler, i rotspissene
ved jernmangel. Dette bidrar til 4 lette jernopptaket.
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3. Eksempler pa tilpasninger hos planter som kan gke/effektivisere fosforopptaket

3.1 Redusert vekst hos ville planter

Ulike planter har ulik evne til & utnytte P i jorda. Enkelte arter er bedre tilpasset P-fattig jord
enn andre, og tilpasningene kan vare svert ulike. A gkonomisere med knappe P-reserver
gjennom lav veksthastighet er en vanlig tilpasning hos ville planter pd nzeringsfattig jord.
Langsom vekst preger bade en typisk-surjordsplante som smyle (Deschampsia fluctuosa), som
er tilpasset et milja der fosforet er bundet som Fe-Al fosfater, og enkelte typer kalkplanter
som vokser i jord der fosforet er bundet som Ca-Mg fosfater (Rorison 1986). Ville planter i P-
fattig jord har gjerne ogsa utviklet en god evne til & lagre P i ulike plantedeler, i stedet for &
utnytte en eventuell okt P tilgang til gkt vekst. Dette er en god tilpasning til et milje der P som
regel blir tilgjengelig for plantene gjennom mineralisering av organisk materiale, noe som
gjerne foregér iepisoder med ujevne mellomrom. En langsom veksthastighet ”fortynner” P-
reservene ut i hele planten, og er generelt en god strategi for 4 unngd P stress. En
sammenlikning av to typer alpint tuegras fra New Zealand tilpasset henholdsvis P-fattig og P-
rik jord, og australsk villbygg (tilpasset P-fattig jord) sammenliknet med kultivert bygg
(tilpasset P-rik jord) viste ingen vesentlig forskjell p4 opptakskapasiteten for P hos planter
tilpasset mye eller lite P i jorda, men veksthastigheten var lavere hos artene som var tilpasset
lite P og disse ga ogsa vesentlig darligere respons pa P-gjedsling (Chapin 1983). Ved & fjerne
endosperm (opplagsnzringen i freet) fra byggplantene en dag etter spiring, ble det mindre
forskjell pa vekst og utvikling hos kultivert og vill bygg (Chapin & Bieleski 1982), sa
betydningen av at kulturvekstene har store fro'med rikelig opplagsnaering ble tydelig
demonstrert i dette forsoket.

3.2 P-effektivitet og internt/eksternt P-behov

I motsetning til ville planter fra-naeringsfattige milje har jordbruksvekster evne til & absorbere
mye nzring pa kort tid og vokse raskt, slik at de kan konkurrere om lys og fuktighet. Lav
veksthastighet har liten interesse som tilpasning i en agronomisk sammenheng. Hos
jordbruksvekster er P-effektivitet (evt K-effektivitet osv) et sentralt begrep. Det er et viktig
m4l 4 kunne produsere mest mulig terrstoff per kg mineralsk naringsstoff som tas opp, og den
mengden P en plante mA ha for & kunne produsere en kg terrstoff kalles gjerne plantens
interne P-behov (Fohse et al 1988), eller interne P-effektivitet (Zoysa et al 1998). P-
konsentrasjonen i terrstoffet ved 80% av maksimal avling kan f eks vaere et uttrykk for det
interne P-behovet.

P-effektivitet kan ogsa defineres som en plantes evne til & gi et visst avlingsniva (i % av
maksimumsavling) ved et visst P-innhold i jorda (FShse et al 1988). Snur vi om pa dette og
finner ut hvor mye P det ma vere i jorda for 4 fa f eks 80% av maksimal avling, finner vi
plantens eksterne P behov, eller plantens eksterne opptakseffektivitet. Jungk & Claassen
(1986) fant at bade P-influx malt per rotlengde, og rotlengde per enhet torrvekt av topp,
varierte mye mellom ulike planteslag. Produktet av disse to faktorene var derimot sterkt
korrelert med P-konsentrasjonen i topp. Det samme var for ovrig tilfelle for K.

Evnen til P-opptak pavirkes bl a av rettenes absorpsjonskapasitet, rottenes funksjonstid og

rotsystemets utforming (absorpsjonsflate, rot-topp forhold etc), men ogsa av forhold som
infeksjon med mykorrhiza, pH i rotsonen og utskilling av roteksudater.
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3.3 Gkt rotmasse i P-fattig jord og nzringslesning

Det er mange eksempler pa at planter produserer en relativt sett sterre rotmasse i fosforfattig
jord enn i jord med rikelig fosfortilgang, men hvor kraftig rot-topp forholdet endres, avhenger
bl a av hvilken plante som undersegkes (fig. 6). Forholdet mellom terrstoffmengden i topp og
rot brukes gjerne som et mal pa dette, og mange forsegk har vist et hayere rot-topp forhold i P-
fattig jord (f eks Fohse et al 1988). I produksjon av prydplanter i regulert klima har man i
Danmark nylig tatt i bruk redusert P-tilgang (1/20 av innholdet i vanlig praktisk dyrking) for a
{4 kompakte og holdbare planter med rik blomstring uten bruk av kjemiske midler som Alar.
Plantene far et relativt mye sterre rotsystem ved lavt P-innhold i dyrkingsmediet, som er
sirkulerende nzringslesning (fig. 7). Et sterre rotsystem vil antakelig ogsa bidra til 4 gi
plantene okt holdbarhet ute hos forbruker (Wang Hansen & Lenne Nielsen 1999), der de
gjerne far darligere neringstilgang og vilkar for gvrig enn i veksthuset.
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Figur 6. Forholdet mellom torrvekt av rot og topp for sju ulike planter dyrket i jord med
varierende P-innhold (Féhse et al 1988).
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Figur 7. Margeritt, Agyranthemum frutescens "Dana” dyrket med varierende P-innhold i
neeringslosningen (fra venstre: 10, 50, 150 og 1000 mikroM P). Som vi ser avtar rot-topp
Jorholdet med okende P-tilgang, mens blomstringen pavirkes lite med unntak av pa det laveste
P-nivaet. (Wang Hansen & Lonne Nielsen 1999).

