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Het boek dat voor u ligt, is het resultaat van een
intense samenwerking tussen Vlaamse en Neder-
landse onderzoekers en deskundigen, allen werkzaam
in de brede vakgebieden van de bosecologie en het
bosbeheer.

Bos en bosgebruik in Nederland en Vlaanderen verto-
nen grote overeenkomsten, zowel wat ecologie betreft
als wat beheer en maatschappelijke functievervulling
betreft. In de Lage Landen is bos relatief schaars en de
hoge bevolkingsdichtheid zorgt voor een complex van
eisen en wensen met betrekking tot de producten en
diensten die het bos moet leveren. Om die reden is een
gedegen kennis onontbeerlijk voor het oplossen van
vraagstukken over het bosbeheer. Dit boek beoogt de
huidige stand van kennis te geven over de ecologie en
het beheer van bossen, waarbij zo veel mogelijk geput
wordt uit recente en oudere onderzoeksresultaten uit
Nederland en Vlaanderen.

Naast overeenkomsten zijn er ook duidelijke verschil-
len in het bosbeheer en bosbeleid in Vlaanderen en
Nederland, en zijn er uiteenlopende bosbeheercon-
cepten tot stand gekomen. Deze verschillen gaven aan-
leiding tot soms stevige discussies binnen de redactie
en tussen auteurs over begripsdefinities, terminologie,
enzovoort. Het resultaat daarvan vindt zijn weerslag in
dit boek, waarmee een geactualiseerd overzichtswerk
is ontstaan dat toegankelijk is voor studenten, beheer-
ders en overige geinteresseerden in bos uit het Neder-
landse taalgebied.

VOORWOORD

De redactie heeft van de aanvang af besloten dat dit
boek in de Nederlandse taal geschreven zou worden.
Hiermee wordt het vakgebied van de bosecologie en
het bosbeheer ontsloten voor een breder publiek bin-
nen het Nederlandse taalgebied. De meest recente
Nederlandstalige overzichtswerken dateren van dertig
jaar geleden, en bovendien was daarin de verweving
tussen ecologie en beheer niet altijd even sterk aanwe-
zig. Dit boek vult deze lacune en we hopen van harte
dat het zal bijdragen tot een beter inzicht in de proces-
sen die zich afspelen in bosecosystemen en de wijze
waarop een beheerder hierop kan inspelen.

We wensen zeer expliciet de talrijke experts uit Vlaan-
deren en Nederland te bedanken die als auteur belange-
loos hebben meegewerkt aan dit boek. Ook danken wij
de leescommissie (Wim Boonen, Josef Fanta, Martin
Hermy, Ellen Janssen, Ad Olsthoorn, Willy Verbeke,
Carolien Wegstapel) voor hun kritische reflecties, die
de kwaliteit van dit werk sterk verbeterd hebben. Veel
andere collega’s hebben op verschillende wijzen een
bijdrage geleverd aan de totstandkoming van dit boek.
Verder danken we de uitgeverij ACCO voor de profes-
sionele samenwerking en Sofie Bruneel voor de logis-
tieke ondersteuning. Tot slot, en niet in het minst, zijn
we het Agentschap voor Natuur en Bos, Staatsbosbe-
heer, Wageningen Universiteit, Provincie Antwerpen,
Provincie Vlaams-Brabant, Geldersch Landschap en
Geldersche Kasteelen en Stichting het Limburgs Land-
schap zeer erkentelijk voor hun financiéle bijdragen,
die de uitgave van dit werk mogelijk hebben gemaakt.

De redacteuren
JAN DEN OUDEN
BART Muys
FriTs MOHREN
KRris VERHEYEN
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Dit boek kwam tot stand dankzij de medewerking van:

Als beheerder van ruim 250,000 hectare natuur in Nederland, waarvan ruim 90,000
hectare bos, waarborgt Staatsbosbeheer de kwaliteit van een groene leefomgeving voor
mens, plant en dier.

Staatsbosbeheer is in 1899 opgericht om de Nederlandse staatsbossen te beheren en
nieuwe bossen aan te leggen. In de loop van de twintigste eeuw zijn daar taken bijge-
komen als natuurbescherming, landschapsontwikkeling, recreatie en groene gebieds-
ontwikkeling.

De huidige kerntaken van Staatsbosbeheer omvatten natuur, landschap en cultuurhisto-
rie, recreatie en houtproductie. Aan deze taken werkt Staatsbosbeheer vanuit de overtuiging dat natuur in zichzelf waardevol
en voor de mens onmisbaar is. Om een blijvende relatie tussen mens en natuur te stimuleren kiest Staatsbosbeheer voor
natuur die meerdere rollen in de samenleving speelt en die mensen uitnodigt een band met haar op te bouwen.
Staatsbosbeheer, dat FSC-gecertificeerd is, vindt het belangrijk om hout van eigen bodem te oogsten. Dat levert een duurzame,
hernieuwbare grondstof op, terwijl kwetsbare gebieden elders ontzien worden. Zorgvuldig beheerde bossen zijn immers een
duurzame basis voor natuurontwikkeling, bescherming van planten en dieren, recreatie en houtproductie. Staatsbosbeheer
legt publieke verantwoording af over zijn beheer, waarbij het zich inzet om natuur en mensen bij elkaar te brengen.
Staatsbosbeheer, Princenhof Park 1, NL-3972 NG Driebergen. info@staatsbosbeheer.nl, www.staatsbosbeheer.nl.

staatsbosbeheer

[/ Agentschap voor Het Agentschap voor Natuur en Bos (ANB), een Agentschap van de Vlaamse
- Natuur en Bos overheid, werkt elke dag aan het behoud, de bescherming en de ontwikkeling
van natuurgebieden, bossen en parken. De missie van het ANB is ‘Meer, beter
en samen. Door samen te werken met veel verschillende partners probeert het ANB een groter draagvlak voor natuur te
creéren. De deur staat open voor iedereen: van een grote multinational die bomen wil planten tot een lokale jeugdbewe-
ging die in de natuur wil kamperen.
Als grootste groenbezitter van Vlaanderen heeft het ANB 37,300 hectare bossen, natuurgebieden en domeinen in handen.
Aangezien het Agentschap ook anderen helpt bij het beheren van hun domeinen, komt het totaal op zon 70,000 hectare.
Het ANB staat dus duidelijk met zijn twee ‘botten’ op het terrein. Die terreinkennis en ervaring vormen belangrijke pijlers
om het beleid te helpen voorbereiden.
Agentschap voor Natuur en Bos, Koning Albert II-laan 20, BE-1000 Brussel. Tel. +32 2 553 81 02, anb@vlaanderen.be,
www.natuurenbos.be.

Inverde, de specialist in opleidingen over bos-, groen- en natuurbeheer.

I n Een volledig overzicht van het opleidingenaanbod in heel Vlaanderen vind je op
www.inverde.be.

opleidingen bos-, groen- en natuurbeheer Inverde: opleidingen bos-, groen- en natuurbeheer, Duboislaan 1b, BE-1560
Hoeilaart. Tel. +32 2 658 24 94, info@inverde.be, www.inverde.be.
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JAN DEN OuDEN, KRis VERHEYEN, BART Muys, FRITS MOHREN

1.1 Inleiding

1.1.1 Het belang van bos en bosbeheer

Bossen vormen een belangrijke groep van ecosyste-
men en wereldwijd zijn vele miljoenen mensen voor
hun bestaan direct athankelijk van het bos. Het bos
levert een schat aan grondstoffen en producten. Daar-
naast is het grootste deel van de diversiteit aan planten
en dieren op het vasteland gebonden aan, en te vinden

in, het bos. Verder zijn bossen van groot belang voor
de kwaliteit van de leefomgeving, als onderdeel van
stedelijk groen, als landschappelijk schoon en als cul-
turele of spirituele omgeving. Bossen beschermen de
aarde tegen erosie en hebben een bufferend en regule-
rend effect op de waterhuishouding en het klimaat. Op
wereldschaal is ongeveer twee derde van alle koolstof

BOS EN BOSBEHEER IN VLAANDEREN EN NEDERLAND

in de terrestrische biosfeer opgeslagen in bosecosys-
temen. Dit maakt het bos tot een van de belangrijkste
onderdelen van de mondiale koolstofbalans.

Door de sterk groeiende bevolking staat het bos op
vele plaatsen in de wereld onder druk en wordt een
verantwoord beheer van bossen van steeds groter
belang. Dit beheer omvat de bescherming van waarde-
volle bossen met unieke flora en fauna, maar richt zich
ook op het leveren van producten en diensten aan de
maatschappij. Hout is een buitengewoon belangrijke,
hernieuwbare grondstof met tal van toepassingen,
van brandhout (nog steeds goed voor ongeveer 50%
van het wereldhoutverbruik) tot papier, constructie-
materiaal en hoogwaardige technologische en artis-
tieke toepassingen. Deze gebruiksfunctie moet ook
voor de langere termijn gewaarborgd blijven, waar-
door duurzaam gebruik van deze natuurlijke hulpbron
van groot belang is.

Foto JAN DEN OUDEN
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Nederland en Vlaanderen zijn arm aan bos en meer dan
90% van het door de samenleving gebruikte hout moet
worden geimporteerd. Dit betekent dat de rol van het
bos voor de levering van grondstoffen van relatief klein
belang is, en de houtproductie wordt in onze dichtbe-
volkte regio de laatste decennia dan ook meer en meer
als ondergeschikt gezien aan waarden voor natuurbe-
houd, recreatie, milieu en landschap. Door dergelijke
verschuivingen in de eisen en wensen met betrekking
tot het bos is ook de complexiteit in de beheervraag-
stukken rond het bos toegenomen. Bovendien kun-
nen bosbeheerders tegenwoordig, als gevolg van de
toegenomen mondigheid van de burgers, niet meer
zomaar hun eigen gang gaan, maar moeten zij steeds
meer verantwoording afleggen aan de maatschappij.
De sterke betrokkenheid van de gebruikers leidt ertoe
dat beheerders hun handelen duidelijk moeten onder-
bouwen en uitleggen, om beheeringrepen te rechtvaar-
digen en een draagvlak te creéren voor beheerbeslis-
singen. Dit betekent dat er steeds meer eisen gesteld
worden aan de professionaliteit van de beheerder.

1.1.2 Waarom een boek over bosecologie
en bosbeheer?

De bossen in Nederland en Vlaanderen hebben vrijwel
altijd een multifunctioneel karakter. Zelfs wanneer er
sprake is van een belangrijk hoofddoel (bijvoorbeeld
houtproductie of natuurbehoud), dan nog blijven
andere functies zoals recreatie of waterwinning een rol
spelen bij beslissingen over het te voeren beheer. Er zal
bij het beheer van bos dus moeten worden gestreefd
naar een optimale combinatie van functies die voldoet
aan de vraag vanuit de maatschappij op dit moment,
waarbij de productiviteit van het bos en de diversiteit
zo goed mogelijk gehandhaafd blijven en het bos tevens
wordt voorbereid op de toekomstige maatschappelijke
vraag naar producten en diensten.

De levensduur van bomen omvat vele tientallen tot
honderden jaren, en een volledige bosontwikkeling
kan zich uitstrekken over vele eeuwen. Over deze tijd-
spanne zijn de groeiomstandigheden vaak niet con-
stant, bijvoorbeeld als gevolg van bodemvormende
processen en klimaatverandering. Bos wordt beheerd
vanwege zijn maatschappelijke functies, in de breedste
zin van het woord. Juist vanwege de heel lange tijd-
spanne waarover ontwikkelingen in het bos plaatsvin-
den, vereist het beheer een doordachte en gefundeerde
aanpak. De planning wordt verder gecompliceerd
wanneer we ons realiseren hoe snel ook de doelstel-
lingen van het beheer veranderen.

Veel beheerrichtlijnen zijn gebaseerd op waardevolle
ervaringen uit het verleden, maar deze dienen opnieuw
bekeken te worden in het kader van de huidige eco-
logische veranderingen en in het licht van de altijd
veranderende functievervulling. Het volstaat daarom
niet meer om beheerrichtlijnen op te stellen die gefun-
deerd zijn in het verkrijgen van een zo hoog mogelijke
productie. Niet alleen zijn nu ook andere doelstellin-

gen van belang, maar ook door veranderingen in de
groeiomstandigheden leiden in het verleden behaalde
resultaten van beheerexperimenten niet noodzakelijk
tot oplossingen voor de huidige beheerproblemen. Het
is daarom van belang om bij het beheer van bos in de
eerste plaats uit te gaan van kennis over het functione-
ren van het bosecosysteem, zoals vervat in het weten-
schapsveld van de bosecologie.

Bosecologie is ecologie toegespitst op bossen. Het is het
wetenschappelijke vakgebied dat de relaties bestudeert
tussen organismen onderling, en tussen organismen en
hun omgeving. In de bosecologie is die omgeving direct
gerelateerd aan bos met de daarbij horende groeiplaats.
De bosecologie probeert inzicht te verkrijgen in hoe de
structuur en samenstelling van het bos, en de relaties
tussen de afzonderlijke componenten in dat bos, van
invloed zijn op de ontwikkeling van populaties en indivi-
duen. Daarmee kan zij een bijdrage leveren aan het ont-
wikkelen van strategieén voor het duurzaam beheren van
bossen als natuurlijke hulpbron. Bosbeheer kan daarom
bij uitstek worden gezien als toegepaste bosecologie.

Dit boek beoogt een overzicht te geven van het bos-
beheer en zijn ecologische grondslag in Vlaanderen
en Nederland. De bossen van de Lage Landen aan de
Noordzee verschillen in veel opzichten van bossen in de
daaraan grenzende gebieden, zowel inzake boomsoor-
tensamenstelling, geschiedenis van menselijk gebruik
als huidig beheer. Na de leerboeken van Houtzagers
(1954, 1956) en Van Miegroet (1976) en het naslagwerk
van Schiitz en Van Tol (1981) zijn er in het Nederlandse
taalgebied sindsdien geen overzichtswerken meer ver-
schenen op het gebied van het bosbeheer.

Dit boek is bedoeld als leerboek voor het hoger
onderwijs en als naslagwerk op het gebied van bosbe-
heer en bosecologie, en geeft de stand van de weten-
schap en de beroepspraktijk van het bosbeheer weer
op basis van ecologische inzichten in de groei en ont-
wikkeling van bomen en bossen. Dit boek geeft geen
kant-en-klare oplossingen voor de huidige vraagstuk-
ken in het bosbeheer, maar beoogt een kader te geven
waarbinnen ervaringen uit het verleden een nieuwe
betekenis kunnen krijgen. Het boek wil behulpzaam
zijn bij het zoeken naar oplossingen die rekening hou-
den met lokale groeiplaatsdynamiek, maatschappe-
lijke functievervulling en duurzaam gebruik op lange
termijn. De beschrijving van het bosbeheer wordt
daarbij voornamelijk beperkt tot de beheersystemen
en -technieken, waarbij de maatschappelijke ontwik-
kelingen als kaders gezien worden, maar niet uitvoerig
geanalyseerd aan bod zullen komen. De bosbeheerder
is uiteindelijk de centrale persoon die met kunst en
kunde het beheer ter plaatse vormgeeft, rekening hou-
dend met al deze genoemde facetten.

In deze inleiding tot het boek worden eerst het bos
en het bosbeheer als begrippen gedefinieerd. Ver-
volgens wordt een beknopt overzicht gegeven van de
geschiedenis en de actuele toestand van het bosareaal
en het bosbeheer in Nederland en Vlaanderen. Tot
slot wordt iets uitgebreider ingegaan op het doel en de
opzet van dit boek.

INLEIDING



1.2 Definities van bos en
bosbeheer

1.2.1 Bos

Wat is een bos? Het lijkt een evidentie, maar het blijkt
lastig om het begrip ‘bos’ eenduidig te definiéren. In
het verleden werden vaak utilitaire definities aan ‘bos’
gegeven die uitgingen van de functie(s) voor de mens,
zoals Houtzagers (1954), die een bos definieerde als
“een houtopstand dienende voor het kweken van het
artikel hout” Ook de huidige FAO-definitie is nog
steeds gebaseerd op het landgebruik. Menselijke func-
ties, hoe belangrijk ook, maken echter geen essentieel
deel uit van het bos.

De vroegste ecologische definities beschouwen het
bos als een levensgemeenschap, zoals die van Morosov

(1922):

“Bos is een gemeenschap van houtige gewassen
gekarakteriseerd door bestendigheid, weder-
zijdse beinvloeding en inwerking op de omge-
ving”

Daarbij vormt een eigen microklimaat een wezens-
kenmerk van het bos. Door de grotere hoogte van de
bomen en de gelaagdheid van hun bladerdek creéren
bossen een sterk gebufferd microklimaat (zie 9.7), dat
bijzondere, meer getemperde levensomstandigheden
voor allerlei organismen biedt.

Verder worden in veel definities ook voorwaarden
gesteld aan minimale oppervlakte, hoogte en dicht-
heid van de vegetatie (Verchot et al. 2007). Een micro-
klimaat wordt immers pas gevormd bij een voldoende
oppervlakte, dikte en dichtheid van het vegetatiedek.
Verder zijn deze minimale waarden van belang wegens
allerlei praktische en juridische toepassingen (bosin-
ventaris, monitoring van bosuitbreiding of ontbos-
sing). Een minimumoppervlakte kan bijvoorbeeld
gerelateerd worden aan het detectiebereik van een
satelliet. Zo is het discutabel of het Wittekinderbos
op de middenberm van de autoweg E19 tussen Brus-
sel en Antwerpen met een lengte van 40 km en een
breedte van slechts 15 m als het langste en smalste bos
ter wereld kan worden beschouwd.

Volgens de Marrakesh-akkoorden van het Kyoto-
protocol heeft een bos een minimale grondoppervlakte
van 0.05-1.0 hectare met een gemiddelde kroonbedek-
king van 10-30% en een minimale boomhoogte bij
volwassenheid van 2-5 m (UNFCCC 2002). Dit laat
nog heel wat speling, die tot zeer uiteenlopende bos-
oppervlakten kan leiden. Nederland vulde zijn bos-
definitie voor broeikasgasmonitoring (Ministerie van
VROM 2008) in als een landoppervlakte van meer dan
0.5 hectare groot en minimaal 30 m breed, bedekt met
houtige vegetatie en een kroonbedekking van meer
dan 20%. Opstanden met jonge bomen van minder
dan 5 m hoog en met minder dan 20% kroonbedek-
king, evenals wegen van minder dan 6 m breed, beho-
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ren volgens deze definitie ook tot het bos. En ondanks
het feit dat er nog geen bomen aanwezig zijn, vallen
recente kapvlaktes dus ook onder ‘bos.

Juridische definities geven, naast een geordende
opsomming van ondubbelzinnige fysische en morfo-
logische kenmerken eigen aan het object ‘bos, een lijst
van twijfelgevallen die al of niet als bos beschouwd
moeten worden. De Bosdefinitie voor Vlaanderen
(art. 3 van het Vlaamse Bosdecreet van 1990, gewijzigd
in het Decreet van 19 mei 2006) begint bijvoorbeeld
als volgt:

“grondoppervlakten waarvan de bomen en de
houtachtige struikvegetaties het belangrijkste
bestanddeel uitmaken, waartoe een eigen fauna
en flora behoren en die één of meer functies ver-
vullen”

Daarna volgen de twijfelgevallen die als bos beschouwd
moeten worden:

“de kaalvlakten, voorheen met bos bezet, die tot
het bos blijven behoren; niet-beboste oppervlak-
ten die nodig zijn voor het behoud van het bos,
zoals de boswegen, de brandwegen, de aanpa-
lende of binnen het bos gelegen stapelplaatsen,

»

dienstterreinen en ambtswoningen..., etc!

De besproken definities suggereren een segregatie
tussen bos en ander landgebruik. Dit is ook in over-
eenstemming met de historisch gegroeide realiteit van
het West-Europese landschap, waarbij enerzijds via
allerlei wettelijke regelingen allerlei bosdegraderende
activiteiten (akkerbouw, beweiding) uit het bos wer-
den geweerd, en anderzijds in het landbouwareaal de
aanwezigheid van bomen sterk wordt gecontroleerd.
Deze afbakening tussen bos en geen bos is er zeker
niet altijd geweest en is ook niet natuurlijk. Vooral
in termen van biodiversiteit mag bos niet los worden
gezien van de omringende vegetatietypen zoals gras-
landen, heidevelden, enzovoort. In het huidige bos- en
natuurbeheer worden daarom veel initiatieven geno-
men om scherpe overgangen tussen bos en open land-
schap uit te vlakken via het creéren van open plekken
en bosranden met mantel- en zoomvegetaties.

Al met al kan hier worden besloten met een pragma-
tische omschrijving van het bos als een ecosysteem,
gedomineerd door houtachtigen, met een minimum-
oppervlakte en een minimumdichtheid en hoogte van
de vegetatie.

1.2.2 Bosbeheer

Bosbeheer is het geheel van menselijke activiteiten die
de structuur, samenstelling en dynamiek van het bos-
ecosysteem sturen teneinde de doelstellingen van de
eigenaar en/of beheerder te realiseren. Duurzaam bos-
beheer richt zich daarbij op een optimale en besten-
dige levering van goederen en diensten aan de samen-
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leving, nu en in de toekomst. Dit zal verder worden
uitgewerkt in de hoofdstukken 23 en 48.

