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Beuk (Fagus sylvatica L.) in het Nederlandse 
deel van het nw-Europees diluvium 

De beuk kan een boom- 
soort met een bewogen 
geschiedenis worden 
genoemd. Geschiedenis die 
enerzijds parallel loopt met 
en anderzijds haaks staat 
op die van-de mens. In vier 
o~zichten is die verbintenis 
van de mens en de beuk 
tastbaar verbonden met de 
Europese cultuur. 

1. De 3.000 jaar lange geschie- 
denis van de cultuurontwikkeling 
van het Europese Avondland is 
de geschiedenis van denaturali- 
sering van het landschap, waar- 
van de beuk maat en symbool is. 
2. In alle Europese landen en 
taalgebieden is de beuk opge- 
nomen in het lokale gebruik, de 
naamgeving en andere aspecten 
van de volkscultuur. 
3. In het Angelsaksische cultuur- 
gebied gaf de beuk de naam aan 
het boek en de boekdruk, de be- 
langrijkste uitvinding van de Mid- 
deleeuwse cultuur. 
4. AI meer dan honderd jaar 
wordt het beeld van een meer na- 
tuurlijk bos verbonden aan de 
beuk; de beuk wordt het symbool 
van het ecologisch gemotiveerd 
bos- en natuurbeheer, het sym- 
bool van de duurzaamheid en 
biodiversiteit van het bos: twee 
begrippen die - eindelijk! - een 
vast onderdeel beginnen te vor- 
men van een verstandig omgaan 
met de natuur in onze omgeving. 

Migratiegeschiedenis van 
de beuk in het Postglaciaal 
De beuk is de jongste boomsoort 
in de postglaciale geschiedenis 
van Europa. Uit de refugia in het 
Europese Zuiden (Balkan, de 
zuidhellingen van de Alpen, de 
Cevennen en de Pyreneeën) be- 

gon zij zich al in het Atlanticum 
(ca. 9-7.000 jaar geleden) noord- 
waarts te verspreiden om uitein- 
delijk ca. 2.000 jaar geleden (aan 
het begin van de jaartelling) het 
uiterste Noorden van het nw- 
Europese vasteland te bereiken 
(figuur 1). De snelle doorstoot 
naar Midden-Europa tussen ca. 
4-2.000 v. Chr. is opmerkelijk en 
is kennelijk gevoed vanuit beide - 
zowel de westelijke als de ooste- 
lijke - migratiewegen. Vanuit het 
Middeneuropees bergland als 
centrum van haar voorkomen ten 
noorden van de Alpen heeft de 

beuk na 2.000 v. Chr. met haar 
voorposten de Noordzee- en de 
Baltische kust bereikt (Pott, 
1992). Rond 1.000 na Chr. be- 
reikte zij de grens van haar he- 
dendaagse voorkomen in Zuid- 
Scandinavië en het zuiden van 
de Britse eilanden. Op het huidi- 
ge Nederlandse grondgebied 
worden de eerste voorkomens 
van beuk gedateerd tussen ca. 
3.000 v. Chr. (Zuid-Limburg; 
Janssen, 1960) - 1.800 v. Chr. 
(Drenthe; Casparie, 1972) - 850 
v. Chr. (Noord-Holland; van Geel 
et al., 1982-83) - 500 v. Chr. (Gro- 
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I Figuur 1 Uitbreiding van de 
beuk in het postglaciaal vanuit haar 
refugia in Zuid-Europa (isopollen- 
methode; Pott, 1992 volgens 
Huntley & Birks, 1963). , - 
I Figure 1 Migration of beech in 
the postglacial throughout Europe 
(Pott, 1992, according to Huntley & 
Birks, 1963) 

ningen; Van Zeist, 1955). Hier- 
mee is de beuk de jongste boom- 
soort die op eigen kracht in de 
postglaciale geschiedenis het 
Nederlandse deel van het nw- 
Europees diluvium heeft bereikt. 

