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1 Einleitung

Tropische Wilder mit ihrer Fiille von Lebensformen faszinieren Menschen schon seit langer
Zeit. Dennoch sind diese Wilder noch wenig erforscht. Sie geben AnlaB zu zahlreichen
Hypothesen iiber Entstehung und Aufrechterhaltung ihres komplexen Gefiiges mit hoher
Artenvielfalt. Ein moglicher Ansatz, die Entstehung und Aufrechterhaltung dieses Systems zu
beschreiben und dadurch besser zu verstehen, ist die Untersuchung der Nahrstoftkreisldufe in
tropischen Wildern.

Biume sind fiir viele Lebewesen (z. B. Epiphyten, baumbewohnende Tiere und Pilze) von
essentieller Bedeutung: Sie bieten Nahrung, Schutz und Lebensraum. Fiir ihre Entwicklung
benodtigen die Bdume zahlreiche Nihrstoffe, darunter die Makrondhrelemente N, P, Ca, K,
und Mg sowie die Spurenelemente Fe, Mn, Mo, Zn, Cu, Cl und B. GroBtenteils werden
Nihrstoffe iliber die Wurzeln aus dem Boden aufgenommen. Das setzt natiirlich voraus, daf
diese Niahrstoffe im Boden fiir die Pflanzen verfiigbar sind.

Man konnte nun erwarten, daf tropische Wilder nihrstoffreiche Boden besitzen. Inzwischen
hat sich aber herausgestellt, dafl dies keineswegs der Fall sein muB3. Ein extremes Beispiel ist
der Wald in Zentralamazonien mit groBem Artenreichtum und groBer Biomasse auf nahrstoff-
armem Boden (Herrera et al. 1978). Im Zusammenhang mit diesem Befund steht auch die
Beobachtung von Hermann (1977), daB auf nihrstoffarmen Boden relativ hohe Biomassen zu
finden sind. Richards (1957) und Walter (1971) versuchten, Nihrstoffkreisldufe in den
Tropen mit der "Hypothese des direkten Niahrstoffzyklus" (direct cycling hypothesis) zu
beschreiben. Diese Hypothese besagt, daB eine direkte Ubertragung der Nihrstoffe aus
verrottender Bio-masse auf der Bodenoberfliche zu den Wurzeln stattfindet. Jordan &
Herrera (1981) fanden die hochste Wurzelkonzentration auf oder nahe der Bodenoberfldche.
Der Weg der Nihrstoffe durch den Boden ist dadurch extrem kurz, und der Auswaschungs-
verlust wird gering gehalten (Jordan 1985). In extrem nidhrstoffarmen Gebieten wie in
Zentralamazonien sind die Wurzelmatten auf der Bodenoberfldache daher bis zu 30 cm dick
(Herrera et al. 1978). Mykorrhiza konnen eine direkte Verbindung zwischen verrottendem
Material und den Wurzeln der Pflanze herstellen (Went & Stark 1968).

Ziel dieser Arbeit ist es, Beziehungen zwischen Nihrstoffangebot im Boden und dem Nihr-
stoffgehalt in Bdumen eines primontanen Regenwaldes Costa Ricas anhand der sechs Ele-
mente Ca, K, Mg, Mn, P und Zn zu untersuchen. Die Makrondhrelemente Ca, K, Mg und P
wurden ausgewihlt, weil sie allgemeine Aussagen liber die Nahrstoffversorgung der Pflanzen
ermoglichen. P ist in Hinblick auf die Tropen ein besonders interessantes Element, da es
zwar von essentieller Bedeutung ist, aber hadufig einen Mangelfaktor fiir die Pflanzener-
ndhrung darstellt. Die Spurenelemente Mn und Zn sind ebenfalls von essentieller Bedeutung
fiir die Pflanzenerndhrung. Vor allem Mn kann in sauren Boden auch in toxischen Konzentra-
tionen auftreten und damit das Pflanzenwachstum beeintrachtigen. Zur Untersuchung des



Nihrstoffangebots und -gehalts wurden zwei im Untersuchungsgebiet hidufige Baumarten aus
verschiedenen Familien ausgewdhlt. Da in vielen Fillen Blétter als Indikator fiir den
Erndhrungszustand der Pflanzen angesehen werden konnen (Van Den Driessche 1974),
wurden sie fiir diese Untersuchung anderen Pflanzenteilen vorgezogen. Die Sammlung von
Bldttern schddigt den Baum nicht, solange nicht zu viele Blitter entnommen werden.
Dagegen konnen Bohrkernentnahmen zu Pilzinfektionen im Holz fiihren, und das Sammeln
von Wurzeln ist aufgrund ihrer starken Verflechtungen mit Wurzeln benachbarter Bdume
praktisch nicht moglich.

1.1 Fragestellung

Im einzelnen werden bei der Untersuchung des Nihrstoffangebots und -gehalts folgende
Fragen bearbeitet:

Bodenuntersuchung

1. Unterscheiden sich die Konzentrationen der Elemente in Bodenproben von Elaeagia-

auriculata- und Plinia-salticola-Standorten?

2. Nehmen die Gehalte der austauschbaren Elemente in den Bodenproben mit der Tiefe des
.Bodens ab?

3. Gibt es bei den Bodenproben verschiedener Reliefstandorte Unterschiede in den Gehalten

der austauschbaren Elemente?

4. Sind zwischen Trockenzeit und Regenzeit bei den Bodenproben deutliche Unterschiede in
den Gehalten der austauschbaren Elemente erkennbar?

5. Wie verhilt sich der pH-Wert an den Baum- und Reliefstandorten sowie bei zunehmender
Tiefe und verschiedener Jahreszeit?

Blattuntersuchung

‘1. Unterscheiden sich die beiden Arten Plinia salticola und Elaeagia auriculata hinsichtlich
der Konzentrationen der Elemente in ihren Blittern?

2. Gibt es einen Zusammenhang zwischen der Konzentration der Elemente und dem
Blattalter?



3. Hingen die Konzentrationen der Elemente in den Blidttern von Plinia salticola und

Elaeagia auriculata vom Reliefstandort ab?

4. Unterscheiden sich die Elementkonzentrationen in den Blittern zwischen Trockenzeit und

Regenzeit?

5. Hingen die absoluten Konzentrationen der Elemente in den Blittern vom Gehalt der

austauschbaren Elemente in den Bdden ab?



2 Allgemeine Einfiihrung
2.1 Untersuchungsgebiet: Geographie, Klima, Geologie

Das Untersuchungsgebiet befindet sich in der Reserva Forestal de San Ramén, Provinz Alajuela,
gelegen in der Cordillera de Tilardn von Costa Rica. Die wissenschaftliche Station liegt in etwa
895 m Hohe iiber NN am Rio San Lorencito.

Die jahrliche Niederschlagsmenge in der Reserva betrdgt nach Messungen von Bittner und
Wattenberg (pers. Mitt.) etwa 5000 mm und nach Cruz (1989) 5500 mm. Die Trockenzeit dauert
von Dezember bis April. Die Regenzeit beginnt normalerweise Ende April und endet im Dezem-
ber. Manchmal tritt wihrend dieser Zeit noch eine kurze Trockenzeit ("veranillo") auf. Gerade
1992 war jedoch ein ungewohnlich trockenes Jahr, denn die Regenzeit setzte erst in der zweiten
Juni-Woche ein. Auch wihrend der Trockenzeit kommt es zu Niederschldgen, die monatlich
noch 100 mm iibersteigen. In der Regenzeit sind Niederschlagsmaxima von bis zu 1000 mm
in einem Monat moglich (November 1991). Die Durchschnittstemperaturen liegen zwischen
19 und 23 °C. Die maximale Temperatur betrdgt etwa 28 °C und die minimale etwa 17 °C.
Die Tagesschwankungen sind vor allem in der Regenzeit sehr gering. Die relative Luftfeuchtig-
keit liegt nahe 100% (Bittner pers. Mitt.), und die potentielle Evapotranspiration in der Cordillera
de Tilardn betrdgt zwischen 1565 und 1710 mm im Jahr (Gémez 1986).

Im tiberwiegenden Teil des Jahres ist die Hauptwindrichtung Nord-Ost (NO-Passat), dadurch

werden im Dezember kalte Luftmassen antransportiert, die auf der karibischen Seite Costa Ricas
zu Regengiissen fiihren. Die innertropische Konvergenzzone bewegt sich zu dieser Zeit nach
Siiden und fiihrt vor allem auf der pazifischen Seite zu Trockenperioden. Im Juli fiihrt die in-
zwischen wieder nach Norden gewanderte innertropische Konvergenzzone zu Regenfillen in
ganz Costa Rica (Herrera 1985).
Die Geomorphologie der Cordillera de Tilardn einschlieBlich der Reserva wurde wihrend des
Vulkanismus im Tertidr (Miozidn/Pleistozidn) gepragt. Die tertidren Ablagerungen werden als
Formation Aguacate bezeichnet (Madrigal 1972). Ein GroBteil der Vulkankrater ist jedoch im
Verlauf der Zeit infolge von Erosion abgetragen worden. Basalte und Andesite bestimmen die
Gesteinsgrundlage (Bergoeing et al. 1983). Beispiele fiir Vulkane, die in jiingerer Zeit die Geo-
morphologie der Reserva beeinfluflit haben, sind der Poas, der etwa vor 60 Jahren das letzte
Mal ausbrach, und der Torro amarillo mit einer Eruption vor etwa 70 Jahren (Bornemisza,
pers. Mitt.).

Die Boden in der Reserva Forestal San Ramén werden nach der US-Nomenklatur
("Taxonomia de suelos", SMSS 1982) allgemein als "Inceptisole” bezeichnet. Inceptisole sind
schwachentwickelte Boden mit erkennbaren Horizonten (Scheffer & Schachtschabel 1992).
Nach FAO-Klassifizierung werden die Boden als "Ferralic Cambisole” bezeichnet, was in
deutscher Systematik "eisenreiche Braunerden" bedeutet (Scheffer & Schachtschabel 1992).
Die dominierende Bodenart ("suelo principal") wird nach US-Nomenklatur als "Typic Humitro-



pept" bezeichnet, assoziierte Bodenarten sind "Typic Dystropept, Andic Humitropept" und "Typic
Haplohumult". Das Prifix "Humi-" kennzeichnet Boden mit hohen Gehalten an organischer
Masse, "Dystropept-" und "-ult" (fiir Ultisole) kennzeichnen Boden mit geringem Basengehalt
(Gémez 1986) und "andic" Boden mit niedriger Bodendichte sowie hohem P-
Fixierungsvermogen (> 85%; Scheffer & Schachtschabel 1992). Die Boden besitzen eine feine
Textur, sind braun bis dunkelbraun und in der Tiefe gelblich bis braun. Sie besitzen eine gute
Driénage und eine mittlere Durchlédssigkeit. Vom landwirtschaftlichen Standpunkt aus sind sie
nur méBig fruchtbar ("Taxonomia de suelos", SMSS 1982). Diese montanen Bdden sind mit
15 - 22 °C isotherm (Gémez 1986).

Das Landschaftsrelief ist bergig, charakterisiert durch Hinge mit Neigungen von 25° bis

30° (Ortiz 1991), schmale Kimme und Tiler mit Hohenunterschieden von 150 m und mehr.
Der dort vorhandene primére Regenwald wird als pramontaner Feuchtwald ("premontane wet
forest", Holdridge-Klassifikation modifiziert von Tosi 1969) oder als tropischer primontaner
immergriiner Regenwald ("bosque lluvioso tropical submontano siempreverde”, Gémez 1986)
klassifiziert. Der Wald besitzt natiirlicherweise viele Wurfflachen ("gaps"). In dieser Unter-
suchung wird er als Primirwaldfldche bezeichnet.
Etwa 2 km 06stlich von der Station beginnt ein Wald, der im folgenden als Bergkammwald
(S) bezeichnet wird. Dieser Wald erstreckt sich entlang eines Kamms in einer Hohe von ca.
970 m bis 1030 m NN von Nordost nach Siidwest. In dieser Ausrichtung ist er stark wind-
und regenexponiert.

2.2 Baumarten

Plinia salticola L. gehort zur Familie der Myrtaceae (Mc Vaugh 1963) und ist im Unter-
suchungsgebiet endemisch (Sprenger 1992). Der Baum wird hochstens 12 m groB. Seine kleinen,
kaulifloren Bliiten sind wei3 und duften aromatisch. Die ebenso duftenden Friichte konnen
fast faustgroB8 werden.

Die gegenstdndigen Blétter sind einfach gebaut und besitzen eine 8-10 mm lange "Ablauf-
spitze" (drip-tip). Im ausgereiften Zustand haben sie eine glatte Oberfldche und sind dunkelgriin.
Vor allem die élteren Blétter sind mit Epiphyllen bewachsen. Sie haben eine Blattoberfldache
zwischen 21 und 62 cm? und gehéren damit in die Kategorie der Mesophylle. Junge Blitter
treiben in Vierer- oder Sechsergruppen aus den endstdndigen Knospen. Frisch sind sie hellgriin,
zart und weich behaart.

Charakteristisch ist fiir diesen Baum der stindige Verlust der Rinde. Das Holz ist elastisch.



E. auriculata Hemsl. gehort zur weit verbreiteten Familie der Rubiaceae. Dieser Baum kann
iber 15 m gro werden. Im Untersuchungsgebiet gab es jedoch nur wenige Individuen, die
grofer als 15 m waren.

E. auriculata kommt in montanen Regenwildern im Hohenbereich von 600 bis 1500 m
NN vor. AuBler in San Ramén ist E. auriculata in Costa Rica auch in Monteverde sowie in
Honduras und Panama bekannt (Woodson et al. 1980). Die Bliiten sind weil, und die Friichte
duften aromatisch. Die Blitter haben eine leicht ovale Form und sind mit Oberflichen von
125 bis 893 cm* Makrophylle.

Die Gestalt dieses Baumes erinnert an einen Kronleuchter, da die kreuzgegenstandigen Blatter
nur am Ende der Aste stehen. Oft sind es nur drei Knoten mit je zwei Blittern an einem Ast.
Alle Blitter sind stark behaart und besitzen "Ohrchen", daher der Artname auriculata. Sehr
junge, kleine Blitter sind hellgriin und weich, sie werden spéter rotlich und im ausgewachsenen
Zustand dunkelgriin. Wihrend der Alterung werden sie gelb und fallen schlieBlich herab. Altern-
de Blitter sind meist stark mit Epiphyllen, hauptsdchlich Moosen, bewachsen.

Das Holz ist vergleichsweise sprode.

Da beide Arten verhialtnismiBig klein sind, werden sie von hoheren Biumen iiberschattet und
stehen deshalb nicht unter stdndiger Sonneneinstrahlung.



2.3 Nihrstoffelemente

2.3.1 Calcium (Ca)

Vorkommen im Boden

Die Erdkruste enthilt ca. 2,8 Gew.% Ca (Breuer 1981). Ca-Minerale sind Plagioglas, Pyroxen,
Amphibol, Epidot, Calcit, Dolomit und Gips. Diese Minerale verwittern leicht, und Ca ist darin
leicht 16slich (Scheffer & Schachtschabel 1992). Der Ca-Gesamtgehalt im Boden schwankt
zwischen 0,1% und 1,2% TG. Da Ca-Ionen von Kationenaustauschern im Boden, vor allem
von Tonmineralen und organischer Substanz, stark gebunden werden, liegt ein groBer Anteil
des Ca-Gesamtgehalts in austauschbarer Form vor (Scheffer & Schachtschabel 1992).

Aufnahme und Transport in der Pflanze

Aus der austauschbaren Ca-Fraktion des Bodens wird Ca als zweiwertiges Ion in das Apoplasma
aufgenommen und ist hauptsdchlich dort aktiv. Der Transport innerhalb der Pflanze findet im
Xylem statt. Aufgrund der fehlenden Phloemmobilitit reichert sich Ca in alten Blittern an
(Marschner 1990).

Vorkommen und Funktion in der Pflanze

Der Gesamtgehalt an Ca bei Pflanzen variiert je nach Art, Wachstumsstadium und Organ
(Marschner 1990). In Blittern schwankt der Gesamtgehalt zwischen 0,1 und 5,0% TG.

Ca wird austauschbar an dissoziierte Sduren der Zellwidnde und Membranen gebunden, vor
allem an Pectate der Mittellamellen. Aulerdem ist es als Calciumphosphat und -oxalat in den
Vakuolen zu finden (Marschner 1990). Die Ca-Konzentration im Cytosol muf3 immer niedrig
bleiben, um eine Phosphatausfillung, die Inaktivierung einiger Enzyme und eine Mg-Ver-
drangung zu verhindern (Marschner 1990). Da Ca-Ionen verglichen mit Mg-Ionen kleinere
Hydrathiillen besitzen (Hydratationsenergie 1577 J/mol; Mengel 1991), kann Ca leicht Mg von
den Bindungsstellen verdriangen. Die Regulierung der zellinternen Konzentration wird iiber
Calmodulin (Marmé 1983), Efflux-Pumpen (Marschner 1990) und eventuell Auxin (Hertel 1983)
gesichert.

Wichtigste Funktionen sind:

1) Zellwandstabilisierung - Ca kann Komplexe bis zur Koordinationszahl 8 bilden (Cheung
1982);

2) Membransstabilisierung und selektive Ionenaufnahme;

3) Regulation der Phytohormone;

4) Aktivierung einiger Enzyme (z. B. Phospholipasen, ATPasen);

5) Stimulierung membrangebundener Enzyme (Rensing & Cornelius 1980);



6) Hemmung von Enzymen im Cytoplasma wie der PEP-Carboxylase (Gavalas & Manetas
1980) und der Hexodiphosphatase (Baier & Latzko 1976).

Mangelsymptome, eventuelle toxische Wirkungen

Ca ist ungiftig und kann bei hoher Konzentrationen die Aufnahme anderer Elemente hemmen
(Marschner 1990). Toxische Kationen konnen so von den Membranbindungsstellen verdréangt
werden, und die Membranselektivitdt wird dabei aufrechterhalten (Mengel 1991). Aus diesem
Grund erhoht sich der Ca-Bedarf bei fallendem pH-Wert (Lund 1970; Munns 1970) und bei
hoher Schwermetallkonzentration im AuBenmedium (Wallace et al. 1966; Hagemeyer 1991).
Ca-Mangel zeigt sich zuerst in jungen Bléttern, weil Ca in alten Bldttern oder anderen Organen

nicht wieder mobilisiert werden kann.

Besonderheiten

In tropischen Bdden, vor allem in Ferralsolen, sind die Ca-Gehalte meist sehr niedrig (Scheffer
& Schachtschabel 1992). Die Griinde dafiir sind folgende:

1) Je humider das Klima, desto hoher ist die Gefahr der Auswaschung und Versauerung (Mengel
1991), Ca-Bindungsstellen werden dann mit Protonen besetzt.

2) Hohe mikrobiologische Aktivitdt bei hoher Temperatur erhoht den CO,-Partialdruck im
Boden, und als Folge davon nimmt die CaCOs-Loslichkeit zu (Scheffer & Schachtschabel 1992).
Fiir die Pflanzen hat das den Nachteil, dal Ca in tiefere Bodenschichten ausgewaschen wird,
wo sie es nicht mehr aufnehmen konnen.

3) Ca kann mit P und Mo festgelegt werden und ist damit fiir Pflanzen nicht mehr verfiigbar.
4) Der Ca-Bedarf der Pflanzen steigt bei hoher Schwermetall(Mn, Al)-Konzentration (Bergmann
1988), die in sauren Bdden hiufig auftritt.

2.3.2 Kalium (K)

Vorkommen im Boden

K ist mit 2,6 Gew.% in der Erdkruste vertreten. K-Mineralien sind primédre und sekundére
Tonminerale, Illit, Kalifeldspat und Glimmer (Scheffer & Schachtschabel 1992). Die K-Gesamt-
fraktion des Bodens (0,2% - 3,3% TG) kann mit Hilfe chemischer Extraktionsverfahren unter-
teilt werden: Austauschbares K wird mit Ammoniumacetat (pH 7) extrahiert, der iibrige Teil
wird als nichtaustauschbares K bezeichnet. Wenn K in Zwischenschichten von Tonmineralen
(z. B. Vermiculit) nichtaustauschbar festgelegt wird, spricht man von K-Fixierung (Mengel
1991). Fiir Pflanzen sind der wasserlosliche, austauschbare Teil und ein Teil des an
Schichtsilikate gebundenen, nichtaustauschbaren K (sogenanntes Zwischenschicht-Kalium)
verfiigbar. Unter den Schichtsilikaten haben Dreischichtminerale gute Kationenaustauschkapa-
zitdten und bilden damit auch Depots mit fixiertem Kalium, wihrend Zweischichtminerale wie



Kaolinit an K verarmt sind, nachdem grof3e Mengen K durch saure Reaktionen ausgewaschen
und weitgehend durch Al-Hydroxide ersetzt wurden (Scheffer & Schachtschabel 1992).

Aufnahme und Transport in der Pflanze

Aus der Bodenlosung wird K iiber Diffusion und Massenflu3 von Pflanzen aufgenommen. Durch
aktive K-Aufnahme verringern Pflanzen die K-Konzentration in der Bodenlésung um den Wur-
zelraum, so daB ein K-Konzentrationsgradient entsteht. Dabei wird dem Boden nahe an der
Waurzeloberfldache durch Kationenaustausch (Ausscheidung von Protonen aus der Wurzel) nicht-
austauschbares K entzogen. K ist sehr phloemmobil (Bergmann 1988) und wird von alten in
junge Blitter verlagert (= remobilisiert; Marschner 1990).

Vorkommen und Funktion in der Pflanze

K weist von allen Niahrstoffen den hochsten Gehalt im Pflanzenmaterial auf. Der K-Gehalt
der Blitter schwankt zwischen 0,5 und 5,5% TG (Marschner 1990). Es ist das einzige mono-
valente essentielle Kation der Pflanze (Straburger 1978). Aulerdem bildet K nur lockere Kom-
plexe und ist leicht austauschbar (Wyn Jones et al. 1979).

Die Funktionen:

1) Uber 60 Enzyme werden durch K stimuliert (Bergmann 1988), meist iiber Konformations-
dnderungen am Enzym (z. B. Pyruvatkinase, Phosphofruktokinase; Lauchli & Pfliiger 1978).
Damit ist K an Kohlenhydrat- und Proteinsynthesen beteiligt (Wyn Jones et al. 1979).

2) K beeinfluBt die Photosynthese. Es wirkt als Antagonist zum H* und stimuliert die CO,-
Fixierung (Laduchli & Pfliiger 1978).

3) K aktiviert ATPasen und damit die ATP-Bildung (Fischer & Hodges 1969), womit auch
die Stickstoffaufnahme gefordert wird (Bergmann 1988).

4) Es ist das wichtigste Element fiir die Regulation von Osmose und Zellquellung. K wirkt
mit seiner quellenden Wirkung der Zellwandstabilisierung durch Ca entgegen (Bergmann 1988).
In SchlieBzellen fiihrt eine Akkumulation von K iliber Wassereinstrom und Turgorzunahme
zur Offnung der Stomata. Beim K-Efflux schlieBen sich die Stomata wieder (Mittelheuser &
Van Steveninck 1971). Aufgrund dessen kommt es bei K-Mangel auch zu Wasserstref3 (Berg-
mann 1988).