Het gekozen beheer is athankelijk van de gewenste
productie en/of dienstverlening en wordt bepaald door
de heersende sociaaleconomische context en de heer-
sende biotische en abiotische omstandigheden. Groot-
schalige, achterliggende factoren die meespelen in het
gevoerde beheer, zijn onder meer de bevolkingsdruk,
de economische, politieke en culturele context en
het technologieniveau. Lokale, direct beinvloedende
factoren zijn de groeiplaatseigenschappen, de lokale
marktstructuur, de vigerende wetgeving en — niet te
onderschatten — de huidige en historische opvattingen
en gebruiken over beheer.

Vaak wordt de term ‘bosbeheer’ als synoniem gebruikt
voor bosbouw. In dit boek gebruiken we consistent
het woord ‘bosbeheer, omdat het woord ‘bosbouw’ de
laatste jaren wat in onbruik is geraakt. Dit komt omdat
het, naar analogie van landbouw, vooral associaties
oproept met betrekking tot de productiefunctie van het
bosbeheer, terwijl het woord ‘bosbeheer’ toch meer het
multifunctionele aspect van bossen benadrukt. Niette-
min heeft de bosbouw al eeuwen een eigen paradigma
ontwikkeld dat zowel ecologisch, beheertechnisch als
economisch een heel eigen karakter heeft en in deze
aspecten afwijkt van de gangbare landbouw.

Beheertechnisch onderscheidt bosbouw (bosbe-
heer) zich van landbouw omdat door de langlevend-
heid van bomen de beheerder steeds moet plannen
op lange termijn en inzicht moet hebben in de voor-
geschiedenis van de huidige toestand, alsook in de te
verwachten trends in groei, vitaliteit, enzovoort. Eco-
nomisch gezien zorgt de langlevendheid van het bos
voor een situatie waarbij het kapitaal van een bos niet
enkel in de grondwaarde maar ook in de waarde van
het groeiende bos zit. Deze opstandwaarde is vaak
hoger dan de grondwaarde. Hout groeit dus aan zoals
samengestelde interest op een bankrekening. Méér
oogsten dan de rente betekent meteen het interen op
het kapitaal. Duurzame oogst impliceert daarom dat
de gemiddelde houtvoorraad van een bosgebied van
een voldoende grootte op een min of meer constant
peil wordt gehouden door het jaarlijks toelaatbare
oogstvolume niet te overschrijden.

Bosbeheer (of bosbouw) heeft in het Nederlands meer-
dere betekenissen, terwijl daar in andere talen verschil-
lende woorden voor bestaan (zie hoofdstuk 23). In zijn
ruime betekenis is het de discipline die werkelijk alle
aspecten van het beheer van bossen omvat, met inbe-
grip van alle deeldisciplines zoals bosbescherming,
houtteelt, houtmeetkunde en beheerplanning. In dit
boek wordt het bosbeheer echter vooral besproken in
het licht van de bosteelt, dat kan worden omschreven
als de wetenschappelijke discipline die de ecologische
en technische basis legt voor het succesvol sturen van
groei en ontwikkeling van bossen ter verwezenlijking
van de maatschappelijke doelen. De planning, inclu-
sief de economische en bedrijfskundige aspecten, zul-
len hier verder niet aan de orde komen.

1.3 BosinVlaanderen en
Nederland: geschiedenis
en actuele situatie

1.3.1 Situering van het Vlaamse en
Nederlandse bos in Europa

Vlaanderen en Nederland maken onderdeel uit van
het Atlantische deel van het Noordwest-Europese laag-
land. Het klimaat is gematigd maritiem (Képpen 1931)
en de Potentieel Natuurlijke Vegetatie (PNV) - dit is
de vegetatie die zich zal ontwikkelen in afwezigheid
van (vaak door de mens veroorzaakte) verstoringen —
wordt gevormd door bos. Ook in de rest van Europa
bestaat de PNV voornamelijk uit min of meer gesloten
bos, uitgezonderd in regio’s waar het te koud (polaire
steppes, alpiene vegetaties en toendra’s) of te droog is
(zoals in steppes en woestijnen; fig. 1-1). Op bepaalde
plaatsen komt, ondanks een gunstig klimaat, geen
bos voor omdat de lokale bodemomstandigheden er
geen boomgroei toelaten, zoals onder te natte of zoute
omstandigheden. In dat geval spreekt men van azonale
vegetatietypen. Volgens Bohn et al. (2000) valt het
meeste bos in Vlaanderen en Nederland onder de for-
matie Zomergroene loofbossen en gemengde naald-
lootbossen met gunstige vochtvoorziening. Deze
formatie strekt zich uit langs de Atlantische kust, van
Noordwest-Spanje naar Denemarken, en via Noord-
west- en Midden-Europa tot aan de Oeral in Rusland.
Op basis van verschillen in bodemkenmerken worden
binnen deze formaties dan nog subformaties en -groe-
pen afgebakend. In de hoofdstukken 15 tot 22 worden
de in Nederland en Vlaanderen voorkomende bosty-
pen uitgebreid besproken.

Ongeveer 1 miljard ha (47%) van de pan-Europese
landoppervlakte, het gehele gebied ten westen van de
Qeral, is bedekt met bos (MCPFE 2003). De dichtst
beboste gebieden bevinden zich onder meer in Noord-
Europa (Europees Rusland, Scandinavié) en bergge-
bieden als de Balkan, de Karpaten en de Alpen (fig.
1-2). Het bos in de 27 landen die behoren tot de Euro-
pese Unie, beslaat 166 miljoen ha (37%) van de landop-
pervlakte. Het bosareaal in Vlaanderen en Nederland
omvat hiervan slechts 0.3%. Ook de bosindex, oftewel
het percentage land dat bedekt is met bos, is met 10%
veel lager dan het Europese gemiddelde, waardoor de
Lage Landen een van de bosarmste regios in Europa
vormen (fig. 1-2).

1.3.2 Enkele cijfers over het bos in
Vlaanderen en Nederland

Het bos in Vlaanderen en Nederland bedekt respec-
tievelijk ongeveer 145,000 ha en 360,000 ha (fig. 1-3).
In beide regio’s komt veruit het meeste bos voor op de
armere zandgronden van de Antwerpse en Limburgse
Kempen (VL), Noord-Brabant, de Veluwe, Overijssel
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[ Riet- en zeggemoeras
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- Zomergroene loofbossen en gemengde naald-loofbossen met gunstige vochtvoorziening - Veen

- Moeras- en veenbos
- Vallei- en estuariene vegetatie

Figuur 1-1. Kaart met de potentieel natuurlijke vegetaties in Europa. Naar Bohn et al. (2000).

en Drenthe (NL; fig. 1-3). Dat is echter niet altijd zo
geweest (zie 1.3.3). Het beperkte bosareaal is in beide
regios bovendien sterk versnipperd. In Vlaanderen
en Nederland is ongeveer 85% van de individuele bos-
terreinen kleiner dan 5 ha (Dirkse et al. 2001; Hermy
& Vandekerkhove 2004). Naast een versnippering in

BOS EN BOSBEHEER IN VLAANDEREN EN NEDERLAND

de ruimte is ook het boseigendom erg versnipperd.
Zeventig procent van het Vlaamse bos is in privé-
bezit, waarbij de gemiddelde oppervlakte per eigen-
dom niet meer dan 1 ha bedraagt. Dat betekent dus
dat er naar schatting 100,000 privéboseigenaars zijn
in Vlaanderen. In Nederland bezitten privé-eigenaars
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Figuur 1-2. De verspreiding van bos in Europa (Schuck et al. 2002). De schaalverdeling geeft het bedekkingspercentage van bos aan.

(incl. natuurverenigingen) ongeveer 48% van het bos. (tabel 1-1). De gemiddelde voorraad aan het begin van
Eigendommen kleiner dan 5 ha omvatten in Neder- de 21ste eeuw is in Vlaanderen hoger dan in Nederland
land 13% van het bosareaal. (215 vs. 198 m3 ha™) en in Vlaanderen is het volumeaan-

deel loofbomen groter dan in Nederland (54 vs. 46%).
Er zijn enkele opvallende verschillen in de kenmer- In Vlaanderen is de populier de belangrijkste loof-
ken van het bos tussen Vlaanderen en Nederland boomsoort, terwijl eik de belangrijkste loofboomsoort

Tabel 1-1. Staande houtvoorraad (x 1000 m*) per boomsoort in Vlaanderen en Nederland aan het begin van de 21ste eeuw. De cijfers
voor Vlaanderen en Nederland zijn representatief voor respectievelijk een bosoppervlakte van 146,381 ha en 296,300 ha en betreffen de
levende bomen. Bron: Afdeling Bos & Groen (2001); Dirkse et al. (2007).

Boomsoort Vlaanderen Nederland
1000 m? % 1000 m? %
Inlandse eik 3605 11 10494 18
Amerikaanse eik 1492 5 2380 4
Beuk 2447 8 3186 5
Populier 5106 16 3529
Andere loofboomsoorten (o.a. es, esdoorn, zwarte els, berk, wilg) 4519 14 7456 13
Grove den 8582 27 15928 27
Corsicaanse den* 3934 12 3408 6
Lariks 766 2 3459 6
Douglas 363 1 5015 9
Andere naaldboomsoorten (o.a. fijnspar, sitkaspar, reuzenzilverspar) 770 2 3865 7
Totaal 31584 58720
Gemiddeld (m3ha™) 215 198

* In Nederland worden de cijfers van Corsicaanse den gegroepeerd onder de categorie andere dennen’. Het getal omvat dus ook de volumes van alle
andere voorkomende dennensoorten (met name Oostenrijkse den, weymouthden en zeeden).
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Figuur 1-3. Voorkomen van het bos in Vlaanderen en Nederland.

in Nederland is. Daarentegen komt in Nederland veel
meer douglas voor dan in Vlaanderen.

Er is een grote variatie in bossamenstelling binnen
Nederland en Vlaanderen. Een meerderheid van de
bossen is nog ongemengd. Er wordt in de bosinventa-
ris gesproken over menging wanneer er twee of meer
boomsoorten aanwezig zijn, waarvan de meest voorko-
mende niet meer dan 80% van het grondvlak (zie hoofd-
stuk 4 voor definitie) inneemt. In Nederland bestaat het
bos (uitgezonderd kapvlaktes en jong bos) voor 21% uit
ongemengd loofbos, voor 32% uit ongemengd naaldbos
en voor 43% uit gemengd bos (Dirkse et al. 2007). In
Vlaanderen liggen deze percentages op respectievelijk
50, 36 en 11% (Afdeling Bos & Groen 2001).

BOS EN BOSBEHEER IN VLAANDEREN EN NEDERLAND

In Vlaanderen wordt naar schatting jaarlijks 300,000
m’ hout geoogst, wat overeenkomt met 26% van de
jaarlijkse volumeaanwas (geschat wordt dat de volume-
aanwas gemiddeld 7.8 m?® ha™ jr* bedraagt). In Neder-
land werd aan het begin van de 21ste eeuw ongeveer
1 miljoen m?® hout per jaar geoogst, wat gelijk is aan
ongeveer 60% van de aanwas. De staande voorraad per
ha, die zeker in Vlaanderen hoog is in vergelijking met
de buurlanden, neemt dus zowel in Nederland als in
Vlaanderen nog steeds toe. De grote bevolkingsdicht-
heid in Vlaanderen en Nederland, in combinatie met
de relatief beperkte oogstvolumes, zorgt ervoor dat de
zelfvoorzieningsgraad voor hout minder dan 10% is
in beide regios. De overgrote meerderheid van het in
Vlaanderen en Nederland verbruikte hout moet dus
worden geimporteerd.
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Een typisch kenmerk van het Vlaamse en Nederlandse
bos is de hoge recreatiedruk. Tussen de helft en drie
kwart van de Vlamingen en Nederlanders (10-15 mil-
joen personen) maakt minstens eenmaal per jaar een
uitstapje naar bos of natuur (CBS 2005; Ministerie van
de Vlaamse Gemeenschap 2005). Het is voor het beheer
dus een uitdaging te zoeken naar een evenwicht tussen
een voldoende graad van toegankelijkheid van bosgebie-
den en een aanvaardbare invloed op het bosecosysteem.

De natuurlijkheidsgraad van het bos in Vlaanderen en
Nederland is vrij laag. Deze wordt bepaald door de ver-
houding tussen de mate van menselijke beinvloeding
en wat zich aan planten en dieren heeft ontwikkeld
zonder directe tussenkomst van de mens (Hermy &
Vandekerkhove 2004). Zeker wat de boomlaag betreft,
valt het merendeel in de categorie van de kunstmatige
bossen, omdat de meeste bomen zijn aangeplant en de
samenstelling van de boomlaag sterk beinvloed wordt
via beheeringrepen. De natuurlijkheid van de struik-
en kruidlaag is daarentegen wel vrij groot. Ondanks de
relatief lage natuurlijkheid kunnen bossen in Vlaande-
ren en Nederland toch als ‘hotspots’ voor biodiversiteit
beschouwd worden en is hun belang voor het natuur-
behoud erg groot. In Vlaanderen is ongeveer 80,000
ha bos (55% van het bosareaal) aangeduid als ‘Europees
Habitat- of Vogelrichtlijngebied’ In Nederland ligt naar
schatting 107,000 ha bos binnen deze gebieden. Dat is
34% van het totale bosareaal (Dirkse et al. 2007).

Periode 1

1.3.3 Het bos in Vlaanderen en Nederland
in historisch perspectief

De bosgeschiedenis in Vlaanderen en Nederland kan
opgedeeld worden in verschillende periodes die van
elkaar onderscheiden worden door wijzigingen in de
bosoppervlakte en/of het beheer (fig. 1-4).

De eerste periode start na de laatste ijstijden (circa
10,000 BP) en eindigt omstreeks de nieuwe steentijd
(~6000 BP). De impact van de mens was toen relatief
beperkt en er zijn sterke aanwijzingen dat het land-
schap in deze periode nog voornamelijk uit bos bestond
(maar zie Vera 1997 voor een afwijkende opvatting).
Dit beeld verandert in de tweede periode, die aanvangt
in de nieuwe steentijd, wanneer de mens zich perma-
nent gaat vestigen en aan landbouw begint te doen. Het
bosareaal wordt vanaf dan geleidelijk aan teruggedron-
gen ten voordele van akker- en graasland. Van een echt
bosbeheer was nog geen sprake, hoewel er aanwijzin-
gen zijn dat bossen al als hakhout gebruikt werden tij-
dens de late steentijd (5800 BP; Coles & Coles 1986).

Een eerste minimum in het bosareaal werd bereikt
tijdens de Romeinse periode (ongeveer 50 voor Chr.
tot 400 na Chr,; i.e. de derde periode). Hoewel er voor
Vlaanderen en Nederland geen exacte cijfers over
bestaan, zal het bos, zeker in de meer vruchtbare stre-
ken, tijdens deze periode sterk zijn teruggedrongen
(zie bijvoorbeeld Vanwalleghem 2004). Voor het laag-
land in Engeland wordt aangenomen dat tijdens de
Romeinse periode minder dan 50% van hetland bedekt
was met bos (Rackham 2003). De oudste geschreven
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Figuur 1-4. Veronderstelde veranderingen in het bosareaal in Vlaanderen sinds de laatste ijstijd, met aanduiding van de zeven in de
tekst besproken periodes. De volle lijn geeft de veranderingen weer op de rijkere gronden, terwijl de stippellijn deze voor de arme zand-
gronden weergeeft. Er dient opgemerkt te worden dat de onzekerheid bij de cijfers van de periodes 1 tot 5 groot is.
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bronnen over bos in Nederland en Vlaanderen vermel-
den het reusachtige Carbonaria Silva of Kolenwoud
(zie Goblet d’Alviella 1927), dat geheel centraal Belgié
bedekt zou hebben en waarvan het Meerdaalwoud, het
Zoniénwoud, het Hallerbos en het Raspaillebos nog
restanten zouden zijn. Onderzoek van Vanwalleghem
(2004) heeft echter aangetoond dat delen van het Meer-
daalwoud tijdens de Romeinse periode waarschijnlijk
in landbouwgebruik waren en het Kolenwoud dus niet
één groot, aaneengesloten massief was. Dit is een goed
voorbeeld van het feit dat veel van onze oude bossen
niet in een ononderbroken lijn terug te voeren zijn op
het oorspronkelijke bos (zie fig. 43-1) Van het bosbe-
heer tijdens de Romeinse periode is weinig bekend,
maar ook hier zijn er aanwijzingen dat delen van bos-
sen als hakhout beheerd werden (Visser 2008).

De vierde periode start na de val van het Romeinse
rijk in het jaar 402 en omvat de donkere middeleeu-
wen. Door de gedeeltelijke ontvolking van het plat-
teland vindt tijdens deze periode spontane bosuit-
breiding plaats. Vanaf het jaar 80oo wordt deze trend
opnieuw gekeerd door een sterke bevolkingstoename
en een middeleeuwse maatschappij die zich stilaan
beter begint te organiseren (vijfde periode). Vanaf de
10de eeuw wordt deze trend nog versneld door de
oprichting van abdijen en de opkomst van de steden.
Zeker in de dichtbevolkte regio’s, zoals het toenmalige
graafschap Vlaanderen, leidde deze ontginningsgolf
tot een nieuw minimum in het bosareaal. Tack et al.
(1993) schatten dat het percentage bosoppervlak er in
de 13de eeuw nog slechts 9% was. Deze verregaande
bosdegradatie gaf aanleiding tot een dreigend hout-
tekort, waardoor dringend maatregelen getroffen
moesten worden om de aanvoer van deze grondstof
veilig te stellen. Uit die tijd dateren dan ook de eerste
historisch gedocumenteerde bosaanplantingen zoals
rond de abdij van Ename (Tack et al. 1993). Dit luidde
een nieuwe, zesde periode in waarin de verschillende
gebruiksrechten (bosbegrazing, sprokkelen van hout,
loofvoedering, varkensdrift op de mast van eikels en
beukennootjes, enzovoort) strikter gereguleerd wer-
den met het oog op bosbehoud, en waarin ook de
teelttechnieken verder geoptimaliseerd werden.

Hakhout en middelhout waren in deze zesde peri-
ode veruit de meest voorkomende bedrijfsvormen,
en Tack et al. (1993) toonden aan dat deze bossen
in het graafschap Vlaanderen zeer intensief en met
grote kennis van zaken beheerd werden. Maatregelen
zoals aanplanten en inboeten, uitgraven van stobben,
draineren, kuisen, snoeien, dunnen, diepgronden en
bemesten werden veelvuldig toegepast. Deze ken-
nis en kunde werden door Tack et al. (1993) als het
‘Vlaamse Bosmeesterschap’ bestempeld en dankzij dit
bosmeesterschap, samen met de terugdringing van de
gebruiksrechten, de uitbreiding van het bosareaal en
de maximale bezetting van het cultuurlandschap met
hakhout en bomen, slaagde men erin om in het dicht-
bevolkte graafschap de stijgende houtvraag afdoende
te beantwoorden. Ook in Nederland zijn aanwijzingen
gevonden dat het bosbeheer plaatselijk met veel ken-
nis en kunde werd uitgevoerd, al stammen historische
bewijzen hiervan pas van na de middeleeuwen (o.a.
Bouwer 2003, 2008; Schaars 1974; Buis 1985).

BOS EN BOSBEHEER IN VLAANDEREN EN NEDERLAND

Een interessante wetenswaardigheid is dat hout dat
moest dienen voor zeer hoogwaardige toepassingen,
toch nog geimporteerd moest worden. Haneca (2005)
toonde bijvoorbeeld aan dat voor schilderijpanelen
eikenhout uit de Baltische staten werd geimporteerd.
In Nederland is de rijkdom uit de Gouden Eeuw vooral
vergaard door handel met het Oostzeegebied, waarbij
de import en doorvoer van hout een belangrijke rol
vervulden.

Er bestaan echter belangrijke regionale verschil-
len in bosoppervlak en bosgebruik. In de zandige
delen van Vlaanderen en Nederland, waar de bevol-
kingsdichtheid veel lager was en er ook alternatieve
brandstofbronnen aanwezig waren zoals veen (Leen-
ders 1989; Verboven et al. 2004), was het bosbeheer
tussen de 13de en 18de eeuw nog veel minder goed
georganiseerd en vond een zekere bosuitbreiding
pas plaats vanaf de 18de eeuw. In Nederland was het
overgrote deel van de bossen verdwenen aan het eind
van de middeleeuwen. De lagere delen van het land
waren vrijwel geheel in agrarisch gebruik, terwijl op
de hogere zandgronden verreweg het meest bos plaats
had gemaakt voor heidevelden. Veel van de resterende
bossen waren in gemeenschappelijk bezit van boeren-
gemeenschappen (maalschappen of marken), en even-
als in Vlaanderen was strikte regelgeving nodig om het
bos tegen degradatie te beschermen (Sloet 1911). De
adel heeft een grote invloed gehad op de bescherming
van bossen en heeft zelf nieuwe bossen laten aanplan-
ten ten behoeve van de jacht (Buis 1985).