Als de belangrijkste factoren van 
deze opmerkelijke Zuid-Noord- 
opmars van beuk kunnen worden 
aangegeven: 
- ingrijpende klimaatveranderin- 
gen (hogere temperaturen en 
meer neerslag), gevolgd door 
- veranderde concurrentiever- 
houdingen tussen de boomsoor- 

ten van het gemengd eikenbos, 
en 
- invloed van de (prehistorische) 
mens. 

Een voorbeeld van de verander- 
de verhoudingen tussen de 
boomsoorten van het gemengd 
eikenbos en de invloed van de 
mens geeft figuur 2. De tussen 
3.000 en 1.000 v. Chr. dalende 
vertegenwoordiging van iep, lin- 
de en es werd door de klimaat- 
veranderingen ge'introduceerd 
en door de vroegneolitische 
mens versterkt. Alle drie de soor- 
ten speelden in die tijd een be- 
langrijke rol als wintervoer voor 
het vee (snoei). Van de linde 

- werd bovendien bast gewonnen 
(raffia), de es gaf hout dat uitste- 
kend geschikt was voor houten 
landbouwgereedschap. De ni- 
che ontstaan door het wegvallen 

van de drie bovengenoemde 
soorten uit het gemengd eiken- 
bos, werd opgevuld door de op- 
rukkende beuk. Door haar ecolo- 
gische eigenschappen en wel 
speciaal de schaduwtolerantie 
en weinig specifieke eisen aan 
het substraat was zij voor deze 
functie als het ware voorbe- 
stemd. De lichtminnende haze- 
laar werd weggeconcureerd. 

De opkomst van beuk valt sa- 
men met het groeiende aandeel 
plantensoorten indicatief voor 
permanente bewoning en land- 
bouwkundig gebruik van het 
landschap. De eerste kolonisatie 
door de vroegneolithische mens 
van het middeneuropees heuvel- 
land was vooral geconcentreerd 
op de kalkrijke en lössgronden. 
De archeologische vondsten ma- 
ken echter duidelijk, dat al rond 
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3.000 v. Chr. de kolonisatie van 
de zandgronden in de laagvlakte 
vrij ver is voortgeschreden. In het 
areaal van het huidige beuken- 
eikenbos werd al in de Bronstijd 
door de prehistorische mens op 
vrij grote schaal landbouw be- 
dreven en hebben dus ontbos- 
singen van het landschap plaats- 
gehad (de zgn. Celtic fields - De 
Laet & Glasbergen, 1959; Van 
der Poel, 1960-61 ; Modderman, 
1962-63). Ook de voorhistorische 
en Vroeg-Middeleeuwse ijzerwin- 
ning heeft omvangrijke ontbos- 
singen tot gevolg gehad. 
De uitbreiding van de beuk in 
westelijk deel van de nw-Euro- 
pese laagvlakte culmineerde 

rond de jaartelling, de tijd van de 
Romeinse kolonisatie van het hui- 
dig Nederlands grondgebied. De 
groei van de bevolking heeft de 
druk op het landschap en daar- 
mee de ontbossing opgevoerd. 
Ook op de zandgronden werd 
het bosareaal sterk gereduceerd. 
Dit had tot gevolg dat de migratie 
van beuk vanuit haar voorposten 
in dalen en Iössgebieden naar 
hogere gronden, die toen inge- 
nomen werden door het ge- 
mengd eikenbos, zich voltrok in 
een sterk versnipperd bosareaal 
en onder directe invloed van de 
mens. Dit zijn beide factoren van 
essentiële betekenis voor de mi- 
gratie van de beuk: 

H Figuur 2 Veranderingen van de 
boomssoortensamensteIling van het 
oorspronkelijk gemengd eikenbos 
sinds de Bronstijd (Speller Dose, 
Emsland, 50 m NN; Kramm, 1978). 
H Figure 2 Changes in tree 
species composition of the mixed 
oak forest since the Bronze Era 
(Speller Dose, Emland, 50 m above 
sea level; Kramm, 1978) 