3.4 Okt absorberende rotoverflate i P-fattig jord

I et rotsystem har bade rotlengden (lengden av det samlede rotsystemet), rotvolum (tykkelse)
og forekomsten av rothar mye 4 si for den samlede rotmassen. Et bedre mal for 4 undersoke
hvor mye av plantens samlede ressurser (photosynthate) som fordeles til retter i forhold til
overjordiske plantedeler kan derfor vaere & se pa absorberende rotoverflate i forhold til
tarrvekt av topp, i stedet for terrvekt rot/terrvekt topp. Rotsystem og forhold mellom rot og
topp ble undersekt 1 en Carex-art dyrket i desinfisert siltjord, med seks ulike P-niva og ellers
tilstrekkelig tilsetning av andre naeringsstoffer (Powell 1974). Seljearten som ble underspkt er
tilpasset neringsfattig myrjord, danner ikke mykorrhiza og har et fibrast, finfordelt rotsystem
med lange rothédr. Verken rotharenes lengde eller utbredelse ble pavirket av ulike P-niva. 1
dette forseket var forholdet mellom vekt av rot og topp upavirket av P-gjedslingen. Forholdet
mellom rotlengde og rotvekt avtok imidlertid fra ca 40 i nulleddet til ca 20 i leddet med
kraftigst P-gjodsling (tykkere rotter), og forholdet mellom absorberende rotoverflate og vekt
av topp avtok med okende P-gjodsling. Forsgket viste altsd at planten produserte storst
absorberende rotoverflate (lange, tynne rotter) ved darligst P-tilgang.

I et forsek med tomat, raps og spinat fant imidlertid Féhse & Jungk (1983) en tydelig
sammenheng mellom P-konsentrasjon i nzringslesningen og rothérlengde. Nar P-
konsentrasjonen ble redusert fra 100 til 0,2 mikroM, gkte rothérlengden fra ca 0,1-0,2 til 0,7
mm. Et tilleggsforsak der en del av rotsystemet fikk tilfort rikelig P mens resten ble dyrket
med lite P, viste at det ble dannet rothér ogsa pa det rotsystemet som var i den P-rike
losningen. P-innholdet i bide rot og topp var sterkt korrelert med rotharlengde og
absorberende rotoverflate. Dette tyder pa at det er P-innholdet i planten, og ikke P-innholdet i
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nxringslosningen, som pévirker rothdrveksten. Det er verd & merke seg at det ikke ble funnet
noen tilsvarende effekt pa rotharveksten av a redusere K-innholdet i neeringslosningen.

Forekomsten av rothér har mye 4 si for fosforopptaket. Itoh & Barber (1983a) dyrket seks
vekster med ulik evne til 4 trives pa P-fattig jord, og malte P-opptaket fra en siltjord samtidig
som de beregnet opptaket med en matematisk modell som ikke tok hensyn til P-opptaket via
rothér. For vekster med relativt mye rothar (en tistelart, tomat og salat) stemte beregnet og
malt P-opptak darlig overens, mens det stemte bedre overens for vekster med mindre rothér
(gulrot, hvete, kepalek). Figur 8 viser forekomsten av rothar pa de seks ulike vekstene.

&

Figur 8. Mikrofotografier av rothar pd rotter av a) russisk tistel, b) tomat, c) salat, d) hvete,
e) gulrot, f) kepalok. (Itoh & Barber 1983a)

Etter en grundig matematisk vurdering med folsomhetsanalyser for variasjonen 1 viktige

parametre som Ijyax (Se avsnitt 2.8), rothartetthet, rotharets alder, jordas bufferevne for fosfor,
effektiv diffusjonskoeffisient for fosfor i jorda etc konkluderer forfatterne med at bade
rotharlengde, rothar tetthet og rothar radius var viktig for P-opptaket, men av disse var
rothdrlengden viktigst (Itoh & Barber 1983b). Dette er en logisk konklusjon fordi ekt
rothértetthet eller —radius ganske raskt kan fore til at jorda mellom rotharene temmes for P,
mens lengre rothir kommer i kontakt med et relativt storre omrdde med jord som det tar
lengre tid 4 temme for P samtidig som omrédet der bade hovedrota og rotharet bidrar til &
temme jorda for P blir relativt mindre. Rotharene til hvete er f eks sé korte at de bidrar lite til
P-opptaket sammenliknet med selve rota. (Men til gjengjeld har hvete et stort rotareal i
forhold til terrvekt av topp og dermed et effektivt neringsopptak likevel.) Et mer direkte bevis
for at rothdr tar aktivt del i P-absorpsjonen er en undersekelse der rugplanter ble dyrket i jord
inndelt med en finmasket nylonduk slik at bare rothdr kunne trenge gjennom duken og inn i et
omride med *2P-merket fosfor. Mengden av 32p overjordiske plantedeler viste en klar

sammenheng med mengden av rothir som vokste 1 32p merket jord (Gahoonia & Nielsen
1998).
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3.5 Mykorrhiza

Vesikuler-arbuskular mykorrhiza (VAM) finnes pa svart mange plantearter, bl a pa de fleste
jordbruksvekster med unntak av kalvekstene (Crucifereae) og enkelte andre familier
(Gerdemann 1975). (NB: I nyere litteratur brukes betegnelsen arbuskuler mykorrhiza). For
mange planter er det slik at et finfordelt rotsystem med rikelig forekomst av rothar i mindre
grad blir infisert med VAM enn planter med grovere rotsystem. Men denne sammenhengen er
ikke entydig. Sopphyfene infiserer de ytre deler av rota, enten ved & trenge inn i cellene eller
ved 4 spre seg mellom dem. Betegnelsen arbuskuler kommer av at soppen danner sm4, tett
forgreina hyfeutvekster (arbuskler) i celler i cortex. Slike arbuskler fortzres hurtig av
vertsplanten. Betegnelsen vesikuler viser til smé, runde utvekster som inneholder oljedréper
og fungerer som opplagsnzring. Vesikkeldannelse og -lokalisering varierer, bl a med art av
sopp og vertsplante. Oljedréper i sporene er ellers et fellestrekk for de mange ulike
soppartene som danner VAM, selv om sporene kan ha svert ulikt utseende for evrig. Antall
sporer i en viss mengde jord er et godt mal for forekomsten av mykorrhiza. VAM-
infeksjonen blir som regel kraftigst pa naeringsfattig til middels nzringsrik jord. P4 slik jord
kan mykorrhiza i mange tilfeller ske avlingsniva og naringsopptak. En gjennomgang av en
rekke forsek med VAM viste at ndr innholdet av et nzringsstoff i jorda er begrensende for
planteveksten, vil planter med VAM generelt ha et hoyere innhold av vedkommende
neringsstoff enn planter uten VAM. Undersekelsene som er gjort tyder ikke pé at dette
skyldes et mer effektivt nzeringsopptak i sopphyfer enn i ikke-infiserte retter, eller at soppen
kan utnytte P-kilder i jorda som planten selv ikke kan. Det er den indirekte utvidelsen av
plantens rotsystem, og det faktum at fosfat og andre nzringsstoffer transporteres vesentlig
raskere gjennom sopphyfer enn i jordvesken, som er de viktigste forklaringene pa den
positive effekten av mykorrhiza. Et annet forhold er at mykorrhiza kan forbedre plantens
vannopptak ved & redusere motstanden i rettene. Dette er forklart med at planten utvikler et
bedre transportsystem ved bedre nzringstilgang. Forklaringen passer godt med undersekelsen
til Lyness (1936), som fant tykkere cellevegger ved darligere P-tilgang (fig. 9).