5) K ist ein wichtiges Kation fiir den Ladungsausgleich von Anionen in den Vakuolen oder
auch im Phloem und Xylem. K-Transport ohne anorganische Anionen (vor allem Nitrat) fiihrt
zur Akkumulation organischer Sduren (z. B. Malat) in den Geweben. Mit Hilfe dieser orga-
nischen Sauren stabilisiert K den pH-Wert (Clarkson & Hanson 1980).

Mangelsymptome, eventuelle toxische Wirkungen
Mangelerscheinungen zeigen sich durch Nekrosen an alten Blattern (Bergmann 1988).



Besonderheiten
Die K-Verfiigbarkeit fiir Pflanzen in tropischen Boden ist abhdngig von den vorhandenen Ton-
mineralen (Scheffer & Schachtschabel 1992).

2.3.3 Magnesium (Mg)

Vorkommen im Boden
Die Erdkruste enthilt etwa 2,5 Gew.% Mg. Mg findet sich in den Mineralien Magnesit, Dolomit,
Brucit, Carnallit, Amphibol, Pyroxen, Biotit, Olivin und Serpentin. Der Gesamtgehalt im Boden
wird auf 0,05% TG in sandigen und bis zu 0,5% TG in tonreichen Béden geschitzt (Scheffer
& Schachtschabel 1992).

Aufnahme und Transport in der Pflanze

Neben wasserloslichem und austauschbarem Mg ist auch nichtaustauschbares Mg im Boden
fiir Pflanzen verfiigbar. Nichtaustauschbares Mg ist in oberflichennahen Tonmineralen und
Glimmern festgelegt.

Mg ist phloemmobil und gut aus alten Bléttern remobilisierbar (Marschner 1990). Die Mg-
Aufnahme selbst wird von hohen K/Mg- und Ca/Mg-Verhiltnissen beeintrdchtigt. Ideal sind
Verhiltnisse von K/Mg = 0,5 bzw. Ca/Mg = 6 im Boden (Bergmann 1988). AuBerdem wirkt
sich ein niedriger pH-Wert aufgrund von Ionenantagonismen ungiinstig auf die Mg-Aufnahme
aus (Bergmann 1988). Denn bei niedrigem pH-Wert stehen die Mg-Ionen in Konkurrenz mit
K-, NH,-, Ca-, Mn-Ionen sowie mit Protonen (Heenan & Campbell 1981). Dabei ist die Hem-
mung der Nihrstoffaufnahme durch AI** von groBerer Bedeutung als diejenige durch H*
(Scheffer & Schachtschabel 1992). Geringe Kationenaustauschkapazitét auf sauren Boden wirkt
sich ebenfalls negativ auf die Mg-Aufnahme aus. Die Mg-Aufnahme ist bei NO;-Emahrung
besser als bei NH,"-Erndhrung (Mengel 1991).

Vorkommen und Funktion in der Pflanze
Mg ist ein zellmobiles Element, das durch Ionenbindung in Phosphorylgruppen und Komplex-
bildung, z. B. in Chlorophyll, charakterisiert ist.

Der Mg-Gesamtgehalt der Blitter betridgt 0,1% - 0,7% TG (Marschner 1990). Im Stadium
optimalen Zellwachstums befinden sich 10% - 20% des gesamten Mg der Blitter (dhnlich wie
bei K) in den Chloroplasten (5% des Zellvolumens), doch weniger als die Hélfte davon ist
an Chlorophyll gebunden (Mix & Marschner 1974). Weitere 10% - 20% des Mg befinden sich
im Cytosol, von dort werden die Ionen bei hohem Angebot in Vakuolen verlagert.

Seine Funktionen sind folgende:
1) Die Mechanismen, mit denen Mg bis zu 300 Enzymreaktionen (Bergmann 1988) fordert,
lassen sich iiberwiegend auf Phosphorylierung (z. B. mit Phosphatasen, ATPasen) und (De-)
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Carboxylierung zuriickfiihren. Bei der Ribulosebisphosphat-Carboxylase wird die Affinitat
zum Substrat CO, erhoht (Bergmann 1988).

2) Mg neutralisiert organische Sauren.

3) Mg ist notwendig fiir die Carotinoid-Synthese (Bergmann 1988), die Protein-Synthese
(Cammarano et al. 1972) und fiir die RNA-Polymerase.

Mangelsymptome, eventuelle toxische Wirkungen
Bei Mg-Mangel wird Mg aus alten Bliattern in junge transportiert, Symptome werden dann
bei alten Blittern sichtbar (Bergmann 1988).

Besonderheiten

Da Mg bei der Sorption an Bodenkolloide seine relativ dicke Hydrathiille (Hydratationsenergie:
1908 J/mol) behilt, bindet es nur unspezifisch und wird daher leicht ausgewaschen (Mengel
1991). Die Auswaschung hédngt auBerdem von der Sickerwassermenge, der Konzentration in
der Bodenlosung, der Mg-Sittigung des Bodens sowie von den Konzentrationen anderer Salze
ab. Tropische Boden zeigen meist geringe Konzentrationen an wasserldslichem und austausch-
barem Mg (Scheffer & Schachtschabel 1992).

2.3.4 Mangan (Mn)

Vorkommen im Boden
Die Erdkruste enthilt ca. 0,064 Gew.% Mn. Mineralien mit Mn-Verbindungen sind Braunit,
Hausmannit, Manganit, Manganspat, -kies und Pyrolysit (Scheffer & Schachtschabel 1992).
Mn gleicht in seinen Eigenschaften dem Eisen. In natiirlichen Salzen liegt Mn meist in der
Oxidationsstufe II vor, im Braunstein (MnQO,) in der Oxidationsstufe IV. Im Boden findet man
vor allem Manganoxide und an Silikate und Carbonate gebundenes Mn. Es kann auch an orga-
nische Komplexe gebunden sein oder in austauschbarer 16slicher Form als Mn?* auftreten. Der
Gesamtgehalt im Boden betrédgt ca. 20 - 800 mg/kg TG. Mn-Oxide treten oft mit Fe-Oxiden
zusammen auf. An Mn-Oxiden akkumulieren viele Schwermetalle. Bei sinkendem pH-Wert
(< 6) sowie niedrigem Redoxpotential, was durch Nésse, organische Substanz und Ton begiinstigt
wird, nimmt der Anteil von l6slichem Mn zu (Scheffer & Schachtschabel 1992). Mn ist als
Ion im Boden sehr beweglich und wird daher auch leicht ausgewaschen (Bergmann 1988)

Aufnahme und Transport in der Pflanze

Fiir Pflanzen verfiigbar ist gelostes sowie z. B. durch Malat und Citrat reduzierbares Mn. Die
Mn-Verfiigbarkeit fiir Pflanzen hédngt stark vom pH-Wert und auBerdem von der Wasser-
versorgung und den aktiven Mikroorganismen im Boden ab (Mengel 1991). Die Aufnahme
wird vor allem durch Ca- (Amberger 1983), Mg-, Fe-, Zn- und Ammoniumionen behindert
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(Mengel 1991) und durch Nitrat gefordert. Mn gilt als wenig phloemmobiles Element (Hill
1980).

Vorkommen und Funktion in der Pflanze

Der Mn-Gehalt in Pflanzen schwankt je nach Organ, Art und Standort aufgrund unterschied-
licher Redoxpotentiale der Wurzeln und unterschiedlicher pH-Werte im Boden (Romheld et
al. 1982; Marschner & Romheld 1983; Marschner 1985; Romheld 1986; Schaller 1986). In
den Bléttern findet man zwischen 10 und 20 mg/kg TG, aber auch bis zu 500 mg/kg TG
(Marschner 1990). Mn bildet verglichen mit anderen Ubergangsmetallen in der Pflanze nur
instabile Komplexe (Clarkson & Hanson 1980) und kann in einigen enzymaktivierenden Reak-
tionen Mg ersetzen. ‘

Wichtige Funktionen:

1) Seine herausragende Rolle hat Mn im Reaktionszentrum des Photosystem-II-Komplexes
bei der Wasserspaltung (Cheniae & Martin 1968).

2) Ein wichtiges Mn-enthaltendes Enzym ist die Superoxid-Dismutase (Sevilla 1980).

3) Mnist als Strukturkomponente der Ribosomen bekannt (Lyttleton 1960), aktiviert die RNA-
Polymerase und ist am Kohlenhydrat- und Fettsdurestoffwechsel beteiligt (Wilson et al. 1982).
4) Durch die Aktivierung von Peptidasen spielt Mn auch eine Rolle im EiweiBstoffwechsel
(Bergmann 1988).

Mangelerscheinungen, eventuelle toxische Wirkungen

Mn wird leicht ausgewaschen - leichter als Fe -, daher konnen saure Boden extrem arm an
Mn sein (Scheffer & Schachtschabel 1992). Mn-Mangel in Pflanzen @uBert sich bei weniger
als ca. 10 mg/kg TG im Blatt vor allem in Bléttern mittleren Alters (Bergmann 1988). Inwieweit
Mn iiberhaupt aus alten Blittern remobilisiert werden kann, ist unklar (Bergmann 1988; Hill
1980).

Mn-Gehalte > 1000 mg/kg in der Pflanze kdnnen zu toxischen Reaktionen fiihren. Diese
konnen mit toxischen Al-Konzentrationen einhergehen. Solche Reaktionen treten vor allem
in stark sauren (pH < 4,5) tropischen Waldbdden auf (Bergmann 1988). Mn-Toxizitdt wird
vor allem durch Hemmung der Aufnahme anderer essentieller Kationen hervorgerufen. Zum
Beispiel hemmt Mn die Mg-Aufnahme (Heenan & Campbell 1981) und die Verlagerung von
Ca in die SproBachse (Horst & Marschner 1978c). Die Mn-Toxizitdt wird durch Al verstarkt.
Toxizitdtssymptome wie z. B. braune Flecken zeigen sich an dlteren Bléttern (Bergmann 1988).

Besonderheiten
Schon bei der Verringerung des pH-Wertes um eine Einheit erhoht sich die Mn-Konzentration
in der Bodenlosung um das 100fache (Scheffer & Schachtschabel 1992).
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2.3.5 Phosphor (P)

Vorkommen im Boden

‘Der P-Gehalt der Erdkruste liegt bei 0,12% - 0,07 Gew.% (Breuer 1981). Minerale, die P
enthalten, sind Fluorapatit, Phosphorit, Pyromorphit, Vivianit und Tiirkis (Scheffer & Schacht-
schabel 1992). Der P-Gesamtgehalt im Boden betrdgt 500 - 800 mg/kg TG.

Es gibt verschiedene P-Bindungsformen, z. B.:

a) definierte anorganische Phosphate (Orthophosphate),

b) organische Verbindungen (z. B. Phytate) und

c¢) adsorbiertes Phosphat (Phosphat an Hydroxide und Oxide von Fe und Al sowie an bestimmte
Tonmineralien, insbesondere an Allophane und organische Substanz mit Fe** oder AI** gebun-
den).

Adsorbiertes Phosphat ist auf sauren Boden die wichtigste Phosphatquelle fiir Pflanzen.
Im Bereich pH > 4,5 liegt Orthophosphat hauptséchlich in Form von H,PO,” vor (Scheffer &
Schachtschabel 1992). Die Phosphatauswaschung aus dem Boden ist eher gering, abgesehen
von Sandbdden mit geringer Adsorption und mit wasserloslichen Phosphaten (Scheffer &
Schachtschabel 1992).

Aufnahme und Transport in der Pflanze

P wird von Pflanzen nicht iiber den Massenflufl aufgenommen und kann wegen seines geringen
Diffusionsvermdégens nur bis etwa 2 mm von der Wurzeloberfldche entfernt absorbiert werden.
Gelostes P wird aufgenommen und schnell der Bodenldsung entzogen (Marschner 1990). Der
P-Pool der Bodenlésung wird von adsorbiertem P und durch Mineralisation von organischem
P nachgefiillt (Koide 1991). Anorganisches Phosphat (P,) wird dann vornehmlich in junge ober-
irdische Pflanzenorgane transportiert (Mengel 1991). P ist gut phloemmobil. Zum Beispiel zeigte
Morard (1970) an Fagopyrum esculentum, da} organisches P aus den jungen in alte Blitter
verlagert werden kann. Umgekehrt kann P bei Unterversorgung aus alten Bléttern in junge trans-
portiert werden (Bouma 1967). Das von den Pflanzen aufgenommene P, verbleibt in der Oxida-
tionsstufe +5 und wird nicht wie z. B. Nitrat oder Sulfat reduziert. P, wird entweder mit
Carboxylgruppen von Carbonsiuren, Alkoholen oder Zuckern verestert oder mit einem weiteren
Phosphation als ATP energiereich gebunden (Marschner 1990). Andererseits kann P, in der
Vakuole gespeichert werden. Diese Fraktion betragt 85% - 95% des gesamten P, (Bieleski 1968;
Bieleski & Ferguson 1983). So besteht bei P-Mangel die Moglichkeit, P, aus den Vakuolen
ins Cytosol zu entlassen (Rebeille et al. 1984).

Vorkommen und Funktion in der Pflanze

Phosphat ist in vielen organischen Verbindungen zu finden: in Nukleinsduren und Proteinen,
in Phospholipiden der Membranen (z. B. Phosphatidylcholin) sowie in energiereichen Zuckern
und Coenzymen (ATP). Diese Verbindungen kennzeichnen auch die Funktionen:
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1) Informations- und Replikationseinheiten,

2) Stabilisierung, Struktur und Flexibilitit der Zellmembranen,

3) Energietransfer.

4) P, kontrolliert auch Enzymreaktionen, z. B. die Phosphofruktokinase (Woodrow & Rowan
1979), hemmt die Stdrkesynthese und in hoheren Konzentrationen auch die CO,-Fixierung (Heldt

et al. 1977).

Mangelerscheinungen, eventuelle toxische Wirkungen

P-Mangel fiihrt zum Wachstumsstillstand der Pflanze und wird zuerst an alten Bldttern sichtbar
(Bergmann 1988). Hohe P-Konzentrationen konnen physiologischen Zn-Mangel hervorrufen
(Burleson & Page 1967; Trier & Bergmann 1974).

Besonderheiten

Die P-Aufnahme hingt direkt mit der Absorptionsfliche im Boden zusammen (Koide 1991).
Um die Absorptionsfldche zu vergroern, gibt es fiir die Pflanzen vor allem zwei Moglichkeiten:
Entweder verfiigt die Pflanze iiber ein weitverbreitetes Feinwurzelwerk, oder aber die Nihrstoffe
werden iiber die Hyphen von bestimmten Endo-Mykorrhizen ("vesicular-arbuscular-mycorrhiza"
= VA-Mykorrhiza) antransportiert, falls die Pflanze damit infiziert ist. Die groe Oberfliche
und die Fahigkeit, schwerlosliche Phosphate aus dem Boden zu 16sen (Graustein et al. 1977,
Sollins et al. 1981), ermoglichen den Mykorrhizen, P und andere Elemente wie Zn und Cu
aufzunehmen (Lambert et al. 1979). Die vom Pilz aufgebrachte Energie fiir den Transport wird
durch Photosynthese-Produkte der Wirtspflanze ausgeglichen (Snellgrove et al. 1982). VA-My-
korrhizen spielen eine wichtige Rolle in der Néhrstoffzirkulation tropischer Wilder (Went &
Stark 1968, "direct-cycling-hypothesis”, vgl. Kapitel 1).

VA-Mykorrhiza-Infektionen hingen sehr stark von der P-Konzentration in der Pflanze ab.
Hohe und extrem niedrige Konzentrationen kénnen die Infektionsrate herabsetzen (Bolan et
al. 1984). Es gibt aber auch Beispiele, bei denen die Infektionsrate nicht von hohen P-Gaben
beeinfluBt wird (Abbott & Robson 1991). Die Grenzen fiir die Pilzinfektion variieren je nach
Pilzart und Wirtspflanze (Davis et al. 1984).

2.3.6 Zink (Zn)

Vorkommen im Boden

Der Zn-Gehalt der Erdkruste betrdgt etwa 60 mg/kg TG (Breuer 1981). Zn-Minerale sind Zink-
blende, Zinksulfid, Zinkspat und Willemit (Scheffer & Schachtschabel 1992). Zn liegt in allen
Verbindungen als zweiwertiges Ion vor. Im Boden ist Zn vor allem an Silikate und organische
Substanzen gebunden. Der Gesamtgehalt in Boden schwankt zwischen 10 und 80 mg/kg TG
(Scheffer & Schachtschabel 1992). Besonders niedrige Zn-Gehalte finden sich z. B. in Quarz
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(Merian 1984). Mit abnehmendem pH-Wert (< 6) nimmt der Gehalt an austauschbarem Zn
deutlich zu. Bei pH 5 macht die austauschbare Zn-Fraktion 10-30% des Gesamt- bzw. EDTA-
extrahierbaren Anteils aus. Auch die Zn-Gehalte der Bodenlosung steigen mit fallendem pH-Wert
(Scheffer & Schachtschabel 1992).

Aufnahme und Transport in der Pflanze

Fiir die Versorgung der Pflanze ist die Zn-Konzentration in der Bodenlosung ausschlaggebend.
Die Pflanzen nehmen Zn als divalentes (Zn**) oder bei hoherem pH-Wert (> 6,5) als mono-
valentes Kation (ZnOH") sowie aus organischen Verbindungen auf. Hohe Konzentrationen
anderer divalenter Kationen (z. B. Ca®") beeintrichtigen dabei die Aufnahme (Scheffer &
Schachtschabel 1992). Der Zn-Gehalt der Blatter betrdgt 10 - 100 mg/kg TG (Marschner 1990).
Der Langstreckentransport erfolgt im Xylem, hauptsédchlich als divalentes Kation oder an organi-
sche Sduren gebunden (White et al. 1981a, 1981b). Es wird angenommen, daB3 Zn auch im
Phloem transportiert wird (Loué 1986). Zn kann wihrend der Seneszenz des Blattes remobilisiert
werden (Nable & Loneragan 1984; Hill 1980).

Vorkommen und Funktion in der Pflanze

1) Zn kann von Pflanzen im Stoffwechsel nicht weiter oxidiert oder reduziert werden, sondern
fungiert als Komplexbildner (Clarkson & Hanson 1980).

2) Zn enthaltende Enzyme sind die Alkohol-Dehydrogenase, die Superoxid-Dismutase
(Vaughan' et al. 1982) und die Kohlensidure-Anhydrase (Sandmann & Boger 1983).

3) Zink aktiviert eine breite Palette von Enzym-Reaktionen, darunter die CO,-Fixierung, die
Stiarkesynthese (Marschner 1990), die Protein-Synthese (Falchuk et al. 1977) sowie die
Tryptophan- und Indolessigsdure-Synthese (Tsui 1948; Salami & Kenefick 1970).

Mangelerscheinungen, eventuelle toxische Wirkungen
Zn-Mangel ist auf carbonathaltigen Boden verbreitet (Forno et al. 1975; Dogar & van Hai 1980).
Mangelsymptome konnen aber unter reduzierenden Bedingungen, in Ionenkonkurrenz mit Mn
und Fe (Scheffer & Schachtschabel 1992), in stark verwitterten, sauren sowie sandigen Boden
auftreten (Bergmann 1988; Marschner 1990). Mangelsymptome duern sich in verkiirzten Inter-
nodien und verkleinerten Blidttern bei Konzentrationen unter ca. 20 mg/kg TG im Blatt (Berg-
mann 1988). Zn-Mangel macht sich durch Chlorosen und Nekrosen bemerkbar (Bergmann 1988).
Die Zn-Festlegung in der Wurzel ist eine Form physiologischen Zn-Mangels, der durch P-
Toxizitdt hervorgerufen werden kann (Burleson & Page 1967; Trier & Bergmann 1974).
Toxische Wirkungen treten bei > 400 mg/kg TG im Blatt auf, z. B. in Form von Chlorosen
bei jungen Blittern (Woolhouse 1983).
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Besonderheiten
Bei Infektion durch VA-Mykorrhiza wird eine bessere Zn-Aufnahme beobachtet (Pairunan et

al. 1980; Lambert et al. 1979).

2.4 Verwitterungsvorginge unter Beriicksichtigung des tropischen Klimas

Nach Scheffer & Schachtschabel (1992) 148t sich physikalische, chemische und biochemische
Verwitterung unterscheiden:

1) Unter physikalischer Verwitterung versteht man Einwirkungen wie Druckentlastung, Tem-
peratur, Eis- und Salzsprengung, sowie Wurzeldruck, Quellung, Schrumpfung und gegenseitige
mechanische Belastung der Gesteine.

2) Die chemische Verwitterung umfaBt eine Reihe von chemischen Prozessen an der Oberfldche
von Gesteinen und Mineralen, die sich folgendermaBen unterscheiden lassen:

a) Hydratation (Ubergang eines Minerals in seine wiBrige Verwitterungslésung);

b) Hydrolyse bzw. Protolyse (Die Hydrolyse wird durch niedrigen pH-Wert und hohere
Temperatur gesteigert, das heiBt, die Auswirkungen sind im Flachlandregenwald stérker als
im Bergregenwald);

c) Oxidation (die positive Ladung der Minerale nimmt zu, und zum Ladungsausgleich verlassen
Kati‘onen das Mineral und werden als schwerlosliche Oxide ausgefillt; z. B. bei Fe?* und Mn*);
d) Komplexbildung (Metalle werden der Gleichgewichtslésung entzogen und férdern damit
die Verwitterung).

3) Die biochemische Verwitterung erfolgt durch biologisch produzierte organische Siuren,
Kohlensdure sowie Ausscheidungen von Protonen, Chelatbildnern usw. aus der Pflanzenwurzel.

Leaching (= Auswaschung):
Der Begriff "Leaching” wird im Zusammenhang mit Verwitterung gebraucht. Im Prinzip handelt
es sich um den Vorgang der Hydrolyse und um biochemische Verwitterung.

Die Kohlenséure, die bei biologischen Prozessen im Boden entsteht, bindet Kationen, die
durch Protonen aus den Bindungspldtzen im Boden verdridngt werden, und die Kationen werden
so durch hohe Niederschldge aus den oberen Bodenschichten gewaschen (Jordan 1985).
Die Protonen entstehen in verschiedenen chemischen Reaktionen:

- bei der Bildung von Kohlensédure und organischen Sduren wihrend der mikrobiellen Oxidation
von Biomasse und bei der Wurzelatmung,

- bei der Abgabe von Protonen durch die Pflanzenwurzel fiir die Kationenaufnahme,

- bei der Oxidation von NH," zu NOy,

- bei der Oxidation von léslichen Fe?*- und Mn**-Ionen und von Fe-Sulfiden.
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Protonen konnen auch mit sauren Niederschldgen eingetragen werden (Scheffer &
Schachtschabel 1992).

Marschner (1990) bezeichnet "Leaching" auch als "Entfernung von Substanzen aus den ober-
flachlichen Teilen der Pflanzen durch wélrige Losungen wie Regen, Bewisserung, Reif und
Nebel."