- een versnipperd areaal is niet 
gunstig voor het lange-afstand 
transport van het beukezaad 
door dieren en vogels (zoöcho- 
rie) waarvan de uitbreiding van 
de beuk afhankelijk is; 
- de intensieve beweiding van 
het bos (varkens, geiten, vee) gaf 
de beuk nauwelijks de mogelijk- 
heid zich continu te verjongen en 
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deel te nemen aan de ontwikke- 
ling van de natuurlijke bosge- 
meenschappen. 
Verbetering van de voorwaarden 
voor de migratie van de beuk 
heeft waarschijnlijk plaatsgehad 
in de chaotische periode na de te- 
rugtrekking van de Romeinen en 
de daarop volgende periode van 
de volksverhuizing. Maar al in de 
7de eeuw na Chr. kwamen in de 
dekzandgebieden omvangrijke 
zandverstuivingen tot ontwikke- 
ling, getuige van verdere groot- 
schalige ontbossingen onder 
invloed van de groeiende bevol- 
kingsdruk in gunstige klimaatom- 
standigheden (Koster, 1978). De 
volgende ontbossings- en verstui- 
vingsperiode begon in de 13de 
eeuw, duurde tot de 19de eeuw 
en heeft een algehele degradatie 
van het potentiële beuken-eiken- 
bos areaal op het Nederlands 
grondgebied teweeggebracht. 

Areaal 
Het uiteindelijk resultaat van de 
meer dan 9.000 jaar lange ge- 
schiedenis van de beuk in 
Europa is haar recente areaal (fi- 

guur 3). Vergeleken met de eer- 
dere reconstructies van haar mi- 
gratie (figuur l ,  l .O00 jaar na 
Chr.) laat het areaalbeeld vooral 
zien dat de noordwaartse migra- 
tie van de beuk heden ten dage 
nog niet afgelopen is. In de afge- 
lopen 1.000 jaren heeft de beuk 
zich teruggetrokken uit het eu-at- 
lantisch en eu-mediterraan ge- 
bied, uit de continentale Centrale 
Alpen, droge, neerslagarme en 
warme gebieden van Midden- 
Europa en uit het Pannonicum, 
en verplaatst zij haar areaal ver- 
der naar Noorden toe. De conti- 
nentaal gedefinieerde oostgrens 
van haar areaal lijkt gestabili- 
seerd. Het subatlantisch en sub- 
mediterraan karakter van de 
beuk als element van de Europe- 
se flora wordt met deze ontwikke- 
ling van het areaal benadrukt. 

De integratie van de paleo-ecolo- 
gische en archeologische infor- 
matie uit de periode van ca. 
3.000 v. Chr. tot de Middel- 
eeuwen en de ontwikkeling van 
het areaalbeeld leiden tot de vol- 
gende conclusies: 

1. De migratie van de beuk in de 
laagvlakte speelde zich niet af op 
de achtergrond van een duurza- 
me begroeiing van het land- 
schap: de vroegneolitische mens 
heeft het areaal van het ge- 
mengd eikenbos al sterk geredu- 
ceerd en versnipperd. 
2. In de loop van haar migratie in 
de Nederlandse laagvlakte was 
de beuk hierdoor niet in staat in 
de ontstane niche in het ge- 
mengd eikenbos op een grotere 
schaal door te dringen en duur- 
zaam werkelijke climaxbos- 
gemeenschappen met beuk te 
ontwikkelen. Dit is slechts frag- 
mentarisch gebeurd, waarbij on- 
der sterke invloed van de mens 
nauwelijks over duurzaamheid 
gesproken kan worden. 
3. Het areaal van de beuk is nog 
steeds aan veranderingen onder- 
hevig, De recente opvallende op- 
mars van de beuk in de nw- 
Europese laagvlakte (cf. Jahn, 
1970 a,b; Fanta, 1982; Poft, 
1992; Otto, 1995) moet worden 
opgevat als voortzetting van de 
migratie van de soort die al be- 
gon in de Bronstijd en 3.000 jaar 
continu gestoord en onderbroken 
is door de mens: ontbossing, 
bosweide, landschapsdegrada- 
tie, verheiding, verstuiving en in- 
tensief bosbeheer van de laatste 
eeuwen zijn factoren die deze hi- 
aat in de natuurlijke ontwikkeling 
van beukenbossen op het huidig 
Nederlands grondgebied heb- 
ben veroorzaakt. 
4. Het begrip potentiële natuurlij- 
ke vegetatie (Tuxen, 1956) re- 
fererend aan het Subatlanticum 
en de natuurlijke climax-bossen 
is in de nw-Europese laagvlakte 
nauwelifis houdbaar. Ten eerste 
kan er in die periode al geen 
sprake zij van ongestoorde, na- 
tuurlijke bossen. Ten tweede is in 
die periode de migratie van de 
beuk in de laagvlakte pas begon- 
nen en verre van voltooid. 
5. De ontwikkeling van recen- 
te climax-bosgemeenschappen 
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met beuk onder de huidige kli- 
maatomstandigheden is tijdens 
een theoretisch ongestoorde ont- 
wikkeling (een traject van enkele 
honderden jaren - Fanta, 1995) 
wel denkbaar. Als "potentile na- 
tuurlijke vegetatie" in de zin van 
Tuxen (1956) kunnen zij echter 
nauwelijks worden genoemd. 