Figur 9. Tverrsnitt av rotter av mais (samme sort). Til venstre fra en plante som er dyrket ved-
tilstrekkelig P-tilgang, til hoyre fra en plante med P-mangel. Merk vesentlig tynnere
cellevegger ved normal P-tilgang. (Lyness 1936).
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En undersokelse av bygg dyrket i P-rik og P-fattig jord i 15x15x50 cm beholdere nedgravd i
felt viste at mykorrhizainfeksjonen pa rottene avtok med ekende P-gjodsling (Jensen 1983). 1
dette forsoket fant man ingen avlingseffekt av mykorrhiza, kanskje fordi de lokale VAM-
artene i jorda ikke var spesielt effektive. Men pé P-fattig jord bidro mykorrhiza til gkt P-
konsentrasjon og heyere totalt P-opptak i plantene. En undersokelse av effekten av & smitte
luserne i steril jord med VAM viste at mykorrhizainfeksjonen okte P-opptaket og
avlingsnivéet bade i jord uten P-tilfarsel og i jord gjedslet med P. Effektene var sterst ved de
to forste av i alt fire hastinger (total veksttid 18 uker). Ved de to forste hestingene var det
ogsé en tendens til ekt K-opptak i planter infisert med VAM (Dissing Nielsen & Jensen -
1983). En praktisk konklusjon av forseket kan vare at VAM-infeksjon kan oke utnyttelsen av
tilfort P-gjedsel, slik at P-gjedslingen kan reduseres. Mais dyrket i sterilisert P-fattig jord
tilsatt P-holdig steinmel (STEIN) og superfosfat (SUPER), med og uten VAM-smitte
(+VAM/UTEN), ga hoyere avling ved tilsetning av superfosfat uavhengig av VAM. Men ved
tilsetning av tyngre tilgjengelig P var det en klar effekt av VAM, selv om utslaget ikke var
like stort som for superfosfat. Etter 90 dager var det relative forholdet mellom vekten av
overjordiske plantedeler i de ulike forsgksleddene slik (Murdoch et al 1967):

STEIN UTEN =1 STEIN+VAM=2,4 SUPERUTEN =4,6 SUPER+VAM= 4.8

En undersgkelse pa to nabogarder med ulik driftsform viste at pa den ekologiske gérden
(ingen tilforsel av lettloselig P, men tilforsel av tungtloselig P i steinmel) var det betydelig
forekomst av VAM. I et potteforsek var ca 60% av rettene pé hveteplanter dyrket i ekologisk
jord infisert med mykorrhiza ved buskingsstadiet (dvs nir nringsopptaket er starst). I
konvensjonelt dyrket jord (jevnlig tilfersel av lettlaselig P og ca 3 ganger hoyere innhold av
lettloselig P) var det lite VAM-infeksjon pa hveteplantene, men terrstoffavlingene ble likevel
noe hoyere (Ryan et al 1994). Kraftigere mykorrhizainfeksjon i ekologisk enn i konvensjonelt
dyrket jord fra to nabogarder ble ogsé funnet i et potteforsek med soyabgnner (Lengnick &
King 1986). I gkologisk dyrket jord var 28% av rettene infisert, i konvensjonelt dyrket jord
15% (begge resultat fra kontroll-ledd uten P-tilsetning). Her var innholdet av ekstraherbart P
ca dobbelt si hoyt i den konvensjonelle som i den gkologiske jorda, men det ble ikke sikre
avlingsforskjeller pa de to kontroll-leddene.

Generelt er det funnet betydelig storre effekt av mykorrhiza pé planters nzringsopptak i jord
som forst er sterilisert, og deretter smittet med mykorrhizasporer, enn i felt. En mulig
forklaring pa dette er at steriliseringen dreper organismer i jorda som ellers kunne ha beitet pa
sopphyfene, f eks springhaler (Collembolae) som gjerne livnerer seg av jordboende sopp ( se
referanser i Warnock et al 1982). Et forsek der purre ble dyrket i sterilisert jord, med og uten
henholdsvis en mykorrhiza (Glomus fasciculatus) og en springhaleart (Folsomia candida)
viste at springhalene gjennom beiting reduserte plantenes vekt betydelig der plantene var
smittet med mykorrhiza, og i noe mindre grad der de ikke var det. Det relative forholdet
mellom vekten av planter uten springhaler, med og uten henholdsvis mykorrhiza (M+, M-) og
tilsetning av naringslesning (N+, N-) var som folger:

M-N-=1, M-N+=1,7, M+N-=3,4, M+N+ =5,5
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og for planter med springhaler, nir M-N- for planter uten springhaler fortsatt = 1:

M-N-=0,6, M-N+=1,2, M+N-=2,0, MtN+ =25 (Warnock et al 1982).

3.6 pH-endringer i rhizosfaren

Det er vel kjent at planter skiller ut H*- gjennom rattene for & korrigere kation-anion balansen
(jfr kap 2). Mange av mélingene av pH i rhizosfzren er imidlertid utfort pa planter dyrket i
nxringslesning, der pH i rhizosferen er svert avhengig av hvilken type N-gjedsel plantene
far siden N tas opp i store mengder. Med nitrat som N-kilde (anion) vil pH i rhizosfzren gke,
med ammonium som N-kilde (kation) vil den avta. Hos en maisplante varierte f eks pH i
rhizosferen fra ca 7,5 i den delen av rotsystemet som hadde tilgang pa Ca(NO3) 2 titca 4,5 i

den delen som hadde tilgang pa (NHy) 2SO4 (Marschner et al 1986). I jord er det vanskelig &
trekke noe tilsvarende kategorisk skille mellom nitrat og ammonium, bl a pga nitrifikasjon av
ammonium. Men en undersgkelse av 62 jordbruksvekster dyrket i felt viste et overskudd av
anioner. Forholdet varierte mellom ulike plantearter, og anionoverskuddet ble lavere ved liten
N-tilgang (Cunningham 1964). Dette tyder pa at planteveksten i mange tilfeller skulle fore til
okt pH i jorda. Likevel er utskillelse av hydrogenioner og pH-senkning i (omréader av)
rhizosfzeren en strategi som kan finnes hos mange planter. Grinsted et al (1982) demonstrerte
feks en betydelig pH senkning i rhizosferen til unge rapsplanter, til tross for at disse bare
fikk nitrat som N-kilde (fig. 10). pH- senkningen ga en gkning i P-konsentrasjonen 1
jordvaesken i rhizosfaren, og plantene tok opp vesentlig mer P enn den mengden som ble
desorbert ved 4 riste jorda med 0,01 M Ca(NO3) »-lesning. pH-senkningen startet nar
rotsystemet var sapass utviklet at rottene begynte 4 konkurrere om P (etter ¢a 14 dagers
vekst). Tilsetning av P hindret pH-senkningen.
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Fig. 10. pH i rhizosferejord ved ulik vekt av rapsplanter (morke sirkler) og pH i jord uten
planter (apne sirkler). (Grinsted et al 1982).
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Det ble tatt opp et overskudd av kationer i forhold til anioner i rapsplanter bade med og uten
tilfort P, men kationoverskuddet var sterre i plantene som ble dyrket uten P, og overskuddet
(mélt i mEq) tilsvarte den mengden hydrogenioner som trengtes for 4 gi jorda den aktuelle
pH-senkingen (Hedley et al 1983). Denne forklaringen bestrides i et nyere arbeid, der
forklaringen p& pH-senkningen hevdes & vare at raps produserer organiske syrer (sitronsyre
og eplesyre), og at denne syreproduksjonen gker med dérligere P-tilgang (Hoffland et al
1989). Nar Hedley et al (1983) ikke fant organiske syrer i rotsonen kan det kanskje skyldes at
de raskt brytes ned av mikroorganismer.