Vanaf de 19de eecuw (de laatste, zevende periode) zijn
er grote veranderingen opgetreden in zowel het bos-
areaal, de samenstelling als het beheer van de bossen.
Aan de basis daarvan ligt een aantal belangrijke socio-
economische en technologische veranderingen, zoals
de opkomst van de moderne landbouwtechnieken, de
gedeeltelijke vervanging van hout als brandstof door
steenkool en olie, de toenemende globalisering en con-
currentie met ingevoerde land- en bosbouwproducten
en de verdere ontwikkeling van de bosbouw als weten-
schap (zie 1.4). In Nederland is het bosareaal sinds het
begin van de 19de eeuw zeer sterk toegenomen, voorna-
melijk door bebossing van voormalige heides en stuif-
zanden. Deze bebossingen werden voornamelijk uitge-
voerd met dennen, die als stuthout moesten dienen voor
de opkomende mijnindustrie. Vooral in de tweede helft
van de 19de eeuw is ook veel landbouwgrond bebost ten
behoeve van de hakhoutcultuur (Buis 1985).

Ook in Vlaanderen werden de heides in de 19de en
20ste eeuw grootschalig bebost met grove den, maar in
tegenstelling tot Nederland gingen deze bebossingen
niet gepaard met een netto-bosuitbreiding omdat in
dezelfde periode vooral bos gelegen op de rijkere gron-
den op grote schaal ontgonnen werd tot landbouw-
grond (fig. 1-5). Door deze parallelle processen van
bosuitbreiding en -ontginning is het bos in Vlaanderen
de laatste twee eeuwen als het ware gemigreerd van
west naar oost en van relatief rijke naar arme bodems.

De opeenvolgende periodes van bosontginning en
-uitbreiding hebben ertoe geleid dat slechts een
kleine fractie van het actuele bosareaal in Vlaanderen
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- Bos in 1775 en in 1850

- Bos in 1775, geen bos in 1850
- Bos in 1850, geen bos in 1775

B 305 in 1850 en in 2000

B 505 in 1850, niet in 2000

B Bos in 2000, niet in 1850

en Nederland als oud bos, i.e. bos dat al gedurende
minstens 150 & 200 jaar onafgebroken aanwezig is
op een bepaalde plaats, bestempeld kan worden. De
Keersmaecker et al. (2001) becijferden dat in Vlaan-
deren actueel slechts 23,000 ha (circa 15% van het bos-
areaal) uit oud bos bestaat. In Nederland is nog slechts
circa 340 ha bos aanwezig waarvan vaststaat dat dit
ook voor 1800 al bos was. Ongeveer 41,000 ha van het
huidige bos is ontstaan vodr 1900 (Daamen 2008).
Ten slotte dient ook nog vermeld te worden dat de
samenstelling en het beheer van de bossen grote wijzi-
gingen hebben ondergaan tijdens de afgelopen eeuw.
Hakhout en middelhout waren niet langer de meest aan-
gewezen bedrijfsvormen vanwege een sterke daling van
de vraag naar producten uit het hakhout (brandhout,
houtskool, eikenschors voor de leerlooierij, enzovoort)
en een toenemend gebruik van zwaarder rondhout als
stut- en bouwmateriaal. Vandaar dat het middelhout en
hakhout geleidelijk steeds meer werden omgevormd tot

hooghout. Op dit moment wordt nog slechts een zeer
klein deel van het bos in Vlaanderen en Nederland als
hakhout of middelhout beheerd (zie hoofdstuk 24).
Samenhangend met deze omvorming van hak- en mid-
delhout naar hooghout veranderde ook de boomsoor-
tensamenstelling van het bos. Zoals al eerder aangehaald
werd, is het aandeel naaldhout sterk toegenomen door
de grootschalige heidebebossingen. Daarnaast werd
vanaf het einde van de 19de eeuw meer en meer geéxpe-
rimenteerd met uitheemse boomsoorten, zoals douglas,
Corsicaanse den en Amerikaanse eik. Vanaf de tweede
helft van de 20ste eeuw is het economische belang van de
bossen in Vlaanderen en Nederland afgenomen, terwijl
de aandacht voor recreatie en natuurbehoud sterk is toe-
genomen. Dit heeft geleid tot het bos van vandaag, dat in
vergelijking met vroeger extensiever beheerd wordt en
daardoor meer levende en dode biomassa bevat, don-
kerder en vaak meer gemengd is (zie 1.3.2).
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- Bos in 1990

B Bosin 1900 en 1990
- Bos verdwenen sinds 1900

Figuur 1-5. Veranderingen in de bosverspreiding in Vlaanderen tussen 1775 en 1850, en tussen 1850 en 2000, en de veranderingen in
bosverspreiding in Nederland tussen 1900 en 1990. Naar De Keersmaecker et al. (2001) voor Vlaanderen, en Knol et al. (2004) voor
Nederland. Cartografie van Luc De Keersmaecker (VL) en Rik Huiskes (NL).

1.4 Bosbouw als
wetenschap in historisch
perspectief

1.4.1Inleiding

Bomen zijn langlevende organismen, en bosontwikke-
ling neemt over het algemeen veel tijd in beslag waar-
door bij ontbossing in korte tijd een ontwikkeling van
decennia en eeuwen wordt afgebroken. Als gevolg van
de langdurige ontwikkelingen is bosbouw een exten-

BOS EN BOSBEHEER IN VLAANDEREN EN NEDERLAND

sieve vorm van landgebruik. Bepaalde ingrepen, zoals
het vellen van een opstand om deze te verjongen, heb-
ben op korte termijn natuurlijk een zeer groot effect op
de lokale omgeving, maar gedurende de jaren daarna
wordt betrekkelijk weinig en met grote tussenpozen
ingegrepen. Vanwege de lange periodes die nodig
zijn om de verschillende stadia van de bosontwikke-
ling te doorlopen en het extensieve karakter van de
ingrepen, onderscheidt bosbeheer zich duidelijk van
andere landgebruikvormen. Graanvelden en bloem-
rijke hooilanden worden jaarlijks gemaaid, maar er
gaan vele decennia overheen voordat een boom als
zaaghout kan worden geoogst, voordat er in een nieuw
bos een stabiel microklimaat ontstaat of voordat er een

29



30

voldoende aantal dikke dode bomen aanwezig is met
de daaraan gekoppelde biodiversiteit.

Gedurende de opeenvolgende periodes van bosbe-
houd en bosherstel (zie 1.3) is stilaan het bosbouwkun-
dige paradigma van de lange termijn gegroeid. In de
praktijk kan dit niet zomaar worden opgevat als lange-
termijndenken, omdat gebleken is dat bosbeheerders
weinig verschillen van andere beroepsgroepen wat
de termijn betreft die zij overzien bij hun handelen
(Hoogstra 2008). De relatief trage ontwikkeling in
bossen betekent echter wel dat beheerdoelen pas op
langere termijn kunnen worden gerealiseerd en de
gevolgen van het ingrijpen in de bosontwikkeling zich
uitstrekken over vele decennia tot eeuwen.

Tijdens het opgroeien van het bos worden ontwik-
kelingen in het bos hoofdzakelijk gestuurd door de
natuurlijke processen en dynamiek. In plaats van deze
vrijwel volledig naar eigen hand te zetten, zoals in de
meer intensieve landbouw gebeurt, moet de bosbe-
heerder werken met de natuurlijke componenten en
omstandigheden van het heersende bosecosysteem.
Veel meer dan in de landbouw gebeurt, moet de bos-
beheerder roeien met de riemen die het ecosysteem
biedt. Dit vereist veel meer inzicht in de relaties tus-
sen soorten en hun omgeving, en beheermaatregelen
moeten zo veel mogelijk aansluiten op, of gebruik
maken van, de natuurlijke processen in het bos. Om
de beeldspraak verder door te voeren: bosbeheer
moet voor een optimale doelrealisatie meegaan op de
stroom van spontane ontwikkelingen in het ecosys-
teem. Tegen de stroom in roeien leidt vaak tot hoge
kosten en instabiele systemen.

Dit alles dwingt het bosbeheer hoe dan ook om een
langetermijnvisie te ontwikkelen en beslissingen in
boomsoortensamenstelling en bosstructuur sterk te
baseren op de ecologische omstandigheden en moge-
lijkheden. De bosbouw is als wetenschapsveld bijna
twee eeuwen oud. In de volgende paragrafen wordt
een korte ontwikkelingsgeschiedenis geschetst van het
vakgebied en een korte blik geworpen op mogelijke
ontwikkelingen in de toekomst.

1.4.2 Ontwikkeling van bosbouw op
wetenschappelijke grondslag

Het vigerende bosbouwparadigma kent zijn oorsprong
in het West-Europa van de 18de eeuw. Als gevolg van
overexploitatie door ongereguleerde kap en overbe-
grazing verkeerde het toenmalige bos op veel plaatsen
in een deplorabele toestand wat de houtvoorziening
betreft, terwijl door de toenemende industriéle activitei-
ten en bevolking de behoefte aan hout als grondstof en
energiebron steeds groter werd. Dankzij de vooruitgang
in de natuurwetenschappen ontwikkelden zich snel
concepten en technieken voor bosherstel en rationeel
bosbeheer met als voornaamste doelstelling de bodem
te beschermen, de ecosysteemproductiviteit te herstel-
len en op termijn economisch waardevolle producten
te leveren. Een mijlpaal in deze ontwikkeling was de
definitie van hernieuwbaarheid of bestendigheid van

de houtoogst door Von Carlowitz (1713) als het in even-
wicht houden van de oogst met de aanwas. Dit concept
van ‘sustained yield was een verre voorloper van het
door Brundtland (1987) gedefinieerde concept van
duurzame ontwikkeling (zie hoofdstuk 47). In Frankrijk
bracht Duhamel du Monceau in 1760 de bosbouwkun-
dige kennis van dat ogenblik samen in het encyclopedi-
sche Traité des semis et plantations des arbres et de leur
culture, Hartig deed in 1791 hetzelfde voor het Duitse
taalgebied en de Poederlée (1792) deed dit voor Belgié.
In Nederland waren de eerste grotere bosbouwkundige
werken vooral gebaseerd op buitenlandse publicaties,
zoals Knoop (1790) en Joosten (1821), die zich vooral
baseerden op het belangrijke werk van Evelyn (1664) uit
Engeland (zie Buis 1985). Pas halverwege de 19de eeuw
publiceerde Boer (1857) het eerste veelomvattende bos-
bouwkundige werk voor Nederland.

In het begin van de 19de eeuw entte Heinrich Cotta
(1816) op het bestendigheidsprincipe van Von Carlo-
witz het concept van een normaal bos, gedefinieerd
als een bos waarin van elke leeftijdsklasse een even
grote oppervlakte bestaat zodat periodiek kan worden
geoogst en verjongd met constante houtaflevering tot
gevolg (zie hoofdstuk 48).

In 1813 richtte Cotta in Tharandt nabij Dresden de Sak-
sische bosbouwacademie op, waarmee de bosbouw als
wetenschap een vaste grond kreeg. Daarna schoten de
bosbouwscholen in Europa en later de Verenigde Sta-
ten als paddenstoelen uit de grond. De Ecole Nationale
des Eaux et Foréts in Nancy startte in 1824. In Belgié
lag de oprichting in 1860 van het Institut Agricole de
I'Etat te Gembloux aan de basis van het bosbouwonder-
zoek. Het duurde echter tot 1876 vooraleer de eerste
bosbouwleerstoel — onder leiding van Parisel - er werd
gecreéerd. Twee jaar later werd ook aan de universiteit
van Leuven een bosbouwdepartement opgestart, naar
het model van Nancy, met aan het hoofd Lecart, tevens
rentmeester van de eigendommen van de prinsen van
Arenberg. De landbouwhogeschool in Gent werd pas in
1919 opgericht. Bij Koninklijk Besluit van 26 juni 1896
werd de ‘Speciale Dienst voor Opzoekingen en Raad-
gevingen’ ingesteld. Na een aantal naamsveranderingen
vestigde deze dienst zich in 1919 in Groenendaal en kreeg
hij in 1951 de naam ‘Proefstation van Waters en Bossen.
Door de regionalisatie werd dit station opgesplitst in
een Vlaamse en een Waalse component. In Vlaande-
ren leidde dit in 1991 tot de oprichting van het ‘Instituut
voor Bosbouw en Wildbeheer’ te Geraardsbergen, dat
in 2006 herdoopt werd tot het huidige Instituut voor
Natuur- en Bosonderzoek (INBO) (Lust s.d.).

In Nederland begonnen in 1877 de eerste hogere
opleidingen in het landbouwonderwijs aan de Rijks-
landbouwschool (voorloper van de huidige Wage-
ningen Universiteit). In hetzelfde jaar werd het eer-
ste proefstation voor onder andere bosbouwkundig
onderzoek opgericht, de latere ‘Dorschkamp’ en het
huidige Alterra, eveneens gevestigd te Wageningen. In
1883 werd G.E.H. Tutein Nolthenius, opgeleid aan de
Forstakademie in Tharandt, de eerste leraar houtteelt
aan de Rijkslandbouwschool. Hij werd al snel opge-
volgd door A.H. Berkhout, de eerste hoogleraar van de
studierichting Bosbouw (vanaf 1917). Berkhout was als
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houtvester opgeleid in Nederlands Indié (het huidige
Indonesié), zodat de bosbouwopleiding een sterk tro-
pisch karakter kreeg dat tot de onathankelijkheid van
Indonesié in 1949 zo bleef (van den Bosch 1986).

Het onderzoek in Nederland en Vlaanderen legde
in de beginperiode de nadruk op houtproductie via
groei- en opbrengststudies, veredeling, selectie van
hoogproductieve herkomsten en rassen, en op rati-
onalisatie en mechanisatie van het beheer. Vermel-
denswaardig is dat - samen met de geneeskunde - de
bosbouwwetenschap de eerste ter wereld was die zich
internationaal organiseerde met de oprichting van de
International Union of Forest Research Establishments
(het huidige ITUFRO) in 1892.

Het bosareaal in West-Europa is vandaag het hoogst
van de laatste 300 jaar. Dit gegeven suggereert dat
de concepten en methoden van de wetenschappe-
lijke bosbouw heel succesvol waren, want ze leidden
tot een algemeen herstel van het bos in de gematigde
streken. Toch was het alsof een van de stamvaders van
de moderne bosbouw, Heinrich Cotta, de kritiek die
tweehonderd jaar later zou losbarsten, leek aan te voe-
len toen hij in 1816 schreef:

“Het beste bos is het natuurbos zonder mensen;
waar mensen komen, gaat het bos kapot; een
goede bosbouwer kan bewerkstelligen dat het
bos degradeert in plaats van kapot gaat”

In werkelijkheid woedden er al op het eind van de 18de
eeuw hevige discussies over de impact van het fysiocra-
tisch geinspireerde bosbeheer, waarbij werd uitgegaan
van de veronderstelling dat de rijkdom van een land
wordt bepaald door de primaire productie. Dit leidde
tot de grootschalige aanleg van gelijkjarige, homogene
naaldhoutplantages, in reactie waarop romantici als
Jean Jacques Rousseau juist pleitten voor het behoud
van natuurlijke boslandschappen. De fysiocratische
opvattingen leidden er onder andere toe dat de Bra-
bantse houtvester van het Zoniénwoud, de I'Escaile, in
1785 opzij werd geschoven ten voordele van de Oosten-
rijkse tuinarchitect Zinner omdat hij voor de restaura-
tie van het woud natuurlijke eikenverjonging verkoos
boven homogene beukenaanplantingen. Sinds de 19de
eeuw ontwikkelde zich vooral in Centraal-Europa een
natuurgerichte variant van het wetenschappelijke bos-
beheer, met een pleidooi voor natuurlijke bosverjon-
ging door de Miinchense bosbouwhoogleraar Gayer
(1880, 1886) en kleinschalige verjonging als alterna-
tief van kaalslag door de Dauerwaldbewegung onder
impuls van Moller (1922). In Nederland was houtvester
Van Schermbeek een van de pleitbezorgers voor deze
manier van bosbouw. Zijn pleidooi voor een meer
ecologisch geinspireerd bosbeheer vond echter in het
begin van de vorige eeuw relatief weinig gehoor, al
heeft hij wel duidelijk een aantal navolgers gehad, zoals
de houtvester Blokhuis, die in de heidebebossingen van
Drenthe nadrukkelijk gebruik maakte van gemengde
aanplant en veel aandacht schonk aan bodemverbete-
rende eigenschappen van boomsoorten.

Op basis van het gedachtegoed uit de natuurgerichte
bosbouw en de Dauerwaldbewegung ontwikkelden de
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bosbouwhoogleraren Schédelin (1942) en Leibundgut
(1970, 1978) aan de ETH in Ziirich verfijnde kleinscha-
lige bosbouwsystemen, zoals de Zwitserse femelslag (zie
hoofdstuk 25). De ideeén van deze Centraal-Europese
school hebben het denken over bosbouw in Nederland
en Vlaanderen in de tweede helft van de 20ste eeuw sterk
bepaald, niet in het minst onder invloed van de Gentse
hoogleraar Van Miegroet (1994) en de Wageningse
hoogleraar Houtzagers (1954, 1956) die tijdens zijn
lange loopbaan bij de Nederlandse Heidemaatschappij
op veel praktijkervaring kon bogen. Daarnaast was er in
de praktijk van het bosbeheer een toenemende invloed
van plantensociologisch geschoolde beheerders, zoals
houtvester Diemont in Limburg (Diemont 1938).

De afgelopen decennia is er steeds meer aandacht geko-
men voor de rol van het bos bij de bescherming van
de biodiversiteit en natuurlijke en halfnatuurlijke eco-
systemen. Deze aandacht werd vooral gevraagd vanuit
maatschappelijke organisaties, en was ingegeven door
de steeds toenemende milieudruk, de verregaande
versnippering van het bosareaal en de daardoor ver-
oorzaakte achteruitgang van de natuurkwaliteit. Vanaf
de jaren 1970 werd deze discussie vooral in Nederland
aangezwengeld door groepen als Kritisch Bosbeheer
en biologen als Westhoff (1976), die een sterk plei-
dooi hielden voor een meer op de natuur geinspireerd
bosbeheer. Het bosbouwkundige antwoord op deze
maatschappelijke belangstelling was de ontwikkeling
van het concept van meervoudige functievervulling
(multiple use), waarbij houtproductie in de meeste
gevallen nog steeds het leidende principe bleef, maar
er meer ruimte kwam voor natuurbescherming. Ook
het belang van bos als een plaats voor ontspanning en
natuurbeleving nam steeds meer toe, al wordt deze
recreatieve functie binnen het multifunctionele bosbe-
heer over het algemeen als secundair beschouwd, die
goed gecombineerd kan worden met zowel de produc-
tie- als de natuurbeschermingsfunctie van het bos.
Deze ontwikkelingen hebben binnen het bosbeheer
tot een verschuiving geleid in aandacht voor bomen
naar de overige componenten van het bosecosysteem.
Beheermaatregelen zijn niet langer louter gericht op de
groei en vitaliteit van bomen in opstanden, maar wor-
den nu nadrukkelijk beschouwd als ingrepen in het
gehele bosecosysteem. Ook zijn veel bossen nu feitelijk
uit productie genomen en hebben spontane processen
de vrije hand met het doel een natuurlijker bos te cre-
eren. Ook veel bebossingsprojecten, vooral in het wes-
telijke deel van Nederland en rond de grotere steden in
Vlaanderen, zijn niet zozeer op houtproductie gericht
maar eerder op het creéren van recreatiegebieden.

1.4.3 Vooruitblik

Aan het begin van de 21ste eeuw is het concept van
meervoudige functievervulling van bossen nog ver-
der verbreed. Meer en meer wordt onderkend dat
bossen, naast een productie-, recreatie- en natuurbe-
houdsfunctie, nog een veel breder gamma van ecosys-
teemdiensten verschaffen, zoals de opslag van kool-
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stof, het vasthouden van water of het voorzien in een
habitat voor bestuivers van de landbouwgewassen in
de omgeving (zie het Millennium Ecosystem Assess-
ment 2005). Het is dan ook een grote uitdaging om
het bos zodanig te beheren dat de huidige maatschap-
pelijk gewenste dienstverlening optimaal vervuld kan
worden zonder de toekomstige dienstverlening in het
gedrang te brengen. Bovendien zullen maatschappe-
lijke wensen steeds blijven veranderen, waardoor pri-
oriteiten in het beheer steeds bijgesteld moeten wor-
den. Zo ligt het voor de hand dat in de nabije toekomst
de rol van het bos als leverancier van hernieuwbare
grondstoffen weer aan belang zal winnen in het licht
van de toenemende schaarste van fossiele energiebron-
nen en de toenemende houtbehoefte als gevolg van de
wereldwijde bevolkingsgroei. Daarbij biedt een hogere
houtproductie op een deel van het mondiale bosareaal
meer mogelijkheden om de resterende delen van het
bos te reserveren voor bescherming van biodiversiteit.
Onder een dergelijke maatschappelijke druk zal het de
opdracht zijn aan het bosbeheer om de kennis over het
functioneren van het bos als ecosysteem te blijven ont-
wikkelen en in te zetten voor zowel een economisch
als ecologisch duurzaam beheer.