Genetische diversiteit 
De beuk kan vrij gemakkelijk 
spontaan worden verjongd uit lo- 
kale populaties. Haar geringe 
aandeel in bossen en de groeien- 
de belangstelling om dat te ver- 
groten maken het noodzakelijk 
met plantsoen te werken. De 
vraag naar de genetische aspec- 
ten bij beuk is dan ook van re- 
cente datum (Paule, 1992). 
De huidige populaties van de 

beuk in het noorden van Europa 
stellen een genetisch jong mate- 
riaal voor (Comps et al., 1988). 
Bij een jonge boomsoort die in 
een vrij korte tijd haar huidig are- 
aal heeft bezet en een brede 
reeks groeiplaatsen heeft inge- 
nomen moet men een grote plas- 
ticiteit en een groot aanpassings- 
vermogen verwachten, terwijl de 
genetische diversiteit niet groot 
hoeft te zijn. Onderzoek aan po- 
pulaties uit verschillende delen 
van het areaal heeft inderdaad 
aangetoond dat de genetische 
differentiatie van de beuk vrij 
laag is (Hattemer et al., 1993). 
Recent onderzoek in Frankrijk 
(Dupré et al., 1986; Teissier du 
Cros et al., 1993; Comps et al., 
1993), Duitsland (Wuehlisch et 
al., 1993; Turok, 1993), Tsjechië 

I Figuur 3 Het huidige areaal van 
de beuk in Europa (Pott, 1992). 
I ïigure 3 The present area of the 
European beech (Pott, 1992) 

(Sindelár, 1988; Hynek et al., 
1988), Polen (Rzeznik, 1988) en 
elders, waarin zowel de moderne 
technieken van de isozyme-ana- 
lyse als de klassieke herkomst- 
proeven worden gebruikt, toont 
aan dat: 
- de genetische diversiteit bin- ' 

nen afzonderlijke populaties van 
de beuk vrij groot is, terwijl 
- de diversiteit tussen onder- 
zochte populaties uit verschil- 
lende regio's slechts een matig 
geografisch enlof ecologisch 
verbonden patroon vertoont; 
- in vele proeven overtreft de in- 
vloed van de groeiplaats de va- 
riatie in herkomsten; 
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fl Figuur 4 Beukenbosgemeen- 
schappen in hun relatie tot groei- 
plaatstypen volgens het laagland- 
schema Neder-Saksen (Otto, 1995). 
I Figure 4 Beech communities in 
their relations to site types 
according to the lowland scheme 
for Lower Saxony (Otto, 1995) 

- de verschillen in groei, stam- 
vorm, uitlooptijd en andere feno- 
typische kenmerken zijn vooral 
terug te voeren tot recente selec- 
tiedruk in populaties. Zij kunnen 
worden geïnterpreteerd als aan- 
zetten tot vorming van ecotypen. 