En undersgkelse av P-opptak i ulike vekster i jord fra en teplantasje pa Sri Lanka viste at selv
i jord med pH 4,75 var det en tydelig avtakende pH-gradient fra ”bulk soil” innover i
rhizosferen (fig. 11). Det ble frigjort mer P fra mineralpartikler i denne forsurede sonen enn
fra resten av jorda (Zoysa et al 1998). De fire planteslagene som ble undersgkt var stiklinger
av teplanter, et N-fikserende treslag (Calliandra), et flerarig gras (guinea grass) og benner
(Phaseolus vulgaris L.). Alle plantene fikk vokse i jorda i 35 dager for pH-malingene ble
utfort.

Pl @ fH (®)
4.85 = 4.85
480 — 4.80 ~
475 475 —
470 - 4,70 -
4.65 - 4.65 —
4.60 - 4.60 —
455 4.55 —— Tea
- - —3— Calliandra
450 4.50 — —&@— Guinea grass
- —a— Bean
4.45 - 4.45 — —— Fallow
4.40 b === 4.40 T T T T T T T T
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Distance from rhizoplane /mm Distance from rhizoplane /mm

Figur 11. pH i rotsonen hos fire ulike planter, uten (a) og med (b) tilsetning av et P-holdig
steinmel i jorda. (Zoysa et al 1998).

Totalt sett produserte Guineagraset mest hydrogenioner, men denne planten hadde ogsa sterst
rotoverflate og malt per enhet rotoverflate var det lavere syreproduksjon i grasrettene enn hos
de andre plantene. Likevel var det denne planten som tok opp mest fosfor totalt, og hadde den
‘storste eksterne P-effektiviteten. Som forventet var det betydelig produksjon av H' i
bennergttene, siden disse plantene er selviorsynte med N og ikke tar opp nevneverdig nitrat
fra jorda (dermed blir overskuddet av kationer 1 forhold til anioner som planten tar opp heyere
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enn hos planter som ikke fikserer N). I undersekelsen ble halvpartene av plantene dyrket i
jord som var gjedslet med P-rikt steinmel framstilt av lokale bergarter pa Sri Lanka. Som vi
ser pa figur 11 er pH senkningen i rhizosfaeren noe mindre der jorda er tilsatt steinmel,
sannsynligvis fordi det forbrukes hydrogenioner nar steinmelet brytes ned.

3.7 Proteoide rotter og utskilling av citrat

Hvit lupin (Lupinus albus L.) er en plante som vokser godt pa P-fattig jord, og en spesiell
utforming av rotsystemet bidrar til 4 effektivisere P-opptaket. Hvit lupin har en solid plerot
med mange tynne sidergtter (1-2 mm tykke) ordnet i to motstiende rader. P4 siderottene
forekommer det med ujevne mellomrom en opphopning av korte sekundaere sidergtter, som
igjen er dekket med et tett lag av rothdr med opp til 2 mm lengde. Disse delene av rotsystemet
kalles proteoide rotter (Gardner & Parbery 1982a). Dannelse av proteoide rotter er funnet pa
enkelte andre planter tilpasset P-fattig jord, bl a Lupinus consentinii (ikke nevnt i Lid) og en
type akasia (Dinkelaker et al 1989). Hvit lupin er som regel ikke infisert med mykorrhiza.
Den trives bedre pa sur enn basisk jord, men kan likevel dyrkes ved mange ulike pH-niva.
Ved dyrking i ulike jordtyper avtok andelen proteoide retter med skende P-tilsetning, og
lupinene klarte ikke 4 utnytte fosforet i jorda med heyest pH (Gardner & Parbery 1982b).
Dinkelaker et al (1989) fant imidlertid stor forekomst av proteoide retter pa hvit lupin dyrket i

jord med pH 7,5 og heyt innhold av CaCO3, men lavt P-innhold.

Nar lupinplanter dyrkes med rottene langs en agarplate tilsatt kolloider av Fe-Si og Fe-POy,
Al-Si og Al- PO4 samt Fe(OH)3;, CaHPO,4 og MnO; , vil disse forbindelsene lose seg opp
(reduseres) i nzrheten av proteoide rotter (Gardner & Parbery 1982a). Ner proteoide retter er
det ogsa lavere pH, og det skilles ut store mengder citrat som danner komplekser med Fe og
andre kation. I forseket til Gardner et al (1983) ble lupinene dyrket i en blanding av
vermikulitt og syrevasket sand. pH-verdien i avrenningen fra potter med og uten planter var
pé omtrent samme niv4, henholdsvis 6,2 og 6,4. Dette tyder ikke pa noen sterk forsuring i
rotsonen, og Gardner et al la derfor sterst vekt p& betydningen av citrat- og ikke
hydrogenionene. I forseket til Dinkelaker et al ble det imidlertid en betydelig pH-senkning i
rotsonen (fra 7,5 til 4,8), og hydrogenioner vil ogsa bidra til gkt P-opptak (jfr avsnitt 3.6). For
en moldrik skogsjord med en del Ca-bundet P ble det beregnet at ved pH 4,5 bidro
hydrogenioner til ca 25% av P-frigivelsen, citrationene til ca 35% og de evrige 40% ble
forklart med et samspill mellom H+ og citrationer (Jones & Darrah 1994). Her ble det ikke
dyrket lupiner, men jorda ble tilsatt ulike kjemiske forbindelser.