De vraag is of er niet opnieuw behoefte is aan groot-
schalige onderzoeksprogramma’s zoals het wereldwijde
International Biological Programme (IBP 1964-1974).
Het IBP had als doelstelling de relaties tussen biolo-
gische productie en het menselijk welzijn (“The Bio-
logical Basis of Productivity and Human Welfare’) te
onderbouwen. Het programma heeft geleid tot talrijke
nieuwe inzichten en was een enorme stimulans voor
het bosecosysteemonderzoek (zie bijvoorbeeld Duvig-
neaud & Denayer-De Smet 1970; Reichle 1970, 1981;
Cooper 1975; Ellenberg et al. 1981; Brumme & Khanna
2009). Juist nu is er behoefte aan een uitbreiding daar-
van, waarbij relaties tussen veel meer ecosysteemdien-
sten en het menselijk welzijn onderzocht worden.

Wellicht is er geen principieel andere koers onder het
heersende bosbouwparadigma nodig maar eerder een
bijsturing van het beheer door een betere operationa-
lisering van de ecologische kennis. Populatie-ecologie
van soorten en systeemecologie van energie- en stof-
stromen raken geleidelijk geintegreerd, maar pro-
duceren nog te weinig bruikbare, contextspecifieke
beheeradviezen voor de bosbeheerder in het veld. Dat
komt omdat bosecosystemen een web van interacties
vormen van grote complexiteit. Elke beheerinterven-
tie veroorzaakt positieve of negatieve terugkoppelin-
gen die moeilijk voorspelbaar zijn. Het beheer kan
daardoor onbewust en ongemerkt een systeem over de
drempel van haast irreversibele verandering brengen.
Bovendien zorgt de langlevendheid van bomen als
dominant element van bossen ervoor dat een voor-
aanstaande rol is weggelegd voor stochastische pro-
cessen, zoals grootschalige verstoringen, die een grote
invloed hebben op het geplande beheer. Ook kunnen
door de lange termijn waarop processen plaatsvinden,
de effecten van kleine beheeringrepen cumulatief uit-
vergroot worden en leiden tot sterke veranderingen op
een grotere tijdschaal. In deze context biedt ecosys-
teemmodellering, in combinatie met monitoring van

beheerde bossen en bossen waarin geen beheer wordt
gevoerd, een perspectief voor ondersteuning van de
terreinbeheerders.

Niet alleen in het bosecosysteem zelf zijn effecten
van beheer moeilijk te voorspellen en te evalueren.
Ook de externe effecten op de omgeving en de maat-
schappij zijn complex en vertonen duidelijke wissel-
werkingen. Bijvoorbeeld bij het waterbeheer in bossen
moet een optimum gezocht worden tussen het zoge-
naamde groene en blauwe water (Maes et al. 2009).
Het groene water, dat zich in de onverzadigde zone
bevindt en als waterdamp het bos verlaat, is belang-
rijk voor de beschermende en koelende functie die het
vervult. Anderzijds mag de levering van het blauwe
water, dat het bos via afvloei en grondwaterstroming
verlaat, aan drinkwatervoorziening en landbouwgron-
den niet gecompromitteerd worden. Bosbeheer moet
daarom deel gaan uitmaken van een geintegreerd eco-
systeembeheer op landschapsschaal, waarin interacties
tussen het terrestrische en het aquatische systeem mee
in beschouwing genomen worden.

Wetenschappelijke studie naar bosecologische en
beheerkundige aspecten moet nog veel vragen beant-
woorden ter ondersteuning en sturing van een duur-
zaam beheer van onze bossen. In het bosbeheer zelf
moet de gedachte verder wortelen dat bosecosystemen
een complexe dynamiek hebben in zowel ruimte als
tijd, en dat het beheer eerder op deze processen moet
inspelen dan proberen deze naar zijn hand te zetten.
Daarvoor is een gedegen kennis van ecologische pro-
cessen noodzakelijk, aangevuld met kennis van, en
ervaring met lokale omstandigheden.

1.5 Opzet van dit boek

Dit boek richt zich in de eerste plaats naar studenten
in het hoger (wetenschappelijk) onderwijs binnen de
vakgebieden van het bos- en natuurbeheer, de biolo-
gie en de ecologie, zowel op bachelor- als masterni-
veau. Ten behoeve van het gebruik als lesmateriaal
geeft dit boek een overzicht van de actuele kennis over
bosecologie en bosbeheer en een ingang in de belang-
rijkste literatuur op dit gebied, zowel uit het verleden
als van dit moment. Daarbij is niet naar volledigheid
gestreefd, maar worden zo veel mogelijk sleutelpubli-
caties aangehaald. Daarnaast werd getracht zo veel
mogelijk voorbeelden en illustraties uit Vlaanderen
en Nederland te gebruiken. De nadruk ligt meer op
het gebruik als leerboek en minder op het gebruik als
naslagwerk.

Daarnaast is dit boek bedoeld voor beheerders van
bossen en andere beroepsbeoefenaars of geinteresseer-
den die op een of andere manier met bossen of bomen
te maken hebben. Het boek draagt kennis en informa-
tie aan waarmee het mogelijk wordt te reflecteren op
de huidige praktijk van het beheer en op de theorie
van het ecologisch functioneren en het beheren van
bos, om van daaruit leidende principes af te kunnen
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leiden voor de praktische invulling en verdere ontwik-
keling van het bosbeheer.

In dit boek zijn de processen en mechanismen binnen
bosecosystemen als uitgangspunt gekozen voor het
nemen van beslissingen in het bosbeheer. Deze komen
in het eerste deel van dit boek aan bod in een over-
zicht van de opbouw en het functioneren van bomen
en bossen. Dit alles vormt de basis om te begrijpen hoe
beheermaatregelen een effect kunnen hebben op ver-
schillende schaalniveaus: van een individuele boom via
de opstand tot op de schaal van het boslandschap. Deze
beheermaatregelen worden in het tweede deel van dit
boek besproken. Gewapend met deze kennis kunnen
dan beheermaatregelen worden gekozen en beheer-
systemen worden ontworpen die leiden tot de levering
van gewenste goederen en diensten door het bos.

De ontwikkeling en achtergronden van dergelijke
beheersystemen worden in het derde deel van dit boek
besproken. Daarin wordt aandacht geschonken aan de
verschillende aspecten van duurzaamheid, en wordt
bekeken hoe duurzaamheidsprincipes in de praktijk
geoperationaliseerd kunnen worden in het bosbeheer.
Het boek sluit af met een aantal voorbeelden uit de
bosbouwpraktijk van Nederland en Vlaanderen.

Voor een verdere onderbouwing wordt verwezen
naar de overige wetenschappelijke literatuur en de
anderstalige leerboeken. Als algemene recente bos-
bouwkundige standaardwerken kan verwezen worden
naar bijvoorbeeld Burschel en Huss (2003), Rohrig et
al. (2006), Boudru (1992) en Smith et al. (1997). Per
hoofdstuk is ook een korte lijst opgenomen met aan-
bevolen literatuur voor verdere studie of informatie
ten aanzien van het betreffende onderwerp.

1.5.1 Terminologie

Hoewel Nederland en Vlaanderen tot hetzelfde taal-
gebied behoren, bestaan er een aantal verschillen in
woordgebruik tussen beide gebieden. Soms worden
verschillende woorden gebruikt om hetzelfde aan te
duiden, zoals ruimingspistes vs. uitsleeppaden (vaste
routes waarlangs hout uit het bos wordt gesleept),
of schalmen vs. blessen (het merken van te kappen
bomen). Dergelijke begrippen kunnen naast elkaar
blijven bestaan en worden dan ook beide in dit boek
gebruikt. Ook de benaming van boomsoorten ver-
schilt hier en daar. In de teksten is ervoor gekozen
om de boomsoorten steeds met dezelfde Neder-
landse naam aan te duiden, met name lariks (ook
wel lork genoemd), zoete kers (boskers, kriek), iep
(olm), vuilboom (sporkehout, spork) en grove den
(gewone den).

In een aantal gevallen worden in Vlaanderen en
Nederland verschillende termen gehanteerd voor
ogenschijnlijk hetzelfde fenomeen, maar die bij nadere
beschouwing toch een iets andere betekenis hebben.
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Het meest in het oog lopende verschil is het gebruik
van de woorden ‘bestand’ (Vlaanderen) en ‘opstand’
(Nederland) voor het aanduiden van een stuk bos.
Het Vlaamse woord ‘bestand’ beschrijft een grondop-
pervlak (Frans: surface) met inbegrip van de bomen-
populatie die erop staat (Frans: superficie), terwijl het
Noord-Nederlandse woord ‘opstand’ meer betrekking
heeft op de bomenpopulatie. Daarom stellen we voor
om beide woorden in het Nederlands te adopteren en
ze consequent in hun juiste betekenis te gebruiken.

Verder worden bossen die bestaan uit hakhout in
de onderlaag met grote bomen daarboven in Vlaan-
deren als middelhout benoemd en in Nederland als
middenbos. De term ‘middelhout’ heeft betrekking
op de bedrijfsvorm (wijze van beheer), terwijl de term
‘middenbos’ meer een beschrijving is van de uiterlijke
kenmerken van het bos. Dit geldt ook voor de woor-
den ‘hooghout’ (bedrijfsvorm met hoge bomen) en
‘opgaand bos’ (verschijningsvorm). Deze woorden wor-
den in dit boek in die betekenissen gebruikt. Eenzelfde
soort verschil in betekenis is aanwezig in de woorden
die een bepaalde verjongingsmethode aanduiden, zoals
kaalslag en kaalkap, of zoomslag en zoomkap. Voor het
aanduiden van het verjongingssysteern wordt de uitgang
-slag gehanteerd, en de feitelijke beheeringreep wordt
dan omschreven met de uitgang -kap.

Wanneer sprake is van verschillende terminologie, zal
dit in de tekst worden beschreven en er zal een keuze
worden gemaakt voor de te hanteren terminologie. De
redactie heeft daarbij zo zorgvuldig mogelijk afgewo-
gen op welke wijze bepaalde begrippen het best gehan-
teerd zouden kunnen worden. Op deze manier hopen
we enerzijds bij te dragen tot de eenduidigheid van het
bosbouwkundige taalgebruik in het Nederlandse taal-
gebied, en anderzijds het bosbouwkundige jargon te
verrijken door woorden uit noord en zuid in het hele
taalgebied in te burgeren.

1.5.2 Overige redactionele beslissingen

In dit boek werd geen verklarende woordenlijst opge-
nomen, maar specifieke termen worden verklaard in
de tekst. Termen die systematisch vervangen werden
(bv. lork door lariks), worden wel opgenomen in de
index (bv. lork: zie lariks). Grootheden worden steeds
in SI-eenheden uitgedrukt in wetenschappelijke nota-
tie (dus bijvoorbeeld m* ha™ jr in plaats van m?/ha/jr
of m? per ha per jaar). Verder worden decimale punten
gebruikt, en komma’s voor duizendtallen. Alle Neder-
landstalige soortnamen worden volgens de officiéle
regels consequent met een kleine letter geschreven.
Wetenschappelijke namen van soorten worden toe-
gevoegd bij hun eerste vermelding van elk hoofdstuk,
maar de meest gangbare boomsoorten worden alleen
bij hun Nederlandse naam genoemd. De literatuurre-
ferenties in de tekst verwijzen naar een volledige refe-
rentielijst achteraan het boek.
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BIOLOGIE EN ECOLOGIE
VAN BOMEN EN
BOSSEN

In dit eerste deel worden de onderliggende basisprincipes bespro-
ken van boom- en bosgroei als achtergrond voor het beheer. Aller-
eerst komen de anatomie, morfologie en fysiologie van bomen aan
de orde, waarna dit wordt opgeschaald naar de groei en het voorko-
men van bomen en opstanden in de tijd. Vervolgens worden aspec-
ten behandeld met betrekking tot eigenschappen van, en verande-
ringen in, boompopulaties. In de daaropvolgende hoofdstukken
wordt ingegaan op patronen en processen op het niveau van het
bosecosysteem, in het bijzonder de biotische en abiotische omge-
ving en de manier waarop deze in wisselwerking staan met de groei
en het voorkomen van bomen en bossen, en veranderingen in de
bosvegetatie sturen. Als afsluiting van dit deel worden de belang-

rijkste landschappen inVlaanderen en Nederland besproken, met

de daarin voorkomende bosgemeenschappen.
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2.1 Inleiding

Een volwassen boom vormt een complexe boven-
grondse structuur met een centrale stam en zijtakken
die via een steeds fijner wordend vertakkingspatroon
uitmonden in kleine twijgjes waaraan de bladeren en
bloemen zitten. Iedere boomsoort heeft zijn eigen
karakteristieke vertakkingspatroon, dat vervolgens ook
nog eens sterk kan variéren athankelijk van de leeftijd
van de boom en als gevolg van verschillende milieu-
omstandigheden. Ondanks deze enorme verscheiden-
heid van vormen zijn de basisregels voor boomgroei
voor alle bomen gelijk, en deze zullen in dit hoofdstuk
worden besproken. In dit hoofdstuk, en in de rest van
dit boek, wordt waar nodig onderscheid gemaakt tus-
sen loof- en naaldbomen. Hiermee wordt het verschil
bedoeld tussen de Angiospermae (bedektzadigen: de
loofbomen) en Gymnospermae (onbedektzadigen: de
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naaldbomen). Naaldbomen omvatten dus niet alleen
de bomen met naaldvormige bladeren, zoals fijnspar
en grove den, maar ook die met schubvormige blade-
ren zoals Thuja en Chamaecyparis.

2.2 Primaire en secundaire
groeistructuren

De beste manier om boomgroei te begrijpen is deze
voor te stellen als de opeenstapeling van min of meer
identieke bouwstenen die voortkomen uit de activi-
teit van meristemen. Meristemen bestaan uit levende,
zich delende cellen die verschillende weefseltypen en
structuren vormen. De boom heeft twee belangrijke
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typen meristemen: in de knoppen zitten meristemen
die nieuwe takken, wortels of bloemen produceren en
verantwoordelijk zijn voor de primaire (lengte)groei.
Het cambium ligt als een schil rond de takken, stam
en wortels, en produceert het hout- en bastweefsel. De
groei vanuit het cambium zorgt voor een toename van
de dikte en wordt aangeduid als secundaire groei.

2.2.1 Primaire groei van scheuten

De elementaire bouwsteen van de primaire groei is
de metameer. Deze bestaat uit een internodium en een
knoop met aanhangende bladeren en knoppen (fig.
2-1). Metameren worden gemaakt door meristemen
in de eindknop (apicale knop of apex) of de laterale
knop (zijknop, axillaire of okselknop). De meristemen
in deze knoppen worden in de regel beschermd door
schutblaadjes (de knopschubben) en produceren één of
meerdere metameren. Wanneer de knoppen uitlopen,
zuigen de cellen in deze metameren zich vol met vocht,
strekken zich en vormen een nieuwe scheut (fig. 2-1).
In sommige gevallen (zoals bij de meeste naaldbomen)
wordt de jaarlijkse scheut als geheel in de knop aan-
gelegd en strekt deze scheut zich in één keer. Bij veel
loofbomen blijft het meristeem ook na het uitlopen
van de knop nieuwe metameren produceren totdat een
inwendige of uitwendige prikkel het meristeem tot rust
brengt en er een nieuwe eindknop wordt gevormd.

In de regel bestaat elke scheut uit een serie metameren
die eindigt in een eindknop, met aan elke knoop één of
meerdere bladeren en laterale knoppen. Soms zijn de
bladeren slechts rudimentair ontwikkeld en vallen ze
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Figuur 2-1. A. Twee voorstellingen van een metameer, de basisbouwsteen voor lengte-
groei in bomen. Het houtige segment (cilindervormig) bestaat uit een internodium en
een knoop. Het blad is bevestigd aan de knoop, en in de bladoksel wordt een laterale knop
(okselknop) aangelegd. Het metameer links komt van een verspreidbladige soort, en
rechts van een tegenovergesteldbladige soort (met ook twee okselknoppen per metameer).
B. Scheuten zijn opgebouwd uit een aantal metameren en eindigen in een apicale knop.
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spoedig af, zodat de modulaire opbouw van de scheut
moeilijk zichtbaar is. Apicale knoppen kunnen lange
takassen vormen door meerdere scheuten na elkaar te
produceren. Bomen in gematigde streken produceren
elk jaar meestal één en soms meerdere nieuwe scheu-
ten. Bij het uitlopen van een laterale knop wordt een
nieuwe takas aangelegd en vertakt de boom. De api-
cale en laterale knoppen bepalen zo de ontwikkeling
in de hiérarchische structuur (aanleg takcomplexen,
scheuten en metameren) en omvang van een boom.

Niet alle aangelegde laterale knoppen lopen uit. Een
deel van de knoppen blijft in rust maar groeit in de
daaropvolgende jaren mee in het hout. Een dergelijke
slapende knop bevindt zich dan vlak onder de bast en
blijft verbonden met het centrale merg door middel van
een rij parenchymecellen; het knopspoor. Deze slapende
knoppen kunnen soms tientallen jaren later uitlopen
onder invloed van een inwendige of uitwendige prikkel.
Dit kan bijvoorbeeld een verhoogde temperatuur zijn
door blootstelling aan direct zonlicht, of een veranderde
verhouding in de hormoonconcentraties in de boom,
zoals ontstaat na de kap van de stam of het afvreten van
een tak door een hert. Nadat zij door de schors heen
gebroken zijn, vormen zich vanuit de slapende knoppen
nieuwe takcomplexen langs de stam. Bomen hebben
met deze slapende knoppen altijd een reservevoorraad
van groeipunten beschikbaar om verlies van takken en
twijgen te compenseren of om snel te reageren op ver-
anderingen in bijvoorbeeld het lichtregime (zie 2.2.3).

2.2.2 De anatomie van nieuwe twijgen

Bij het uitlopen van apicale en laterale knoppen wordt
eerst het primaire weefsel aangelegd (fig. 2-2), wat
omsloten wordt door een beschermende epidermis.
De vaatbundels zorgen voor het transport van water
en suikers (primair xyleem en floéem) en liggen
gerangschikt in de cortex rond het centrale merg, die
beide bestaan uit parenchym. Parenchymcellen zijn
levende cellen die herkenbaar zijn aan hun dunne,
meestal afgeronde celwanden. De parenchymcellen
van de cortex bevatten chloroplasten (bladgroenkor-
rels), waardoor de jonge scheuten groen zijn. Al tij-
dens het eerste groeiseizoen fuseren de cellen van het
procambium, dat in de vaatbundels ligt, met de paren-
chymcellen die tussen de vaatbundels liggen, tot een
gesloten cambiumcilinder. Tijdens dit proces verande-
ren de parenchymcellen tussen de vaatbundels terug
in meristematisch weefsel en zijn ze weer in staat te
delen. Ze worden interfasciculair cambium genoemd
en vormen tevens de stamcellen voor de aanleg van
de mergstralen. De procambiumcellen worden fasci-
culair cambium genoemd. De cambiumring die aldus
ontstaat, is verantwoordelijk voor de secundaire groei
of diktegroei waarbij naar binnen toe xyleem (of hout)
en naar buiten floéem (of bast) worden gevormd.