Das kann durch:

a) aktive Sekretion an die Pflanzenoberfldche (z. B. durch Salzdriisen),

b) Sekretion durch Guttation,

c) Verlust iiber eine beschidigte Blattoberfldche oder auch durch

d) Auswaschung aus dem Apoplasma von unbeschiddigtem Blattgewebe geschehen.

Vor allem die Punkte c) und d) sind von groBer 6kologischer Bedeutung in tropischen Wildern
(Marschner 1990).

Leaching kann fiir die Baume auch von Nutzen sein. Wenn z. B. schlecht remobilisierbare
Elemente wie Ca und Mn aus den Blittern in den Boden ausgewaschen werden, konnen diese
Elemente direkt aus dem Boden iiber die Wurzeln wieder aufgenommen werden ("direct cycling
hypothesis" vgl. Kapitel 1). AuBerdem konnen hohe Konzentrationen toxischer Elemente wie
Al und Mn in den Blittern durch Auswaschung vermindert werden (Marschner 1990).
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3 Methoden

3.1 Artenauswahl

Untersucht wurden die zwei Baumarten Plinia salticola (Myrtaceae) und Elaeagia auriculata
(Rubiaceae). Diese zwei Arten zeichnen sich vor allem durch ihre Haufigkeit, die einen grof3en
Stichprobenumfang auf verschiedenen Flachen ermoglicht, und ihre relativ geringe Gro8e aus.
Es wurden Bdume zwischen 7 und 15 m Hohe und einem Stammdurchmesser bis 42 cm aus-

gewihlt. ”

3.2 Versuchsflachen

Die untersuchten Standorte befinden sich auf der Primdrwaldfliche und im Bergkammwald
nahe der Biologischen Station. Die Standorte (= Reliefstandorte) sollten représentativ die Land-

schaftsformen wiedergeben (Hang, Tal, Kamm).
Primarwald

Alle Reliefstandorte im Primdrwald liegen auf der nordlichen Seite des Rio San Lorencito:

‘- ein Hang (A) nordlich von der Station, nach Siiden exponiert

- ein Kamm (K), der sich von Osten nach Westen auf einer Hohe von etwa 1030 NN
erstreckt und Hang A mit B verbindet

- ein Hang (B), der sich an K anschlie3t, ebenfalls siidexponiert

- ein Tal (T) westlich von der Station

Bergkammwald

Dieser Wald liegt auf der siidlichen Seite des Rio San Lorencito. Die Versuchsflache im Berg-
kammwald (S) beginnt ab 970 m Hohe norddstlich von der Station und erstreckt sich von

Nordost nach Siidwest.

Auf jeder Versuchsfliche wurden zwischen 3 und 6 Individuen je untersuchter Baumart aus-

gewidhlt.
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3.3 Sammelzeiten und Stichprobenumfange

Von Februar bis Juli 1992 wurden in zwei Zeitabschnitten Proben gesammelt, bei denen je-
weils Blattproben, Bodenproben und auf jeder Versuchsfldche ein Bodenprofil entnommen
wurden. Ein Zeitabschnitt lag in der Trockenzeit (TZ) von Mirz bis Mai, der andere zu
Beginn der Regenzeit (RZ) im Juni/Juli. In der Sammelperiode wihrend der Trockenzeit wur-
den 22 Individuen der Art E. auriculata (ng) und 24 Individuen der Art P. salticola (np) ge-
sammelt. Die Sammelperiode in der Regenzeit umfalte etwa die Hélfte der Individuen, von
denen bereits in der Trockenzeit Proben gesammelt wurden (ng = 10, n, = 12). An jedem
Individuum wurden Bodenproben genommen.

3.4 Bodenproben
3.4.1 Sammelmethoden

Fiir die Bodenproben wurden, soweit moglich, zwei kleine Griaben um die betreffenden
Bdume ausgehoben und dann aus 10 cm, 20 cm und wéhrend der zweiten Sammelperiode zu-
sdtzlich aus 5 cm Tiefe Proben mit einer Plastikschaufel entnommen. Proben aus gleichen
Tiefen wurden je Baumstandort zu Mischproben zusammengefaBt. Zusitzlich wurde auf
jedem Reliefstandort in beiden Sammelperioden ein Profil gegraben und Proben aus den
‘einzelnen Horizonten genommen. Von jeder Bodenprobe wurde ein Teil fiir die pH-Wert-
Messung abgezweigt. Das Frischgewicht wurde im Geldnde mit einer transportablen Waage
(Max. 1000 g) ermittelt. Die Bodenproben wurden dann in Plastiktiiten verpackt.

3.4.2 Aufarbeitung der Bodenproben, Messung von pH-Wert und Bodendichte

Die Bodenproben wurden auf Transparentpapier im Trockenraum iliber Nacht ausgebreitet und
am Morgen wieder in Plastiktiiten verpackt. Die pH-Wert-Messung wurde an lufttrockenen
Proben im Gewichtsverhiltnis 1 : 2,5 Erde zu Losungsmittel durchgefiihrt. Der pH-Wert wur-
de parallel in destilliertem Wasser und in 0,1 M KCIl-Losung gemessen. Fiir die Pflanzen ist
der in H,O gemessene pH-Wert relevant. Der in KCl gemessene pH-Wert ist interessant, um
die Versauerung des Bodens beurteilen zu konnen. Zur groben Bestimmung der Bodendichte
wurde 120 ml Bodenprobe in einem Glasbecher abgemessen und anschlieBend gewogen.

3.4.3 Trocknen

Die Bodenproben wurden eine Woche lang bei 40 °C getrocknet. Nach dem Trocknen wur-
den die Bodenproben gewogen, gesiebt (£ 2 mm Korngroe) und vakuumverpackt.
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3.5 Blattproben
3.5.1 Sammelmethoden

Wenn die Blitter nicht mit der Hand erreichbar waren, wurde ein selbstgebauter Pfliickstab
zur Hilfe genommen. Um noch entferntere Blidtter zu pfliicken, wurden mit Hilfe von
Maurerschnur, Steinschleuder und Bleikugeln Aste abgebrochen. Da es keine Moglichkeit
gab, im vorhinein die optimale Stichprobengrdfe zu ermitteln, wurden von P. salticola be-
liebige 30 junge und 30 alte Blatter gesammelt. E. auriculata besitzt wenige groBe Blitter,
von denen je 10 entnommen wurden. Junge und alte Blatter bildeten je eine Fraktion. Als
junge Blatter wurden endstdndig austreibende, hellgriine Blitter bezeichnet. Alte Blitter hin-
gegen waren reife dunkelgriine Blitter, die sich aber noch nicht im Stadium der Seneszenz
befanden. Die Blitter wurden an den Petiolen abgezwickt, die Fraktionen vor Ort auf trag-
baren Waagen (Max. 100 bzw. 1000 g) zur Frischgewichtbestimmung gewogen und dann in
Plastiktiiten verpackt.

3.5.2 Blattverarbeitung

Auf der Station wurden alle Bldtter in ionenarmem Quellwasser mit Hilfe einer Zahnbiirste
gewaschen, um Epiphylle und Staub von den Blattoberfldachen zu I6sen. Der Epiphyllbewuchs
war sehr unterschiedlich, junge Blitter waren im Gegensatz zu den alten meist frei von Epi-
phyllen. Trotzdem wurden alle Blatter gewaschen, da nicht bekannt war, inwieweit Nihrele-
mente durch diese Behandlung ausgewaschen wiirden. Die feuchten Blatter wurden zum
Trocknen auf Transparentpapier iiber kleine Heizkéasten gelegt. Danach wurden sie luftarm in
Plastiktiiten verpackt. Wiahrend aller Zwischenschritte lagerten sie kiihl. Alle verpackten
Blidtter wurden zum Sterilisieren etwa eine Minute in den geschlossenen Tiiten gekocht.

3.5.3 Trocknen

Die Blattproben wurden im Forschungszentrum der Agronomischen Fakultdt (Centro de
Investigaciénes Agrondémicas, CIA) in San José bei 70 °C 5 Tage bis zur Gewichtskonstanz
getrocknet. Danach wurden das Trockengewicht (TG) auf einer Analysenwaage bestimmt, die
Blatter kurz wieder in den Trockenschrank gelegt und die warmen Proben in Plastiktiiten
vakuumverpackt.
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3.6 Transport und Lagerung

Bis zur Abreise nach Deutschland wurden alle Proben trocken gelagert. An der Universitét
Bielefeld wurden sie dann bei -20 °C eingefroren und kurz vor der Aufarbeitung aufgetaut.

3.7 Analytik
3.7.1 Aufbereitung der Bodenproben

Die Bodenproben wurden direkt in Papiertiiten umgefiillt und im Trockenschrank aufbewahrt.
Vor der Einwaage wurden die Proben in einem Exsikkator an die Zimmertemperatur ange-
glichen. AnschlieBend wurden sie mit 1 M Ammoniumacetat p. a. pH-Wert 7 extrahiert
(Perkin-Elmer 1982), um die austauschbaren Kationen zu bestimmen (FAO-Unesco 1990,
US-Soil-Taxonomy 1990, Jackson 1962). 5 g TG Boden wurden eingewogen und 50 ml 1 M
Ammoniumacetat hinzugegeben (Verhiltnis 1:10). Diese Mischung wurde 2 Stunden ge-
schiittelt. AnschlieBend wurde mit Whatman-Filtern filtriert. Die ersten Milliliter wurden
verworfen, um Verunreinigungen durch den Filter zu vermeiden. Das Filtrat wurde bis zur
Messung eingefroren.

Extrahierbares Phosphat wurde mit der Calcium-Lactat-Methode (CAL-Methode; Steubing &
Fangmeier 1992) extrahiert, ebenfalls mit Whatman-Filtern filtriert und sofort gemessen.

3.7.2 Aufbereitung der Blattproben 113245

In den verfiigbaren Schlag- und Kugelmiihlen war eine effektive Zerkleinerung der groBen
Probenmengen nicht moglich. Die Blattproben wurden deshalb in einem groBen Porzellan-
morser mit Zusatz von fliissigem Stickstoff zermahlen. Das Pulver wurde in Papiertiiten ver-
packt und im Trockenschrank > 20 °C aufbewabhrt.

Um den Gesamtgehalt der Elemente zu bestimmen, wurden alle Blattproben mit Hilfe des
Teflon-DruckaufschluBverfahrens nach Heinrichs et al. (1986) aufgeschlossen. Dazu wurden
ca. 150 mg TG der jeweiligen Fraktion mit einer Analysenwaage eingewogen. Das Blatt-
material wurde mit 2 ml 65%iger HNO, p. a. 7 Std. bei 140 °C im Ofen aufgeschlossen. Der
AufschluB wurde anschlieBend in 13 ml H,O dest. aufgenommen. Nach jedem Arbeitsschritt
wurden die Proben gewogen, damit nach dem Aufschlufl die genaue Einwaage des Blatt-
materials und das Volumen, in dem das Blattmaterial aufgenommen wurde, errechnet werden

konnte. Die Aufschliisse wurden bis zur Messung eingefroren.
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3.7.3 Kationenmessung

Alle Messungen der Kationengehalte in Bldttern und Béden wurden mit dem Flammen-Atom-
absorptionsspektrometer durchgefiihrt. Die absoluten Kationengehalte der Blattproben wurden
mit Ausnahme der Ca-Messungen mit dem Gerit "Perkin-Elmer 380" bestimmt. Die aus-
tauschbaren Kationen im Boden sowie der Ca-Gehalt der Blatter wurden mit dem "Perkin-
Elmer 5100" gemessen. Dazu wurden die von Perkin-Elmer empfohlenen Einstellungen

(Wellenldnge, Spaltbreite, Gasverhiltnisse usw.) verwendet (Tabelle 3.1).

Tabelle 3.1: Empfohlene Einstellungen von Perkin-Elmer (1977)

Element A [nm] Spalt [A) Oxidans Brenngas
Ca 422,7 20 N,O C,H,
K 767 20 Luft C,H,
Mg 285 7 Luft C,H,
Mn 279 2 Luft C,H,
Zn 214 7 Luft C,H,

Da die Mg- und K-Konzentrationen der Blétter den linearen Konzentrationsbereich weit tiber-
schritten, waren mit der herkommlichen MeBmethode Verdiinnungen groler 1:100 notwendig
gewesen, wobei Ionisationseffekte und Verdiinnungsfehler auftreten konnten. Um solche Fehler
zu verringern, wurde statt dessen der Brennerkopf 45° zur Achse des Lichtwegs verstellt. Fiir
diese MeBmethode mufite eine eigene Eichkurve bestimmt werden, um den linearen Bereich
zwischen Konzentration und Absorption zu ermitteln. Bei Mg war die Eichkurve bis
mindestens 3 mg/l linear und bei K bis mindestens 10 mg/l. In diesem Bereich konnte dann
nach Eichung auf einen Standard eine iibliche MeBreihe durchgefiihrt werden.

Nullproben, Verdiinnungen und Standardlésungen wurden mit 2%iger Salpetersdure bei den
Blattproben bzw. 1 M Ammoniumacetat bei den Bodenproben angesetzt. Alle Standards
wurden im linearen Bereich gemessen und die Proben gegebenenfalls verdiinnt (Tabelle 3.2).
Alle Proben innerhalb einer MeBreihe wurden mit der gleichen Verdiinnung gemessen. So ist
trotz eventueller Ionisationseffekte und Verdiinnungsfehler ein direkter Vergleich der MeB-
werte moglich. Auflerdem wurden alle Messungen fiir ein Element an einem Tag durchgefiihrt.

Die Zn-Konzentrationen der Bodenproben lagen alle nahe der Nachweisgrenze.
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Alle Proben wurden wieder eingefroren, wenn sie nicht am folgenden Tag verwendet wurden
(ca. -20 °C), und sonst kiihl (x 0 °C) aufbewahrt.

3.8 Auswertung

Alle Proben wurden dreimal hintereinander gemessen. Nur P wurde je zweimal pro Probe ge-
messen. Bei jeder Probe wurde der arithmetische Mittelwert dieser Messungen errechnet. Um
die Reproduzierbarkeit der Messungen zu priifen, wurden zufillig je 10% der Blatt- und
Bodenproben ausgewihlt und erneut aufgeschlossen bzw. extrahiert. Diese Parallelansédtze wur-
den ebenfalls drei- bzw. bei P zweimal gemessen und anschlieBend der arithmetische Mittel-
wert berechnet. Die Parallelansidtze wichen weniger als 5% von den vorherigen Ansédtzen ab.
Fiir die Auswertung wurden nur Mittelwerte verwendet, deren relative Standardabweichung
(RSD) bei Ca, K, Mg, Mn und P £ 5% und bei Zn < 10% war (Tabelle 3.3). Die Konzentra-

tionen aller Elemente werden in mg/kg TG angegeben.

Tabelle 3.3: Gesamtanzahl der gemessenen Proben und Anzahl der Proben mit MeBwerten >5% bzw.
10% RSD.

Element Gesamtanzahl der gemessenen Anzahl der Proben mit MeBwerten

Proben > 5% RSD bzw. bei Zn > 10% RSD
Blatter Boden
Blatter Boden

Ca 392 235 2 1

K 389 247 3 4

Mg 390 243 0 0

Mn 389 255 32 1

P 390 218 47 3

Zn 389 253 0 80

3.9 Statistik

Alle Datengruppen wurden zunichst nach Kolmogorov-Smirnov auf Normalverteilung gepriift.
Da in keinem Fall Normalverteilung vorlag, wurden ausschlieBlich die folgenden parameter-
freien Tests verwendet (Sachs 1984):

U-Test von Mann & Whitney,

H-Test von Kruskall & Wallis,

Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen,

Friedman-Test und

Spearman-Rangkorrelation.
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Sobald mehrere Tests basierend auf dem gleichen Datenmaterial durchgefiihrt werden, besteht
eine erhohte Wahrscheinlichkeit, daB die Nullhypothese unberechtigt abgelehnt wird (Fehler
1.Art; Sachs 1984). Um solche zufillig signifikanten Ergebnisse zu vermeiden, wurde die se-
quentielle Bonferroni-Holm-Korrektur (Holm 1978; Rice 1989) durchgefiihrt. Die Bonferroni-
Holm-Korrektur beriicksichtigt die Zahl der durchgefiihrten Tests. Sie ist vor allem dann an-

gebracht, wenn mehrere Tests innerhalb einer Fragestellung angewendet werden.

Die nach Bonferroni-Holm zu korrigierenden Irrtumswahrscheinlichkeiten mehrerer Tests
werden ihrer Rangfolge nach aufgelistet, die kleinsten Werte zuerst. Sie sind auf dem

vorgegebenen Signifikanzniveau o signifikant, wenn
psoa/(A+k-i

p;: Irrtumswahrscheinlichkeit des Testergebnisses i in der Rangfolge
a: vorgegebenes Signifikanzniveau, z. B. < 0,05
k: Anzahl der Tests

1: Rangnummer

Im folgenden wurde o auf < 0,05 bzw. 5% festgesetzt.
Die Anzahl der Tests k wird im Ergebnisteil an jeder korrigierten Tabelle angegeben.

Ein Beispiel soll das Bonferroni-Holm-Verfahren verdeutlichen:

Frage: Unterscheiden sich die Elementkonzentrationen alter und junger Blatter der beiden
Baumarten voneinander?

Die Elementkonzentrationen alter und junger Blatter von je einer Art werden mit dem Wil-
coxon-Test fiir Paardifferenzen miteinander verglichen. Die Frage wird fiir die zwei Arten und
sechs Elemente untersucht. In diesem Fall ist k = 2*6 = 12. Das heif3t, die kleinste ermittelte
Irrtumswahrscheinlichkeit p, muf} kleiner oder gleich ok = 0,05/12 = 0,004 sein. Die néchst
grofere Irrtumswahrscheinlichkeit p, mufl dann kleiner sein als o/(k-1) = 0,05/11 = 0,005.
Wire p, = 0,006, so ist p, nach Bonferroni-Holm-Korrektur nicht mehr signifikant und damit

auch keine der nachfolgenden groferen Irrtumswahrscheinlichkeiten (p;, ps...).
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4 Ergebnisse
4.1 Elementkonzentrationen in Blatt und Boden
In den Tabellen 4.1 bis 4.5 sind die mittleren Konzentrationen der untersuchten Elemente in

den Blatt- und Bodenproben dargestellt. Diese Tabellen bilden die Grundlage fiir die nach-
folgende Auswertung der MeBergebnisse hinsichtlich der Fragestellungen.

Blattproben

Tabelle 4.1: Elementkonzentrationen bei alten und jungen Blattern von Elaeagia auriculata: Stich-
probengréf3en n sowie Mittelwerte x und Standardabweichungen s in mg/kg TG.

Nai Njyng Xant San ;]ung Sjung

Calcium

Trockenzeit 21 22 6640 2430 4200 1770

Regenzeit 9 10 6720 1970 4500 1860
Kalium

Trockenzeit 20 22 9760 2950 13070 3670

Regenzeit 10 10 8010 2940 10410 4390
Magnesium

Trockenzeit 20 22 2660 700 2020 500

Regenzeit 10 10 2930 1030 2080 470
Mangan

Trockenzeit 19 19 281 107 205 131

Regenzeit 10 10 354 186 232 129
Phosphor

Trockenzeit 20 22 576 96 750 176

Regenzeit 10 10 525 75 653 205
Zink

Trockenzeit 20 22 34 8 30 9

Regenzeit 10 10 44 8 22 7
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Tabelle 4.2: Elementkonzentrationen bei alten und jungen Blattern von Plinia salticola: Stichproben-
groéBen n sowie Mittelwerte x und Standardabweichungen s in mg/kg TG.

Nae  Nyyng X, s Xjung s
Calcium

Trockenzeit 21 23 12120 1950 7490 2500

Regenzeit 13 12 11850 2200 8610 2370
Kalium

Trockenzeit 21 23 5590 1690 9770 2910

Regenzeit 13 12 5200 1830 7510 2970
Magnesium

Trockenzeit 21 23 2660 440 1880 410

Regenzeit 13 12 2750 750 2130 400
Mangan

Trockenzeit 21 21 713 252 367 168

Regenzeit 13 12 797 289 452 226
Phosphor

Trockenzeit 21 23 438 53 617 112

Regenzeit 13 12 430 52 544 115
Zink

Trockenzeit 19 23 18 3 20 6

Regenzeit 13 12 13 3 15 3
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Bodenproben

Tabelle 4.3: Elementkonzentrationen in den Bodenproben aus 5, 10 und 20 cm Tiefe an den Standorten von Elaeagia auriculata: StichprobengréBen n
sowie Mittelwerte x und Standardabweichungen s in mg/kg TG.

n, Ny, Ny Xs s X s X0 s

Calcium

Trockenzeit 21 21 190 195 120 86

Regenzeit 10 10 10 373 253 182 166 99 89
Kalium

Trockenzeit 20 21 67 85 43 57

Regenzeit 10 10 10 127 126 88 90 50 62
Magnesium

Trockenzeit 20 21 46,6 45,7 26,3 18,9

Regenzeit 10 10 10 100,9 57,6 51,6 37,4 26,3 22,3
Mangan

Trockenzeit 21 21 12,2 8,2 8,2 55

Regenzeit 10 10 10 17,2 10,9 9,6 7,6 59 44
Phosphor

Trockenzeit 17 14 26,0 10,6 13,9 4,9

Regenzeit 10 7 7 38,9 12,1 29,5 10,7 19,6 9,8
Zink

Trockenzeit 12 11 0,40 0,34 0,27 0,20

Regenzeit 10 7 8 0,44 0,31 0,32 0,24 0,21 0,17






Tabelle 4.5: Elementkonzentrationen in den Bodenhorizonten H1 bis H5, ermittelt in der Trockenzeit: StichprobengréBen n sowie Mittelwerte x und

Standardabweichungen s in mg/kg TG. Die einzelnen MeBwerte (auBBer Zn) sind in den Abbildungen 4.1, 4.3, 4.5, 4.7 und 4.9 dargestellt.

Calcium

Kalium

Magnesium

Mangan

Phosphor

Zink

Ny Xy S

5 1000 399

4 272 218

5 190 74

5 28 6

4 37 15

5 0,46 0,21

nH2

Xp2

384

118

85

11

25

0,23

S

498

158

98

0,12

Nys

5

Xu3

80

56

22

16

0,50

S

58

70

18

0,35

N4

5

X4

13

39

15

0,38

S

28

49

0,16

Nys

Xys S

35

21

13



4.2 Auswertung der Bodenproben

4.2.1 Vergleich der Standorte von E. auriculata und P. salticola

Da zu erwarten ist, da8 die Pflanzenwurzeln hauptsidchlich aus den obersten Bodenschichten
Nihrstoffe aufnehmen (Kap. 1), wurden zur Beantwortung dieser Frage nur die Bodenproben
aus 10 cm (Trocken- und Regenzeit) und 5 cm (Regenzeit) Tiefe herangezogen. Die Ergeb-
nisse zeigen, dal sich die Boden der Standorte von P. salticola und E. auriculata im Hin-
blick auf die Konzentrationen der untersuchten Elemente nicht unterscheiden (Tabelle 4.6).
Fiir die weitere Auswertung (Abschnitt 4.2.2 bis 4.2.4) wurden deshalb die Ergebnisse von
beiden Standorten zusammengefaft.