Gardner et al antar at citrationene som skilles ut danner en polymer med Fe-OH- POy, som s&
beveger seg via diffusjon (konsentrasjonsforskjeller!) til rotoverflaten (fig. 12). Nér
polymeren diffunderer inn mot rota i stedet for vekk fra den, skyldes det at med okt avstand
fra rota, og dermed lavere Fe/citrat-forhold, vil polymeren gé i opplesning. Ved rotoverflaten
blir polymeren degradert ved reduksjon (opptak av elektroner). Degraderingen er koplet til at
store mengder Fe’" ioner tas opp i rota sammen med H PO, . 1 rota transporteres fosfationene
til overjordiske plantedeler, mens toverdig jern oksyderes til treverdige Fe-ioner som s
transporteres et stykke og skilles ut i spesielle soner i den ytre delen av rotoverflaten. Inntaket
av toverdige jernioner balanseres med at rota skiller ut hydrogenioner. (Gardner et al 1983).
Dette innebarer ikke at tungt tilgjengelig fosfor blir gjort plantetilgjengelig; men at - -
transporthastigheten for plantetilgjengelig P inn mot rota eker slik at P-konsentrasjonen i
jordvaesken egker rundt de proteoide rottene.
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@kt utskilling av citrat fra retter med liten tilgang pa P ble ogsa funnet i unge luserneplanter.
Okt lekkasje pa grunn av darligere membranfunksjoner (lite P til fosfolipider i membranene)
ble brukt som en mulig forklaring, og prosessen ble betraktet som en méte planten kunne
pavirke omgivelsene pa til & frigi mer P (Lipton et al 1987).
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Fig. 12. Mulig mekanisme for fosfatopptak hos hvit lupin ved dannelse av jern/fosfat/citrat
polymer og degradering av denne ved rotoverflaten. (Gardner et al 1983)

{
Et forsek med samplanting av hvit lupin og hvete i potter s& vel som i felt viste at den totale
terrstoffavlingen okte, mens hveteavlingen var pd samme niv, i en aker med begge vekstene
sammenliknet med hvete alene (Gardner & Boundy 1983). Hvete tok opp mer av bade N, P
og Mn i samplantingssystemet, sannsynligvis pa grunn av den hvite lupinens evne til 4
mobilisere fosfor som beskrevet ovenfor. @kt terrstoffproduksjon og ekt P-opptak i hvete i
samplanting med hvit lupin ble ogsa funnet av Marschner et al (1986).

3.8 Organisk P i jorda og utskilling av fosfatase

Betydelige P-mengder kan vare bundet i organisk materiale i jorda. Organisk bundet P kan
brytes ned (hydrolyseres) av enzymet fosfatase, som skilles ut bade av rotter og
mikroorganismer i jorda. Rettene og til dels sopphyfer skiller ut sur fosfatase, mens andre
sopphyfer og bakterier skiller ut basisk fosfatase. Utskillelsen av fosfatase fra rottene gker ved
darligere P-tilgang, f eks i undersekelsen av raps i P-fattig jord som er beskrevet i avsnitt 3.4
(Hedley et al 1982). En undersekelse av kepalek, hvete, aleksandrineklgver og raps viste at
aktiviteten av bade sur og basisk fosfatase er mye hoyere ner rotoverflaten enn i jorda utenom
rhizosferen (fig. 13A). Mengden av bakterier er ogsa mye hayere i rhizosferejorda, og det er
usikkert om bakterieprodusert fosfatase er arsaken til hoyere fosfataseaktivitet, og/eller om
rota produserer mer fosfatase som respons pa bakteriefloraen (Tarafdar & Jungk 1987).

Fosfataseaktiviteten varierte bade med planteart, jordtype og den okte med plantens alder til

plantene var ca 20 dager gamle. Bade uorganisk og organisk P ble tatt opp i sterkere grad fra
rhizosfzren enn fra jorda utenfor rotsonen (fig. 13B).
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Fig. 13. A: Aktivitet av sur fosfatase i rhizosfeeren hos ulike vekster. Hayeste aktivitet hos
raps, deretter hvete, kepalok og aleksandrineklover. B: Fordeling av uorganisk, organisk og
total P mengde i rhizosfeeren hos hvete. Okningen i uorganisk P rett ved rotoverflaten kan
skyldes at frigjoringen av fosfationer er storre enn opptaket, eller det kan vaere en metodisk
feil. (Tarafdar & Jungk 1987).

3.9 Tilpasning til gkt opptak av badde Fe og P

Sideroforer er stoffer som skilles ut av plantergtter, sopphyfer og bakterier, og som danner
stabile komplekser (chelater) med kationer som f eks Fe. Det er godt dokumentert at slik
kompleksdannelse kan eke opptaket av Fe. Siden Fe-fosfater er vanlig forekommende i
akerjord med pH < 7 er det ikke usannsynlig at sideroforer ogsé kan pévirke opptaket av P, f
eks gjennom & gke diffusjonshastigheten slik Gardner et al beskrev for hvit lupin (Reid et al
1985). For P er imidlertid betydningen av sideroforer betydelig mindre undersek enn for
mikronzringsstoffer.

Karakteristisk for planter med Fe-mangel er dannelse av transportceller i det ytre cellelaget i
rotspissene. Lokal forsuring av rhizosfaeren opptrer serlig i dette omrédet, og det er vist at
plasmamembranen i slike transportceller skiller ut betydelige mengder hydrogenioner.
Dannelse av tilsvarende transportceller ved P-mangel er pavist bl a hos raps (Haynes 1990).
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3.10 Litt om sortsvariasjoner

Mange undersgkelser har vist at det er til dels betydelige sortsforskjeller bade med hensyn til
opptaksmekanismer for P, og med hensyn til P-effektivitet. En innholdsrik oversikt finnes
feksi Wright (1976). En dansk undersekelse av seks ulike byggsorter viste godt samsvar
mellom P-innholdet i plantene 60 dager etter spiring, og en del sentrale parametre for opptak
av fosfor mélt pa 35 dager gamle byggplanter dyrket i vannkultur (Nielsen & Schjerring
1983). Det viste seg at de to sortene som tok opp mest P i felt hadde henholdsvis lavest Cyin

(Salka, tabell 2), og en kombinasjon av stor rotlengde per g torrstoff og relativt hay Iax
(Niirenberg, tabell 2). Resultatene stemte godt overens med at de sortene som hadde mest -
effektivt P-opptak ogsa ga hoyest avling pa forseksfelt med P-fattig jord.

Tabell 2. Kornavling, kg per daa (Avling 1 = med lavt P-innhold i jorda, Avling 2 =
gjennomsnitt av danske feltforsgk); P opptak etter 60 dagers vekst i felt med moderat P-

mangel, kg per daa; samlet rotlengde, Lr, m rot per g TS; Cyin, mikroM; og Inax, pikomol per
cmpers; for fire byggsorter. (Nielsen & Schjerring 1983).