Door het vormen van floéem wordt de epidermis

steeds verder naar buiten gedrukt, droogt vervolgens
uit, scheurt en valt af. Ze wordt vervangen door nieuw
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Figuur 2-2. Schematische dwarsdoorsnede van de primaire scheut die ontstaat uit de apicale meristemen. In eerste instantie ontstaat
een scheut waarin het xyleem en het floéem in vrijliggende vaatbundels aanwezig zijn (A). Later differentieert parenchymweefsel tot
interfasciculair cambium, waarmee een gesloten cambiumring wordt gevormd (B) die door middel van celdeling zorgt voor secundaire
diktegroei, met naar binnen toe xyleemweefsel en naar buiten toe floéem (C). Dit resulteert uiteindelijk in de algemene opbouw van een
houtige stengel (D). Zie tekst voor uitleg van de verschillende weefseltypen. Naar T.L. Rost, University of California, Davis.

weefsel, het periderm, dat gevormd wordt door het
kurkcambium (fellogeen). Het kurkcambium (fig. 2-3)
ontstaat, vergelijkbaar met het interfasciculaire cam-
bium, uit parenchymcellen in de bast die weer meris-
tematisch worden. Bij loofbomen produceert het naar
binnen toe een dunne laag parenchymecellen, het fello-
derm, en naar buiten een vaak brede laag kurkcellen, het
felleem. Het periderm van de naaldbomen is complexer
opgebouwd. Hun felleem bestaat uit drie verschillende
soorten kurkcellen, waaronder de steenkurk die dikke
celwanden bezit en makkelijk water kan opnemen. Er
wordt verondersteld dat naaldbomen die in de winter
hun naalden houden, en daardoor meer water verlie-
zen, de steenkurk nodig hebben voor wateropslag.
Soms blijft het eerst gevormde periderm zeer lang
of zelfs het hele boomleven intact, zoals bij beuk of
haagbeuk, maar meestal ondergaat het hetzelfde lot
als de epidermis: door de diktegroei van de boom
wordt het steeds verder opgerekt en scheurt het uitein-
delijk. Daaronder wordt dan in de levende bast weer
een nieuw periderm aangelegd. De daarbij afgesneden
delen van de bast en de nieuw gevormde felleemcellen
sterven af en vormen samen de schors. De opeenvol-
gende peridermen vormen samen met de schors een
beschermend weefsel dat sterker is dan de epidermis.
De kurkeellen hebben een zeshoekige vorm en bouwen
z0 een structuur die aan een honingraat doet denken.
De cellen zijn dood, gevuld met lucht, dicht op elkaar
gepakt en zeer elastisch, waardoor de bast bescher-
ming biedt tegen vraat, ziektes en vuur, tegen zonin-
straling en waterverlies, en ook tegen beschadigingen
van buitenaf, zoals door vallende bomen en takken.
Het floéem bestaat uit zeefcellen (naaldbomen) of
zeefvaten, vergezeld door metabolisch zeer actieve
zustercellen (loofbomen), die verantwoordelijk zijn

ANATOMIE EN MORFOLOGIE

=S
e W) e s
X
(&= (S AN
—

felleem (kurk)

fellogeen (kurkcambium)

A felloderm

bastvezel

floéemparenchym

zeefvat

mergstraal

vasculair cambium

houtvezel
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Figuur 2-3. Algemene anatomie van de buitenste laag xyleem, floéem en schors. Naast
het vasculaire cambium, dat xyleem en floéem produceert, is een tweede ring van delend
weefsel aanwezig: het kurkcambium. Naar D’Arcy et al. (2001).
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Figuur 2-4. Dwarsdoorsnede van de buitenste jaarring en een deel van het bastweefsel van een jonge eik in het vroege voorjaar (blade-
ren zijn juist uitgelopen). De eerste voorjaarsvaten zijn juist uitgegroeid. Daaronder bevindt zich het hout dat in de voorgaande zomer is
gevormd met duidelijk kleinere houtvaten. Vlak boven de nieuw gevormde vaten bevindt zich de dunne rij cambiumcellen met daarbo-
ven het bastweefsel. Maatstreep = 100 pum. Zie figuur 2-3 voor de namen van de weefseltypen. Foto: Mathieu Decuyper.

voor het langeafstandstransport van suikers tussen
bladeren en alle andere delen in de plant (fig. 3-9).
Daarnaast zorgt het bastparenchym voor de opslag en
het radiale transport van suikers. Bastvezels en soms
steencellen (sclereiden) zijn verantwoordelijk voor de
mechanische stevigheid.

De opbouw van het xyleem verschilt sterk tussen loof-
bomen en naaldbomen (zie 2.3). Het hout van coni-
feren bestaat voornamelijk uit tracheiden. Deze cellen
zorgen voor transport van water en nutriénten van de
wortels naar de rest van de plant en bieden mechani-
sche stevigheid aan het hout. Bij loofbomen vindt het
transport van water en nutriénten plaats in de houtva-
ten en zijn de vezels verantwoordelijk voor de sterkte
van het hout (zie 2.3). Het merg, ten slotte, draagt in
de eerste jaren bij aan de opslag van de in de bladeren
geproduceerde suikers.

2.2.3 Adventiefmeristemen

De cellen in het cambium kunnen beschouwd wor-
den als stamcellen. Zij zijn in principe in staat om
zich te differentiéren in elk gewenst celtype (vatele-
ment, parenchymcel, enzovoort). Normaal produceert
het cambium cellen die deel gaan uitmaken van het
xyleem of floéem, maar als gevolg van een inwendige
of uitwendige prikkel (bijvoorbeeld na verwonding

of een abrupte verandering in de omgeving) kan het
cambium ook nieuwe tak- of wortelmeristemen pro-
duceren. Dit zijn de adventiefknoppen, van waaruit
nieuwe takcomplexen en zelfs nieuwe bomen kunnen
groeien (fig. 2-5). Dit kunnen waterloten zijn, waarbij
takken aan de stam ontstaan, stoofloten of telgen die
aan de stobbe ontstaan na kap van een boom, wor-
telopslag waarbij nieuwe takken ontstaan vanuit het
wortelstelsel of de vorming van wortels aan de stam
als deze begraven raakt waardoor afleggers ontstaan
(zie Koop 1987; den Ouden et al. 2007).

2.3 Opbouw van het hout

Het xyleem is verantwoordelijk voor het watertrans-
port van de wortels naar de bladeren, de opslag van
water en assimilaten, de versteviging van de stam en
takken en een goede verankering van de boom via
de wortels in de bodem. Elk jaar wordt tijdens het
groeiseizoen door het cambium een nieuwe laag hout
gevormd (fig. 2-6) waardoor de boom in de dikte
groeit en er dus steeds weer nieuw actief weefsel voor
transport, opslag en stabiliteit wordt aangemaakt. De
hoeveelheid hout dat elk jaar wordt gevormd, maar
ook de verdeling langs de boom en de structuur van
het houtweefsel, zijn athankelijk van externe factoren
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Figuur 2-s5. Verschillende wijzen waarop adventiefmeristemen nieuwe takken en Figuur 2-6. De verdeling van het jaar-
wortels kunnen vormen. 1: waterlot, 2: wortelopslag, 3: stooflot of telg, 4: aflegger. lijkse gevormde hout in de boomstam.

zoals weersomstandigheden tijdens het groeiseizoen
of concurrentie met andere bomen. Ook interne fac-
toren zoals de leeftijd en vitaliteit van de boom spelen
een rol.

2.3.1 Chemische samenstelling van de
celwand

De houtige celwand bestaat uit diverse componen-
ten: cellulose (ca. 40%), lignine (ca. 20-35%), hemicel-
lulose (ca. 15-35%) en verschillende inhoudstoffen (tot
ca. 10%). Naaldboomsoorten bevatten relatief meer
lignine en minder hemicellulose dan loofboomsoor-
ten, en ook binnen de boom bestaat er variatie in de
chemische samenstelling van het hout, voornamelijk
beinvloed door het aandeel reactiehout (zie 2.3.7).

Cellulose bestaat uit langgerekte, rechte ketens van glu-
cose. Deze ketens zijn op hun beurt met elkaar verbon-
den tot lange strengen, en deze microfibrillen zorgen
voor de trekvastheid van het hout (fig. 2-7). Lignine
is een complex, sterk vertakt macromolecuul dat is
opgebouwd uit aromatische ringen en geeft het hout
drukvastheid en weerstand tegen schimmelaantasting.
Hemicellulose bestaat uit sterk vertakte ketens van glu-
cosemoleculen. Cellulose en lignine zijn in de celwand
met elkaar verbonden op een manier die vergelijk-
baar is met gewapend beton. Hierbij is de cellulose de
bewapening, de lignine het beton en de hemicellulose
fungeert als bindmiddel. Daarnaast bevat vooral het
kernhout (zie 2.3.5) een groot scala van inhoudstoffen,
zoals looistof, hars, rubberachtige en olieachtige stof-
fen, die bijdragen aan de weerstand van het hout tegen
biologische afbraak. De hoeveelheid inhoudstoffen
varieert sterk tussen boomsoorten en ligt gemiddeld
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Figuur 2-7. De structuur van het hout in de boom op verschillende schaalniveaus,
gaande van de basisbouwstof cellulose, via microfibrillen, celwand, houtcel, xyleem,
jaarring tot uiteindelijk de boom. Naar M. Harrington, University of Canterbury.
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hoger in boomsoorten uit de tropen dan uit de gema-
tigde zone. Zo staat teak (Tectona grandis) bekend als
duurzame houtsoort, wat vooral te danken is aan de
olieachtige inhoudstoffen die de celwanden van het
kernhout impregneren. In ons klimaatgebied heeft de
robinia (Robinia pseudoacacia) het meest duurzame
hout, met een hoog looistofgehalte waardoor het zeer
resistent is tegen aantasting door schimmels en insec-
ten. De grote duurzaamheid van het hout van de Wes-
tern red cedar of levensboom (Thuja plicata), atkom-
stig uit Noordwest-Amerika, wordt veroorzaakt door
de toxische inhoudstof B-thujaplicine.

2.3.2 Structuur van de celwand

De celwand is opgebouwd uit opeenvolgende lagen
die variéren in dikte, chemische samenstelling en
structuur (fig. 2-8). De dunne middenlamel verbindt
de cellen onderling en heeft een hoog gehalte aan lig-
nine en pectine, een gomachtige stof die de celwanden
aan elkaar bindt. Op de middenlamel ligt de primaire
wand, waarin ongeveer gelijke delen lignine, cellulose
en hemicellulose aanwezig zijn en waarin de micro-
fibrillen kriskras over elkaar heen liggen. Daarna
volgt het belangrijkste en dikste deel van de celwand,
de secundaire wand. De opbouw van de secundaire
wand varieert tussen celtypen en boomsoorten, maar
er zijn altijd meerdere lagen aanwezig: karakteristiek
voor veel soorten is een dunne laag (S,) met daarop
een dikke laag (S,), soms gevolgd door weer een dunne
laag (S,). Op de S, of S, kan zelfs nog een tertiaire wand

Figuur 2-8. De algemene opbouw van de celwand van een hout-
cel. W = wratlaag, S-S, = verschillende secundaire celwanden,
P = primaire celwand, ML = middenlamel. Naar C6té (1967).

en/of een wratlaag liggen. De wratlaag bestaat uit
kleine lokale verdikkingen die ontstaan als laatste stap
in de vorming van de celwand.

De secundaire wand bevat relatief veel cellulose
en de microfibrillen hebben een duidelijke oriéntatie:
in de S, en S, zijn ze meer horizontaal georiénteerd,
terwijl ze in de S, met een steile hoek bijna verticaal
georiénteerd zijn. De gelaagdheid en de afwisselende
oriéntatie van de microfibrillen in de celwand zijn
vergelijkbaar met de opbouw van fiberglas of triplex,
waarbij meerdere lagen met een verschillend draad-
verloop met elkaar gecombineerd zijn om optimale
mechanische sterkte en vormstabiliteit te garanderen.

2.3.3 Celtypen en weefsels

De anatomie van het hout is specifiek voor elke
boomsoort. De aan- of afwezigheid en het aandeel van
verschillende cel- en weefseltypen, hun ruimtelijke
verdeling en morfologie typeren een plantenfamilie,
een geslacht of een soort.

Bijna alle cel- en weefseltypen in het hout zijn axiaal
— dat wil zeggen: langs de stamas — georiénteerd. Dat
heeft te maken met het feit dat efficiént transport van
water van beneden naar boven in de lengterichting van
de stam plaatsvindt en dat druk- en trekkrachten beter
door axiaal georiénteerde cellen en weefsels opgevan-
gen kunnen worden. Enkel de stralen, opgebouwd uit
levende horizontaal georiénteerde parenchymcellen en
soms vergezeld door tracheiden of harskanalen, lopen
radiaal vanuit het cambium richting het merg (fig. 2-9,
2-10). Zij verzorgen het transport van assimilaten tus-
sen bast, cambium en hout, zorgen voor de opslag van
suikers en sturen belangrijke fysiologische processen
zoals de verandering van levend spinthout in dood
kernhout (zie 2.3.5). Verder dragen ze bij aan de mecha-
nische stabiliteit (radiale trekvastheid) van het hout.

Naaldhout

Naaldhout is veel eenvoudiger van structuur dan
loothout (fig. 2-10, 2-11). Het bestaat voornamelijk uit
twee typen cellen: dode tracheiden en levende paren-
chymcellen. Tracheiden zijn axiaal georiénteerde cellen
met een lengte van ca. 2-6 mm en een diameter van
ca. 20 um. De tracheidecellen bezitten grote celholtes
(lumen) en zijn onderling door stippels verbonden.
Tracheiden en parenchymcellen vormen samen het
watertransporterende weefsel in het spinthout. Stip-
pels lijken op ventielen; normaliter staan ze open en
zorgen voor een min of meer vrije doorstroming van
water van cel tot cel. Dreigt er echter obstructie van
het watertransport door bijvoorbeeld verwonding van
een cel, dan gaat de stippel dicht en sluit die de getrof-
fen cel af van het overige onbeschadigde watertrans-
porterende weefsel.

Parenchymcellen komen alleen voor in stralen en
sporadisch als axiaal parenchym ingebed tussen de

AUTECOLOGIE



straal vroeghout laathout
vaten

vroeghout  laathout

— _
——

jaarring

Figuur 2-9. Dwarsdoorsnede van een eikenstam. Het xyleem kan verder worden onderverdeeld in kernhout (donker gekleurd) en
spinthout (licht gekleurd: zie 2.3.5). De jaarringgrenzen zijn duidelijk zichtbaar door de ringporige houtstructuur. Foto: Leo Goud-
zwaard.

tracheiden (bijvoorbeeld in jeneverbes). In het fysiolo-
gisch actieve spinthout (zie 2.3.5) zijn parenchymcellen
de enige levende cellen. Ze zijn evenals de tracheiden
onderling door stippels verbonden en vormen de radi-
ale transportwegen en opslagplaatsen voor assimilaten.

In veel naaldboomsoorten (fijnspar, grove den,
lariks, douglas, maar niet in zilverspar) komen hars-
kanalen voor. Dit zijn kanalen die omkleed zijn met
epitheelcellen  (gespecialiseerde parenchymcellen)
waarin hars wordt geproduceerd. Axiale en radiale (in
de stralen) harskanalen vormen samen een netwerk.
In het geval van verwondingen, als gevolg van bij-
voorbeeld takbreuk of insectenvraat, zorgt hars voor
het afsluiten van de wond.

Loofthout

Loothout is complexer opgebouwd dan naaldhout met
een duidelijke taakverdeling tussen de verschillende
celtypen (fig. 2-10, 2-11). De houtvaten zorgen voor
watertransport. Ze bestaan uit op elkaar gestapelde
vatelementen met soms zeer grote celholtes en varié-
ren in lengte van enkele centimeters tot meer dan tien
meter (zoals in eik). Vaten vormen een axiaal georién-
teerd netwerk door de hele boom. Aan de boven- en
onderkant van de afzonderlijke vatelementen zitten
laddervormige, zeefvormige of eenvoudige doorbre-
kingen en op de celwanden zitten stippels.

Athankelijk van de grootte en verdeling van de vaten i?( Eglrts}f(ﬁ;zll ;F, ::;Chelde
over een jaarring wordt onderscheid gemaakt tussen P parenchymcel VD vatdoorbreking
ringporige en verspreidporige loofboomsoorten (fig. S straal VZ vezelcel
2-11). Ringporige soorten (zoals eik, es, iep, robinia en STP stippel

tamme kastanje) vormen in het voorjaar vaten met zeer
grote celholtes (diameter tot 450 pum) in het vroeghout
aan het begin van de jaarring en vaten met kleine cel-
holtes (ca. 20-30 um) in het laathout, dat in de zomer Naar Panshin & de Zeeuw (1980).
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Figuur 2-10. De algemene opbouw van het xyleem in naaldbomen (links) en loofbomen (rechts).
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Figuur 2-11. De structuur van loothout (32x vergroot) en naaldhout (100x vergroot). In alle
gevallen verloopt de groei van links naar rechts. Bovenste rij: ringporige loofhoutsoorten es
(links) en tamme kastanje (rechts). Middelste rij: verspreidporige of diffuusporige loothout-
soorten beuk (links) en ruwe berk (rechts). Onderste rij: naaldhoutsoorten douglas (links) en
grove den (rechts). Foto’s: Fritz Schweingruber.
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wordt gevormd. Hierdoor begint iedere jaarring met een
duidelijke ring van grote vaten. Verspreidporige soorten
(zoals beuk, berk, esdoorn, els, wilg en populier) vormen
vaten met kleinere celholtes die veel minder extreem
in grootte variéren over de jaarring. De grootste vaten
worden aan de jaarringgrens in het vroeghout gevormd
(ca. 60-80 pum diameter). Met de toenemende breedte
van de jaarring worden de vaten gestaag kleiner, tot ca.
20-40 pm aan het einde van de jaarring. Naast de grote
houtvaten beschikken veel soorten (zoals eik, kastanje,
eucalyptus) ook over veel nauwere tracheiden voor het
transport en de opslag van water in het xyleem.

Als gevolg van de verschillende verdeling van vaten
tussen ringporige en verspreidporige soorten hebben
verschillen in groeisnelheid een duidelijk effect op de
dichtheid van het hout. In ringporige soorten leidt een
trage groei tot een relatief groot aandeel van vroeg-
hout, en dus grote vaten. Hierdoor is het hout lichter
(minder dicht) en minder sterk dan hout uit bomen
die een snellere groei hebben vertoond. In verspreid-
porige soorten is het effect van de groeisnelheid op de
sterkte en de dichtheid van het hout veel minder uitge-
sproken (zie Box 2.1. Houtkwaliteit).

De vezels, langgerekte dode cellen met dikke celwan-
den en kleine celholtes, zorgen voor mechanische
stabiliteit. Sommige tropische loofboomsoorten heb-
ben levende vezels, die dezelfde functie hebben als
parenchymecellen. De radiaal (stralen) en axiaal geori-

Figuur 2-12. Vorming van thyllen door het uitgroeien van
blaasjes vanuit aanliggende parenchymcellen in een houtvat van
tamme kastanje (boven: 400x), en door thyllen afgesloten hout-
vaten in een zomereik (onder: 32x). Foto’: Fritz Schweingruber.

enteerde levende parenchymcellen in loofhout zijn
net als in naaldhout verantwoordelijk voor het trans-
port en de opslag van assimilaten. Bovendien hebben
parenchymecellen een beschermende functie doordat
zij thyllen kunnen vormen (uitgroeisels van paren-
chymcellen die vaten blokkeren; fig. 2-12) en toxische
inhoudstoffen produceren om zo verwondingen in te
kapselen en om spinthout in kernhout te veranderen
(zie 2.3.5). Als enige levende cellen in het spinthout
sturen de parenchymcellen alle fysiologische proces-
sen in het hout, dat voor de rest (ca. 95%) uit dode cel-
len bestaat.

Evolutie van houtachtigen

De evolutionaire ontwikkeling van houtige planten
is sterk gestuurd door de efficiéntie en het waarbor-
gen van het watertransport. Zon 400 miljoen jaar
geleden ontstonden planten die lignine en tracheiden
konden aanmaken, waardoor houtcellen ontstonden
zoals we ze nu nog in naaldbomen (gymnospermen)
tegenkomen. Hierdoor konden planten veel hoger
groeien dan voorheen, wat een groot concurrentie-
voordeel opleverde ten opzichte van de lager blij-
vende oudere vegetatie van boomvarens, reuzenpaar-
denstaarten, enzovoort. In de fylogenetisch jongere
lootbomen (angiospermen) zijn watertransport en
stevigheid toenemend gescheiden en ontstonden meer
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Box 2.1 Houtkwaliteit

Afhankelijk van de houtsoort en de toepassingen kun-
nen verschillende kwaliteitseisen gesteld worden aan
het hout. Kwaliteit is weinig relevant voor toepassin-
gen waarin houtvezels worden verwerkt, zoals papier
en vezelplaat. Voor zaaghout zijn de eisen strenger,
athankelijk van de specifieke toepassing. Een goede
kwaliteit hout is foutvrij en homogeen van structuur.
Fouten in hout zijn kwasten (noesten), reactiehout, rot,
verkleuring, scheuren, breuken, draadverloop en (voor
toepassingen buiten) de aanwezigheid van spinthout.
In een stuk hout met een homogene structuur zit min-
der spanning waardoor het hout vormstabiel en goed
te bewerken is.

De aanwezigheid van kwasten heeft een negatief effect
op de sterkte, het verkrijgen van een glad oppervlak,
de afwerkbaarheid en de verlijmbaarheid van het hout.
Tevens bepalen kwasten de esthetiek van het hout en
geven ze een variatie aan het houtoppervlak, wat door
sommigen juist extra wordt gewaardeerd. Ingegroeide
dode takken leveren losse kwasten op die niet met het
omliggende hout vergroeid zijn en tot gaten in een
plank kunnen leiden (fig. 1). Bij bomen met een goede
natuurlijke stamreiniging of bij goed opgesnoeide
stammen zit het kwastvrije hout in de buitenste delen
van stam.

In de eerste 5 tot 10 jaar van de stamgroei wordt juve-
niel hout gevormd. Dit hout krimpt sterk in de lengte
waardoor balken met juveniel hout kromtrekken.
Bovendien bestaat het uit kortere cellen waardoor het
ook minder geschikt is voor papierproductie. Verder
heeft het eerste gevormde hout een hoog kwastaandeel
en ten slotte is het minder bestand tegen schimmelaan-
tasting waardoor kernrot kan ontstaan.

René Klaassen, Joris Van Acker

Een boom vormt reactiehout om rechtop te blijven
staan ondanks belasting door wind, zware takken en
scheefstand. Het trekhout (bij loofbomen) en druk-
hout (bij naaldbomen) hebben een andere structuur
dan normaal hout en zijn vaak wat donkerder van
kleur. Dat hout is minder goed glad te schaven, wat het
lijmen en afwerken bemoeilijkt. Reactichout brengt
spanningen in het hout door zijn afwijkende structuur
(fig. 2-18), waardoor het anders op vocht reageert. Bij
het drogen van hout leidt reactichout snel tot scheuren
en vervormingen. Populier, es en berk zijn voorbeel-
den van soorten die snel reactiehout vormen.