Tabelle 4.6: Vergleich der Elementkonzentrationen im Boden zwischen den Baumstandorten P.
salticola und E. auriculata in der Trocken- und Regenzeit. Irrtumswahrscheinlichkeit p im U-Test nach

Mann & Whitney; k = 18; ns = nicht signifikant (p > 0,05) nach Bonferroni-Holm (Konzentrationen in
Tabelle 4.3 und 4.4).

10 cm Tiefe 5 cm Tiefe'

Calcium

Trockenzeit p=0,934 ns

Regenzeit p=0926 ns p=0852 ns
Kalium

Trockenzeit p=0,242 ns

Regenzeit p=0,742 ns p=0,901 ns
Magnesium

Trockenzeit p=0,981 ns

Regenzeit p=0,852 ns p=0804 ns
Mangan

Trockenzeit p=0,093 ns

Regenzeit p=0,756 ns p=0385 ns
Phosphor

Trockenzeit p=0,843 ns

Regenzeit p=0,721 ns p=0620 ns
Zink

Trockenzeit p=0,746 ns

Regenzeit p=0,642 ns p =0,742 ns

In der Trockenzeit wurden keine Bodenproben aus 5 cm Tiefe gesammelt.
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4.2.2 Konzentrationsverlauf in der Tiefe

Diese Frage wurde sowohl bei den Boden der Baumstandorte als auch bei den Bodenprofilen
untersucht. In den Boden der Baumstandorte nimmt die Konzentration aller gemessener Ele-
mente deutlich von S iiber 10 nach 20 cm Tiefe ab (Tabelle 4.7).

Tabelle 4.7: Konzentration der 6 Elemente in verschiedenen Bodentiefen, Standorte beider Baumarten
zusammengefaft. Irtumswahrscheinlichkeit p im Wilcoxon-Test fur Paardifferenzen fur die Trockenzeit
(10 und 20 cm Tiefe) und im Friedman-Test fur die Regenzeit (5, 10 und 20 cm Tiefe); k = 12;

* = signifikant (p < 0,05) nach Bonferroni-Holm (Konzentrationen in Tabelle 8.1a, b und c im Anhang).

Elemente 10 bis 20 cm Tiefe, 5 bis 20 cm Tiefe,
Trockenzeit Regenzeit
Ca p <0,001 * p <0,001 *
K p <0,001 * p < 0,001 *
Mg p <0,001 * p <0,001 *
Mn p <0,001 * p <0,001 *
P p <0,001 * p <0,001 *
Zn p = 0,008 * p <0,001 *

In den Bodenprofilen (Tabelle 4.5) ist eine Konzentrationsabnahme von Horizont 1 bis 4
bzw. 5 zu beobachten, was mit dem Befund bei den Bodenproben der Baumstandorte in Ein-
klang steht. Signifikant sind die Konzentrationsabnahmen der Elemente Ca, K, Mg und Mn
(Tabelle 4.8, Abb. 4.1 bis 4.8 im Abschnitt 4.2.3). Bei P ist ein dhnlicher Trend zu sehen
(Abb. 4.9 und 4.10 im Abschnitt 4.2.3), allerdings ist hier die Konzentrationsabnahme nicht
signifikant, was vermutlich auf eine zu kleine Stichprobe zurtickzufiihren ist. Wie in Tabelle
4.8 zu sehen ist, sind die statistisch signifikanten Stichproben fiir die K- und P-Konzentra-
tionen in den Bodenprofilen kleiner als bei den anderen Elementen, da einige Horizonte auf-
grund der hohen Streuung bei der Messung (> 5% RSD) fiir diese Elemente nicht beriick-
sichtigt werden konnten. Die Stichprobe von Zn wurde dadurch sogar zu klein fiir eine stati-
stische Auswertung. Die hohe Streuung der Zn-MeBwerte (> 10% RSD) ist auf die Messung
an der Nachweisgrenze fiir Zn zuriickzufiihren.

Die Konzentrationen der Elemente in den Bodenprofilen bewegen sich in den gleichen
GroBenordnungen wie bei den Baumstandorten (vgl. Tabelle 4.5 mit Tabelle 8.1a, b und ¢ im
Anhang). Die Bodenproben aus 5 cm Tiefe entsprechen dem Ubergang zwischen Horizont 1
und 2, die Bodenproben aus 10 cm Tiefe dem Ubergang zwischen Horizont 2 und 3 und die
Bodenproben aus 20 cm Tiefe dem Horizont 3. Die Beschreibung der Horizonte einschlieB-
lich der Tiefenangabe und Textur sind im AnschluB an diese Frage im Abschnitt
"Profilbeschreibung” in den Tabellen 4.9a-e zu finden.
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Tabelle 4.8: Untersuchung der Konzentrationsabnahme der 6 Elemente in den Horizonten der
Bodenprofile. Irtumswahrscheinlichkeit p im Friedman-Test fir die Trockenzeit; k = 10; * = signifikant
(p £0,05) und ns = nicht signifikant (p > 0,05) nach Bonferroni-Holm (Konzentrationen in Tabelle 4.5).

Elemente beriicksichtigte n Profile
Horizonte

Ca 1,23, 4 5 0,003 *
K 1,2,3,4 4 0,007 *
Mg 1,2,3,4 5 0,004 *
Mn 1,2,3, 4 5 0,003 *
P 1,2,4 4 0,018 ns
Zn

Profilbeschreibung

In den Tabelle 4.9a-e werden die untersuchten Bodenprofile beschrieben. Von drei Profilen
(A, B und S) wurden vom Agronomieinstitut (CIA) der Universitdt von Costa Rica (UCR)
Texturanalysen nach der US-amerikanischen Nomenklatur (US-Soil-Taxonomy) durchgefiihrt.
Da die KorngroBenfraktionen der in Deutschland gebrduchlichen Nomenklatur (DIN 4220)
mit der US-amerikanischen Nomenklatur vergleichbar sind (vgl. Kasten), konnte anhand der
prozentualen Angaben der Sand-, Schluff- und Tonfraktionen die Bezeichnung nach DIN
4220 beigefiigt werden (Scheffer & Schachtschabel 1992).

Gegeniiberstellung der deutschen und amerikanischen Nomenklatur (in Klammern
ist die spanische Bezeichnung beigefiigt):

DIN 4220: US-Soil-Taxonomy:

Sand 63-2000 pm, sand (arena)  50-2000 pm,
Schluff 2-63 pm silt  (limo) 2-50 pm,
Ton <2 pm clay (arcilla) <2 pm
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d) Mn

Standort TZ 10 ecm Rz 10cm Rz 5cm

n X s n X s n X s
A 14 8,9 3,6 8 8,7 5,6 8 13,99 5,19
B 10 8,9 5,0 = - - -
K 4 3,3 0,6 4 2,9 0,5 4 5,07 2,46
S 11 10,4 3,4 6 6,9 1,9 6 13,32 6,24
T 5 23,7 11,31 5 16,94 71 () 23,83 11,54

e)P

Standort TZ 10 cm RZ 10 cm Rz Scm

n X s n X s n X s
A 10 20,4 6,2 6 25,0 3,8 8 29,3 8,2
B 7 24,6 11,9 - - - - -
K 4 50,3 25,8 4 53,4 16,1 4 571 11,1
S 10 31,3 10,3 6 36,6 10,7 6 46,7 6,6
T 4 13,4 4,4 4 16,8 5,0 5 23,1 8,0

f) Zn

Standort TZ 10 cm RZ 10cm RZ 5cm

n X s n X s n X s
A 8 0,29 0,34 7 0,20 0,08 8 0,43 0,32
B 7 0,52 0,38 = - - - -
K 3 0,21 0,24 3 0,76 0,32 4 0,64 0,35
S 9 0,27 0,16 6 0,31 0,12 6 0,37 0,24
T 4 0,57 0,18 3 0,26 0,09 4 0,26 0,07

Tabelle 4.11: Reliefstandortvergleich der Elementkonzentrationen in den Bodenproben, getrennt nach
Tiefe und Jahreszeit. Irtumswahrscheinlichkeit p im H-Test nach Kruskall & Wallis; k = 18; * = signi-
fikant (p < 0,05) nach Bonferroni-Holm (Konzentrationen in Tabelle 4.10a-f).

Element 10 cm Tiefe, Trockenzeit 10 cm Tiefe, 5 cm Tiefe, Regenzeit
Regenzeit

Ca p =0,005 * p =0,003 * p =0,004 *

K p =0,002 * p =0,007 * p =0,003 *

Mg p =0,004 * p=0,019 ns p=0,016 ns

Mn p =0,002 * p=0,004 * p=0,014 ns

P p =0,002 * p = 0,002 * p <0,001 *

Zn p=0,123 ns p=0030 ns p=0,166 ns
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Abb. 4.7: Mn-Konzentrationen in den Horizonten 1-5 der Bodenprofile an den Reliefstandorten A,

B, K, S und T in der Trockenzeit
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Abb. 4.8: Mn-Konzentrationen in den Horizonten 1-5 der Bodenprofile an den Reliefstandorten A,

B, K, S undT in der Regenzeit
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Abb. 4.9: P-Konzentration in den Horizonten1-5 der Bodenprofile an den Reliefstandorten A, B, K,
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4.2.4 Vergleich zwischen den Jahreszeiten

Konzentrationsunterschiede zwischen Trocken- und Regenzeit waren bei keinem Element so
deutlich wie bei Mn zu sehen (Tabelle 4.12). Die Mn-Konzentrationen sind in der Trocken-
zeit etwas hoher als in der Regenzeit.

Tabelle 4.12: Vergleich der Konzentrationen der untersuchten Elemente zwischen Trocken- und
Regenzeit in 10 und 20 cm Tiefe. Irtumswahrscheinlichkeit p im Wilcoxon-Test flr Paardifferenzen;
k = 12; * = signifikant (p < 0,05) und ns = nicht signifikant (p > 0,05) nach Bonferroni-Holm
(Konzentrationen in Tabelle 8.2 im Anhang).

Element 10 cm Tiefe 20 cm Tiefe

Ca p =0,073 ns p=0,378 ns
K p=0,011 ns p=0322 ns
Mg p=0,323 ns p=0,761 ns
Mn p <0,001 * p <0,001 *

P p=0,322 ns p =0,006 ns
Zn p=0,312 ns p=0,091 ns
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4.3.2 Vergleich des Blattalters

In den Abbildungen 4.13 und 4.14 sind klare Trends beziiglich der Konzentrationsverteilung
der untersuchten Elemente, mit Ausnahme von Zn, in alten und jungen Blittern zu sehen. Ca,
Mg und Mn sind in alten Bléttern hoher konzentriert, K und P dagegen in jungen Blittern.
Die Konzentrationsverteilung zwischen alten und jungen Blittern ist bei beiden Arten dhnlich.
Nur bei Zn zeigt sich ein abweichendes Bild. Bei E. auriculata ist die Zn-Konzentration in
alten Blattern und bei P. salticola in jungen Blittern hoher. Die Unterschiede in der Konzen-
trationsverteilung sind bei den verschiedenen Elementen nicht durchgehend signifikant
(Tabelle 4.2). Die Unterschiede zwischen alten und jungen Blittern sind am deutlichsten bei
P. salticola in der Trockenzeit zu sehen. Da sich die nichtsignifikanten Ergebnisse bei Ca, K,
Mg, Mn und P nicht widersprechen, ist eine biologische Bedeutung wahrscheinlich.

Tabelle 4.26: Vergleich der Elementgehalte zwischen alten und jungen Blattern der beiden Arten in bei-
den Jahreszeiten. Irrtumswahrscheinlichkeit p im Wilcoxon-Test flr Paardifferenzen; k = 24; * = signi-
fikant (p < 0,05) und ns = nicht signifikant (p > 0,05) nach Bonferroni-Holm (Konzentrationen in Tabelle
8.5 und 8.6 im Anhang.).

E. auriculata P. salticola

Calcium

Trockenzeit p <0,001 * p < 0,001 *

Regenzeit p =0,028 ns p <0,001 *
Kalium

Trockenzeit p=0,012 ns p <0,001 *

Regenzeit p =0,047 ns p =0,008 ns
Magnesium

Trockenzeit p=0,023 ns p < 0,001 *

Regenzeit p=0,013 ns p=0,023 ns
Mangan

Trockenzeit p <0,001 * p <0,001 *

Regenzeit p =0,005 ns p = 0,002 *
Phosphor

Trockenzeit p=0,008 ns p < 0,001 *

Regenzeit p=0,074 ns p =0,006 ns
Zink

Trockenzeit p=0,433 ns p=0,016 ns

Regenzeit p=0646 ns p =0,002 *
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4.3.3 Vergleich der Reliefstandorte

Die Konzentrationen der Elemente in den Blittern sind nicht vom Reliefstandort abhingig
(Tabelle 4.27). Ausgewertet wurden wegen der groferen Stichprobenzahl lediglich die Proben
aus der Trockenzeit.

Tabelle 4.27: Vergleich der Elementgehalte der alten und jungen Bléatter beider Arten zwischen den
Reliefstandorten (A; B; K; T; S) in der Trockenzeit; Irtumswahrscheinlichkeit p im H-Test nach Kruskall
& Wallis; k = 24; ns = nicht signifikant (p > 0,05) nach Bonferroni-Holm (Konzentrationen in Tabellen
8.7a und b im Anhang).

E. auriculata P. salticola

Calcium

alte Blatter p=0,070 ns p=0691 ns

junge Blatter p=0,269 ns p=0,107 ns
Kalium

alte Blatter p=0,437 ns p=0,130 ns

junge Bléatter p=0,248 ns p =0,078 ns
Magnesium

alte Blatter p=0,076 ns p=0,880 ns

junge Blatter p=0,073 ns p=0431 ns
Mangan

alte Blatter p=0,325 ns p=0,021 ns

junge Blatter p=0,337 ns p=0,408 ns
Phosphor

alte Blatter p=0,388 ns p =0,067 ns

junge Blatter p=0,314 ns p =0,074 ns
Zink

alte Blatter p=0,433 ns p=0,163 ns

junge Blatter p =0,064 ns p=0,765 ns
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4.3.4 Vergleich zwischen den Jahreszeiten

Der Vergleich zwischen Trockenzeit und Regenzeit bei alten und jungen Bléttern von P.
salticola und E. auriculata ergibt bei keinem der untersuchten Elemente jahreszeitlich beding-

te Konzentrationsunterschiede (Tabelle 4.28).

Tabelle 4.28: Vergleich der Elementgehalte der Blatter zwischen Trocken- und Regenzeit. Irrtums-
wahrscheinlichkeit p im Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen; k = 24; ns =nicht signifikant (p > 0,05) nach
Bonferroni-Holm (Konzentrationen in Tabelle 8.8 und 8.9 im Anhang).

E. auriculata P. salticola

Calcium

alte Blatter p=0,859 ns p=0,695 ns

junge Blatter p=0,333 ns p=0239 ns
Kalium

alte Blatter p=0445 ns p=1,000 ns

junge Blatter p=0,017 ns p=0,229 ns
Magnesium

alte Blatter p=0,241 ns p=0,814 ns

junge Blatter p=0,507 ns p=0,158 ns
Mangan

alte Blatter p=0,203 ns p =0,583 ns

junge Blatter p=0,878 ns p=0,034 ns
Phosphor

alte Blatter p=0,037 ns p=0,433 ns

junge Blatter p=0,285 ns p=0,041 ns
Zink

alte Blatter p =0,005 ns p=20,022 ns

junge Blatter p=0,013 ns p=0,005 ns
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Tabelle 4.29: Korrelation der Elementkonzentrationen zwischen Blattern und Bdden in 10 cm Tiefe.
Irtumswahrscheinlichkeit p in der Spearman-Rangkorrelation; k = 72; ns = nicht signifikant (p > 0,05)
nach Bonferroni-Holm; R = Spearman-Korrelationskoeffizient (Konzentrationen in Tabelle 8.10 und 8.11
im Anhang).

Alter E. auriculata P. salticola
R p R o]

Calcium
Trockenzeit alt -0,165 0,489 ns 0,039 0,875 ns
Trockenzeit jung -0,167 0,468 ns 0,627 0,002" ns
Regenzeit alt -0,383 0,309 ns 0,121 0,694 ns
Regenzeit jung -0,091 0,803 ns 0,028 0,931 ns
Kalium
Trockenzeit alt 0,004 0,987 ns 0,070 0,001* ns
Trockenzeit jung -0,137 0,565 ns 0,301 0,198 ns
Regenzeit alt 0,213 0,554 ns 0,641 0,025 ns
Regenzeit jung 0,720 0,019 ns 0,137 0,689 ns
Magnesium
Trockenzeit alt 0,133 0,599 ns -0,277 0,251 ns
Trockenzeit jung -0,254 0,278 ns 0,273 0,907 ns
Regenzeit alt -0,345 0,328 ns -0,275 0,364 ns
Regenzeit jung -0,127 0,726 ns 0,266 0,404 ns
Mangan
Trockenzeit alt -0,088 0,729 ns -0,067 0,786 ns
Trockenzeit jung 0,022 0,932 ns 0,057 0,811 ns
Regenzeit alt -0,394 0,260 ns -0,505 0,078 ns
Regenzeit jung -0,139 0,701 ns -0,098 0,762 ns
Phosphor
Trockenzeit alt -0,261 0,348 ns -0,343 0,211 ns
Trockenzeit jung -0,309 0,228 ns -0,333 0,191 ns
Regenzeit alt -0,821 0,023 ns -0,140 0,665 ns
Regenzeit jung -0,750 0,052 ns -0,573 0,066 ns
Zink
Trockenzeit alt 0,046 0,894 ns 0,178 0,542 ns
Trockenzeit jung 0,158 0,624 ns -0,400 0,111 ns
Regenzeit alt 0,036 0,939 ns -0,081 0,804 ns
Regenzeit jung -0,107 0,819 ns 0,070 0,829 ns
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Tabelle 4.30: Korrelation der Elementkonzentrationen zwischen Blattern und Bbéden in 5 cm Tiefe, ge-
messen in der Regenzeit. Irtumswahrscheinlichkeit p in der Spearman-Rangkorrelation; k = 72; ns =
nicht signifikant (p > 0,05) nach Bonferroni-Holm; R = Spearman-Korrelationskoeffizient (Konzen-
trationen in Tabelle 8.12 und 8.13 im Anhang).

E. auriculata P. salticola
Alter R o] R P
Calcium
alt -0,283 0,460 ns 0,253 0,405 ns
jung -0,152 0,676 ns -0,490 0,106 ns
Kalium
alt 0,358 0,310 ns 0,643 0,018 ns
jung 0,758 0,111 ns 0,671 0,017 ns
Magnesium
alt -0,067 0,855 ns -0,165 0,590 ns
jung 0,139 0,701 ns 0,035 0,914 ns
Mangan
alt -0,418 0,229 ns -0,423 0,150 ns
jung -0,115 0,751 ns -0,224 0,484 ns
Phosphor
alt -0,754 0,006" ns -0,341 0,255 ns
jung -0,842 0,002 ns -0,608 0,036 ns
Zink
alt 0,189 0,601 ns 0,116 0,721 ns
jung -0,268 0,545 ns 0,385 0,216 ns
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Abb. 4.15: Ca-Konzentration in jungen Blédttern von P. salticola gegen die Ca-Konzentration des Bo-
dens in 10 cm Tiefe aufgetragen, gemessen in der Trockenzeit. T kennzeichnet den Reliefstandort Tal.
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in § cm Tiefe aufgetragen, gemessen in der Regenzeit. Die GroBbuchstaben kennzeichnen die Relief-
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S Diskussion
5.1 Interpretation der Elementkonzentrationen in den Bodenproben

Um die ermittelten Elementkonzentrationen im Boden in Hinblick auf pflanzliche Erndhrung
bewerten zu konnen, miissen Vergleiche herangezogen werden. Naheliegend sind Vergleiche
mit landwirtschaftlichen Systemen, da dafiir Grenz- und Optimalwerte bekannt sind. Da
solche Systeme aber nicht mehr dem nahezu geschlossenen Nihrstoffkreislauf wie in einem
Primédrwald unterliegen, sollen auch Vergleiche zu anderen tropischen Wildern angestellt
werden. In fast allen Fillen sind diese Vergleiche allein schon aus dem Grunde proble-
matisch, weil verschiedene Extraktionsmethoden und Bezugswerte (z. B. Bodenvolumen statt
Trockengewicht) verwendet werden. Die im folgenden gegeniibergestellten Ergebnisse sollen
daher in erster Linie zur dkologischen Beurteilung der Boden dienen und nicht darauf ab-
zielen, ihre Tauglichkeit fiir die Landwirtschaft zu testen.

Zur Bewertung der Elementkonzentrationen im Boden nach landwirtschaftlichen MaB-
staiben werden die Richtlinien aus dem Handbuch zur Interpretation der Fruchtbarkeit von
Boden in Costa Rica (Bertsch 1987) herangezogen. Diese Richtlinien stellen das Ergebnis
einer umfangreichen Studie in ganz Costa Rica dar, fiir die zahlreiche Bodenproben analysiert
wurden. Diese Bodenproben stammen dabei von unterschiedlichen, mehr oder weniger stark
genutzten landwirtschaftlichen Fldchen. Daher werden die ermittelten Grenzwerte auch nicht
fiir bestimmte Kulturen angegeben (Tabelle 5.1).

Tabelle 5.1: Richtlinien fr die Interpretation von Bodenanalysen (aus Bertsch 1987, modifiziert, mit der
in Abschnitt 4.2.6 bestimmten Bodendichte von 0,8 g/ml von mA/100m!l umgerechnet in mg/kg TG). Die
genauen Extraktionsmethoden sind nachzulesen bei Diaz-Romeu & Hunter (1978).

niedrig optimal hoch
Ca' < 2005 2055 - 10025 > 10025
K2 < 196 205 - 587 > 587
Mg' < 304 334 - 1519 > 1519
Mn? < 13 15 - 125 > 125
p? < 25 28 - 50 > 50
Zn? < 5 5-25 > 25
pH® < 55 56-6,5 > 6,5

*extrahiet mit 1N KCI, 1 : 10
2 extrahiert nach Olson (modifiziert), 1 : 10
% bestimmt in H,0, 1 : 25

Als erstes werden die extrahierbaren Kationen Calcium, Kalium und Magnesium mit einigen
Arbeiten aus Costa Rica und Neu Guinea verglichen. Alle in diesen Arbeiten untersuchten
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Bdden sind in allen Fillen vulkanisch beeinfluBt. Fiir austauschbare Kationen stellt der
Ammoniumacetat-Extrakt eine Standardmethode nach FAO (1988) und US-Soil-Taxonomy
(1990) dar. Die Konzentrationen sind in Tabelle 5.2 nachzulesen. Die pH-Werte werden in
die Interpretation miteinbezogen.

Nach den aus Costa Rica vorliegenden Untersuchungen besitzen die Bdden in La Selva
am Vulkan Barva (Grieve et al. 1990) die niedrigsten Konzentrationen austauschbarer
Kationen (Tabelle 5.2). Der etwas tiefere pH-Wert in La Selva gegeniiber San Ramén kann
auf ein weiter fortgeschrittenes Stadium der Auswaschung und damit Versauerung und Ver-
armung des Bodens in La Selva hinweisen.