Sort Avling 1 Avling 2 P opptak Lr _ Cuin_ Imax
Salka 490 480 12 65 0,02 0,08
Zita 300 470 7 57 0,03 0,12
Mona 360 450 7 42 0,05 0,14
Niirenberg 360 - 12 68 0,06 0,11

Forfatterne peker pa at det er en betydelig sortsvariasjon i viktige parametre i P-opptaket, og
at det er et potensiale for & foredle fram P-effektive sorter ved & selektere for lav Cyin (evt
Km), hey I max og stor rotlengde.

En sammenlikning av to kultiverte og atte “halvville” (semi-natural) hvitkleversorter viste
ogsé betydelige forskjeller i totalt P-opptak (Caradus 1983). Det var en tydelig sammenheng
mellom P-opptak og rotlengde, men malt per cm rot var det mindre forskjell i P-opptaket.
Planter fra P-fattig jord hadde imidlertid et noe lavere P-opptak per cm rot enn planter fra mer
P-rik jord. Ogsa her burde det veere mulig a foredle fram mer P-effektive sorter.
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4. Eksempler pé tilpasninger hos planter som kan oke/effektivisere kaliumopptaket

Som nevnt i kap. 1 vil tilgjengelighet og opptak av andre kation pavirke opptak og innhold i
plantene av K. Luksusopptak av K kan f eks gi dérlig forkvalitet fordi innholdet av Ca og Mg
i grovforet blir for lavt. Det er viktig & ha dette i tankene nar vi her fokuserer pa opptaket av K

alene.

-

4.1 Tilpasninger som gker opptaket av bdde P og K

Flere av tilpasningene som er beskrevet for fosfor, kan ogsa eke opptaket av kalium.
Kaliuminnholdet i plantene eker i mange tilfeller ved infeksjon med VAM (Gerdemann
1975). Utskillelse av hydrogenioner og lokal forsuring av rhizosfeeren bidrar til & gjore ikke-
ombyttbart kalium tilgjengelig for plantene ved at hydrogenioner bytter ut kaliumioner og ved
at utskillingen av hydrogenioner eker konsentrasjonen (aktiviteten) i jordvasken, noe som
pavirker K-opptaket (Kuchenbuch 1987). Men generelt er litteraturen om okt samspill mellom
planter og jord som kan gi ekt K-opptak mindre omfattende enn for P. Dette skyldes bl a at
fosfor forekommer bade i organiske og mineralske forbindelser i jorda, mens K bare
forekommer i mineralmateriale.

4.2 Variasjon i K-influx og K-opptak hos ulike plantearter

En undersekelse av s ulike planteslag som furu, tyttebeer, bjerk, bygg, hvete, solsikke og
agurk viste at K-influx hos alle vekstene varierte med K-innholdet i rattene (Pettersson &
Jensén 1983). Det var ikke noe felles optimalt K-innhold i rota hos de ulike vekstene som
korresponderte med en maksimal verdi for K-influx, men det var heller ingen dramatisk
variasjon i K-innholdet i rottene ved maksimal influx. Hoyest K-innhold ved maksimal influx
ble funnet hos solsikke og hvete, lavest hos bygg (henholdsvis 50 og 25 mikroM K per g
friskt plantemateriale). K-influx ved ulike K-konsentrasjoner i rattene er vist for bygg i fig.
14. Som vi ser er K-influx tydelig pavirket av K-innholdet i rottene, og maksimal influx er
begrenset til et relativt lite omrade. Maksimal K-influx hos hvete var ca 2/3 av verdien for
bygg, mens alle de ovrige vekstene hadde betydelig lavere maksimal K-influx. Merk at K-

influx her ble malt med “°Rb som tracer. Selv om K-opptaket i bygg og hvete var storre enn
hos solsikke, agurk og bjerk var imidlertid veksthastigheten noe hoyere i disse tre vekstene
enn hos de to kornartene, og K-innholdet var heller ikke sterre i kornplantene enn i disse tre
vekstene. Dette viser at det ikke er noen entydig sammenheng mellom maksimal K-influx og
samlet K-opptak og heller ikke mellom K-influx og veksthastighet. Dette er et resultat pa linje
med det som ble beskrevet for P (jfr Fohse et al 1988, Jungk & Claassen 1986).

En sammenlikning av ulike vekster pa samme (K-fattige) jordtype uten K-gjedsling viste at
timotei tok opp vesentlig mer K enn vekster som hvete, gulrot, bygg, alfalfa og havre. Timotei
tok opp tre ganger mer kalium i lopet av vekstsesongen enn det som ble malt som utbyttbart i
jorda da forsoket startet. Dette begrunnes med at timotei har en lav veksthastighet og et
finfordelt rotsystem, og: det refereres til praktiske erfaringer med.at.”timothy is hard onthe . ..
land” (Drake & Scarseth 1939). Grasartene har generelt en god evne til K-opptak. For
eksempel viste en sammenlikning av K-opptak og rotmorfologi hos redklover og raigras
dyrket i felt med lav K-tilgang at redklever hadde et hayere K-opptak malt per enhet
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rotlengde, rotoverflate og friskvekt av rot, men at raigraset hadde et rotsystem som var 4-6
ganger si langt som rettene til rodklover (Mengel & Steffens 1985). Raigrasets rothdr var
ogsa lengre enn rotharene pa rodklover. Dette innebzrer at ved liten K-tilgang vil raigraset
vinne over redkleveren i konkurransen om K.
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Figur 14. K+(g g Rb) influx i rotter av unge byggplanter i forhold til K-innholdet i rota, malt i
lopet av 1 time (Pettersson & Jensén 1983).

4.3 Sortsvariasjoner i K-opptak og intern K-effektivitet

Det er funnet forholdsvis store forskjeller i K-opptak hos ulike sorter av bygg (Glass & Perley
1980, Glass et al 1981) dyrket ved bade haye og lave K-konsentrasjoner. For planter dyrket
med liten K-tilgang var laveste og hoyeste verdi henholdsvis ca 8 og 11 mikromol K per g
fersk vekt per time. Disse forskjellene skyldtes ikke ulikt K-innhold i rettene. K,-verdiene
varierte mellom sortene pd omtrent samme mate nir de var dyrket med hey og liten K-tilgang.
En god evne til & ta opp K ved lave K-konsentrasjoner vil gi en lav verdi for K, og de
sortene som hadde heyest K-opptak hadde de laveste K,,-verdiene i dette forseket.
Variasjonen i maksimale K-influx verdier (Iax, her kalt V.« ) ga derimot et mer brokete
bilde. De sortene som hadde lave V., -verdier nér de var dyrket ved liten K-tilgang, var ikke
de samme som ga lave Vi, -verdier nar de var dyrket med rikelig K-tilgang. Det var
imidlertid ingen sammenheng mellom intern K-effektivitet (mengde plantemateriale produsert
per g K tatt opp) og Ky, og dermed ble det ikke de sortene som hadde mest effektivt K-opptak
som ga de hayeste avlingene (i potteforsek). En tilsvarende mangel pd sammenheng mellom
effektivt opptak og hay intern K-effektivitet ble funnet av Pettersson & Jensén (1983) for 11
svenske byggsorter, og de understreker at for 4 avle fram sorter som kan gi gode avlinger med
liten K-tilgang mé man ta hensyn til mange ulike faktorer: Rotsystemets utforming og vekst,
opptakseffektiviteten, K-efflux, transport og lagring av K i plantene, og den interne K-
effektiviteten.
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Et forhold som ma4 tas i betraktning nir Rb brukes som tracer for K, spesielt i forsgk med
unge byggplanter dyrket med rikelig K-tilgang, er at det er pavist sortsforskjeller i hvordan
plantene foretrekker K framfor Rb (Schimansky & Marschner 1971). Alle sortene tok opp
vesentlig mer K enn Rb, men hvor sterkt de foretrakk K varierte fra sort til sort.