Het hout van een levende boom is goed beschermd
tegen aantastingen door de omhulling van de stam met
bast en schors, waardoor infecties afgeweerd worden.
Bij verwondingen als gevolg van takbreuk, wortelbe-
schadiging, blikseminslag en mechanische bescha-
diging kunnen bacterién en schimmels in het hout
komen, wat kan leiden tot verkleuringen en rot in het
hout. Verkleuringen kunnen ook ontstaan bij lucht-
toetreding in de levende stam door oxidatieve reacties
met organische verbindingen in de celwand. Doordat
het spinthout levende cellen heeft, kan het actief op een
infectie reageren. De houtstructuur wordt afgesloten
en er worden inhoudstoffen afgezet. Door dit proces
verkleurt het hout en wordt het ontoegankelijker voor
vocht. Voorts kan het vocht minder goed uit het kern-
hout worden verwijderd, waardoor tijdens droging het
hout plaatselijk nat blijft, wat tot spanning en scheuren
leidt. Houtsoorten die geen kernhout vormen, zoals
populier, es en beuk, kunnen zodanig op een infec-
tie reageren dat een zogenaamde valse kern ontstaat

(fig. 2).

Figuur 1. Kwasten in hout. Links een ingegroeide tak in larikshout. Het linkerdeel is ontstaan terwijl de tak nog leefde en is volledig
vergroeid met het omringende hout. Het rechterdeel is overgroeid nadat de tak is afgezaagd, waarbij een losse kwast ontstaan is doordat
het met schors en al is ingesloten in het hout zonder daarmee te vergroeien. Vanaf de afgezaagde takstomp is naar buiten toe kwastvrij
hout gegroeid. Rechts een plank die op de zwakke plek rond een kwast is gebroken. Fotos: René Klaassen.
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Figuur 2. Geinfecteerde beukenstam met valse kern (boven) en
rotte kern in robinia als gevolg van schimmelaantasting van het
juveniele hout (onder). Foto’s: René Klaassen.

In een levende eik leidt schimmelinfectie soms tot een
aantasting die beperkt blijft tot één jaarring maar dan
wel over een groot deel van de omtrek van de stam en
over een behoorlijke lengte. Bij kap is zon eik ringlos,
wat betekent dat er een cilinder hout uit de stam valt.
Ringlos kan ook ontstaan door interne spanning bij
onregelmatige groei en door vorstschade. Naast infec-
ties door micro-organismen kunnen ook activiteiten
van insecten tot verandering van het hout leiden. In
het cambium van de berk en de els kunnen in som-
mige jaren gangen gegraven worden door de larven
van langpootmuggen. Deze gangen zijn later in het
hout zichtbaar als donkerbruine mergvlekken (fig. 3).
Larven van spinthoutkevers kunnen gangen boren in
het spinthout van staande bomen en het hout van som-
mige soorten bomen reageert hierop met een afweer-
reactie, wat tot verkleuring leidt rondom deze gangen.

Het fysiologisch actieve spinthout is open van structuur
en er zitten geen schimmel- of bacteriewerende inhoud-
stoffen in, maar wel actieve celbestanddelen zoals eiwit-
ten en suikers. Dit verklaart waarom het spinthout van
alle houtsoorten geen of nauwelijks weerstand bezit
tegen aantasting door micro-organismen. In het echte
kernhout is geen levend weefsel meer aanwezig en moet
de natuurlijke duurzaamheid genoeg zijn om het hout
te beschermen tegen schimmelaantasting. Populier,

Figuur 3. Berkenhout met mergvlekken als gevolg van aantas-
ting door larven van langpootmuggen. Uiterst links onaangetast
hout. Foto: René Klaassen.

berk, es, esdoorn, els, iep, beuk, paardenkastanje, zil-
verspar en wilg vormen geen kernhout en zijn over de
hele diameter egaal licht van kleur. Deze houtsoorten
zullen bij buitengebruik snel wegrotten (tabel 1) maar
zijn mede door hun homogene kleur goed geschikt om
binnen in zichtwerk te gebruiken. Bij de meeste soorten
die kernhout vormen, is dit donkerder van kleur door
afzetting van inhoudstoffen tijdens het verkernings-
proces. Bij vuren (fijnspar) verschilt de kleur van het
kernhout niet van het spinthout, maar het heeft wel een
gesloten structuur.

Houtsoorten verschillen sterk in hun weerstand tegen
schimmelaantasting (zie tabel 1). Maar zelfs bij een
duurzame houtsoort als robinia wordt het juveniele
hout gemakkelijk geinfecteerd, waardoor toch vaak
een rotte kern voorkomt (fig. 2). Voor buitengebruik
is men geinteresseerd in spintvrij hout en hoe smal-
ler de spintrand is, hoe hoger het zaagrendement is dat
uit een stam verkregen kan worden. De relatief jonge
grove dennen in Nederland en Vlaanderen bestaan
voor het grootste deel uit spint, douglas heeft een iets
smallere spintrand en bij lariks is deze nog smaller. In
volwassen eiken zitten 10-20 spintringen.

In eikenstammen komen soms maanringen voor, die
herkenbaar zijn als een band spinthout in het kernhout.
Vorst vroeg in het groeiseizoen zou de levende cellen in
het spint zodanig beschadigen dat ze niet meer in staat
zijn het proces van verkerning uit te voeren. De cellen
die door het cambium worden afgezet na de vorstperi-
ode, zijn weer in staat te verkernen waardoor na ver-
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Tabel 1. Enkele eigenschappen van de belangrijkste houtsoorten, geproduceerd in Nederland en Vlaanderen (Wiselius 2005). De dichtheid
of volumieke massa is standaard bepaald bij 12% vochtgehalte. De elasticiteitsmodulus is een maat voor vervorming (een hoger getal betekent
minder vervorming), die optreedt wanneer het hout wordt verbogen. De duurzaamheidsklassen zijn uitgedrukt als de weerstand tegen schim-
melaantasting bij grondcontact. Uit de verschillende testmethoden die bestaan om tot een classificatie te komen, is hier gekozen voor de ‘kerk-
hofproef’. Hierbij worden staken voor de helft van de lengte in de grond gezet en jaarlijks op sterkte beproefd. Breekt een staak, dan is de test
afgelopen; zo niet, dan wordt de staak een jaar later opnieuw beproefd. Het gaat hier om kernhout want spinthout is per definitie klasse 5.

Houtsoort Boomsoort Houttype Dichtheid  Elasticiteitsmodu-  Duurzaam-
(kg m) lus (N mm™) heidsklasse
Europees berken ~ Ruwe en zachte berk Diffuusporig 640-670 14200 5
Europees beuken ~ Beuk Diffuusporig 670-750 12300 5
Inlands douglas Douglas Naaldhout 410-800 11600 3
Amerikaans Amerikaanse eik Ringporig 650-800 12500 4
eiken (rood)
Europees eiken Zomereik / wintereik Ringporig 500-970 9800-10000 2
Europees elzen Zwarte en witte els Diffuusporig 530-640 9400 5
Europees esdoorn ~ Gewone esdoorn Diffuusporig 538 10100 5
Inlands essen Gewone es Ringporig 700 8300 5
Inlands grenen Grove den Naaldhout 508 10800* 3
(kernhout)
Haagbeuken Haagbeuk Diffuusporig 550-850 12700 5
Iepen Iep Ringporig 470-850 10800 4
Tamme kastanje Idem Ringporig 490-650 8800 2
Europees kersen Zoete kers Diffuusporig 550-800 10900 3
Japans lariks Japanse lariks Naaldhout 530 8900 3
Linden Linde Diffuusporig 520-560 12000 5
Populieren Populier Diffuusporig 380-530 9700 5
Robinia Idem Diffuusporig 720-800 14200 2
Vuren Fijnspar (vuren) Naaldhout 428 8900** 3
Wilgen Wilg Diffuusporig 320-550 7100 5

* gebaseerd op noords grenen.
** gebaseerd op Midden-Europees vuren.

loop van 20 jaar de ten tijde van de vorstperiode ont-
stane spintrand volledig omsloten is door kernhout.

Omwille van de verdere verwerking kunnen bomen
het best in de winter gekapt worden. De sapstroom
in het spinthout staat dan stil en het houtvochtgehalte
is dan relatief laag. Voor naaldhoutsoorten ligt het
vochtgehalte in het spinthout (op basis van droog-
gewicht) wat hoger (100-120%) dan voor loothout-
soorten (50-80%). Het vochtgehalte van het kernhout
verandert niet zo sterk met de seizoenen, maar het is
wel opvallend dat het kernhout van naaldhoutsoorten
veel droger is dan het kernhout van loofthoutsoorten
(respectievelijk 30 en 50-80%). Rond het moment dat
de sapstroom tot stilstand komt, worden suikers in het
spinthout omgezet naar zetmeel. Hout van bomen die
te vroeg in het seizoen zijn gekapt, is erg nat waardoor
er voorzichtiger moet worden gedroogd. Verder bezit
het hout een hoge concentratie van vrije suikers waar-
door het hout plakt en gevoelig is voor schimmel-
activiteit en daarmee voor verkleuring. Witte hout-
soorten als berk, es, esdoorn, els en populier zijn hier
erg gevoelig voor.

Voor voldoende sterkte en voor een goede bewerking
moet de draad van het hout recht door een plank

lopen, dat wil zeggen dat de richting van de cellen
evenwijdig aan de lengterichting van de plank loopt.
Het zogenaamde bast-kant-parallel verzagen van een
stam, waarbij parallel aan de bastzijde wordt gezaagd,
levert planken op die sterker en vormstabieler zijn dan
planken waarbij de draad eruit loopt. Dit kan alleen bij
bomen waarvan de cambiumcellen axiaal (parallel aan
de stamas) georiénteerd zijn. Er zijn ook boomsoor-
ten waarbij de cambiumcellen niet mooi in de lengte
georiénteerd zijn of waarbij de oriéntatie in de loop der
jaren nogal kan variéren. Bij de paardenkastanje staan
de cambiuminitialen scheef, wat leidt tot draaigroei.
Dat is te zien aan de scheeflopende schorsrillen. Bij
planken gezaagd uit de paardenkastanje zal de draad
weglopen waardoor de plank weinig sterk is en mak-
kelijk scheurt. Afhankelijk van de zaagwijze kunnen
kwartiers, halfkwartiers en dosse planken verkregen
worden (fig. 4). Kwartiers hout, waarbij de jaarrin-
gen haaks op het breedste vlak staan, is vormstabieler
dan dosse hout, waarbij de jaarringen parallel aan het
breedste vlak lopen.

De breedte van de jaarring is op zich geen maat voor
een goede houtkwaliteit. In de vijf ringporige Europese
houtsoorten (eik, tamme kastanje, iep, robinia en es) is
het verschil tussen vroeg- en laathout groot (fig. 2-9).
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Figuur 4. Zaagmethoden voor boomstammen (boven) met
rechts kwartiers gezaagde en links dosse gezaagde planken.
Onderaan de wijze van krimp in gezaagd hout uit verschillende
delen van de stam. Foto’s: Jan den Ouden.

Het vroeghout (gevormd in april-mei) bestaat vooral
uit grote vaten (100-300 pm in diameter), terwijl het
laathout (gevormd in juni-augustus) vooral uit dik-
wandige vezels bestaat. Bij een snelle groei ontstaat een
onevenredige verdeling tussen het aandeel vroeg- en
laathout en is het hout opvallend zwaar. Bij langzame
groei bestaat het hout vooral uit vroeghout en het is
dan opvallend licht van gewicht. Bij andere, verspreid-
porige houtsoorten is het verschil tussen vroeg- en
laathout niet of nauwelijks aanwezig en kan het hout
ondanks de snelle groei toch homogeen van textuur
zijn. Omdat deze verschillen worden veroorzaakt door
het aandeel en de verdeling van de houtvaten, is dit bij
naaldbomen niet aan de orde omdat deze veel smal-
lere tracheiden hebben die regelmatig verdeeld over de
jaarring voorkomen. Hoewel naaldhout voornamelijk
uit één celtype bestaat, hebben de cellen in het vroeg-
hout dunnere wanden dan in het laathout. In houtsoor-
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Figuur 5. Verschillen in jaarringopbouw, met een geleidelijke
overgang van vroeg- naar laathout bij de fijnspar (boven) en een
abrupte overgang bij de lariks (onder). Fotos: René Klaassen.

ten als grenen en vuren gaat het vroeghout geleidelijk
over in het laathout, terwijl bij de lariks deze overgang
abrupt is (fig. 5). Dit maakt het hout gevoeliger voor
scheurvorming.

Bij de meeste houttoepassingen wordt gedroogd hout
gebruikt. Tijdens het droogproces wordt hout met
een vochtgehalte met grote variatie (120-30%) terug-
gedroogd naar 10-12%. Hierbij krimpt het hout en
kunnen er scheuren en vervormingen ontstaan, die
de houtkwaliteit negatief beinvloeden (fig. 4). Hoe-
wel de snelheid van waterafgifte houtsoortspecifiek
is, hebben een heterogeen vochtgehalte, een onre-
gelmatige groei, aantasting, reactiechout en inhoud-
stoffen (hars en gommen) een negatief effect op het
droogproces.
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gespecialiseerde cellen zoals vatcellen met grotere
celholtes voor watertransport en vezels met stevige
celwanden voor mechanische stevigheid (fig. 2-13).
Athankelijk van het klimaat waarin de bomen groei-
den, ontwikkelden zich verschillende typen van water-
transportsystemen: universeel, in alle klimaatgebieden
komen verspreidporige soorten voor, in de natte tro-
pen komen veel macropore soorten met gemiddeld
zeer grote vaten voor en in de mediterrane en war-
mere gematigde zone hebben zich ringporige soorten
ontwikkeld. Grote en lange vaten garanderen een effi-
ciént watertransport, maar ze maken het vatsysteem
tegelijkertijd gevoelig voor verwonding en embolie
(zie 3.4.2) omdat dan grote delen van het vatsysteem
inactief raken.

Het feit dat naaldboomsoorten en verspreid- en
ringporige soorten naast elkaar op verschillende
groeiplaatsen voorkomen en dat zowel naaldbomen
(Sequoia sempervirens, VS) als loofbomen (Eucalyptus
regnans, Australi¢) hoogtes boven de 10 m kunnen
bereiken, bevestigt het succes van verschillende hout-
structuurtypen.

2.3.4 Juveniel en volgroeid hout

In de eerste 20 tot 30 jaar vormt de jonge boom - of
beter gezegd het jonge cambium - juveniel hout. In de
oudere boom zit het juveniele hout in de kroon en het
bovenste stamgedeelte en loopt het als een cilinder
door het middelste stamgedeelte (fig. 2-14). Met toe-
nemende leeftijd wordt in het onderste stamgedeelte
volgroeid hout gevormd. Juveniel hout heeft kortere
tracheiden of vezels, de microfibrillen in de celwand
lopen steiler en het hout heeft een lagere dichtheid dan
het volgroeide hout. Dat maakt dat de sterkte-eigen-
schappen van juveniel hout slechter zijn en dat het
sterker krimpt dan volgroeid hout. Stammen uit plan-
tages met korte rotaties bestaan voor een belangrijk
deel uit juveniel hout en zijn daarom van een slechtere
kwaliteit dan stammen van oude bomen met veel vol-
groeid hout.

2.3.5 Spinthout en kernhout

Spinthout is het fysiologisch actieve deel van het hout
waar water wordt getransporteerd en water en voe-
dingsstoffen worden opgeslagen met levende paren-
chymcellen die alle fysiologische processen verzorgen
(zie 2.3.3). Naarmate de boom ouder en dikker wordt,
beperken het watertransport en de fysiologische pro-
cessen zich in toenemende mate tot de meest recent
gevormde, buitenste jaarringen (fig. 2-9). Omdat de
verzorging van de binnenste ringen meer kost dan
ze voor vitale functies opleveren, worden ze van hun
functie ontheven door een proces dat aangeduid wordt
als verkerning, waarbij het levende spinthout overgaat
in het dode kernhout. Bij veel boomsoorten (eik, grove
den) is de verkerning een genetisch gedetermineerd
proces dat begint als de bomen 15 tot 30 jaar oud zijn.
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Bomen die geen kernhout vormen (zilverspar, beuk,
es, populier), laten een afnemende fysiologische acti-
viteit van buiten naar binnen zien. Wanneer een spint-
ring verkernt, worden de tracheiden en vaten geblok-
keerd, waarbij de stippels tussen de cellen irreversibel
worden afgesloten en vaten verstopt worden met thyl-
len (fig. 2-12). Dit zijn blaasvormige structuren die
vanuit aanliggende parenchymcellen de tracheiden of
vaten ingroeien. Daarnaast vormen de parenchymcel-
len aromatische inhoudstoffen, die in de celwanden
en holtes van alle houtcellen penetreren en het zo

Figuur 2-13. Overzicht van de verschillende celtypen in naaldhout en loothout. Naaldhout
is opgebouwd uit tracheiden (langste centrale cel). Bij loofbomen zijn deze primaire trache-
iden geévolueerd via kleine tracheiden tot vezelcellen voor mechanische sterkte (links), of
tot vatcellen voor water- en nutriéntentransport (rechts). Naar Bailey & Tupper (1918).

B

Volumieke massa o
Lengte cellen Iu}‘l’(e)ﬂle /"\’
Is)tfligielwand Volgroeid hout
Tangentiale en
radiale krimp
A Aandeel laathout N—
Merg 5-20 ringen Bast
C
Microfibrillenhoek Volgroeid hout
Volgroeid Lengtekrimp
hout Houtvochtgehalte .
. . Juveniel \_{&
Draaigroei [—
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Juveniel hout Merg 5-20 ringen Bast

Figuur 2-14.Verdeling van juveniel en volgroeid hout in de boom (A) en het effect op
de fysische en mechanische eigenschappen van beide houttypen, uitgezet tegen het aan-
tal jaarringen vanaf het merg en opgedeeld in eigenschappen die in waarde toenemen (B)
of afnemen (C) naarmate de jaarring verder van het merg gelegen is. Naar Kretschman

(1998).
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H=13.65m H=14.00m gevormde kernhout resistent maken tegen aantasting.
Ten slotte sterven de parenchymecellen af.

De structuur van kernhout verschilt niet van spint-
hout, maar door de soms grote hoeveelheid inhoud-
stoffen zijn de chemische eigenschappen veranderd en
is het hout niet of duidelijk minder permeabel. Door
oxidatie van de inhoudstoffen is kernhout vaak duide-
lijk donkerbruin verkleurd (fig. 2-9). Er zijn echter ook
soorten, zoals de fijnspar, zonder kleurverschil tussen
spint- en kernhout. Soorten zonder echt kernhout
kunnen wel een valse kern vormen (rode kern in beuk,
bruine kern in es en populier). Bij een valse kern treedt
het proces van verkleuring spontaan op als gevolg van
een schimmelinfectie na verwonding van de wortels,
takken of stam. Vals kernhout is wel donkerder van
kleur, maar heeft geen hogere weerstand tegen aan-
tasting omdat de inhoudstoffen niet in de celwanden
gebonden worden maar vrij in de celholtes liggen (zie
Box 2.1. Houtkwaliteit).

Het aandeel spinthout varieert per soort en is bin-
nen een soort athankelijk van standplaats, leeftijd en
groeisnelheid (fig. 2-15). Omdat het spinthout veel
minder inhoudstoffen bevat dan kernhout, is het veel
minder bestand tegen aantastingen door schimmels
Figuur 2-15. Verdeling van kernhout (donker) en spinthout (licht) over de en bacterién en daardoor minder duurzaam.

stammen van een douglas (links) en grove den (rechts). De grove den is dui-
delijk meer volhoutig dan de douglas. Naar de Hoogh (1925).

2.3.6 Takhout en wortelhout

De opbouw van hout in tak, stam en wortel verschilt
conform hun functies in de boom (fig. 2-16). Takhout
bestaat voor een groot deel uit juveniel hout en bevat
veel reactiehout (zie 2.3.7). De cellen zijn korter, klei-
ner en hebben dikkere celwanden. In loothout komen
meer en kleinere vaten en meer vezels voor. In naald-
hout komen meer harskanalen voor om bij takbreuk
het indringen van micro-organismen tegen te gaan.
De dichtheid en het soortelijk gewicht zijn groter dan
van stamhout en het krimpt minder.

Wortelhout verschilt van tak- en stamhout door
een hoger aandeel parenchym (meer stralen en axiaal
parenchym) en een lager aandeel vezels. Celaandelen
en -groottes veranderen met toenemende afstand van
de stam: dicht bij de stam is vooral de stevigheid van
belang en bestaat het wortelhout vooral uit lange vezels
en tracheiden. Verder weg van de stam zijn watertrans-
port en opslag van assimilaten belangrijk en bevat het
wortelhout veel parenchym. Bovendien zijn de vaten en
tracheiden groter (fig. 2-16). Verschillen treden ook op
tussen verticale en horizontale wortels. Verticale (pen)
wortels hebben gemiddeld grotere vaten voor efficiént
watertransport richting stam dan horizontale wortels die
naast wateropname en watertransport ook mechanische
belastingen moeten opvangen en daarom veel reactie-
hout bevatten met gemiddeld kleinere vaten (zie 2.3.7).