Hiermee komt de beuk naar vo- 
ren als een plastische boomsoort 
met een groot aanpassings- 
vermogen aan lokale omstandig- 
heden. In de ontwikkeling van 
populaties spelen de lokale eco- 
logische factoren een sterke rol. 
Deze selectiedruk kan door be- 
heerstechnische maatregelen 
verder worden gestimuleerd en 
worden gericht op specifieke 
doeleinden. 

Groeiplaats 
In haar grote areaal komt de 
beuk voor op uiteenlopende 
groeiplaatsen van de laagvlakten 
van nw-Europa tot de supramon- 
tane zones van de Midden- en 
Zuid Europese gebergten, waar 
zij lokaal (bijv. Reuzengebergte, 
Vogezen, Zwitserse en Julische 
Alpen) tot aan de alpiene bos- 
grens doordringt (Fanta, 1981). 

De beuk prefereert groeiplaatsen 
met basische moedermaterialen 
en nutriëntenrijke gronden - mits 
vochtig stimuleren zij de stabili- 
teit van de bosgemeenschap en 
haar natuurlijke dynamiek. Niette- 
min, in het grootste deel van haar 
areaal groeit de beuk op zure 
gronden gevormd op uiteenlo- 
pende substraten - zowel vast 
gesteente als afzettingen: van 
mesotrofe bruine bosgronden tot 
arme podzolen op zure silicaatrij- 
ke substraten (Ellenberg, 1978; 
Leuschner et al., 1993; Otto, 
1995). Tegenover haar vrij ambi- 

valente eisen aan de nutriënten- 
voorziening, zuurgraad van de 
grond en kwaliteit en oorsprong 
van het moedermateriaal staat 
een vrij scherp eis van de beuk 
aan de vochtvoorziening en het 
vochtleverend vermogen van de 
grond en daarmee samenhan- 
gende porositeit van de bodem. 
De beuk is een boomsoort van 
goed doorluchte bodems met 
een goede vochtvoorziening. Het 
verschil in bodemwaterbevoorra- 
ding tussen de grondwater- en 
hangwaterprofielen draagt vol- 
gens Otto (1 995) - samen met de 
nutriëntenvoorziening - bij aan 
een natuurlijke stratificatie van 
bosgemeenschappen met beuk 
(figuur 4). 

Doorworteling van de bodem is 
van het bodemtype, de stratigra- 
fie van het bodemprofiel en de ei- 
genschappen van afzonderlijke 
horizonten afhankelijk (Meyer, 
1967; Meyer & Göttssche, 1971). 
De beuk gedijt niet op natte gron- 
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den, ontwijkt groeiplaatsen met 
stagnerend water. Veen- en 
broekgronden, evenals zware, 
niet doorluchte, slecht doorlaten- 
de kleigronden bieden de beuk 
geen goede mogelijkheid voor 
een wortelsysteemontwikkeling. 
Ook aan de droge kant, op de 
droogtegevoelige groeiplaatsen 
met hangwaterprofielen ontwik- 
kelt de beuk slechts een vlak, on- 
diep wortelsysteem, niet diep ge- 
noeg om de stabiliteit van de 
opstand te garanderen. Op zo- 
wel natte als droge groeiplaatsen 
is de beuk dus een windworpge- 
voelige boomsoort. 

Figuur 5 geeft een karakteristiek 
beeld van de verdeling van fijne 
wortels van beuk in verschillende 
bodemtypen. Terwijl in eutrofe 
bruine bosgronden fijne wortels 
in verschillende en vooral ook in 
diepere horizonten voorkomen, 
zijn zij in ondiepe pseudogley- en 
in podzolgronden in de bovenste 
horizonten geconcentreerd. De 
variabele bewortelingsstrategie 
van de beuk op verschillende 
groeiplaatsen staat volgens Kern 
et al. (1961) in een directe relatie 
met de minerale rijkdom van de 
bodem: Op de nutriënten-arme 
gronden vormt de beuk meer fij- 
ne wortels (geconcentreerd in 
nutriëntenrijkere organische hori- 
zonten) om de bevoorrading van 
de boom veilig te stellen. Dit 
heeft natuurlijk ook consequen- 
ties voor de biomassa- produktie 
op verschillende groeiplaatsen: 
op de arme podzolgronden moe- 
ten de bomen meer assimilaten 
investeren in de wortelvorming 
dan op de eutrofe bruine bos- 
gronden; hierdoor wordt de bo- 
vengrondse biomassaproduktie 
op podzolen minder. 