I en amerikansk studie ble det krysset fram linjer av bade benner (Phaseolus vulgaris L.) og

tomat med svart ulik intern K-effektivitet nir de ble dyrket ved lav K-tilgang (tabell 3).

Tabell 3. Tarrstoffavling og intern K-effektivitet (mg torrstoff produsert per mg K tatt opp av
plantene) i ineffektive og effektive linjer av to planteslag (Gerloff 1976).

Plantetype Torrstoffavling, g K-innhold i TS, %* Effektivitet
Effektiv bonne 8,83 - 294
Ineffektiv banne 6,00 - 157
Effektiv tomat 1,97 0,29 358
Ineffektiv tomat 0,95 1,03 173

*) K-innholdet malt ved slutten av vekstperioden, dvs effektiviteten kan ikke beregnes ut fra denne verdien.

Vi ser at de effektive linjene ga hoyere avling, og produserte mer tarrstoff per enhet K som
ble tatt opp. Forklaringen pa den hayere interne K-effektiviteten i tomat er at planten fungerte
godt ved et lavt K-innhold. Alle deler av planten inneholdt mindre K enn i planter fra den
ineffektive linja, dvs at metabolismen i planter fra denne linja foregar godt pa et K-nivé der
mindre effektive planter ville utviklet mangelsymptomer. Dette tydet pa at gkt K-mobiliteten i
plantene (relokalisering fra eldre til yngre blad) ikke var (hoved)forklaringen pa den okte K-
effektiviteten (Gerloff 1976).

4.4 Endringer i K-mobilitet i plantene

I et senere arbeid med benner og andre planteslag med ulik K-effektivitet, fikk K-ineffektive
benneplanter klorose pa bladene nér de ble dyrket i vannkultur med lavt K-innhold
(Gabelman & Gerloff 1983). K ble transportert fra gamle blad til yngre for bladene visnet og
falt av. I mer K-effektive krysninger var det hoyere innhold av K i eldre blad, bladene visnet
ikke og utviklet heller ikke klorose. Dessuten var det mer K i rottene pa de K-effektive
krysningene. Dette tyder pa at K-mobiliteten i plantene er en faktor som kan variere, og som
kanskje kan utnyttes til 4 foredle fram planter med bedre K-effektivitet. I tillegg til bonner
fant man ogsa ulik K-effektivitet i krysninger av tomat og alfalfa, men om det var endringer i
K mobilitet eller K metabolisme som var arsaken til dette, ble ikke diskutert her.

At K-tilgangen pavirker K-mobiliteten i plantene ble tydelig demonstrert i et feltforsek med
tobakk i Indiana, USA i 1930-arene. Men pkende K-gjedsling gkte K-innholdet i de gverste:
bladene relativt lite, mens det ble en sterk gkning i K-innholdet i de nederste bladene (Drake
& Scarseth 1939).
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4.5 Frigjering av tungt tilgjengelig kalium

Nar unge maisplanter ble dyrket i neringslesning med finmalt biotitt som dominerende K-
kilde, ble det betydelig kraftigere vekst badde hos de plantene som var infisert med arbuskuleer
mykorrhiza (Glomus mosseae) og hos de plantene som ikke var infisert med mykorrhiza, men
med ikke-symbiotisk mikroflora hentet fra rhizosfaren hos mais dyrket i jord (Berthelin &
Leyval 1982). A infisere plantene med bide mykorrhiza og ikke-symbiotisk mikroflora forte
ikke til statistisk sikker gkning verken i avling eller K-opptaket pga stor variasjon i resultatene
(tabell 4). Uansett tyder dette forseket pa at mikrofloraen i rhizosferen kan bidra til & gjore
tungt tilgjengelig K tilgjengelig for plantene.

Tabell 4. Betydningen av mikroflora i rhizosferen for terrvekt av topp og K-opptak (mg per
plante) hos maisplanter dyrket i sterilisert jord i 7 uker med biotitt som viktigste K-kilde.
Forspgksledd: Uten = planter uten infeksjon med mikroflora, Ikke-symb = planter infisert med
ikke-symbiotisk mikroflora (til forskjell fra mykorrhiza), Myko = planter infisert med
mykorrhiza, Dobbel = Planter infisert med begge typer mikroflora. Variasjonsbredde (pluss-
minus) er oppgitt i parentes. Statistisk sikre forskjeller mellom Uten-leddet og ovrige ledd er
vist som ** (p <0,01), * (0,01 <p <0,05), ns=p > 0,05. (Berthelin & Leyval 1982).

Forseksledd Uten Ikke-symb Myko Dobbel
Vekt av topp 456 (180) 979 (46)** 1050 (60)** 1170 (334)ns
K-opptak 1,5 (0,1) 2,6 (0,1)** 1,9 (0,1)* 2,8 (0,5)ns

Det var ogsa statistisk sikker forskjell (**) pa K-opptaket mellom Ikke-symb og Myko-leddene.