Martini & Sudrez (1975) untersuchten zahlreiche Andosole und Latosole in Costa Rica.
Die dort untersuchten Standorte sind offensichtlich sehr verschieden voneinander, was den
Gehalt an austauschbaren Kationen betrifft. Der pH(H,0)-Wert ist dagegen von Standort zu
Standort relativ konstant. Im Vergleich dazu nehmen die Kationen-Gehalte aus San Ramén
einen mittleren Konzentrationsbereich ein.

In der Untersuchung von Martini & Mosquera (1972), ebenfalls in Costa Rica, sind in den
obersten 10 bzw. 15 cm die Konzentrationen der drei basischen Kationen vergleichsweise
hoch. Die potentielle Kationen-Austausch-Kapazitit (KAK) mit 66,0 mA/100 g in Profil 8
und 45,3 mA/100 g in Profil 10 sowie die pH-Werte sind dabei #hnlich wie in San Ramén.
Die hohen Konzentrationen lassen sich dadurch erklaren, daB es sich um "alluvialen" Boden
handelt. Das heiBt, dort werden Sedimente und damit zusidtzliche Nahrstoffe aus anderen
Gebieten abgelagert. Diese Situation ist derjenigen im untersuchten Reliefstandort Tal der
Reserva de San Ramoén dhnlich.

Die Kationen-Konzentrationen in Neu Guinea (Grubb & Edwards 1982b) sind hoher als
die in San Ramoén. Der Boden ist allerdings dhnlich sauer. Bei diesem Bergregenwald ist zu
beriicksichtigen, da der Wald sehr hoch liegt (ca. 2500 m NN). Die hoheren Konzentra-
tionen austauschbarer Kationen konnten von der stiarkeren Nahrstoffakkumulation aus unvoll-
standigen bzw. langsameren Abbauvorgédngen unter den kélteren Temperaturen herriihren. Der
Bergregenwald in Neu Guinea verfiigt vermutlich iiber gute Nihrstoffreserven. Die potentielle
KAK ist mit 60 - 80 mA/100 g relativ hoch und derjenigen in San Ramén #hnlich. Die eben
erwidhnte Abhidngigkeit der Niahrstoffkonzentration im Boden von der Hohe des Waldes
wurde in der oben genannten Arbeit von Grieve et al. (1990) und von Marss et al. (1988),
beide am Vulkan Barva, nidher untersucht. Marss et al. stellten fest, daB die Stickstoff-Nitrifi-
kation mit der Hohe abnimmt, was den niedrigeren Wuchs der Bidume in den Wildern
erkldren konnte.

An landwirtschaftlichen MaBstidben (Tabelle 5.1) gemessen, ergeben sich auf den unter-
suchten Fldchen in San Ramén fiir Calcium, Kalium und Magnesium niedrige Werte fiir die
Pflanzenernihrung. Die potentielle KAK ist mit ca. 60 mA/100 g relativ hoch, und die
effektive KAK liegt bei ca. 17 mA/100 g in der obersten Bodenschicht. Dies gilt als maBig
fruchtbar (Bertsch 1987).
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Tabelle 5.2: Konzentrationen austauschbarer Kationen und pH-Werte im Oberboden einiger tropischer Standorte in mg/kg TG.

Gebiet Hoéhe m  Tiefe der pH-Wert Ca K Mg
NN Probenent- [mg/kg] [mg/kg] [ma/kg]
nahme

Costa Rica, Vulkan Barva 500 0 - 15cm 4,0+0,1 54 + 34 39+12 29+ 16
(Grieve et al. 1990) 1000 4,0 +0,4* 42 + 32 102 + 55 40+ 19
Inceptisole (Humitropept)
Costa Rica, verschiedene Standorte’ 1000- A-Horizonte 54 -6,3 100 - 1622 70 - 1185 17 - 311
(Martini & Sudarez 1975) 1860
Andosole
Costa Rica, Turrialba 650
(Martini & Mosquera 1972)
Tropept

Profil 8 0-10cm 5,8° (5,09 6195 313 1847

Profil 10 0-15cm 5,5° (4,5% 2627 78 1519
Costa Rica, Reserva de San Ramén 1000 5cm 5,2° (4,3°) 400 - 600 ca. 125 ca. 110
(eigene Ergebnisse)? 5,2° (4,4°%)
Inceptisole (Humitropept) 10 cm 200 - 400 ca. 70 ca. 60
Neu Guinea, Bergregenwald 2600 0-2cm 6,15° 5153 442 863
(Grubb & Edwards 1982b)* 5-7cm 5,65° 3208 321 510

' Minimum- und Maximumwerte

? Die Standorte der Baumarten wurden zusammengefaBt (aus Tabelle 4.3 und 4.4), ebenso Trocken- und Regenzeit
® Nur einer von vier Standorten wird hier aufgelistet

*in 0,01 M CaCl,

%in H,0

®in 0,1 M KCI



Vergleiche der Mangan-Gehalte waren lediglich mit zwei Arbeiten, einer aus Panama
(Snedaker & Gamble 1969) und einer aus Jamaica (Tanner 1977), moglich (Tabelle 5.3). Die
Mangan-Gehalte in Jamaica sind etwas hoher als in San Ramdn, was unter anderem auf den
niedrigeren pH-Wert (3,0) zuriickzufiihren ist. Die Mangan-Werte aus der Sekundadrwald-
vegetation Panamas (Snedaker & Gamble 1965) liegen dagegen unter denen in San Ramodn.
Uber den Grund der geringeren Konzentration kann man nur spekulieren, z. B. konnte es auf
die etwas hoheren pH-Werte, auf eine stirkere Auswaschung von Mn?* in Panama oder auf
einen manganreicheren Gesteinsuntergrund in San Ramén zuriickzufiihren sein.

Nach Bertsch (1987) ist in San Ramén die Mangan-Konzentration in der obersten Boden-
schicht als optimal fiir Pflanzenerndhrung einzustufen. Es ist unwahrscheinlich, da Mangan
in diesen Konzentrationen toxisch auf die Pflanze wirkt. Allerdings ist bei pH 5 im
Waldboden eine hohere Mangan-Konzentration in der Bodenlosung zu erwarten als im
Extrakt bei pH 7.

Die Konzentration von Zink ist in San Ramén #dhnlich wie in Panama (Snedaker &
Gamble 1965) in allen untersuchten Bodenschichten auBerordentlich niedrig, was bei den
Pflanzen zumindest nicht zu duBerlich sichtbaren Mangelerscheinungen fiihrt. Auch hier sind
bei pH-Werten um 5 héhere Zink-Konzentrationen im Boden zu erwarten. Zink-Mangel wur-
de vom Agronomie-Institut auch in zahlreichen anderen Gegenden Costa Ricas festgestellt.

Tabelle 5.3: Konzentrationen von austauschbarem Mangan und Zink in mg/kg TG in einigen tropischen
Boden.

Gebiet Tiefe pH(H,0)- pH(KCI)- Mn Zn
[cm] Wert Wert [mg/ka] [ma/kal

Jamaica

"Mor Ridge Forest" 0-10 3,0 24

"Mull Ridge Forest" 3,6 42

(Tanner 1977)’

Panama, 3 Sekundar- 0-10 6,3 49 9,78 0,74

waldstandorte (Snedaker & 0-15 51 5,1 0,72 0,72

Gamble 1965)° 0-15 6,0 5,6 0,44 0,76

Costa Rica (eigene Ergebnisse)®> 5 52 4,3 5-17 0,4
10 52 4,4 9-12 0,3

"Methoden in: Hesse PR (1977).
2Ammoniumacetat-Extrakt, pH 7

Leider ist ein Vergleich der Phosphor-Konzentrationen zwischen verschiedenen Arbeiten
in den Tropen kaum mdglich, da unterschiedliche Extraktionsmethoden angewendet werden,
bei denen nicht vollkommen geklért ist, welche Phosphor-Fraktion eigentlich extrahiert wird
und was das fiir die Pflanzen bedeutet. Glaser und Drechsel (1991) fiihrten einen Vergleich
mehrerer bekannter Phosphor-Extraktionsmethoden in Westafrika durch und untersuchten
deren Beziehungen zum Gesamt-Phosphor-Gehalt in Blittern von Teak (Tectona grandis).
Zwischen dem Phosphor-Gehalt in den Blidttern und dem mit der CAL-Methode bestimmten
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anorganischen Phosphor-Gehalt (P¢,;) in den Bdden fanden auch sie keinen Zusammenhang.
Dagegen sind deutliche positive Korrelationen zwischen dem Phosphor-Gehalt in den Blittern
und dem in H,SO, bei 550°C (GroBteil der gesamten Phosphor-Reserve) sowie mit der
Methode Bray-1 extrahiertem Phosphor im Boden zu sehen. Die Phosphor-Konzentrationen
verschiedener Arbeiten werden trotzdem in Tabelle 5.4 aufgelistet, um einen groben Uber-
blick zu ermdglichen. Die in San Ramén gefundenen Phosphor-Gehalte scheinen demnach
zumindest nicht ausgesprochen niedrig zu sein, vor allem wenn man noch beriicksichtigt, da83
organisch gebundenes Phosphat nicht bestimmt wurde. Diese Fraktion kann bis zu 70% des
gelosten Phosphats betragen (Scheffer & Schachtschabel 1992).

Der Phosphor-Gehalt in der 5-cm- und der 10-cm-Schicht ist nach Bertsch (1987) optimal.
Vergleicht man die P, -Gehalte mit denen von Boden mit Weizenanbau in Deutschland, die
nach zunehmenden Phosphat-Konzentrationen in die Gehaltsklassen A - E aufgeteilt werden
(Scheffer & Schachtschabel 1992), so liegen in San Ramén die Phosphat-Gehalte der 5-cm-
Schicht sogar im Grenzbereich zwischen den Gehaltsklassen B und C, das heiBt bei optimaler
bis leicht suboptimaler Konzentration. Als phosphatarm kann man den Oberboden daher nicht
bezeichnen. In der 20-cm-Schicht wird dann die Grenze zur Gehaltsklasse A (< 18 mg/kg)
erreicht, auf landwirtschaftlichen Flachen wire dann eine Phosphat-Diingung notwendig. Ver-
gleichsweise hoch erscheinen dagegen die mittleren Phosphat-Gehalte in den obersten 30 cm
von 20 norddeutschen Lo8- und Parabraunerden mit 130 + 50 mg P / kg.

Die pH-Werte im Boden lassen ebenfalls einige Schliisse iiber die Erndhrungssituation der
Pflanzen zu. Die pH(H,0)-Werte liegen insgesamt zwischen 4,7 und 6,1. Fiir die Pflanzen ist
dieser pH-Wert relevant, denn er zeigt die Protonenkonzentration in der Umgebung der
Wurzel an. Chemisch betrachtet, wird der Austausch von Protonen aus wasserldslichen
Séuren angezeigt (Hantl 1991). Der Bereich der pH-Werte reicht in diesem Fall vom Silikat-
bis zum Austauscherpufferbereich (Ulrich 1981), das heift, daB in diesem Boden Kationen
an den Bindungspldtzen der Tonminerale gegen H* ausgetauscht werden. Damit gehen die
Kationen in Losung, konnen leichter ausgewaschen, aber auch leichter von den Pflanzen
aufgenommen werden. Nach Bertsch (1987, Tabelle 5.1) wird der pH(H,O)-Wert-Bereich als
optimal bis niedrig bezeichnet. Es ist keine Schiddigung der Wurzeln durch H*, keine hohe
Aluminium-Konzentration, dafiir aber ein relativ giinstiger Bereich fiir die Verfiigbarkeit der
Niahrelemente zu erwarten.

Der pH(KCI)-Wert kann allerdings noch bis 4,0 absinken, womit er im Aluminium-Puffer-
bereich liegt (Ulrich 1981). Der pH(KCI)-Wert zeigt besser die Versauerungserscheinungen
des Bodens an. Denn das Kalium aus der Salzlésung wird gegen adsorbiertes H* und AI**
ausgetauscht. In diesem Boden muBl demnach bei dem pH(KCI)-Wert 4,0 auch mit hohen
Aluminium-Konzentrationen gerechnet werden. Aufgrund der pH-Werte und der KAK kann
man aber davon ausgehen, daB noch nicht alle Austauscherplitze mit Al** und H* gesittigt
sind und der Boden noch nicht stark an Nédhrelementen verarmt ist. Aus diesen unterschied-
lichen chemischen Wirkungsschwerpunkten wird deutlich, warum die pH-Werte, gemessen
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Tabelle 5.4: Phosphorgehalte verschiedener Phosphor-Fraktionen im Oberboden einiger tropischer Béden in mg/kg TG, bestimmt mit unterschiedlichen
Extraktionsmethoden (angegeben in Klammern).

Gebiet Phosphor-Fraktion Bodentiefe pH(H,0)-Wert mg P/ kg TG
Westafrika, Teak-Plantage Panorg (H2S0,) Oberboden ca. 6,5 6-110
(Glaser & Drechsel 1991) Pges (650°C + H,SO,) 60 - 280
Porg (Pges - Panorg) 50 - 210
CAL keine signifikanten
Ergebnisse
Costa Rica (eigene Ergebnisse) PeaL 5cm 52 (4,3") 36 - 40
10 cm 52 (4,4") 26 - 34
Costa Rica, Vulkan Barva
(Grieve et al. 1990)
500 m NN R r—— 0-15cm 4,0 + 0,1 13,6 + 8,6
1000 m NN 4,0 + 0,47 1,3+ 0,4
1500 m NN 3,8+0,4° 12,9+ 4,9
Neu Guinea, Bergregenwald, Flache 1 Pges (HNO,, HCLO,, H,SO,) 0-2cm 6,15 1500
(Grubb & Edwards 1982b) P oxtrahiowar (NH4F) 39,2
Pges (HNO,, HCLO,, H,SO,) 5-7cm 6,15 1100
PF-extrahierbar (NHAF) 15,2

'in 0,1 M KCI gemessen
Zin 0,01 M CaCl, gemessen



in Wasser und in KCI nicht unbedingt miteinander korrelieren.

Anhand der hier angestellten Vergleiche handelt es sich bei der Versuchsflache um einen
maiBig fruchtbaren Boden (Taxonomia de suelos 1982) mit einem méaBig sauren pH-Wert, mit
eher niedrigen Konzentrationen an basischen Kationen, optimalen Konzentrationen von
Phosphor und Mangan zumindest im Oberboden sowie einer sehr niedrigen Zink-Konzentra-
tion, wobei diese Boden im Vergleich zu Bdden in anderen tropischen Wildern durch-
schnittliche Konzentrationen an basischen Kationen besitzen (Tabelle 5.2).

5.1.1 Kurze allgemeine Betrachtung von Nihrstoffzyklen in tropischen Regenwildern

Nach Jordan und Herrera (1981) sind die Mechanismen der Néhrstoffkreislaufe in den Tropen
wie in den gemiBigten Breiten in zwei Extreme zu unterteilen, in die oligotrophe und in die
eutrophe Strategie. Als Bewertungskriterium verwenden die Autoren den Calcium-Gehalt in
Boden und Blattern. Oligotrophe Strategien sind auf ndhrstoffarmen, eutrophe Strategien
dagegen auf nahrstoffreichen Boden verbreitet. Beispielsweise werden viele tropische Wilder
in Amazonien (z. B. in Venezuela und in Zentralamazonien) der oligotrophen Strategie zuge-
rechnet, wohingegen Regenwilder in Panama und Costa Rica nach Jordan und Herrera (1981)
die eutrophe Strategie reprdsentieren. Was den Calcium-Gehalt im Boden betrifft, so kann
man den Wald in San Ramon eher zwischen den beiden Extremen ansiedeln. Betrachtet man
aber den nur miBig sauren pH-Wert des Bodens, die giinstige KAK, den hohen organischen
Anteil und den neueren vulkanischen EinfluB auf den Oberboden, so ist vermutlich eine gute
Nachlieferbarkeit der verlorenen Néihrstoffe gewihrleistet. Das riickt den Wald eher zur
eutrophen Kategorie. Leider 1dBt sich liber die Auswaschungsverluste nichts Eindeutiges
sagen (Kap. 5.6). Die eutrophe Strategie zeichnet sich auch darin aus, daB z. B. land-
wirtschaftliche Nutzung moglich wire - auch wenn es aus 6kologischen Griinden keineswegs
erwiinscht und vorteilhaft ist! -, ganz im Gegensatz zu oligotrophen Systemen, die keine
Nihrstoffreserven, auBer der Humusschicht besitzen. Letztere sind auf Mechanismen mit
moglichst geringen Nahrstoffverlusten angewiesen, z. B. dicke Wurzelmatten und Mykor-
rhiza, die Nahrstoffe aus zersetztem organischem Material sofort wieder aufnehmen, Stick-
stoffixierer in der Wurzelmatte (Jordan und Herrera 1981), auBerdem Adaptationen wie
skleromorphe, immergriine Blatter mit einer dicken Kutikula, Wachsiiberzug, geringem
Wassergehalt und sekundéren Inhaltsstoffen (Tukey 1970). Solche Blatter sind weniger
empfindlich gegeniiber Auswaschungsverlusten. Sie sind z. B. morphologisch durch "drip
tips" und physiologisch durch frilhe Verlagerung der mobilen Elemente aus alten Blittern in
junges Gewebe geschiitzt. Einige der zuletzt genannten Punkte treffen auch auf die unter-
suchten Blédtter von E. auriculata und P. salticola zu (vgl. Kap. 5.6).
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5.2 Warum nehmen die Gehalte der austauschbaren Elemente in den Bodenproben mit
der Tiefe des Bodens ab?

Die Konzentrationen der Elemente Calcium, Kalium, Magnesium und Mangan in den Boden-
proben von den Baumstandorten wie auch von den Bodenprofilen nehmen mit der Tiefe ab.
Die hochsten Konzentrationen treten in der obersten Schicht bis 5 cm Tiefe auf. Danach
beginnen die Konzentrationen deutlich zu fallen. Das setzt sich bis ca. 25 cm Tiefe (Horizont
3) fort, wo schon fast das Minimum erreicht ist. Bei Phosphor 148t sich anhand der MeBwerte
dhnliches vermuten (Tabelle 8.1a-c im Anhang). Lediglich bei Zink ist das Ergebnis aufgrund
der MeBungenauigkeit (Abschnitt 3.7.3) undeutlich. Eine Konzentrationsabnahme der basischen
Kationen mit zunehmender Tiefe des Bodens wurde auch bei Arbeiten in Neu Guinea (Grubb
& Edwards 1982b) und Jamaica (Tanner 1977) festgestellt.

Die Konzentrationsabnahme mit der Tiefe kann mehrere Griinde haben. Einerseits 148t der
Boden aufgrund seiner dunklen Farbe in den obersten Horizonten erwarten, da8 diese Boden-
schichten reich an organischer Substanz sind. Das bestdtigen die Analysen des Agronomie-
Instituts (CIA), das in den obersten drei Horizonten 10% - 18% organische Masse fand. Abge-
sehen von der Fahigkeit, verschiedene Ionen, die durch Niederschlag, Auswaschung etc. in
diese Bodenschicht eingetragen werden, zu absorbieren, enthélt organisches Material im allge-
meinen auch groBere Mengen aus dem Humusabbau freigesetzte Nihrstoffe, die dann ebenfalls
in den obersten Schichten zu finden sind. Auerdem kann man annehmen, daB3 anionenadsor-
bierende Verbindungen (z. B. Aluminiumsilikate wie Allophan) in den oberflachennahen Hori-
zonten ebenfalls hdufiger anzutreffen sind.

Die Feststellung, da3 der pH(KCI)-Wert in 5 cm Tiefe etwas niedriger ist als in 20 cm Tiefe,
1aBt sich mit der Entstehung von Protonen beim mikrobiellen Abbau toter Biomasse in der
oberen Bodenschicht erkldren (Scheffer & Schachtschabel 1992). Die hohere Protonenkonzentra-
tion erhoht wiederum die Loslichkeit vor allem von Mangan, Zink und Phosphat im Boden.
Im iibrigen dndern sich die pH-Werte nicht wesentlich mit der Tiefe.

Die effektive KAK (analysiert vom CIA) fillt von ca. 17 mA/100g im ersten bis auf ca.
4 mA/100g im vierten Horizont ab. Das heiBt, die Bedingungen fiir die Adsorption von Kationen
sind in den humusreichen, oberfldichennahen Horizonten deutlich am besten.

Die Niahrstoff-Akkumulation in den oberen Bodenhorizonten erklirt auch die groBe Dichte
der Feinwurzeln nahe der Oberflidche. In einer Grafik von Meyer und Géttsche (1971, verdandert
von Jordan 1985), welche die Zahl der Feinwurzeln verschiedener europdischer Bodentypen
in den dort vorhandenen Horizonten zeigt, ist zu erkennen, da3 die Feinwurzeln bei abnehmender
Fruchtbarkeit der verschiedenen Boden in den oberflichennahen Horizonten deutlich zunehmen,
da sich verfiigbare Nahrstoffe nahe der Oberflache konzentrieren.

Vor allem die Kalium-Verfiigbarkeit fiir Pflanzen ist von den jeweils vorherrschenden Ton-
mineralen abhidngig (Kap. 2.3; Scheffer & Schachtschabel 1992), denn Dreischichtminerale
sind bessere Austauscher als aluminiumreiche Zweischichtminerale, die in tropischen Bdden
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héaufig anzutreffen sind. Welche Tonminerale im Untersuchungsgebiet vorkommen, ist nicht
bekannt. Da der Tonanteil der oberen Horizonte aber sehr niedrig ist (2% - 3%; vgl. Tabelle
4.9a, b und d), wird der Anteil fixierten Kaliums in diesen Schichten eher gering sein. Die
Horizonte 3 und 4 enthalten wahrscheinlich wegen des groeren Tongehaltes von 10% - 20%
weit mehr fixiertes Kalium, das als Kalium-Reserve dient. In den oberflachennahen Horizonten
sind der austauschbare und damit auch der wasserlosliche Anteil des Kaliums am gro3ten. Das
erleichtert den Pflanzen dort die Kalium-Aufnahme. Ahnliches gilt auch fiir Calcium und Mag-
nesium.

Ursache fiir die hohere Mangan-Konzentration in den obersten Horizonten konnen neben
hoherem Gehalt an organischer Masse auch die feuchteren und damit wahrscheinlich reduzieren-
deren Bedingungen in den obersten Bodenschichten sein.

Da extrahierbares Phosphat im Boden mit der Tiefe abnimmt, ist zu erwarten, daf3 die Kon-
zentration der Anionenadsorber ebenfalls mit der Tiefe abnimmt. Als Adsorber dienen
Hydroxide, Eisen- und Aluminium-Oxide, Tonminerale, darunter besonders Allophan, und orga-
nische Verbindungen, wenn sie komplexiertes Fe** oder AI** enthalten (Kap. 2.3; Scheffer &
Schachtschabel 1992). Das adsorbierte Bodenphosphat bildet in sauren Bdden, wie vermutlich
auch im Boden des Untersuchungsgebiets, die wichtigste Phosphatquelle fiir Pflanzen (Scheffer
& Schachtschabel 1992). Hier muf3 man nochmals beriicksichtigen, da3 mit der CAL-Methode
organisch gebundenes Phosphat nicht extrahiert wird.