Naaldbomen hebben in het wortelhout grotere en
langere tracheiden met dunnere wanden en meer stip-
pels dan in het tak- en stamhout, wat zorgt voor een
efficiént watertransport. Het verschil tussen vroeghout

Figuur 2-16. Verschillen in houtstructuur in stamhout (links) en wortelhout (rechts) in N A
eik (Quercus robur) (boven, 32x), beuk (Fagus sylvatica) (midden, 25x) en Siberische en laathout is minder duidelijk in wortelhout, zodat de
lariks (Larix sibirica) (onder, 40x). Fotos: Fritz Schweingruber. jaarringgrenzen minder duidelijk zijn dan in boven-
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grondse delen. Wortels van loofbomen zijn allemaal ver-
spreidporig, ook al is het stamhout ringporig. De vaten
in verspreidporige soorten zijn gemiddeld groter in het
wortelhout. Over het algemeen is wortelhout lichter, het
krimpt sterker en de trekvastheid is geringer.

2.3.7 Reactiehout

Als hout eenmaal gevormd is, blijft de structuur onver-
anderd. Dit betekent dat als de boom veranderingen in
de mechanische belasting ondervindt, het bestaande
hout niet kan reageren op de nieuwe situatie, bijvoor-
beeld door scheefstand of bij een asymmetrische kroon
na het verlies van zware zijtakken. Bovendien zijn de
meeste cellen dood, dus als er scheuren in de stam ont-
staan, kunnen deze niet meer dichtgroeien. De enige
manier om mechanische belastingen op te vangen en
op die manier weer tot een evenwicht in spannings-
toestanden te komen, is de aanleg van nieuwe houtla-
gen met een aangepaste houtopbouw. Met de vorming
van reactiehout in de stam, takken of wortels reageert
de boom op veranderingen en probeert zo het even-
wicht van mechanische spanningen weer te herstellen

drukhout

trekspanning
druk
trekspanning
door buiging druk door buiging

totale spanning door
druk en buiging

drukhout

(fig. 2-17, 2-18). Komt een boom scheef te staan, dan
vormen naaldbomen drukhout aan de onderkant van
de stam om de boom zo weer in een spanningsvrije,
opgerichte positie te brengen. Loofbomen daarente-
gen vormen frekhout aan de bovenkant van de stam.

De vorming van drukhout en trekhout leidt tot excen-
trische groei, waarbij het reactiehout zich in de zone
met bredere jaarringen bevindt (fig. 2-18). Op de stam-
doorsnede zijn zones met drukhout herkenbaar aan
een licht- tot roodbruine kleur. Trekhout is macro-
scopisch moeilijk te onderscheiden van normaal hout,
maar is soms wat lichter van kleur.
Drukhouttracheiden zijn duidelijk rond (fig. 2-18)
met ruimtes tussen de cellen (intercellulaire ruimtes).
De celwand is dikker maar bestaat overwegend uit een
S1 en een sterk gelignificeerde S2. De cellulosefibril-
len in de S2 lopen in een hoek van ca. 45° ten opzichte
van de vezelrichting en worden gekenmerkt door sple-
ten die in de richting van de cellulosefibrillen lopen.
De grote hoek van de fibrillen zorgt er samen met het
hogere aandeel lignine voor dat drukhout een betere
drukvastheid heeft dan normaal hout, waardoor
opeenvolgende drukhoutlagen aan de onderkant van
boomdelen deze in een andere positie kunnen duwen.

Het trekhout van loofbomen is zo opgebouwd dat het
boomdelen vanaf de bovenkant terug in een span-
ningsvrije positie kan trekken. Naast de aanwezigheid
van minder en kleinere vaten verschillen vooral de
opbouw en anatomie van de vezels duidelijk van nor-
maal hout. De S1 en S2 zijn altijd aanwezig, maar vaak
dunner dan in normaal hout, en ze bevatten meer cel-
lulose en minder lignine. In plaats van de S3 hebben
trekhoutvezels van veel boomsoorten (bijvoorbeeld
populier, beuk, esdoorn) een dikke, bijna uitsluitend
uit cellulose opgebouwde celwandlaag. Deze gelati-
neuze laag of G-laag kan soms de hele celholte vullen.

Figuur 2-17. Verschillende krachten die op de boom werken en
de vorming van reactiehout (in dit geval drukhout in een naald-
boom). Naar Mattheck (1991).

Figuur 2-18. Reactiehout in fijnspar. De boom is ooit scheef gewaaid en heeft sindsdien
drukhout gevormd (links). De microscopische opname van het drukhout (rechts) toont
sterk verdikte tracheiden met grote intracellulaire ruimtes tussen de cellen (400x vergroot).
Fotos: Fritz Schweingruber.
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De cellulosefibrillen in de G-laag zijn — net als in de
S2 - sterk axiaal en dus parallel aan de vezelrichting
georiénteerd. Daardoor worden in opeenvolgende
lagen met trekhout de nodige trekkrachten aan de
bovenkant van boomdelen opgebouwd die voor (re-)
oriéntatie van een tak of stam zorgen.

De vorming van reactiehout heeft negatieve gevol-
gen voor de verwerking van het hout. De excentrische
groei leidt tot een verminderd rendement en vermin-
derde kwaliteit bij fineer- en zaaghout (heterogene
fineertekening en planken met een onregelmatig jaar-
ringpatroon). De veranderde chemie en ultrastruc-
tuur van reactiehout zorgen voor verschillen in het
krimp- en zwelgedrag ten opzichte van normaal hout,
wat tot scheurvorming in rondhout en verwerpen van
zaaghout kan leiden. Bij het drogen van naaldhout en
loothout met reactiehout treedt onregelmatige lengte-
krimp op, waardoor het hout krom kan trekken.

2.4 Bladeren en naalden

De bladeren zijn de organen waarmee bomen licht
onderscheppen, water verdampen en kooldioxide
opnemen en waar via fotosynthese suikers worden
gemaakt. Hoewel boombladeren een enorme variatie
in vormen vertonen, hebben ze in principe dezelfde
opbouw. Ze bestaan uit bladmoes met daarin bladner-
ven, en zijn via een bladsteel verbonden met de twijg.
Loofbomen hebben een duidelijke bladschijf, terwijl de
bladeren van coniferen naald- of schubvormig zijn. De
ginkgo (Ginkgo biloba) is als conifeer met zijn waaier-
vormige bladeren een uitzondering op deze regel.

2.4.1 Algemene structuur van het blad

Bladeren van loofbomen worden aan de boven- en
onderzijde afgegrensd door de epidermis: een bescher-
mende laag cellen waarop aan de buitenkant nog een
extra beschermende waslaag (de cuticula) zit die water-
verlies uit het blad voorkomt (fig. 2-19). De binnen-
kant van het blad, het bladmoes, bestaat hoofdzakelijk
uit parenchymcellen en wordt algemeen aangeduid als
mesofyl. Aan de bovenzijde van het blad bestaat dit uit
palissadeparenchym. Dit zijn dicht op elkaar gepakte,
langwerpige cellen, één of meerdere lagen dik, die vol
zitten met chloroplasten (bladgroenkorrels). Daaron-
der bevindt zich het sponsparenchym, dat bestaat uit
meer afgeronde cellen die een losse structuur vormen
doordat er veel intracellulaire ruimtes tussen zitten.
Door het blad heen lopen de bladnerven, met daarin
de vaatbundels met xyleem en floéem, die het trans-
port van water en suikers verzorgen. Het transport-
weefsel wordt beschermd door een vaatbundelschede
met daarin cellen met verdikte celwanden, die de nerf
stevigheid geeft.

Aan de onderkant van het blad liggen de huidmond-
jes (stomata) als regelmatig verspreide openingen in

Figuur 2-19. Schematische voorstelling van de anatomie van de
bladeren van een loofboom. Betekenis van de letters: A= cuti-
cula, B= epidermis, C= palissadeparenchym, D= sponsparen-
chym, E= vaatbundelschede, F= floéem, G= xyleem, H= sluitcel
van huidmondje, | = substomatale ruimte.

Naar www.biologycorner.com.

de epidermis (fig. 2-20). Als deze openstaan, kan CO,
het blad in diffunderen, en water naar de atmosfeer toe
kan verdampen via de direct achter de huidmondjes
gelegen substomatale ruimte. Een huidmondje bestaat
uit twee sluitcellen met daartussen een opening. Door
uitwisseling van onder andere kalium wordt de ionen-
concentratie in de sluitcellen vergroot waardoor water
in de cel wordt opgenomen. Hierdoor ontstaat er een
spanning (turgor) in de sluitcellen, die daardoor van
elkaar wijken waardoor het huidmondje zich opent.
Bij ongunstige omstandigheden (bijvoorbeeld geen
licht of watergebrek) wordt dit proces omgekeerd, ver-
laagt de spanning in de sluitcellen en sluiten de huid-
mondjes zich. De dichtheid van de huidmondjes per
bladoppervlakte varieert sterk tussen soorten, maar
is ook afhankelijk van de groeiplaatsomstandighe-
den. Zo is bijvoorbeeld voor wintereik aangetoond dat
de dichtheid aan huidmondjes afneemt naarmate de
CO,-concentratie in de atmosfeer toeneemt. Daardoor
kan de dichtheid van huidmondjes in fossiel bladma-
teriaal worden gebruikt als maat voor vroegere CO,-
concentraties (van der Burgh et al. 1993).

Naalden hebben eenzelfde globale opbouw als bladeren
van loofbomen. Zij zijn op doorsnede echter veel meer
gedrongen en het mesofyl is vaak niet gedifferentieerd
in palissade- en sponsparenchym, zoals bijvoorbeeld
bij de min of meer ronde naalden van de grove den. In
de afgeplatte naalden van de zilverspar is het mesofyl
wel gedifferentieerd, en wordt aan de bovenzijde een
laag palissadeparenchym gevormd. De huidmondjes
van naalden zitten meestal in rijen geordend over de
lengteas van de naald en zijn vaak zichtbaar als dui-
delijke huidmondjesstrepen. De huidmondjes kunnen
alleen aan de onderkant van de naald aanwezig zijn of
over het gehele oppervlak. Ten slotte lopen er door de
naalden, net als door het hout, harskanalen.
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Figuur 2-20. Huidmondjes op de bladeren van een zomereik (links) en een grove den (rechts), gefotografeerd via scanning elektro-
nenmicroscopie. De bovenste afbeeldingen geven een overzicht van de verdeling van de huidmondjes over het bladoppervlak, waarbij
over het eikenblad (vergroting 424x) schimmeldraden van eikenmeeldauw lopen, en waarbij goed te zien is dat de huidmondjes op de
dennennaald (625x) in evenwijdige rijen zijn gerangschikt. De details zijn 2500x vergroot. Foto's: Shari Van Wittenberghe.

2.4.2 Bladgroenkorrels en bladval

In de bladgroenkorrels (chloroplasten) vindt de foto-
synthese plaats. De chloroplasten zijn gevuld met chlo-
rofyl, een pigment dat licht absorbeert waarbij energie
vrijkomt voor de aanmaak van suikers (zie 2.1.2). Het
chlorofyl ligt ingebed in speciale membranen (thyla-
koiden), waar het fotosyntheseproces plaatsvindt.
Chlorofyl absorbeert vooral blauw en rood licht en
reflecteert groen licht, waardoor bladeren groen kleu-
ren. Chloroplasten hebben hun eigen DNA dat via het
zaad wordt overgedragen van de moederplant op de
zaailing. Hierdoor is chloroplast-DNA geschikt om
de afstammingslijnen van planten te reconstrueren
(zie 5.3.2).

Naast chlorofyl bevatten bladeren ook andere pigmen-
ten, met name xantofyl (geel), caroteen (oranje) en/of
anthocyaan (rood). De functie van deze pigmenten
is niet geheel duidelijk, maar vaak worden ze in ver-
band gebracht met de bescherming van het blad tegen
uv-straling (Archetti 2009). Voordat bij bladverlie-
zende soorten in de herfst de bladeren van de boom
vallen, worden de chloroplasten afgebroken en de in
de bladeren of naalden aanwezige nutriénten deels
teruggeleid de boom in (resorptie of retranslocatie) en
opgeslagen in het parenchym. Dit betreft vooral mag-
nesium afkomstig uit chlorofyl en stikstof uit amino-
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zuren. Door de afbraak van het chlorofyl komen dan
de andere kleurstoffen meer nadrukkelijk tot uiting,
waarmee de bomen hun typische herfstkleuren ver-
tonen. Na afloop van de resorptie van de nutriénten
wordt in de abscissielaag aan de basis van de bladsteel
een dun laagje kurk aangelegd waarlangs het blad van
de twijg breekt en een bladlitteken achterlaat op de
twijg. Een abscissielaag kan ook ontstaan doordat de
celwanden of alleen de middenlamel plaatselijk wor-
den afgebroken.

2.4.3 Bladvormen

Bladeren kennen een grote vormenrijkdom. Bladeren
van loofbomen kunnen enkelvoudig zijn of samenge-
steld, veernervig of handnervig, gaafrandig of gezaagd,
ovaal of driehoekig, enzovoort. Er is weinig bekend
over de mogelijke ecologische betekenis of functie van
de verschillende bladvormen. Wel blijkt er een verband
te bestaan tussen het aandeel soorten met gaafrandige
bladeren in een gebied en de daar heersende gemid-
delde jaartemperatuur. Hoe hoger de temperatuur, hoe
hoger het percentage bladeren met gave bladranden.
Dit verband is zo sterk dat dit gebruikt wordt om de
temperatuur te schatten op basis van het aandeel bla-
deren met gave bladranden ten opzichte van bladeren
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Figuur 2-21. Doorsneden van bladeren van een jonge beuk. Het onderste blad is in de schaduw
van een grote beuk gegroeid en bevat een dunne laag palissadeparenchym. Het bovenste blad is
aan een plant gegroeid op 28 m hoogte in het volle licht en heeft een duidelijk dikkere laag palis-
sadeparenchym en een dikkere epidermis en waslaag. Fotos: Shari Van Wittenberghe.
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met ingesneden bladranden (Kowalski 2002). Coni-
feren hebben ronde, driehoekige of platte naalden, of
zijn schubvormig zoals in Thuja en Chamaecyparis.
Door hun kleine bladoppervlak ten opzichte van de
bladinhoud zijn de meeste naaldbomen goed aange-
past aan droogte en vorst.

Om bladeren te beschermen tegen vraat bevatten
ze vaak hoge gehaltes aan tannines of looistoffen (eik,
beuk), cyanideverbindingen (Amerikaanse vogelkers)
of terpenen (naaldbomen), waardoor de bladeren
onsmakelijk, slecht verteerbaar of zelfs giftig worden.
De hulst verdedigt zich met stekels aan de bladrand,
waarbij opvalt dat de bladeren aan grotere planten
bovenaan vaak hun stekels verliezen. Planten die aan-
gevreten worden, hebben meer stekels aan de bladeren
dan onbegraasde planten (Obeso 1997).

Bladeren die in het volle zonlicht groeien, zijn dik-
ker dan bladeren aan dezelfde boom die in de schaduw
groeien. Dit verschil tussen zonnebladeren en schaduw-
bladeren wordt vooral veroorzaakt doordat een extra
laag palissadeparenchym in het zonneblad aanwezig
is, waardoor het optimaal gebruik kan maken van het
vele beschikbare licht. Zonnebladeren zijn vaak klei-
ner dan schaduwbladeren, hebben dikkere celwanden
in de epidermis en een dikkere cuticula om zo water-
verlies te voorkomen als gevolg van opwarming in de
volle zon (fig. 2-21). Deze differentiatie in zonne- en
schaduwbladeren treedt alleen op in schaduwverdra-
gende soorten omdat deze netto kunnen assimileren
bij lagere lichtniveaus (fig. 3-10).

2.5 Opbouw van de jonge
wortels

De oudere, dikke worteldelen zorgen voor veranke-
ring in de bodem en opslag van organische en anor-
ganische stoffen. Alleen de jongste wortels zorgen voor
de opname van water en mineralen uit de bodem en
deze worteltoppen en -scheuten verschillen duidelijk in
hun opbouw met de oudere wortels. Aan de groeiende
worteltop zit een beschermende laag: de wortelmuts of
calyptra (fig. 2-22). Door het uitscheiden van een slijme-
rige substantie zorgt deze ervoor dat de worteltop mak-
kelijk en zonder beschadiging door het bodemsubstraat
heen kan dringen. In de wortelmuts zitten zetmeelkor-
rels (amyloplasten) die als gevolg van de zwaartekracht
verschuiven waardoor de wortels naar beneden groeien
(gravitropie). Vanuit het meristeem aan de worteltop
worden naar onderen steeds nieuwe wortelmutscellen
gevormd en naar boven ontstaan de weefsels van de
jonge (of primaire) wortel. De jonge wortel bestaat van
buiten naar binnen uit de volgende weefsels: rhizoder-
mis, primaire schors (of cortex), endodermis, pericam-
bium en centrale cilinder (fig. 2-22).

De rhizodermis vormt de afsluitende laag en zorgt
voor opname van water- en mineraalstoffen. Dat gaat
efficiénter naarmate het oppervlak daarvan groter is.
Daarom stulpen veel van de dunne wanden van de
rhizodermis uit en vormen lange wortelharen. Wortel-
haren leven maar enkele dagen en worden vanuit de
worteltop continu opnieuw gevormd. Onder de rhizo-
dermis ligt de cortex, die uit ronde parenchymcellen
bestaat met veel intercellulaire ruimtes en die onder-
ling verbonden zijn met kleine openingen, de plasmo-
desmata. De binnenste laag van de cortex is de endo-
dermis, een dunne laag van relatief kleine, dicht op
elkaar aansluitende parenchymecellen. De wanden van
de endodermiscellen zijn met kurklaagjes bekleed die
bandjes van Caspary worden genoemd. De endoder-
mis fungeert als poortwachter voor de wateropname
doordat hij functioneert als barriére voor het capillaire
watertransport door de celwanden en ervoor zorgt dat
alleen water van buiten richting de centrale cilinder
kan stromen, maar niet naar buiten toe.

Direct onder de endodermis ligt als eerste laag van
de centrale cilinder de pericykel, die als meristeem
voor de vorming van de secundaire bast verantwoor-
delijk is. In het midden van de centrale cilinder lig-
gen, ingebed in parenchymweefsel, de vaatbundels.
Deze bestaan uit meerdere stervormig geordende
primaire xyleemvaten en tracheiden waarin water en
voedingsstoffen getransporteerd worden. Daartussen
liggen strengen van primair floéem voor transport van
fotosyntheseproducten (fig. 2-22). Tussen het primaire
xyleem en floéem ligt het pericambium, dat later als
cambiumring voor secundaire wortelgroei zorgt. Uit
het pericambium komen ook de apicale meristemen
van de zijwortels voort.
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Figuur 2-22. Opbouw van een wortelpunt. Naar Raven et al. (1999).

2.6 Reproductieve organen

Bomen planten zich voort via zaden die ontstaan
na bevruchting van de (vrouwelijke) bloemen. Veel
bomen bloeien zeer onopvallend en er is maar een
handvol inheemse boomsoorten die uitbundig bloeien
met opvallende bloemen met grote kroonbladen, zoals
linde, appel, peer, lijsterbes en meidoorn. Dit houdt
verband met het feit dat de bestuiving van de bloemen
bij de meeste soorten plaatsvindt via de wind, waar-
door de bloemen geen speciale aanpassingen hoeven
te hebben voor het lokken van bestuivers zoals grote
kroonbladeren en geurige bloemen.

Een groot deel van de belangrijkste loofboomsoor-

ten uit ons bos behoort tot een klein aantal families:
de Salicaceae of wilgenfamilie (Salix en Populus),
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de Betulaceae of berkenfamilie (Betula, Alnus), de
Corylaceae of hazelaarfamilie (Corylus, Carpinus) en
de Fagaceae of beukenfamilie (Fagus, Quercus, Casta-
nea). Deze families bloeien in de vorm van eenslach-
tige katjes waarbij de mannelijke en vrouwelijke bloe-
men in aparte groepjes aan de boom voorkomen (fig.
2-23). In de wilgenfamilie zijn de soorten tweehuizig
en staan de mannelijke en vrouwelijke katjes aan ver-
schillende individuen. Ook de es (uit de Oleaceae of
olijvenfamilie) is tweehuizig. De overige hierboven
genoemde families zijn eenhuizig, met mannelijke en
vrouwelijke katjes aan dezelfde boom. De soorten uit
de bovengenoemde families bloeien over het alge-
meen zeer vroeg in het voorjaar, nog voor of juist op
hetzelfde moment dat de bladeren uitkomen, en het
stuifmeel wordt door de wind overgebracht naar de
vrouwelijke bloemen. De uitzondering is de tamme
kastanje, die in de zomer bloeit met een aarvormige
bloeiwijze met overwegend mannelijke bloemen en

beginnende zijwortel
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Figuur 2-23. Bloeiende hazelaar met mannelijke (katjes) en
vrouwelijke (rode) bloemen. Foto: Leo Goudzwaard.

aan de basis een paar vrouwelijke bloemen die niet
alleen door de wind maar ook deels door insecten
worden bestoven.