En rekke arbeider har vist at planter kan utnytte ikke-ombyttbart K i mineralpartikler i jorda,
til dels i sa sterk grad at det kan pavises som endringer i mineralstrukturen
(vermikulittisering). F eks viste en sammenlikning mellom gkologisk og konvensjonell
driftsform pa en leirjord med stort K-innhold at etter 14 &rs drift var det mindre ombyttbart K
og starre K-fikseringskapasitet i matjordlaget i den gkologiske jorda. Det var tilfert vesentlig
mindre K til denne jorda enn til den konvensjonelle (som fikk badde mineralsk K-gjodsel og
blatgjadsel). Leirmineralene var i sterkere grad vermikulittisert i den gkologisk drevne jorda
(Niederbudde et al 1989). For flere referanser, se f eks Hinsinger & Jaillard 1993.
Glimmermineralene muskovitt og biotitt (inkludert Mg-rik flogopitt) er viktige K-kilder i
jorda, sammen med K-holdig feltspat. Hinsinger & Jaillard (1993) dyrket italiensk raigras pa
agar blandet med finmalt flogopitt i 32 dager. Mineralpartiklene var den eneste K og Mg-
kilden for plantene. Det ble frigitt store mengder K, men ikke noe Mg fra mineralpartiklene i
dette forsgket. Nesten 20% av det totale K-innholdet i mineralpartiklene ble frigitt i lepet av
32 dager. Mesteparten av dette kaliumet var ikke-ombyttbart da forseket startet, og kommer
fra omrédet mellom sjiktgitter-pakkene 1 mineralpartiklene (interlayer K). Selve
mineralstrukturen forble altsd uendret, men sjiktgitter-pakkene gled fra hverandre slik at K ble
frigitt. Raigras og andre gras er kjent for 4 ta opp store mengder K (jfr kommentaren om -
timotei ovenfor), og forfatterne mener at raigraset mé ha tatt opp s mye K fra agarlesningen
at konsentrasjonen ble lavere enn det som skal til for & frigi interlayer-K. Vermikulittisering
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av flogopittpartiklene ble funnet opp til 5 mm fra rettene etter 32 dager. Men vi méa huske pa
at diffusjonshastigheten for K er betydelig sterre i agar enn i jord eller vann.

Et tilsvarende forsek med raps viste at der bidro forsuring av rhizosfaeren til at bade
interlayer-K og Mg fra selve mineralstrukturen (oktaeder-Mg) ble frigjort. K-mengdene som
ble frigjort var imidlertid mindre enn for raigras. I lopet av 32 dager ble det frigjort ca 8% av
det totale K-innholdet og 2% av det totale Mg-innholdet i flogopitten. Mg-frigjeringen
begynte da pH i rhizosfaren kom under 5-4,5, etter ca 16 dagers vekst (Hinsinger et al 1993).
Ved en sé lav pH kan sjiktgitterstrukturen begynne 4 gé i opplesning. Forfatterne viser til at
de tidligere har dokumentert at det ikke skjer noen forsuring i rhizosferen hos raigras. I
studien av raigras foreslo forfatterne at det var Ca (tilfort som naringsstoff til agaren) som
erstattet K i mellomsjiktene, men dette ble ikke grundig undersgkt. I studien av raps gikk de
nzrmere inn pa dette, og fant at det ikke var Ca, men sannsynligvis Al og Mg fra
oktaedersjiktene som erstattet K mellom sjiktgitterpakkene.
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5. Hva kan slike tilpasninger bety i gkologisk landbruk?

Artiklene som er referert i kapittel 3 og 4 er ikke noen fullstendig oversikt over planters
mulige tilpasninger til jord med liten tilgang pa P og/eller K. Men kapitlene viser at
tilpasningene kan vaere mange, svart ulike og sveert dynamiske i den forstand at de pavirkes
av endringer i miljoet der planten vokser. Flesteparten av forsekene som er referert har satt
fokus pa ett eller noen fa nzringsstoff. Det er typisk at planten er dyrket i et medium med god
tilgang p4 alle naringsstoffer unntatt P (eller K). Kan det hende at opptaksmekanismene eller
-prosessene for det nzringsstoffet det er mangel pa blir stimulert ekstra kraftig, fordi
betingelsene for god vekst ellers er til stede pa alle andre méater? Og kan P eller K opptaket
dermed bli sterre enn det ville ha vart fra de tungt tilgjengelige P og K-reservene med en mer
balansert naringstilgang? Dette er et forhold som ikke er diskutert i noen av artiklene jeg har
referert, men jeg lar det std som en spekulasjon.

Et annet forhold er at nér man setter fokus pa ett enkelt fenomen, f eks mykorrhiza, og finner
effekter pa neringsopptak, refererer man selvsagt gjerne litteratur som belyser (og gjerne ogsa
bekrefter) ens egne resultater. I diskusjon og konklusjon blir det sa formulert en del
generaliseringer om hvilken betydning dette kan ha i praksis. I praksis er det imidlertid ikke
bare mykorrhiza, men masse andre fenomener & ta hensyn til. Man kan da velge et
pessimistisk syn: Det kan vises effekter pa neringsopptak av mange ulike tilpasninger hos
planter, men det er forelopig ikke mulig & si noe om hva dette betyr i praksis. Eller et mer
optimistisk: Det vide spekteret av tilpasninger viser at planter er tilpasningsdyktige, og hvis vi
legger forholdene til rette for en god rotvekst og en mangfoldig jordbiologi vil plantene kunne
fA tak i og utnytte tilstrekkelige mengder naeringsstoff i mange norske jordtyper.Velger man
optimistens stisted, kan dette notatet kanskje bidra til & gke forstéelsen for hva god jordkultur
betyr for gkologisk landbruk.

Avsnittene om sortsvariasjoner i K- og P-opptak viste at det er mulig & utvikle sorter spesielt
tilpasset jord med mindre tilgang pa P og K enn det som er blitt vanlig i det industrielle
landbruket. Planteforedling er imidlertid svert ressurskrevende, og satsningen til de store
foredlingsfirmaene har hittil gtt i helt andre retninger enn & lage mer P- eller K-effektive
sorter. Genmodifisering er f eks ikke er tillatt brukt innen ekologisk landbruk. A utvikle sorter
med spesielle egenskaper for effektivt neeringsopptak og —utnyttelse kan ogsi gd pa
bekostning av andre egenskaper ved sorten slik at f eks kornet kan egne seg mindre godt til
for eller mat. Men det ville vare av stor betydning om de registreringene som i dag gjores
som del av foredlingsarbeidet kunne utvides til & omfatte mal for naeringsopptak og —
effektivitet. I Norge er det vel i dag vesentlig innen korn- og berdyrking at det pagar
foredling av noe omfang. Systematisk registrering av en parameter som C;in er kanskje ikke
gjennomforbart i praksis, men 4 fa et mal for gjennomsnittlig rotlengde i felt f eks ved
buskingsstadiet for kornets del, og mile innholdet av mineraler i terrstoffet f eks ved skyting
og hesting, ville vare nyttige opplysninger.

For den videre utviklingen av gkologisk landbruk, ikke minst ekologiske driftsformer med
ekstensivt husdyrhold, vil det veere interessant & studere forskjellen pd en del av de
tilpasningene som er beskrevet her (rotmorfologi, utskillelse av roteksudater, infeksjon og
virkningsgrad av arbuskuleer mykorrhiza etc) i konvensjonelle og @kologiske
dyrkingssystemer, evt pa nabogérder med sammenliknbare jordforhold: Men det er kanskje
vel s interessant & kartlegge hvilke tilpasninger som er mest aktuelle for viktige
jordbruksvekster i pkologisk dyrking under norske forhold, og preve & finne ut hvordan slike
tilpasninger kan stimuleres.
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