Bei einem pH(H,0)-Wert unter 6,5 wird Zink als Zn** aus organischen Verbindungen freige-
setzt (Scheffer & Schachtschabel 1992), daher ist bei Zink eine dhnliche Konzentrations-
verteilung wie bei den anderen Kationen, das hei3t die hochste Zink-Konzentration im obersten

Horizont, zu erwarten.
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Tabelle 5.5: Die Konzentrationen der sechs Elemente Ca, K, Mg, Mn, P, und Zn in mg/kg TG in Baumblattern aus acht verschiedenen Regenwaldern.

Gebiet Ca K Mg Mn P Zn Anmerkung
Regenwald bei San Carlos, 1090 + 681 3799 + 1316 1054 £ 419 153 £ 89 570 £ 132 1113 Durchschnitt
Venezuela (Golley et al. 1980b) (28 Arten)
"Terra Firme"-Wald in Brasilien 4537 6567 3855 87 469 13 in Myrtaceaen
(Golley et al. 1980a) 6576 4043 4201 154 450 15 in Rubiaceaen
Zentralamazonien, Brasilien 1000 - 7000 2000 - 9000 1500 - 3500 - 300 - 900 - je nach Baumart
(Klinge 1985) (insgesamt 14 Arten)
Bergregenwald von New Guinea 15000 + 1500 7700 + 700 3100 + 400 - 860 t 40 - im Durchschnitt flir
(Grubb & Edwards 1982a) verschiedene Baume
(8 Arten)
Regenwald im NO Kolumbiens 3905 10210 3175 31 593 229 Kronenblatter
(Golley et al. 1978) 3550 11520 5630 27 561 125 Unterwuchs
(hocht)
Sekundarwalder in Guatemala 1000 - 20000 1000 - 20000 3000 - 13000 10 - 200 100 - 200 20 - 50 je nach Baumart
und Panama (Snedaker & (sehr hoch!) (18 Arten, darunter auch
Gamble 1969) Straucher)
Bergregenwalder auf Jamaica 15300 23300 6700 610 900 " Palicourea alpina’
(Tanner 1977)° 5100 9500 2100 60 800 Eugenia virgultosa®
“Mull Ridge Forest"
Pramontaner Regenwald in Costa 5390 + 2430 11490 £ 3700 2320 + 670 243 t 124 667 + 167 308 Elaeagia auriculata’
Rica (eigene Ergebnisse) 9700 + 3230 7780 + 3180 2250 £ 570 536 + 273 531 + 126 195 Plinia salticola®

' Rubiaceae
2 Myrtaceae
3 In dieser Arbeit sind noch zahlreiche weitere Arten untersucht worden



Nadelbdume. Deren Phosphor-Gehalte liegen zwischen 0,1% und 0,3% TG. Kalium-Gehalte
liegen zwischen 1% und 1,5 % TG, Magnesium-Gehalte zwischen 0,15% und 0,4% TG und
Calcium-Gehalte zwischen 0,3% und 1,5% TG. Die Mangan-Konzentrationen erreichen nur
bei den Nadelbaumen 500 mg/kg TG und mehr. Die Zink-Gehalte liegen im allgemeinen bei
15 bis 50 mg/kg TG.

Betrachtet man desweiteren die Konzentrationen der sechs Elemente in Blittern von
Bidumen anderer tropischer Regenwilder, so bewegen sich die hier ermittelten MeBwerte fiir
Calcium, Magnesium, Kalium, Phosphor und Zink eher in einem mittleren Konzentrations-
bereich (Tabelle 5.5). Besonders auffillig ist wieder die hohe Mangan-Konzentration in den
Blittern von Plinia salticola. Lediglich bei Palicourea alpina (Rubiaceae) in Jamaica (Tanner
1977) sind in der Literatur dhnlich hohe Mangan-Konzentrationen gefunden worden. Auf-
grund sehr dhnlicher Methoden sind die Elementkonzentrationen aus der Studie von Drechsel
und Zech (1991) gut vergleichbar mit den eigenen Ergebnissen. Die Autoren bestimmten die
Gehalte der Elemente N, P, S, Ca, K, Mg, Mn, Fe, Cu, B, Zn und Al in den reifen Blittern
von 40 tropischen und subtropischen Baumarten, die zur Aufforstung verwendet werden. Sie
ermittelten niedrige und mittlere Element-Konzentrationen fiir jede Baumart, auBerdem hohe
und toxische Gehalte der Elemente Al, Mn, B und Fe. Im Vergleich zu den Werten aus
dieser Studie sind die in San Ramén ermittelten Phosphor-Konzentrationen in E.-auriculata-
Blittern und P.-salticola-Blittern niedrig, die Konzentrationen der Kationen in den Blittern
beider Arten optimal und die Mangan-Konzentration bei P. salticola hoch. In der Arbeit von
Drechsel und Zech zeigt sich auch deutlich, wie stark die Konzentrationsbereiche einzelner
Elemente zwischen den Baumarten schwanken. Das verdeutlicht, wie aussichtslos es ist zu
versuchen, genau umrissene allgemeine Grenzwerte zu bestimmen, die auf alle Baumarten
zutreffen sollen.

Aus diesen Gegeniiberstellungen geht hervor, daB die Konzentration der Elemente
Calcium, Magnesium, Kalium und Zink gut mit einheimischen Gehdlzen sowie mit
tropischen Kulturpflanzen und unter diesen wieder besonders mit Eukalyptus iibereinstimmen.
So hohe Mangan-Konzentrationen wie bei P. salticola sind dagegen lediglich in Nadeln von
Coniferen (z. B. Tanne, Fichte und Douglasie) und in der tropischen Baumart Palicourea
alpina in Jamaica zu finden. Es zeigt sich bisher auch, daB vor allem Phosphor in den
Bldttern von E. auriculata und P. salticola duBert niedrig konzentriert ist. AuBer im
Vergleich zu anderen Waldbdumen im Primédrwald (Tabelle 5.5) besitzen alle vorher
genannten Pflanzen Konzentrationen > 0,1% TG Phosphor in den Bléttern.

Eine Anpassung von Pflanzen an niedrige Phosphor-Gehalte ist die Abgabe von orga-
nischen Sduren (Dinkelacker et al. 1989; Hedley et al. 1982), Reduktoren und Chelatoren
durch die Wurzeln, die Fe-/Al-Phosphate 16sen sowie die Metallionen komplexieren (Gierson
& Attiwell 1989). Leider 148t sich hierzu anhand der vorliegenden Messungen keine Aussage
machen. Bei geringen Phosphor-Gehalten in Baum und Boden nehmen auBerdem VA-Mykor-
rhizen an Bedeutung zu. Denn sie fithren zu einer erh6hten Phosphor-Aufnahme-Effizienz
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(Sanchez & Salinas 1981). Die Infektionsrate nimmt mit abnehmender Phosphat-
Verfiigbarkeit im Boden zu (Abschnitt 2.3.5). Das riihrt daher, da3 Pflanzen bei Phosphor-
Mangel iiber ihre Wurzeln reduzierte Zucker und Aminosduren abgeben, was wiederum mit
der Infektionsrate durch Mykorrhizen korreliert (Marschner 1990). Eine Infektion von Baum-
wurzeln in der Reserva ist deshalb denkbar. Die Betrachtung der Bodenoberfldache ergab, daf3
beide Arten iiber weitverbreitete Feinwurzeln verfiigen, die eine groe Aufnahmefldche fiir
Ionen bieten. Der Grund fiir die Anhdufung der feinen Wurzeln beider Arten in der Nihe der
Oberflidche ist das dort befindliche Néhrstoff-Reservoir. Im Sinne der Hypothese von Baylis
(1975) und deren Priifung fiir tropische Bdume durch St. John (1980) nimmt die Infektion
durch VA-Mykorrhiza mit zunehmender Dichte und Lange feiner Wurzelhaare ab und umge-
kehrt. Genauere Untersuchungen iiber die Wurzeldichte und iiber die VA-Mykorrhiza-
Infektion sind notwendig, um diese Sachverhalte zu kléren.

Fiir einen guten allgemeinen Versorgungszustand sprechen die fehlenden Korrelationen
zwischen den Elementkonzentrationen im Boden und in den Bléttern. Dieses Ergebnis deutete
sich bereits bei der Beobachtung an, da3 es zwar Konzentrationsunterschiede der Elemente
zwischen den Reliefstandorten im Boden (héchste Konzentrationen von Ca, K, Mg und Mn
im Tal bzw. P auf dem Kamm), nicht aber in den Blattern gibt. Bei ausreichender Ver-
sorgung der Bdume, scheinen die Ionengehalte der Blitter also nicht durch die austauschbaren
Ionen im Boden kontrolliert zu werden. Diese Unabhédngigkeit kann bedeuten, daf fiir die
pflanzliche Erndhrung immer ausreichend Nihrstoffe im Boden geldst sind und jegliche
Konzentrationsverdnderung im Boden dariiber hinaus fiir die einzelne Pflanze keine Rolle
spielt. In diesem Sinne ist die Versorgung der Pflanze in einem Sittigungsbereich, und keines
der untersuchten Elemente auBler eventuell Zink (Nachweisgrenze! Abschnitt 3.7.3) im
Minimumbereich. Damit zeigt sich auf den ersten Blick ein dhnliches Bild, wie es aus
Waildern in Zentralamazonien (Herrera et al. 1978) bekannt ist: Der geschlossene Nahrstoff-
kreislauf spielt sich relativ unabhédngig vom Boden ab. Mykorrhiza, weit verbreitete, dicke
Wurzelgeflechte und schnelle Abbauvorgidnge ermoglichen dort diesen Kreislauf (Golley et
al. 1978). Der bedeutendste Unterschied zwischen diesen Wildern ist aber, da die Béden in
Zentralamazonien extrem néhrstoffarm sind (< 100 mg Ca / kg TG) und damit nach Jordan
& Herrera (1981; vgl. Kap. 5.1) der oligotrophen Strategie angehoren, wohingegen der Boden
in San Ramén schon als maBig fruchtbar bezeichnet werden kann (Bertsch 1987, Kap. 5.1
und Kap. 2.1, Taxonomia de suelos 1982). Deshalb muf die obengenannte Annahme, es
kénne sich wie in Zentralamazonien um einen nahezu geschlossenen Nahrstoffkreislauf
handeln, wieder in Frage gestellt werden. Denn die momentane Unabhéngigkeit der Bdume
von den Nihrstoffkonzentrationen im Boden in San Ramdn, falls sie iiberhaupt gegeben ist
(vgl. weiter unten), funktioniert eben aufgrund der guten Versorgung der Baume durch die
Nihrstoffe im Boden, nicht unbedingt deshalb, weil Auswaschungsverluste minimiert werden
und aus dem Waldboden ausgewaschene Nihrstoffe sofort aus der Humusschicht wieder

aufgenommen werden.
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Eine Studie, in der die absoluten Gehalte verschiedener Elemente, darunter auch Ca, K,
Mg, Mn, P und Zn, in Baumblittern und Bdden untersucht wurden, stammt von Golley et al.
(1978) und wurde in Kolumbien durchgefiihrt. Sie fanden bei keinem dieser Elemente eine
Korrelationen zwischen Vegetation und Boden, abgesehen von einer schwachen positiven
Korrelation bei Kalium. An dieser Stelle soll nochmals darauf hingewiesen werden, da3 die
verschiedenen Extraktionsmethoden unterschiedliche Fraktionen dieser Elemente im Boden
erfassen. Die ausbleibenden Korrelationen mit den Elementkonzentrationen in den Bléttern
konnen auch lediglich Ausdruck ungeeigneter Extraktionsmethoden sein. Zumindest bei den
Spurenelementen und Phosphor ist es wahrscheinlich, dal die Pflanzen einen groferen Teil
der Nihrstoffe aus dem Boden aufnehmen, als mit dem Ammoniumacetat-Extrakt ermittelt
wurde. Es ist jedoch ebenfalls moglich, dal trotz geeigneter Extraktionsmethoden und
latentem Mangelzustand der Biaume keine Korrelationen zwischen den Elementkonzentratio-
nen im Boden und Blatt sichtbar werden. Betrachtet man den Boden und das Blatt im Nihr-
stoffflu3, so fillt auf, daB der Boden ein stabiles chemisches Gleichgewicht besitzt. Verluste
konnen schnell wieder ausgeglichen werden. Das Blatt ist dagegen ein kurzlebiges Organ, dal
im stdndigen Umbau begriffen ist und daher empfindlich reagiert. Allerdings ist es im Gegen-
satz zu einjdhrigen Pflanzen zumindest den Bdumen mdoglich, einen erhohten Nihrstoff-
bedarf, der durch Auswaschung oder durch Wachstum entsteht, kurzfristig auszugleichen,
indem Nihrstoffe aus dem Speichergewebe nachgeliefert werden. Dieser Puffer ermoglicht
es der Pflanze, nicht unmittelbar von den verfiigbaren Elementen im Boden abhingig zu sein.
Wegen dieser unklaren Situation sollte der Erndhrungsstatus der Pflanzen nicht aufgrund der
negativen Ergebnisse der Korrelationsanalysen beurteilt werden.

Nach dem Vergleich der Elementkonzentrationen aus den obengenannten Studien
kristallisieren sich die drei Elemente Phosphor, Zink und Kalium als mogliche Mangel-
faktoren heraus. In Kapitel 5.5 werden sie zusammen mit den Verlagerungen von Elementen

zwischen alten und jungen Bléttern nochmals diskutiert.
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5.4 Wie lassen sich die Konzentrationsunterschiede der Elemente zwischen den beiden

Arten erklaren?

Nach einer eher allgemeinen Betrachtung der Elementkonzentrationen in den Blittern, soll
nun etwas ndher auf die Konzentrationsunterschiede zwischen den Baumarten eingegangen
werden.

Die Blitter beider Baumarten unterscheiden sich voneinander in den Konzentrationen der
fiinf Elemente Calcium, Kalium, Mangan, Phosphor und Zink. Dieser Befund weist auf
Unterschiede in biochemischen und physiologischen Merkmalen zwischen den beiden Arten
hin. DaB unterschiedliche Nihrstoffzusammensetzungen in Blittern mit Unterschieden in der
Nihrstoffaufnahme zusammenhingen, fanden Van Den Bergh & Braakhekke (1978) bei Ver-
suchen mit Chrysanthemum leucanthemum (Asteraceae) und Plantago lanceolata (Plantagi-
naceae) heraus. Bei diesem Versuch wuchsen die Pflanzen in reziprok gestaffelten Ca-K-
Mischldsungen, doch auch unter diesen fast identischen Erndhrungsbedingungen wurde von
der einen Art mehr Kalium und von der anderen mehr Calcium aufgenommen. Die unter-
schiedlichen Nihrstoffaufnahmeraten konnen darauf zuriickzufiihren sein, daB die beiden
Arten zwei verschiedenen Familien angehoren. Kinzel (1982) bezeichnet die Gesamtheit der
physiologischen Eigenschaften, die den zu einer taxonomischen Einheit (z. B. Familie)
gehorenden Individuen gemeinsam sind, als "Physiotypus”. Ganz im Gegensatz zu dem
obengenannten Versuch herrschen in den untersuchten Waldbdden sehr heterogene Bedin-
gungen in bezug auf die Konzentrationen der Nihrstoffelemente, die sich in den hohen
Varianzen der MeBwerte widerspiegeln. Dennoch lassen sich die Elementkonzentrationen im
Boden zwischen den Standorten der beiden Arten nicht unterscheiden. Die verschiedenen
Nahrstoffkonzentrationen in den Bléttern der beiden Arten sind daher ebensowenig auf ver-
schiedene Erndhrungsbedingungen zuriickzufiihren wie im oben erwédhnten Versuch. Mog-
licherweise gehoren die beiden Arten P. salticola und E. auriculata nach dem oben-
genannten Konzept von Kinzel zwei verschiedenen Physiotypen an. Die Unterschiede in den
Elementkonzentrationen miissen aber nicht von familidren Gegebenheiten herriihren. Denn
auch Arten einer Gattung konnen sich in diesem Punkt unterscheiden. Die Konzentrations-
unterschiede konnen schon durch etwas andere Sonnenexponierung und daraus resultierenden
unterschiedlichen Transpirationsraten hervorgerufen werden. Es ist auch naheliegend anzu-
nehmen, daf das Gewebe der gesammelten Bléatter unterschiedlich zwischen den Arten aus-
differenziert ist und allein schon deshalb unterschiedliche Elementkonzentrationen gemessen
wurden.

Insgesamt besitzen Blatter von E. auriculata hoheren Kalium-, Phosphor- und Zink-Kon-
zentrationen. Blitter von P. salticola hingegen besitzen hohere Calcium- und Mangan-Kon-
zentrationen. Die in etwa gleichen Magnesium-Konzentrationen in den Blattern beider Baum-
arten weisen auf d@hnliche Magnesium-Aufnahmeraten hin.

Fiir die hohere Calcium-Konzentration in den Blattern von P. salticola gegeniiber E.-
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auriculata-Blattern kann es mehrere Griinde geben: Calcium konnte unterschiedlich in den
Organen der beiden Arten verteilt und bei P. salticola in stirkerem MaBe als Calcium-Oxalat
in Vakuolen der Blitter festgelegt sein. Denkbar ist auch ein Zusammenhang zwischen der
Calcium-Konzentration und der Mangan-Konzentration in den Blattern. Aufgrund der
optimalen Calcium-Konzentration in den Bldttem von P. salticola, kann man auBerdem davon
ausgehen, daB kein durch Mangan hervorgerufener Calcium-Mangel vorliegt. Ob Calcium von
den Wurzeln von P. salticola in stirkerem Malle aufgenommen wird als bei E. auriculata, ist
anhand der vorliegenden Ergebnisse nicht zu kldren.

Die Mangan-Konzentration in den Blittern beider Arten sind im Vergleich zu Unter-
suchungen in anderen Regenwildern sehr hoch (Tabelle 5.5). Da die Mangan-Konzentration
in den alten Bldttern von P. salticola die obere Grenze des optimalen Gehalts fiir Kultur-
pflanzen iiberschreitet (> 500 mg/kg TG; Marschner 1990), kann P. salticola als Mangan-
Akkumulator angesehen werden. Da weder an den untersuchten noch an weiteren Individuen
dieser Art Besonderheiten wie Chlorosen, Nekrosen oder starker Insektenbefall auffielen,
wirkt die hohe Mangan-Konzentrationen in der Pflanze zumindest nicht sichtbar toxisch. Aus
dem gleichen Grund ist vermutlich induzierter Calcium- oder Magnesium-Mangel durch hohe
Mangan-Konzentrationen auszuschlieBen. Mit diesen Elementen scheinen die Bdume aus-
reichend versorgt zu sein. Wahrscheinlich ist dagegen, daB3 es sich bei P. salticola um eine
mangantolerante Baumart handelt. Mangantolerante Pflanzen zeichnen sich durch Anpas-
sungen im SproBgewebe, nicht durch eine Verdnderung der Aufnahmeraten aus (Marschner
1990). Eine solche Mangan-Toleranz kann sich z. B. in der gleichmidBigen Mangan-Vertei-
lung im Blatt im Gegensatz zu einer punktformigen duBern (Horst 1983). Oder Mangan wird
durch Oxidation von Bindungsstellen entfernt, kompartimentiert und auf diese Weise stoff-
wechselinaktiv (Memon et al. 1980). Im allgemeinen sind Schwankungen in der Mangan-
Konzentration von Art zu Art auf unterschiedliche Redoxpotentiale der Pflanzenwurzeln und
saure Wurzelausscheidungen der Pflanzenarten sowie auf verschiedene pH-Werte im Boden
zuriickzufiihren (Kap. 2.3; Romheld et al. 1982; Marschner & Romheld 1983; Rémheld 1986;
Schaller 1986). Godo & Reisenauer (1980) fanden heraus, da3 Pflanzen auf Boden mit unter-
schiedlichen pH(H,O)-Werten auch unterschiedliche Mangan-Gehalte im Sprof aufweisen.
Uber Redoxpotential und Wurzelausscheidungen liegen keine Daten vor. Was den pH(H,O)-
Wert betrifft, so schwankt er zwischen 4,7 und 6,1, ist aber nicht zwischen den Standorten
der beiden Baumarten zu unterscheiden. Da bei einem pH-Wert unter ca. 5,5 der Mangan-
Gehalt in der Bodenlosung ansteigt (Bergmann 1988), konnten die vergleichsweise hohen
Mangan-Konzentrationen in den Blittern beider Arten mit einer hoheren Konzentration in der
Bodenldsung zusammenhidngen. Betrachtet man die Konzentration austauschbaren Mangans
im Boden, so fillt allerdings auf, daB die Konzentration nicht sonderlich hoch ist (vgl. Kap.
5.1). Die Konzentrationsunterschiede zwischen beiden Arten lassen sich damit aber ohnehin
nicht erkldren, da sich die Boden um P. salticola und um E. auriculata weder in ihren
Mangan-Konzentrationen noch im pH-Wert wesentlich voneinander unterscheiden. Mdglich
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ist, daB P. salticola in der unmittelbaren Umgebung der Wurzeln mit ihren Wurzelexudaten
ein saureres und reduzierenderes Milieu schafft als E. auriculata. Allerdings konnte man
dann bei P. salticola auch hohere Phosphat-Konzentrationen als bei E. auriculata erwarten,
was aber nicht der Fall ist. Eine weitere Ursache fiir wechselnde Mangan-Gehalte in Pflanzen
kann die Durchfeuchtung des Bodens sein (Schilling & Beer 1967; Beer 1969; Schild et al.
1977; Alva & Bille 1979). Im vorliegenden Fall trifft die zuletzt genannte Erkldrung vermut-
lich nicht zu, da die Biume auf dem deutlich feuchteren Standort im Tal keine hoheren
Mangan-Gehalte in den Bldttern enthalten als an den anderen Standorten (vgl. Abschnitt
4.3.3). An dieser Stelle wird z. B. auch die fehlende Korrelation zwischen den Mangan-
Gehalten im Boden und im Blatt deutlich.

Die hoheren Zink-Konzentrationen von E.-auriculata-Bldttern im Vergleich zu P.-
salticola-Blidttern hdngen moglicherweise mit hoheren Konzentrationen anderer, antago-
nistisch wirkender Ionen in P.-salticola-Blittern zusammen (vgl. Abschnitt 2.3.6). Kationen
wie Mangan und Eisen konnten um die Bindungspldtze an der Wurzeloberfliche kon-
kurrieren, was fiir Zink vor allem deshalb nachteilig sein kann, weil die Zink-Konzentration
im Boden gering ist.
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5.5 Wie kommen die Konzentrationsunterschiede zwischen alten und jungen Blittern
zustande, und welche Riickschliisse lassen die Ergebnisse auf die Nihrstoffversorgung
der Biume zu?

Die Nihrstoffverlagerungen zwischen jungen und alten Bléttern sollen als Zeiger fiir die Néhr-
stoffversorgung der Baume dienen und stehen im Zusammenhang mit den vorher diskutierten
Ergebnissen.