Dennen hebben eenslachtige bloemen, waarvan de
vrouwelijke bloemen uitgroeien tot kegels waarin de
zaden zich ontwikkelen. Bij de grove den zitten de
vrouwelijke bloemen als een klein kegeltje aan het
einde van de jonge scheut. De mannelijke bloemen
zitten aan de basis van dezelfde of een andere jonge
scheut. De bestuiving vindt plaats door de wind en de

uiteindelijke bevruchting gebeurt pas een jaar later. De
kegel groeit dan verder uit, is het tweede jaar rijp en
springt open in de winter en het vroege voorjaar. In
het late voorjaar kan zo aan dezelfde tak een opeenvol-
ging te zien zijn van bloemen, onrijpe kegels en oude
opengesprongen kegels. Andere naaldbomen uit de
geslachten Picea, Pseudotsuga en Abies bloeien op een
vergelijkbare wijze en produceren ook kegels. Opval-
lend bij Abies is dat de kegels niet aan de tak hangen
maar rechtop staan en bijj rijpheid niet als geheel open-
springen maar een voor een de schubben laten vallen,
waarbij de zaden vrijkomen.

De jeneverbes is tweehuizig en de vrouwelijke bloe-
men produceren na bevruchting een kegel waarvan
de vlezige schubben met elkaar vergroeien en zo een
schijnbes vormen die de zaden omsluit. De taxus is
eenhuizig en de eenslachtige bloemen ontwikkelen
zich tijdens de herfst in de bladoksel van de jonge twij-
gen. De vrouwelijke bloem bestaat uit een zaadknop
die na bevruchting uitgroeit tot een enkel zaad dat
omringd wordt door een rood gekleurd vlezig omhul-
sel, de arillus. Dit zoete en smakelijke omhulsel is het
enige deel van de taxus dat niet giftig is, en dieren
plukken de vruchten van de taxus, waarbij de arillus
wordt verteerd en het zaad ongeschonden het spijsver-
teringskanaal passeert.

Bomen produceren een grote verscheidenheid van
zaden en vruchten (fig. 2-24). De meeste zaden en
vruchten hebben speciale aanhangsels of omhulsels die
een functie vervullen in de verbreiding van het zaad.
Bij wilgen en populieren zit het zaad vast aan pluis
waardoor de zaden vele tientallen kilometers ver door
de wind kunnen worden verbreid. Zaden met vleugels,
zoals van berk, den, spar, esdoorn en es, kunnen ook
flinke afstanden afleggen door de wind. Zaden die in
een bes zitten, worden verbreid door vogels. Zaden
zonder speciale voorzieningen zoals noten, eikels en
beukennootjes hebben een hoge voedingswaarde en
worden door dieren verzameld en tijdelijk verstopt en
zodoende verbreid. Zie hoofdstuk 6 voor meer infor-
matie over zaden.

Figuur 2-24. Enkele vruchten van bomen met relatief zware zaden. Van links naar rechts: beuk, winterlinde, wintereik, zomereik,
haagbeuk. Foto: Leo Goudzwaard.
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2.7 Boomvormen

Bomen ondergaan grote veranderingen in vorm en
grootte tijdens hun levenscyclus. Deze veranderingen
worden aangedreven door primaire (hoogtegroei en
uitbouw van de kroon) en secundaire groeiprocessen
(diktegroei), die in de vorige paragrafen zijn bespro-
ken. De wijze waarop de primaire scheuten groeien en
zich vertakken, bepaalt de vorm van de kroon die kan
ontstaan. Tegelijkertijd zorgt de groei van de kroon
voor een grotere mechanische belasting van de takken
en de stam, die worden opgevangen door de vorming
van nieuw xyleem. Uiteindelijk is de boomstructuur
die ontstaat, een wisselwerking tussen interne groeire-
gels, externe milieufactoren en selectie voor een opti-
male vorm.

2.7.1 Vertakkingspatronen

De vorm van de boom wordt vooral bepaald door de
wijze waarop de boom vertakt. De topscheut zorgt
voor de hoogtegroei en vormt de spil waaromheen
de stam aangroeit. De vorm van de stam is daardoor
het resultaat van de rechtheid waarmee de topscheut
omhoog groeit en de verdeling en groei van de zij-
takken. In boomsoorten waarbij het apicale meris-
teem van een topscheut continu kan doorgroeien,
wordt een monopodium gevormd (fig. 2-25). Zolang
het apicale meristeem niet beschadigd raakt, ontstaat
een monocorme stam met een rechtdoorgaande spil.
Veel naaldbomen vormen in principe kaarsrechte
stammen doordat ze een sterk dominante topscheut
hebben en de groei van de zijtakken wordt onder-
drukt (apicale controle, zie 3.8.2). In veel loofbomen
daarentegen is de groei van de topscheut veel flexi-
beler en de controle over de groei van de zijtakken
veel minder zodat de kronen van loofbomen een veel
onregelmatiger vorm hebben dan naaldbomen en de
stammen een minder duidelijke centrale spil vormen.
Dit biedt tegelijkertijd een evolutionair voordeel aan
loofbomen, omdat zij veel beter in staat zijn hun
kronen te laten groeien in de richting van plekken
met een hogere lichtbeschikbaarheid en de driedi-
mensionale ruimte te vullen met fotosynthetiserend
bladmateriaal.

Wanneer het apicale meristeem regelmatig sterft
door externe factoren (vorst, vraat, zoutschade...) of
interne factoren (genetisch vastgelegde abortus van de
apicale knop of door eindstandige bloei), ontstaat een
sympodium waarbij de stam zich sterk kan vertakken
en de boom een oplossende spil heeft (fig. 2.25). Als de
vertakking laag aan de boom zit, spreken we van poly-
corme individuen of soorten. Bij verlies van de apicale
knop kan de hoogtegroei overgenomen worden door
een of meerdere zijtakken. In bomen met een verder
rechtdoorgaande spil kan zo een gaffel of vork ont-
staan, terwijl bij continue vertakking een polycorme
kroon ontstaat (fig. 4-1).
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Figuur 2-25. Het ontstaan van een monopodium (rechtdoorgaande spil) en een sym-

podium (oplossende spil) in bomen.

Groeirichting

De takken hebben veelal een duidelijke groeirich-
ting, waarbij er een uitgesproken verschil kan optre-
den tussen de groeirichting van de topscheut en die
van de zijtakken (fig. 2-26). Bij de meeste soorten
vertoont de topscheut een sterke verticaal gerichte
groei. In deze orthotrope takken zijn de knop-
pen en bladeren in een spiraal rond de takas aan-
gelegd. Ook de zijtakken kunnen orthotrope groei
vertonen, waardoor ook deze vrijwel recht omhoog
groeien (bijvoorbeeld bij populier, es, eik en grove
den). Vaak groeien de zijtakken echter meer in een
horizontaal vlak en spreken we over een plagiotrope
groeirichting. Hierbij liggen de bladeren in een
plat vlak en vertoont de kroon een duidelijk laags-
gewijze opbouw, zeker wanneer deze in vrijstand
is opgegroeid. Bij primaire plagiotropie staan zowel
de knoppen als de bladeren in een plat vlak (zoals
bij beuk of iep). Bij secundaire plagiotropie staan
de knoppen en bladeren spiraalsgewijs rondom de
takas, maar krommen de twijgen en bladeren zich
totdat zij in een plat vlak komen te liggen (zoals bij
douglas of zilverspar).
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Figuur 2-26. De groeirichting van scheuten. Links de orthotrope topscheut en zijscheuten van de grove den, rechts de plagiotrope zijscheu-
ten van de douglas. De naalden en knoppen van de douglas staan spiraalsgewijs rond de twijg, maar de naalden buigen zich in één vlak,

zodat hier sprake is van secundaire plagiotropie. Fotos: Jan den Ouden.

Figuur 2-27. Een tak van een Japanse lariks in het vroege voor-
jaar. Op het langlot van het voorgaande jaar groeien de kortloten
waaraan de nieuwe naalden groeien. De littekens van de naal-
den van het voorgaande jaar zijn nog zichtbaar aan het langlot.
Foto’s: Jan den Ouden.

Langloten en kortloten

Scheuten binnen een boom kunnen ook aanmerkelijk
verschillen in lengte. Takken met een normale leng-
tegroei worden ook wel aangeduid als langloten, om
het verschil aan te geven met de veel kortere kortlo-
ten (fig. 2-27). Kortloten hebben eenzelfde scheutop-
bouw met metameren als langloten, maar hebben zeer
sterk gereduceerde internodia waardoor ze een sterk
gedrongen uiterlijk hebben en de bladeren dicht op
elkaar geplaatst staan. Langloten hebben binnen de
boom de functie van exploratie voor licht en expansie
van de kroon. De kortloten dienen dan voor de exploi-
tatie van licht door veel bladoppervlak te produceren
zonder veel te hoeven investeren in takgroei.

2.7.2 Kwantitatieve boommodellen

Met behulp van kwantitatieve boommodellen wordt
getracht om de structuurontwikkeling van bomen te
begrijpen vanuit onderliggende processen. Het blijkt

dat de meest uiteenlopende boomvormen kunnen
worden gegenereerd vanuit subtiele verschillen in
simpele groeiregels voor de knoppen langs de twijgen.
Een kleine verandering in bijvoorbeeld de kans op het
uitlopen van okselknoppen, de lengte van metameren
of scheuten of de vertakkingshoek kan leiden tot grote
verschillen in boomvorm en de ruimtelijke verdeling
van blad. Op grond van kwantitatieve boommodel-
len is aangetoond dat bomen metameren en scheu-
ten plaatsen op optimale plekken, met andere woor-
den: vanuit de knoppen waarbij de investering het
meest oplevert voor de nettofotosynthese van de hele
boom (Horn 1971; Sterck & Schieving 2007; fig. 2-28).
Deze simulaties resulteren in realistische patronen:
dikke stammen met grote, afgeronde kronen met vele
bladlagen onder openveldcondities. Deze vorm lijkt
optimaal bij een hoge lichtinstraling omdat veel blad
geproduceerd wordt terwijl de hoogte van de boom en
de kosten (houtopbouw) die daarmee samenhangen,
beperkt worden. De simulaties resulteren eveneens
in realistische patronen voor schaduwrijke bosom-
standigheden: in de verticale lichtgradiént van een
bos produceren de modelbomen ranke stammen met
ijlere kronen en met bladeren voornamelijk bovenin.
Een dergelijk groeipatroon blijkt ook uit veldobserva-
ties en geeft aan dat het effectief plaatsen van blade-
ren in de verticale lichtgradiént en het opgroeien met
een slanke en dus ‘goedkope’ kroon bomen helpen om
te concurreren met hun buurbomen. De simulaties
benadrukken het belang van flexibiliteit in de struc-
tuurontwikkeling van bomen en de rol van natuur-
lijke selectie daarin. Ook suggereren deze studies dat
bomen als geintegreerde systemen opereren, en niet
als een optelsom van autonome takken met elk een
eigen autonome koolstofbalans (Sprugel 2002). De
vraag hoe bomen dergelijke geintegreerde en adap-
tieve ‘ontwikkelingskeuzes’ fysiologisch regelen, is nog
grotendeels onbekend (zie ook hoofdstuk 3).

In deze kwantitatieve modellen moet de productie van
nieuwe scheuten gekoppeld worden aan radiale groei
over de hele houtige structuur. In de 17de eeuw obser-
veerde Leonardo da Vinci al dat de dwarsdoorsneden
van de takken opgeteld min of meer gelijk zijn vanaf
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Figuur 2-28. Simulaties van boomgroei, waarbij bomen vrijstaand opgroeien in het volle licht (links) of in een verticale lichtgradiént
in het bos (rechts). In de simulatie plaatsen bomen metameren op optimale locaties, i.e. vanuit de knoppen waar de productie van een
metameer de plant het meest oplevert in termen van netto-fotosynthese. Naar Sterck & Schieving (2007).

stambasis tot eindknoppen. Da Vinci legde daarbij
expliciet een relatie met de stroming van water in de
boom (Richter 1970). In de 20ste eeuw werd dit con-
cept verder opgerekt: zowel de ruimtelijke houtige
structuur als het transpirerende oppervlak (de totale
bladoppervlakte) is sterk aan elkaar gekoppeld. Dit
concept wordt gevisualiseerd door elk blaadje te kop-
pelen met een staaf functioneel spinthout van blad tot
stambasis (Shinozaki et al. 1964). Een aanwijzing hier-
voor wordt gevonden in de verdeling van spinthout in
zowel dominante als verdrukte bomen. Het oppervlak
aan spinthout op de dwarsdoorsnede van de stam
blijft min of meer constant van de stambasis tot aan
de kroonbasis. Pas in de kroon neemt het spinthout-
oppervlak af in verhouding tot de hoogte. Dit soort
observaties leidde ertoe dat de constante ratio tussen
nieuw geproduceerd bladoppervlak en het nieuw aan-
gemaakte (spint)houtoppervlak in de dwarsdoorsnede
van de stam een veelgebruikte aanname is om blad-
en houtproductie aan elkaar te koppelen (Valentine &
Mikela 2005; Sterck & Schieving 2007).

2.7.3 Mechanisch ontwerp van bomen

Via secundaire diktegroei vergroot de boom de sterkte
van zijn takken, stam en wortels om zo de steeds gro-
tere massa en omvang van de groeiende kroon te kun-
nen dragen. De eigenschappen van hout zijn de sleutel
tot het succes in het mechanische ontwerp van bomen.
Hout is stijf waardoor bomen niet gaan overhangen, en
het is licht en taai zodat de stam en takken niet zomaar
breken of scheuren. Deze unieke combinatie van
eigenschappen zorgt ervoor dat grote bomen minstens
zo stabiel kunnen zijn als door de mens ontwikkelde
materialen van een vergelijkbare omvang (polymeer-
verbindingen, gewapend beton), met het voordeel dat
ze als levende organismen op veranderde mechanische
spanningen kunnen reageren.
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Bomen zijn groot in omvang, zwaar van gewicht en
staan soms vrij in de wind, zodat zij in hun houtstruc-
tuur een grote weerstand moeten opbouwen om deze
mechanische krachten op te vangen (fig. 2-17). Als
gevolg van het eigen gewicht van de boom en hier
met name van de kroon treden grote drukkrachten
op de stam op. Samen met de door wind veroorzaakte
buig- en torsiekrachten komt de stam aan de perife-
rie onder grote drukkrachten te staan (fig. 2-17). Deze
krachten worden opgevangen door interne groeispan-
ningen in de boom en door de vorming van reactie-
hout (zie 2.3.7). Groeispanningen ontstaan bij de aan-
leg van het xyleem. Nieuwe xyleemcellen worden zo
aangelegd dat het hout aan de periferie van de stam
in axiale richting onder trekspanning komt te staan.
Deze trekspanningen nemen richting het centrum van
de stam geleidelijk af en veranderen, na een neutrale
spanningsvrije zone, in axiale drukspanningen in het
binnenste gedeelte van de stam rond het merg. Daar-
door ontstaat er een spanningsevenwicht in de stam.
Door deze axiale ‘trekvoorspanning’ aan de periferie
van de stam kunnen drukkrachten optimaal worden
opgevangen. Dat is belangrijk omdat de druksterkte
van hout maar half zo groot is als de treksterkte. Trek-
krachten kunnen door de microstructuur (bijna verti-
cale oriéntatie van microfibrillen) en macrostructuur
van het hout (axiaal georiénteerde lange en slanke
vezels) goed worden opgevangen; daarentegen dreigen
de xyleemcellen te knikken onder hoge drukkrachten.

Bomen weerstaan de mechanische krachten dus
door anatomische houtkenmerken en de vorming van
reactiehout op plekken langs de stam waar grote druk
of trekkrachten optreden.

De houtstructuur kan sterk verschillen tussen boom-
soorten en dit heeft gevolgen voor hun sterkte-eigen-
schappen. Het belangrijkste mechanische kenmerk is
de houtdichtheid of volumieke massa (= massa:volume
ratio van gedroogd hout). Deze eigenschap is zowel
belangrijk vanuit het oogpunt van de houtkwaliteit
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(het product hout) als de ecologie van een soort. De
gemiddelde houtdichtheid van boomsoorten uit de
Lage Landen varieert van 0.35 g cm™ (populier, wilg)
tot 0.6-0.7 g cm™ (beuk, haagbeuk) en ligt daarmee
ruim onder de dichtheid van pure celwand (~15 g
cm?). Houtdichtheid is sterk gecorreleerd met alle
sterkte-eigenschappen en de stijtheid (elasticiteits-
modulus; zie Box 2.1. Houtkwaliteit). Dit kan ver-
klaren waarom soorten met een hoge houtdichtheid
gemiddeld bredere stabiele kronen kunnen vormen
dan soorten met een lage houtdichtheid (Janse-ten
Klooster et al. 2007). Dergelijke brede kronen stellen
schaduwtolerante soorten met een hoge houtdicht-
heid en langzame groei in staat om hun bladeren zo
te spreiden dat ze maximaal licht kunnen absorberen
om onder voortdurende schaduwrijke omstandig-
heden te kunnen overleven. Lichthoutsoorten met
een lage houtdichtheid worden gekenmerkt door een
gemiddeld snelle hoogtegroei, waarbij investeringen
in smalle kronen kunnen helpen om snel en effectief
naar boven te groeien, voordat buurbomen het licht
gaan wegvangen.

De variatie in de structuur van bomen is het resul-
taat van een aantal verschillende processen die onder
andere resulteren in een evenwichtig mechanisch
ontwerp. De effecten van mechanische belasting
manifesteren zich vooral bij vrijstaande bomen op
geéxponeerde standplaatsen, zoals bij bomen aan
de kust of op een helling. Deze bomen vormen veel
reactiechout en dus een dikke en gedrongen stam.
Vooral bomen langs de kust blijven relatief laag
omdat de investeringen in reactiehout ten koste gaan

van investeringen in de hoogte (zie fig. 37-2). Boven-
dien worden de kronen (twijgen en bladeren) door-
lopend beschadigd door inwerking van wind, zand
en zout. De kronen van deze bomen lopen schade op
aan de loefzijde, en groeien vooral uit aan de lijzijde,
waardoor ze asymmetrisch van vorm zijn. Dit zorgt
er tevens voor dat de piekbelasting door de wind ver-
minderd wordt.

In gesloten bossen hebben bomen met grote kro-
nen dikkere stammen dan bomen met kleine kronen
(Sterck 2005). Deze dikke stam kan de grotere mecha-
nische belasting van een grote kroon opvangen en
levert een effectievere waterstroom naar de grote vrij-
staande kroon met een hoge transpiratie. De stam- en
kroongroei zijn functioneel gekoppeld vanuit het per-
spectief van watertransport en mechanische stabiliteit.
Het is echter moeilijk om de rol van deze factoren in
de structuurontwikkeling van bomen te scheiden.

2.7.4 Wortels

De bovengrondse groeivormen van bomen zijn in veel
meer detail beschreven dan de ondergrondse wor-
tels. Wortelgroei en -morfologie vormen dan ook een
belangrijk onontgonnen gebied in de ecologie. Wor-
telstudies in het veld suggereren dat wortels opportu-
nistisch groeien in en naar goede bodemcondities. De
wortelstructuur reflecteert daarom vooral de hetero-
geniteit van de bodem waarin een boom staat. Tijdens
de groei zal het transport van water en nutriénten tus-
sen haarwortels en stam gewaarborgd moeten blijven,

Vlakwortel Penwortel Hartwortel
Alnus incana Abies alba Acer pseudoplatanus
Betula Fraxinus excelsior Carpinus betulus
Malus sylvestris Larix decidua Fagus sylvatica
Picea abies Pinus sylvestris Pinus nigra
Populus Quercus Prunus avium
Salix Ulmus Pseudotsuga menziesii
Prunus serotina Tilia

Figuur 2-29. De drie hoofdbewortelingstypen van bomen: links een vlakwortelsysteem (fijnspar), midden een penwortelsysteem (grove den) en rechts een
hartwortelsysteem (beuk). Figuur uit Kostler et al. (1968). Daaronder een overzicht van belangrijke boomsoorten met het desbetreffende wortelsysteem; naar
o.a. Bernatsky (1978) en Kostler et al. (1968).
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evenals de stabiliteit van de hele boom. Om de grote
mechanische krachten bij de stambasis op te vangen
vindt daar sterke diktegroei plaats en worden de krach-
ten effectief doorgegeven aan aanhangende secundaire
wortels. Morfologische indelingen reduceren de vari-
atie in wortelvormen tot een overzichtelijk aantal wor-
teltypen: viakwortelsystemen, hartwortelsystemen en
penwortelsystemen (fig. 2-29). In vlakwortelsystemen
(ook zinkwortels genoemd) zorgen dikke horizontale
wortels voor stabiliteit, en van daaruit zinken wortels
verticaal naar beneden. Penwortels worden gevormd
wanneer de boom zich verankert door een dikke ver-
ticale pen- of paalwortel. Hartwortelsystemen vormen
veel dikke wortels die rondom de stambasis georién-
teerd zijn (fig. 2-29). Uiteindelijk zorgt de variatie in
bodemdichtheid en nutriénten- en zuurstofvoorzie-
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ning ervoor op welke wijze het wortelstelsel zich ver-
takt, omdat de wortelgroei zich vooral concentreert in
de gunstigste bodemlagen. In ondiepe bodems, zoals
als gevolg van een hoge grondwaterstand, ontstaan
zeer vlakke wortelsystemen, die de boom zeer gevoelig
maken voor windworp (zie fig. 37-5).
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