Die Konzentrationen der Elemente Calcium, Magnesium und Mangan sind in alten Bléttern
hoher als in jungen Blittern. Dagegen enthalten junge Blitter hohere Konzentrationen an Kalium
und Phosphor als alte. Bei Zink ist das Ergebnis nicht so eindeutig.

Der Grund fiir die Anhdufung von Calcium in alten Bléattern liegt in der duBerst geringen
Phloemmobilitidt (Marschner 1990; Bergmann 1988; Abschnitt 2.3.1). Calcium wird iiber den
Transpirationsstrom angeliefert und, falls es nicht fiir die Stabilisierung von Membranen, zur
Komplexbildung und zur Enzym-Aktivierung verwendet wird, als Calciumoxalat bzw. -phosphat
in die Zellvakuolen eingelagert. Aus den alten Blattern kann Calcium dann nicht wieder verlagert
(remobilisiert) werden (Marschner 1990). Grubb & Edwards (1982a) untersuchten im Bergregen-
wald von Neu Guinea Blitter dreier Baumarten hinsichtlich der Konzentrationsverschiebung
von Calcium zwischen Blittern unterschiedlichen Alters. Sie fanden bei allen drei Arten
Konzentrationszunahmen von sehr jungen zu sehr alten Blittern. Da die Calcium-Konzentra-
tionen in den jungen Blittern von P. salticola und E. auriculata iiber 0,4% TG liegen und die
jungen Blitter keine Mangelsymptome aufweisen, kann man von einer ausreichenden Calcium-
Versorgung ausgehen.

Die Konzentrationsverschiebung zugunsten der jungen Blitter bei Kalium zeigt sich ebenfalls
bei der Untersuchung von Grubb & Edwards (1982a). Bei allen drei dort untersuchten Baumarten
nahmen die Kalium-Konzentrationen von jungen zu alten Bléttern hin ab. Kalium ist sehr
phloemmobil und wird aus alten in junge Blitter verlagert (Marschner 1990; Abschnitt 2.3.2).
Fiir verschiedene tropische Bergregenwilder wurde eine Remobilisierung von 34% - 77% aus
Blattern vor dem Laubfall nachgewiesen, ndmlich in Neu Guinea (Grubb & Edwards 1982a),
Jamaica (Tanner 1977) und Kolumbien (Veneklaas 1991). Vor allem bei méBiger bis schlechter
Kalium-Versorgung sind die hochsten Kalium-Gehalte in jungen Bléttern zu finden, die aufgrund
des aktiven Stoffwechsels einen hohen Kalium-Bedarf besitzen (Koch & Estes 1976). Der
Kalium-Gesamtgehalt der Bltter ist mit 0,5 bis 1,0% TG je nach Art (vgl. Kap. 5.3) vergleichs-
weise niedrig. Insgesamt betrachtet ist daher bei den untersuchten Baumen Kalium-Mangel
in Betracht zu ziehen.

Magnesium ist ebenfalls ein gut remobilisierbares, phloembewegliches Element (Abschnitt
2.3.3). Der Befund, daf die htheren Magnesium-Konzentration in alten Bldttern der beiden
Arten zu finden sind, steht im Einklang mit den Untersuchungen von Grubb & Edwards (1982a).
Dieses Konzentrationsverhiltnis deutete sich auch schon an der dunkleren Griinfarbung der
alten Blitter gegeniiber den jungen Blittern an, was auf hohere Chlorophyllgehalte in den alten
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Blattern hinweist. Das Magnesium wird wahrscheinlich erst zu einem spéteren Zeitpunkt aus
den alten in die jungen Blitter vergelagert. Wegen dieser Magnesium-Verteilung und des
Gehaltes von 0,2% bis 0,3% TG kommt Magnesium als Mangelfaktor nicht in Frage.

Hohere Mangan-Konzentration in alten Bléttern als in jungen sind aus anderen Untersuchun-
gen in den Tropen und in den gemiBigten Breiten bekannt. Mangan ist ein schlecht phloemmo-
biles und kaum remobilisierbares Element (Hill 1980). Daher reichert es sich in altem Blattge-
webe an. P. salticola enthilt von den zwei Arten die weitaus hohere Mangan-Konzentration
(ca. 800 mg/kg TG). Die Mangan-Konzentration der alten Bldtter P. salticolas iibersteigt damit
auch die Grenze, die fiir die Erndhrung von Kulturpflanzen angegeben wird (20 bis 500 mg/kg
TG). Da das Mangan nicht d@uBerlich toxisch wirkt, scheint P. salticola hohere Mangan-Konzen-
trationen zu tolerieren (vgl. Kap. 5.4). Die Mangan-Versorgung gilt als gesichert.

Junge Blitter besitzen hohere Phosphorkonzentrationen, da Phosphor groBtenteils in junge
oberirdische Pflanzenorgane transportiert wird (Mengel 1991). Organisches Phosphor kann auch
aus alten Blattern remobilisiert und dann in junge Blitter transportiert werden. Eine solche
Verlagerung zeigt mangelnde Phosphor-Versorgung an. Nach Chapin (1980) werden sogar bis
zu 90% des Phosphors aus den alten Blittern vor dem Laubfall remobilisiert. Studien in ver-
schiedenen tropischen Bergregenwildern bestitigen das: In einem kolumbianischen Berg-
regenwald (Veneklaas 1991) wurden 45% - 60% des Phosphors aus reifen Blattern bis zum
Blattabwurf remobilisiert; und aus Neu Guinea (Grubb & Edwards 1982a) und Jamaica (Tanner
1977) sind dhnliche Werte bekannt. Der im Vergleich zu den Literaturwerten fiir Kulturpflanzen
(0,1% - 0,7% TG; Marschner 1990) geringe Phosphor-Gehalt, weist zwar auf Phosphor als
Minimumfaktor hin (vgl. Kap. 5.3), dieser Befund steht aber im Gegensatz zur Phos-
phatkonzentration im Oberboden, die fiir Pflanzenerndhrung als optimal angesehen werden kann
(vgl. Kap. 5.1; Bertsch 1987; Scheffer & Schachtschabel 1992). Die Phosphor-Konzentration
ist im Vergleich zu Bléttern von Bdumen aus anderen Regenwdldern durchschnittlich (0,01%
bis 0,09% TG; Tabelle 5.5, vgl. Kap. 5.3), was zu der Annahme fiihrt, da Bidume tropischer
Wailder an geringere Nahrstoffkonzentrationen, insbesondere an geringe Phosphor-Konzentra-
tionen, angepaBt sind. Die Bidume konnten sich in einem Zustand latenten Mangels befinden,
der sich lediglich in langsameren Wachstum duBert und sonst symptomfrei bleibt (Romheld,
pers. Mitt.). Der Gehalt austauschbaren Phosphats in den obersten Bodenschichten wurde nach
Bertsch (1987) und nach deutschen Richtlinien (Scheffer & Schachtschabel 1992) als optimal
diagnostiziert (vgl. Kap. 5.1). So gesehen ist Phoshor-Mangel aufgrund schlechten Angebots
im Boden unwahrscheinlich. Fiir eine gesicherte Aussage miissen zusitzlich Daten iiber die
Verbreitung der Feinwurzeln, da Phosphor ja nur iiber Diffusion aufgenommen wird, und iiber
Mpykorrhiza erhoben werden (Abschnitt 2.3.5). SchlieBlich ist die hohe Phosphat-Konzentration
nur auf die oberste Bodenschicht begrenzt. In dieser Bodenschicht ist eine hohe Konkurrenz
um Phosphor und andere Nihrelemente zwischen Pflanzenwurzeln und Mikroorganismen zu
erwarten. Daher sind wahrscheinlich VA-Mykorrhizen auch hier von Vortelil fiir die Phosphat-
Aufnahme (vgl. Stark & Jordan 1978). Der tatsdchliche Phosphor-Erndhrungszustand der Baume
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lieBe sich nur mit gezielter Diingung ermitteln.

Die gemessenen Zink-Konzentrationen lassen keine klaren Zink-Konzentrationsunterschiede
in Abhédngigkeit vom Blattalter erkennen. Zink gehort dhnlich wie Mangan zu den weniger
phloembeweglichen Elementen (Hill 1980), kann aber im Gegensatz zu Mangan wihrend des
Alterungsprozesses (Seneszenz) im Blatt remobilisiert werden, vorausgesetzt, die Pflanze ist
angemessen mit Zink versorgt. In den jungen Blittern von P. salticola ist die Zink-Konzentration
hoher als in den alten. Fiir eine Zink-Verlagerung aus alten Bléttern in junge ist es allerdings
sehr friih, da die alten Blitter fiir solche Prozesse wahrscheinlich noch nicht alt genug sind.
Zink konnte auch aus den alten Blattern zu einem hoheren Grad ausgewaschen worden sein.
Da Zink nicht sonderlich auswaschungsgefihrdet ist (Tukey 1970), ist dies jedoch unwahr-
scheinlich (vgl. Kap. 5.6). Bei E.-auriculata-Blittern sind in den alten Bléttern die hoheren
Zink-Konzentrationen ermittelt worden. Toxische Wirkungen in der Pflanze sind bei solch
niedrigen Konzentrationen ausgeschlossen. Eine hohere Zink-Konzentration in alten Bldttern
fanden auch Rahimi und Bussler (1979) bei neun untersuchten Kulturpflanzenarten. Sie erkldren
dies mit der mangelnden Verlagerungsfihigkeit des Zinks aus den alten Blittern, die vor allem
bei Pflanzen mit Zink-Mangel zutrifft. Das stimmt mit Untersuchungen von Hill (1980) iiberein.
Zink-Mangel ist schon deshalb bei E. auriculata und P. salticola in Betracht zu ziehen, weil
allein die Konzentration in den Blattern mit ca. 30 mg/kg TG bzw. 15 mg/kg TG je nach Art
an der unteren Grenze fiir Kulturpflanzen und Biume liegen (vgl. Kap. 5.3).

Wenn man sich hauptsédchlich auf die Konzentrationen der untersuchten Elemente in den Blittern
der Bdume stiitzt und die Elementverlagerungen zwischen alten und jungen Blattern betrachtet,
dann zeigt sich folgendes Bild: Die Calcium-, Magnesium- und Mangan-Versorgung ist aus-
reichend, Kalium liegt an der Grenze zum Mangel, und Zink und Phosphor kdnnten wachstums-
begrenzende Faktoren darstellen. Offensichtlich zeigen die Baume keinerlei Mangelsymptome,
daher 148t sich abschlieBend sagen, daB3 sie sich entweder in einem Zustand latenten Mangels
befinden, der sich lediglich in langsamen Wachstum &dufBert, oder dafl die Bdume tatsdchlich
nicht mehr Nihrstoffe benotigen.
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5.6 Sind Auswaschungen von Ionen aus Boden und Blatt nachweisbar?

Diese Frage ist fiir einen Regenwald von grofer Bedeutung, da die hohen und weitgehend
sauren Niederschldge potentiell groBe Mengen von Nihrstoffen aus Boden und Pflanzen-
material auswaschen konnen, und dadurch diese Niahrstoffe dem direkten Nahrstoffkreislauf
des Waldes entzogen werden.

Auf den ersten Blick scheint keine Auswaschung der untersuchten Elemente auBler bei
Mangan aus dem Boden sichtbar. Denn die Konzentrationen der fiinf Elemente Calcium,
Kalium, Magnesium, Phosphor und Zink unterscheiden sich nicht zwischen Trocken- und
Regenzeit. Indirekt kann dennoch Auswaschung bei den Kationen auftreten, da sich diese
Elemente im Tal anhdufen. Fiir Zink ist das leider aufgrund der MeBproblematik (Abschnitt
3.7.3) nicht nachzuweisen.

Gerade bei Calcium und Magnesium wurden erkennbare Auswaschungen erwartet: bei
Calcium, weil bei hohem CO,-Partialdruck im Boden durch die Aktivitdt von Mikroorga-
nismen die CaCO;-Loslichkeit erhoht wird (Scheffer & Schachtschabel 1992), und bei Mag-
nesium, weil es aufgrund seiner dicken Hydrathiille nur unspezifisch an Bodenkolloide binden
kann. DaB die Kationen tatsdchlich ausgewaschen werden, deutet sich in der hoheren
Konzentration der Elemente Calcium, Kalium, Magnesium und Mangan im Tal an. Aus ober-
flichennahen Bodenschichten der Hinge und Kdémme werden die Kationen vermutlich durch
angesduerten Niederschlag und Kohlensdure ausgespiilt und im Tal angereichert. Aus den
gleichen Griinden ist zu erwarten, dal sich auch Zink im Tal ansammelt.

Mangan ist aufgrund der feuchten und damit eher reduzierenden Umgebung und des
miBig sauren Bodens in Form von Mn** zu erwarten. Da Mn** im Boden sehr beweglich ist,
was die Aufnahme durch Pflanzen erleichtert, ist es in dieser Form allerdings auch aus-
waschungsgefiahrdet (Bergmann 1988). Die Mangan-Konzentration ist in der Regenzeit deut-
lich geringer als in der Trockenzeit. Da die pH-Werte in der Regenzeit nicht entsprechend
dem Konzentrationsabfall ansteigen und so zu einer geringeren Konzentration von Mn** in
der Bodenlosung beitragen konnten, spricht die Konzentrationsabnahme deutlich fiir eine
Auswaschung dieses Kations. Dieser Auswaschungseffekt bestitigt sich auBerdem durch die
hohere Mangan-Konzentrationen im Tal als in den umliegenden, hoher gelegenen Reliefstand-
orten. Die hoheren Mangan-Konzentrationen in den obersten Bodenschichten (bis ca. 25 cm)
im Tal lassen auBerdem vermuten, daB die Redoxbedingungen und damit Feuchte, Durch-
liftung, Dichte, organische Masse und pH-Wert von den anderen Reliefstandorten abweichen.
Die Nédhe zum San Lorencito erklidrt den feuchteren Boden und damit ein wahrscheinlich
reduzierenderes Milieu. Dagegen unterscheidet sich der pH-Wert im Tal nicht wesentlich von
dem der anderen Reliefstandorte.

Phosphat ist in Boden mit guter Adsorptionsmdglichkeit fiir Anionen (vgl. Kap. 5.2) nicht
auswaschungsgefdahrdet. Trotz der sandigen Boden, die nur geringe Tonanteile besitzen
(Tabelle 4.9a-e), gibt es in den untersuchten Boden geniigend Adsorptionsméglichkeiten wie
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z. B. an organische Substanz und an Allophan, das in diesen vulkanisch geprigten Béden zu
erwarten ist. Gut adsorbiertes Phosphat ist allerdings fiir die Pflanzen nur schlecht verfiigbar.
Im Falle von Phosphor ist das Problem fiir die Erndhrung der Pflanzen daher weniger der
Verlust durch Auswaschung als die Fixierung des Phosphats im Boden. Denn in diesen
"andischen" Bdden kann die Phosphat-Fixierung bis zu 85% betragen (Taxonomia de suelos
1982). Mit Hilfe von VA-Mykorrhizen konnen die Bdume aber auch schwerer 16sliche Phos-
phatverbindungen nutzen (Marschner 1990).

Phosphor ist auch das einzige der untersuchten Elemente, dessen Konzentration auf dem
Kamm der Primirwaldfliche am hochsten ist. Das spricht fiir gute Phosphat-Adsorptions-
moglichkeiten auf dem Kamm und dafiir, dal insgesamt wenig Phosphor ausgewaschen wird.
Hohe Phosphat-Auswaschung sollte ebenfalls zu hoheren Konzentrationen im Tal fiihren.

Es ist aufgrund der vorliegenden Informationen nicht moglich zu entscheiden, welche der
folgenden zwei Erkldrungen fiir die ausbleibenden Konzentrationsabnahmen der fiinf
Kationen mit Ausnahme von Mangan in der Regenzeit richtig ist. Einerseits sind die Ionen
an das organische Material gebunden und damit vor Auswaschung geschiitzt. Die Akkumu-
lation im Tal lieBe sich so auf einen hoheren organischen Anteil im obersten Horizont
zuriickfiihren. Andererseits werden ausgewaschene Néahrstoffe aus frisch verottendem orga-
nischen Material und aus schwerer 16slichen Verbindungen im Boden nachgeliefert, um auf
diese Weise das chemische Gleichgewicht in der Bodenldsung zu erhalten. Die zweite
Erkldrung ist plausibler, da es bei einem Niederschlag von 5000 mm im Jahr sehr unwahr-
scheinlich ist, dal keine meBbaren Mengen der untersuchten Hauptnéhrstoffe ausgewaschen
werden. Leider ist es nicht bekannt, wie hoch der organische Anteil und der Tonanteil im Tal
und auf dem Kamm sind. Es ist daher nicht moglich zu priifen, inwieweit die unterschied-
lichen Elementkonzentrationen an diesen Reliefstandorten nicht auch auf bessere Adsorptions-
bedingungen zuriickzufiihren sind.

Uber die geringen Unterschiede in den pH-Werten zwischen den Reliefstandorten kann
keine eindeutige Aussage getroffen werden. Es scheint allerdings, als sei der pH(KCl)-Wert
des Bodens im Tal niedriger ist als an den anderen Reliefstandorten. Das erkldrt moglicher-
weise die bessere Loslichkeit der Kationen, vor allem der Spurenelemente, und damit ihre
hohere Konzentration im Tal.

Zwischen Trocken- und Regenzeit wurden ebenfalls keine Unterschiede zwischen den pH-
Werten festgestellt. Ein entsprechendes Ergebnis fand auch Tanner (1977) bei Untersu-
chungen in Bergregenwildern von Jamaica.

Die Untersuchung der Blitter ergab bei keinem Element Konzentrationsunterschiede zwischen
Trocken- und Regenzeit. Auswaschungseffekte sollten sich eher an alten Blittern zeigen,
unter anderem, weil bei ihnen wegen einer verringerten Wachsbeschichtung das Gewebe
leichter befeuchtet werden kann (Linskens 1952). K, Ca, Mg und Mn gehdren zu den be-
sonders auswaschungsgefdhrdeten Elementen (Tukey 1970). Versuche von Tukey et al.
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(1958) mit radioaktiven Isotopen zeigten, daB Zink und Phosphor im Gegensatz zu den
vorher genannten Elementen nur in geringen Mengen ausgewaschen werden.

Anhand der vorliegenden Ergebnisse ist es nicht moglich, Auswaschung von Ionen aus
dem Blatt direkt nachzuweisen. Deutliche Nihrstoffverluste sind nicht sichtbar. Allerdings ist
in dem Zeitraum von 3 Monaten infolge von Transpiration und Gewebedifferenzierung insbe-
sondere eine Zunahme von Calcium und Mangan im é&lteren Blattgewebe zu erwarten, die
jedoch nicht beobachtet wurde. Die unveridnderte Konzentration dieser Elemente kann als
Hinweis auf Auswaschung gewertet werden. Es ist jedenfalls duerst unwahrscheinlich, daf
in einem so niederschlagsreichen Regenwald mit 100% Luftfeuchte keine Auswaschung statt-
findet. Entstandene Ionenverluste im Blattgewebe konnen vermutlich durch Verlagerungen
innerhalb der Pflanze und Neuaufnahme aus dem Boden ausgeglichen werden. Mecklenburg
und Tukey (1960) stellten bei Calcium nach Auswaschung aus dem Blatt der Bohne erhohte
Ionenaufnahme durch die Wurzel fest. In einem solchen Fall bliebe ein Auswaschungseffekt
ebenfalls unerkannt.

Es gibt verschiedene Mechanismen zur Vermeidung hoher Ionenverluste durch Leaching.
P. salticola besitzt Blitter mit wachsartiger Kutikula, an denen Wasser schnell ablaufen kann.
Wahrscheinlich konnen die "Ablaufspitzen" (drip-tips) ebenfalls den AbfluB3 erleichtern
(Tukey 1970; Dean & Smith 1978). Die Haare auf den Blittern von E. auriculata sind mog-
licherweise imstande, ein Luftpolster zu halten und auf diese Weise eine wasserisolierende
Schicht iiber der Blattoberflache bilden. Alle diese Mechanismen haben zum Ziel, den
Kontakt zwischen der Blattoberfliche und dem sauren Wasser auf einen moglichst kurzen
Zeitraum zu beschrianken, um die Ionenauswaschung aus dem Blattgewebe zu verringern.
Moglicherweise sind die Baume auch durch ihre Position im Unterstand des Waldes besser
geschiitzt.

Insgesamt sind wenig eindeutige Zeichen von Auswaschung gefunden worden. Zur Beant-

wortung dieser Frage miissen die Nahrstofffliisse im Wald beriicksichtigt werden. Moment-
aufnahmen ermoglichen keine genauen Aussagen.
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fallen in keinem Fall darunter, dafiir allerdings ein Teil der pH(KCIl)-Werte (4,0 - 5,1).
Demnach konnten auch hohe Al*-Konzentrationen in der Bodenlosung auftreten. Wie die
Pflanze damit umgeht, 148t sich nicht beurteilen. Da aber der Gehalt von Calcium und
Magnesium die Aluminium-Toxizitdt beeinflut und umgekehrt (Rost-Siebert 1985, Scheffer
& Schachtschabel 1992), zeigen die ausreichenden Calcium- und Magnesium-Konzentra-
tionen in den Blittern an, daB die Aluminium-Konzentration noch nicht kritisch fiir die
Pflanzen sein kann. Unterstiitzt wird diese Annahme von Bertsch (1987). Sie stellt fest, daf3
die vulkanischen Boden in den Bergen Costa Ricas reich an organischer Substanz sind, der
niedrige pH-Wert daher hauptséchlich durch dissoziiertes H* aus organischen Sduren entsteht
und die niedrigen pH-Werte nicht zwangsldaufig hohe Aluminium-Konzentrationen anzeigen
miissen. Denkbar ist allerdings die Ausfdllung von Aluminium-Phosphat, wodurch der
Pflanze geldstes Phosphat aus der Rhizosphire entzogen werden konnte. Dies kann vielleicht
die Diskrepanz zwischen optimalen Phosphat-Gehalten im Oberboden und minimalen
Gehalten im Blatt erkléren.

Wurzelschddigungen durch hohe Protonenkonzentrationen sind bei einem pH(H,O)-Wert
> 4,7 nicht zu erwarten.

Bei der Diskussion um die Toxizitdt von Schwermetall-Ionen ab bestimmten Konzentra-
tionen darf man nicht aufler acht lassen, dal Daten iiber Toxizitdtssymptome iiberwiegend an
Kulturpflanzen erhoben wurden. Bei Pflanzen in Primdrwildern, die miteinander um Nihr-
stoffe konkurrieren, kann man davon ausgehen, dal die dort wachsenden Individuen so gut
an die schon iiber lange Zeitrdume bestehenden Umweltverhiltnisse angepalt sind, daf sie
unter den bestehenden Verhiltnissen keine ausgeprigten Toxizitdts- oder Mangel-Symptome
zeigen. Jede Entwicklungseinschrinkung kann fiir sie nachteilig sein, da dadurch die Uber-
lebens- und Reproduktionsfihigkeit dieses Individuums herabgesetzt sein kann.
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5.8 Zusammenfassung einiger wichtiger Befunde getrennt nach Elementen

Calcium:
Die Calcium-Konzentration im Boden schwankt zwischen 200 und 400 mg/kg TG in 10 cm
Tiefe. Verglichen mit anderen tropischen Waldbdden ist das ein mittlerer Bereich, und an
landwirtschaftlichen MaBstében in Costa Rica gemessen ist das wenig fiir die Erndhrung von
Pflanzen.

Die Calcium-Konzentration in alten Blittern ist hoher als in jungen, da Calcium nicht im
Phloem verlagert werden kann. Blétter von P. salticola besitzen hohere Calcium-Kon-
zentrationen (ca. 10000 mg/kg TG) als Bldtter von E. auriculata (ca. 5000 mg/kg TG).
Moglicherweise hingt die hthere Calcium-Konzentration in den Bléttern von P. salticola mit
der Mangan-Anhéufung in ihren Bléttern zusammen.

Kalium:
Die Kalium-Konzentration des Bodens in 10 cm Tiefe liegt bei ca. 70 mg/kg TG, was im
Vergleich zu landwirtschaftlichen MaBstédben wenig und im Vergleich zu anderen tropischen
Waldbodden durchschnittlich fiir die Pflanzenernéhrung ist.

Kalium ist in hdherer Konzentration in jungen als in alten Blittern zu finden, denn es
kann im Phloem verlagert werden. Bldtter von E. auriculata besitzen die hoheren Kalium-
Gehalte (ca. 10000 mg/kg TG) als Blatter von P. salticola (ca. 7000 mg/kg TG).

Magnesium:

Die Magnesium-Konzentration des Bodens betrédgt in 10 cm Tiefe etwa 50 mg/kg TG. Diese
Konzentration kann auch hier zur Versorgung von Pflanzen als gering fiir die Landwirtschaft
bzw. durchschnittlich fiir andere Regenwélder eingestuft werden.

In den alten Blittern wurden durchschnittlich 3000 mg/kg TG und in jungen 2000 mg/kg
TG gefunden. Eine hohere Magnesium-Konzentration in alten Blittern als in jungen fanden
auch Grubb & Edwards (1982a). Magnesium ist wie Kalium phloemmobil und wird erst bei
Mangel verlagert (Bergmann 1988). Daher spricht dieses Ergebnis fiir eine ausreichende
Magnesium-Versorgung. Zwischen den Magnesium-Konzentrationen der Blitter beider Arten
lassen sich keine Unterschiede feststellen.

Mangan:

In 10 cm Tiefe betrdgt die Mangan-Konzentration des Bodens ca. 10 mg/kg TG. Diese
Mangan-Konzentration wird vom Agronomie-Institut an der Grenze zwischen niedrig und
optimal fiir Pflanzenernidhrung eingestuft. Da die Bedingungen fiir die Mangan-Aufnahme
durch Pflanzen (Feuchte, pH-Wert, organische Substanz) sind giinstig. Es ist allerdings aus-
zuschlieBen, daB3 diese Konzentration toxisch auf die dort wachsenden Pflanzen wirkt. In der
Regenzeit ist die Mangan-Konzentration im Boden geringer als in der Trockenzeit. Mn?* ist
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6 Zusammenfassung

In einem Regenwald Costa Ricas wurden die Gehalte der Nihrstoffe Calcium, Kalium, Mag-
nesium, Mangan, Phosphor und Zink in den Blattern zweier dort hdufiger Baumarten und in
dem diese Bdume umgebenden Boden ermittelt. Untersucht wurde der Einflu3 von Baumart,
Blattalter, Reliefstandort und Jahreszeit. AuBlerdem wurden die vertikale Konzentrations-
verteilung der Elemente im Boden betrachtet und die Konzentrationen der Elemente in Blatt-
und Bodenproben miteinander verglichen.

Verglichen mit landwirtschaftlichen MafB3stdben und mit Ergebnissen aus Untersuchungen
an anderen tropischen Waldbdden sind die Konzentrationen der Elemente abgesehen von Zink
niedrig bis durchschnittlich. Die Zink-Konzentration im Boden ist besonders niedrig. Der
Boden ist unter landwirtschaftlichen Gesichtspunkten betrachtet miBig fruchtbar.

Bei allen untersuchten Elementen nehmen die Konzentrationen im Boden mit der Tiefe ab.
Dies laBt sich wahrscheinlich auf den hoheren Anteil adsorbierender Substanzen, darunter vor
allem organische Verbindungen, in den obersten Bodenhorizonten zuriickfiihren. Die Kon-
zentrationen aller Kationen aufler Zink sind im Tal am gro8ten. Der Grund dafiir kann die
Auswaschung der Kationen aus hohergelegenen Standorten sowie ein hoherer Gehalt an orga-
nischer Substanz im Tal sein. Die hochste Phosphat-Konzentration ist dagegen auf dem
Kamm zu finden. Phosphat wird dort offenbar besonders gut fixiert, z. B. an Allophan. Die
Nahrstoffkonzentrationen in den Blattern zeigen hingegen keine Standortabhingigkeit.
Dementsprechend gibt es auch keine Korrelationen zwischen den Elementgehalten in Blattern
und Boden. Das kann bedeuten, daf die Pflanzen aufgrund ausreichender Versorgung von der
momentanen Konzentration austauschbarer Elemente im Boden unabhingig sind. Allerdings
ist es auch moglich, da3 zwischen den Elementkonzentrationen im Blatt und denen im Boden
kein direkter Zusammenhang besteht.

Weder im Boden, mit Ausnahme von Mangan, noch in den Blittern sind Konzentrations-
unterschiede der sechs Elemente zwischen der Trocken- und Regenzeit zu finden. Mn?* ist im
Boden sehr beweglich und wird offensichtlich in der Regenzeit stiarker als in der Trockenzeit
ausgewaschen.

Der pH-Wert im Boden liegt zwischen 4,7 und 6,1 (in H,0) bzw. 4,0 und 5,1 (in 0,1 M
KCl). In diesem Bereich liegen alle untersuchten Elemente in groen Anteilen als freie Ionen
vor. Die Pflanzen finden also relativ giinstige Erndhrungsbedingungen vor.

Die Vergleiche mit Kulturpflanzen und Waldbdumen ergaben, da3 die Konzentrationen
von Calcium und Magnesium in den Blattern durchschnittlich sind. Der Mangan-Gehalt ist
bei P. salticola besonders hoch. Vermutlich handelt es sich um eine mangantolerante
Baumart. Die Zink- und Kalium-Konzentrationen sind noch ausreichend, wihrend die
Phosphor-Konzentrationen ausgesprochen niedrig sind (< 0,1% TG). Der Vergleich der
beiden Baumarten ergab hohere Calcium- und Mangan-Konzentrationen in P.-salticola-
Blittern und hohere Kalium-, Phosphor- und Zink-Konzentrationen in E.-auriculata-Blittern.
Diese Unterschiede hdngen nicht von den Konzentrationen im Boden, sondern wahrscheinlich
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von verschiedenen physiologischen Auspriagungen der beiden Arten, z. B. von unterschied-
lichen Transpirationsraten, ab.

Von den phloemmobilen Elementen Kalium, Magnesium und Phosphor wurden héhere
Kalium- und Phosphor-Konzentrationen in jungen Blittern als in alten gefunden. Bei der
Magnesium-Konzentration verhdlt es sich umgekehrt. Die Konzentrationen der nicht
phloemmobilen Elemente Calcium und Mangan sind ebenfalls in alten Blédttern hoher als in
jungen, und bei Zink ist die Verteilung unklar. Die Ergebnisse aus den Elementverlagerungen
zwischen alten und jungen Blittern lassen folgenden SchluB zu: Mit Calcium, Magnesium
und Mangan werden die Pflanzen ausreichend versorgt, die Kalium- und Zink-Erndhrung liegt
an der Grenze zum Mangel, und Phosphor kann wachstumsbegrenzender Faktor sein.
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8 Anhang

In den folgenden Tabellen sind die Mittelwerte der Einzelwerte aufgefiihrt, die zur Durchfiih-
rung von Tests abhidngiger Stichproben (Wilcoxon- und Friedman-Test) und zur Durchfiih-
rung des H-Tests in 4.3.3 nach Kruskall & Wallis benétigt wurden.

Tabelle 8.1a: Elementkonzentrationen der Bodenproben in 5 cm Tiefe (Regenzeit): Mittelwerte X und
Standardabweichungen s in mg/kg TG und StichprobengréBen n, zusammen mit den Tabellen 8.1b
und c im Friedman-Test (Abschnitt 4.2.2) verwendet. Die Standorte von E. auriculata und P. salticola
wurden zu je einer Stichprobe zusammengefaf3t.

Element n X s

Ca 23 492 627

K 22 127 113
Mg 23 110 90
Mn 23 14,4 8,9
P 18 37,5 16,7
Zn 16 0,42 0,27

Tabelle 8.1b: Elementkonzentrationen der Bodenproben in 10 cm Tiefe: Mittelwerte X und Stan-
dardabweichungen s in mg/kg TG und StichprobengréBen n, zusammen mit Tabellen 8.1a und c im
Wilcoxon-Test fiir Paardifferenzen und im Friedman-Test (Abschnitt 4.2.2) verwendet. Die Standorte
von E. auriculata und P. salticola wurden zu je einer Stichprobe zusammengefaft.

n X s
Calcium
Trockenzeit 44 219 349
Regenzeit 23 317 566
Kalium
Trockenzeit 42 61 65
Regenzeit 22 87 79
Magnesium
Trockenzeit 43 49 59
Regenzeit 23 69 89
Mangan
Trockenzeit 44 10,5 7.1
Regenzeit 23 9,0 6,5
Phosphor
Trockenzeit 28 27,6 16,0
Regenzeit 18 33,1 16,3
Zink
Trockenzeit 23 0,41 0,31

Regenzeit 16 0,42 0,27




Tabelle 8.1c: Elementkonzentrationen der Bodenproben in 20 cm Tiefe: Mittelwerte x und Standard-
abweichungen s der in mg/kg TG und Stichprobengréen n, zusammen mit Tabellen 8.1a und b im
Wilcoxon-Test fir Paardifferenzen im Friedman-Test (Abschnitt 4.2.2) verwendet. Die Standorte von
E. auriculata und P. salticola wurden zu je einer Stichprobe zusammengefaf3t.

n X s
Calcium
Trockenzeit 44 173 345
Regenzeit 23 222 491
Kalium
Trockenzeit 42 42 50
Regenzeit 22 55 62
Magnesium
Trockenzeit 43 36 56
Regenzeit 23 44 77
Mangan
Trockenzeit 44 7,4 4,7
Regenzeit 23 5,6 3,9
Phosphor
Trockenzeit 28 16,0 6,8
Regenzeit 18 21,8 9,9
Zink
Trockenzeit 23 0,28 0,15

Regenzeit 16 0,22 0,15




Tabelle 8.2: Mittelwerte x der Elementkonzentrationen und Standardabweichungen s der Bodenproben
in mg/kg TG und StichprobengréBen n, verwendet im Wilcoxon-Test fir Paardifferenzen (Abschnitt

4.2.4).
N, Ny X0 s Xp0 s

Calcium
Trockenzeit 23 23 273 463 347 468
Regenzeit 23 23 317 566 222 491
Kalium
Trockenzeit 21 23 81 88 53 65
Regenzeit 21 23 90 80 54 61
Magnesium
Trockenzeit 23 23 62,6 75,9 46,6 73,7
Regenzeit 23 23 68,9 88,7 43,7 76,6
Mangan
Trockenzeit 23 23 10,5 71 8,1 6,0
Regenzeit 23 23 9,0 6,5 5,6 3,9
Phosphor
Trockenzeit 17 16 31,3 18,4 16,6 7,4
Regenzeit 17 16 33,8 16,5 22,8 10,0
Zink
Trockenzeit 15 14 0,31 0,23 0,31 0,22
Regenzeit 15 14 0,37 0,26 0,18 0,13

Tabelle 8.3: pH-Werte: Mittelwerte X, Standardabweichungen s und Stichprobengré3en n, verwendet
zur Ermittlung der Tiefenunterschiede im Wilcoxon-Test fir Paardifferenzen (Abschnitt 4.2.5b).

n Xs s X, s X0 s
Trockenzeit
H,O 46 5,2 0,3 5,2 0,2
KCI 46 4.4 0,2 4,6 0,3
Regenzeit
H,O 22 5,2 0,2 5,2 0,3 5,2 0,3
KCI 22 4,3 0,2 4,4 0,2 4,5 0,3




Tabelle 8.4: pH-Werte: Mittelwerte %, Standardabweichungen s und StichprobengréBen n, verwendet
zur Ermittlung von jahreszeitlichen Unterschieden im Wilcoxon-Test fir Paardifferenzen (Abschnitt
4.2.5c).

n X1z s Xpz s
H,0
10 cm 22 5,2 0,3 5,2 0,3
20 cm 22 5,2 0,3 5,2 0,3
KCI
10 cm 22 4.4 0,2 4.4 0,2
20 cm 22 4,6 0,3 4,6 0,3

Tabelle 8.5: Elementkonzentrationen fir junge und alte Blatter von Elaeagia auriculata: Mittelwerte X
und Standardabweichungen s in mg/kg TG und StichprobengréBen n, verwendet im Wilcoxon-Test
(Abschnitt 4.3.2).

n %ot s Xjung $
Calcium
Trockenzeit 21 6640 2430 4230 1810
Regenzeit 9 6730 1970 4380 1930
Kalium
Trockenzeit 20 9760 2950 13130 3840
Regenzeit 10 8010 2940 10410 4390
Magnesium
Trockenzeit 20 2660 690 2050 510
Regenzeit 10 2930 1030 2080 470
Mangan
Trockenzeit 19 281 107 205 131
Regenzeit 10 354 186 232 129
Phosphor
Trockenzeit 20 576 96 737 180
Regenzeit 10 525 75 653 205
Zink
Trockenzeit 20 31 8 19 9

Regenzeit 10 44 8 22 7




Tabelle 8.6: Elementkonzentrationen fir junge und alte Blatter von Plinia salticola: Mittelwerte X der
Elementkonzentrationen und Standardabweichungen s in mg/kg TG und Stichprobengréf3en n, ver-
wendet im Wilcoxon-Test (Abschnitt 4.3.2).

n ) o s Xjung s
Calcium

Trockenzeit 21 12120 1950 7690 2430
Regenzeit 12 11990 2230 8610 2370
Kalium

Trockenzeit 21 5590 1690 9890 2650
Regenzeit 12 5000 1770 7510 2970
Magnesium

Trockenzeit 21 2650 440 1930 390
Regenzeit 12 2770 780 2130 400
Mangan

Trockenzeit 21 713 252 367 168
Regenzeit 12 802 301 452 226
Phosphor

Trockenzeit 21 438 53 616 112
Regenzeit 12 432 54 544 115
Zink

Trockenzeit 19 18 3 21 6

Regenzeit 12 12 3 15 3



Tabelle 8.7a: Elementkonzentrationen in den Blattern von E. auriculata: Mittelwerte X und Standard-
abweichungen s in mg/kg TG und StichprobengréBen n; getrennt nach alten und jungen Blattern so-
wie nach Reliefstandorten (A, B, K, S, T); verwendet im H-Test nach Kruskall & Wallis (Abschnitt
4.3.3).

Standort Nz Xiii s Biung Xiung s
Ca
A 7 5680 1930 7 4410 1970
B 5 5880 890 5 3360 770
K 3 6760 1540 3 5350 3390
S 4 10050 2940 5 4580 1170
T 2 4920 460 2 2890 320
K
A 7 9920 4310 7 15650 3850
B 4 9460 500 5 12010 980
K 3 10530 1160 3 9500 5770
S 4 8630 3520 5 12110 770
T 2 10870 1750 2 14410 4690
Mg
A 7 2750 650 7 2170 410
B 4 2340 430 (5) 1640 200
K 3 2710 310 3 2480 790
S 4 3290 760 5 2120 360
T 2 1660 320 2 1530 470
Mangan
A 6 257 98 6 193 109
B 4 236 122 4 136 51
K 3 289 149 3 260 283
S 4 362 92 4 250 107
T 2 265 66 2 210 105
Phosphor
A 7 599 126 4 758 286
B 4 550 26 5 787 79
K 3 545 116 3 622 103
S 4 536 64 ) 738 79
T 2 672 67 2 846 122
Zink
A 7 33 9 7 34 9
B 4 28 7 5 23 3
K 3 27 1 3 25 2
S 4 35 9 5 33 9
T 2 26 5 2 26 10




Tabelle 8.7b: Elementkonzentrationen in den Blattern von P. salticola: Mittelwerte x und Standard-
abweichungen s in mg/kg TG und StichprobengréBen n; getrennt nach alten und jungen Blattern sowie
nach Reliefstandorten (A, B, K, S, T); verwendet im H-Test nach Kruskall & Wallis (Abschnitt 4.3.3).

Standort N, Xon s Nyung Xjung s
Ca
A 6 12130 1530 6 7980 3200
B 5 11540 2300 6 6330 2550
K 1 10150 0 2 7250 320
S 6 12440 1830 6 6660 1450
T 3 13040 2950 3 10620 380
K
A 6 5140 1660 6 9800 3460
B 5 5540 910 6 11360 2040
K 1 2630 0 2 5280 1940
S 6 5320 1070 6 8860 1800
T 3 8090 1600 3 11350 2980
Mg
A 6 2650 530 6 1850 380
B 5 2470 580 6 1830 280
K 1 3000 0 2 1420 400
S 6 2730 320 6 1930 460
i 3 2690 360 3 2250 520
Mangan
A 6 750 202 6 363 132
B S 550 152 5 262 144
K 1 837 0 2 393 62
S 6 934 210 6 442 155
T 3 422 156 3 386 320
Phosphor
A 6 476 63 6 685 126
B 5 458 30 6 671 90
K 1 400 0 2 507 2
S 6 391 14 6 551 87
T 3 434 58 3 574 93
Zink
A 5 18 2 6 21 3
B 5 19 4 6 20 3
K 1 15 0 2 18 6
S 5 18 4 6 23 11
T 3 14 1 3 18 2




Tabelle 8.8: Elementkonzentrationen fur junge und alte Blatter von Elaeagia auriculata in der
Trockenzeit (TZ) und Regenzeit (RZ): Mittelwerte x und Standardabweichungen s in mg/kg TG und
Stichprobengré3en n, verwendet im Wilcoxon-Test (Abschnitt 4.3.4).

n Xz s p . s
Calcium
alt 9 7140 3000 6730 1970
jung 10 4290 2040 4500 1860
Kalium
alt 10 8770 1950 8010 2940
jung 10 13400 4340 10410 4390
Magnesium
alt 10 2640 690 2930 1030
jung 10 2050 590 2080 470
Mangan
alt 10 309 107 354 186
jung 10 251 166 232 129
Phosphor
alt 10 588 73 525 75
jung 10 739 210 653 205
Zink
alt 10 31 6 23 8

jung 10 31 8 22 7



Tabelle 8.9: Elementkonzentrationen flr junge und alte Blatter von Plinia salticola in der Trockenzeit
(TZ) und Regenzeit (RZ): Mittelwerte X und Standardabweichungen s in mg/kg TG und Stichproben-
gréBen n, verwendet im Wilcoxon-Test (Abschnitt 4.3.4).

n Xan s Xjung s
Calcium
alt 12 12790 1870 12020 2200
jung 12 7610 2540 8610 2370
Kalium
alt 12 5590 2160 5470 1620
jung 12 9310 3550 7510 2970
Magnesium
alt 12 2800 350 2780 770
jung 12 1880 440 2130 400
Mangan
alt 12 749 284 766 279
jung 12 355 155 452 226
Phosphor
alt 12 431 58 430 55
jung 12 610 126 544 115
Zink
alt 10 17 4 12 3

jung 10 21 8 15 3










Tabelle 8.12: Elementkonzentrationen in alten und jungen Blattern von Elaeagia auriculata und in
Bdden aus 5 cm Tiefe (nur Regenzeit): Mittelwerte X und Standardabweichungen s in mg/kg TG und
Stichprobengréfen n zur Verwendung im Spearman-Rangkorrelations-Test (Abschnitt 4.3.5).

n Xgoden s Xgistter s
Calcium
alt 9 380 268 6730 1970
jung 10 373 253 4450 1860
Kalium
alt 10 127 126 8010 2940
jung 10 127 126 10410 4390
Magnesium
alt 10 101 57,6 2930 1030
jung 10 101 57,6 2080 470
Mangan
ait 10 17,2 10,9 354 186
jung 10 17,2 10,9 232 129
Phosphor
alt 10 38,9 12,1 525 75
jung 10 38,9 12,1 653 205
Zink
alt 10 0,44 0,31 23 8

jung 10 0,44 0,31 22 7



Tabelle 8.13: Elementkonzentrationen in alten und jungen Blattern von Plinia salticola und in Béden
aus 5 cm Tiefe (nur Regenzeit): Mittelwerte X und Standardabweichungen s in mg/kg TG und Stich-
probengréBen n zur Verwendung im Spearman-Rangkorrelations-Test (Abschnitt 4.3.5).

n Xgoden s Xsuatter S
Calcium
alt 13 584 807 11850 2200
jung 12 590 843 8610 2370
Kalium
alt 13 123 104 5200 1830
jung 12 114 103 7510 2970
Magnesium
alt 13 117 110 2750 750
jung 12 116 115 2130 400
Mangan
alt 13 12,2 6,6 797 289
jung 12 12,4 6,9 452 226
Phosphor
alt 13 36,1 17,3 430 52
jung 12 36,5 18,0 544 115
Zink
alt 12 0,40 0,27 12 3

jung 12 0,40 0,27 15 3



Danksagung

Mein Dank gilt Herrn Prof. Dr. Breckle fiir die Bereitstellung des Arbeitsplatzes und fiir die
Betreuung der Arbeit.

Mit freundlicher Genehmigung von Herrn Ortiz, dem Leiter der Reserva de San Ramoén, war
es mir moglich, auf der Biologischen Station zu arbeiten.

Herrn Ph. D. Bornemisza-Steiner danke ich herzlich fiir seine Diskussionsbereitschaft und die
Moglichkeit, im Agronomie-Institut der Universitdt von Costa Rica zu arbeiten.

Ebenso mochte ich mich herzlich bei Herrn Prof. Dr. Romheld fiir sein Interesse und seine
Diskussionsbereitschaft bedanken.

Besonders herzlich mochte ich mich bei Ralf Cordes fiir die Beratung bei Problemen mit der
Statistik und fiir zahlreiche Diskussionen und Anregungen zu Inhalt und Form der Arbeit

bedanken.

AuBerdem mochte ich Christine Reimann fiir ihre Anmerkungen zu statistischen und
inhaltlichen Problemen danken.

Dank gebiihrt auch den Freunden und Freundinnen, die mir bei den Vorbereitungen zur
Costa-Rica-Reise geholfen, die Korrektur gelesen oder mir die Laborstunden versiit haben.

Vor allem danke ich meinen Eltern, die mir das Studium ermdglichten.

Erklirung

Hiermit erklére ich, diese Arbeit selbstidndig angefertigt und nur die angegebenen Hilfsmittel
verwendet zu haben.

Bielefeld, 25.5.1994