De mycorrhizae-bezetting van fij- 
ne beukenwortels is volgens 
Meyer (1962) intensiever in brui- 
ne bosgronden dan, in podzol- 
gronden. Bij de laatste gaat het in 

de meeste gevallen om pseu- 
domycorrhizae (triviale pad- 
destoelensoorten) die weliswaar 
opvallende zwarte wortelmantels 
vormen maar minder effectief nu- 
triënten en water opnemen dan 
de specifieke mycorrhizae. 

De beuk produceert grote hoe- 
veelheden strooisel. De snelheid 
van vertering is sterk van de mi- 
nerale rijkdom van de bodem af- 
hankelijk en leidt tot verschillen- 
de humusvormen - van mul1 op 
mineraal rijke bruine bosgronden 
tot mor op arme podzolgronden. 
Op deze laatste groeiplaatsen 
neemt ook de snelle turnover van 
fijne wortels een belangrijke 
plaats in in de humusvorming die 
- in tegenstelling tot mul1 (pH 5-6) 
in een zeer zuur milieu plaats- 
vindt (pH 3-4) en soms in de vor- 
ming en amorf humus eindigt 
(Van den Burg, 1981). In vergelij- 
king met bijv. eik verteren de 
houtresten van beuk snel. Dit on- 
derstreept het belang van dood 
hout in oude beukenbossen. 

Autecologie van beuk 
Als schaduwtolerante soort ver- 
toont de beuk in menging met an- 
dere boomsoorten de tendens te 
domineren. Dit concurrentie- ver- 
mogen is het sterkst ontwikkeld 
op vers vochtige en rijke groei- 
plaatsen waar de beuk hoogpro- 

duktieve, niet-gemengde opstan- 
den vormt. 

De zaaddracht bij beuk begint 
meestal na 40 jaar en is periodiek 
- in mastjaren -, hoewel tussen- 
mast geen uitzondering is (Nils- 
son, 1985). In de laagvlakte is de 
interval tussen de masten meest- 
al 6-7 jaar. Een droge en warme 
zomer stimuleert bloei en zaad- 
dracht in het daaropvolgend jaar; 
hierdoor kan het interval tussen 
de masten aanzienlijk worden 
verkort (bijv. mastjaren 1992 en 
1995). Als subatlantisch-subme- 
diterraan element is de beuk ge- 
voelig voor extreme temperatu- 
ren. De voorjaarsvorst verbrandt 
de zaailingen en veroorzaakt 
groeistoornissen bij jonge bo- 
men. Door bevriezing van bloei- 
ende bomen wordt de zaad- 
dracht beïnvloed en kan een 
mastjaar geheel uitvallen. Op 
droogtegevoelige gronden zijn 
oude bomen gevoelig voor 
schorsbrand. 
Een belangrijke schakel in de re- 
produktie-ecologie van de beuk 
is de zaadverspreiding. Deze is 
zoöchoor en kent twee facetten 
van verschillende ecologische 
betekenis: 
- Het lange-afstand transport is 
afhankelijk van vogels. De hout- 
duif (Hemberg, 1918) en vooral 
de Vlaamse gaai (Nilsson, 1995) 
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lijken de belangrijkste zaadver- 
spreiders te zijn. De transportaf- 
stand van beukennoten door de 
Vlaamse gaai varieert tussen en- 
kele honderden meters tot enkele 
kilometers (Johnson & Adkisson, 
1985). Het gedrag van de gaai is 
vanuit het oogpunt van reproduk- 
tie zeer effectief: zij neemt 
slechts volle, kiemkrachtige za- 
den op (Johnson & Adkisson 
(1985) hebben een kiemkracht 
van 88% vastgesteld bij de door 
de gaai verplaatste zaden); zij 
verstopt de zaden in de grond 
waar zij meer kans op ontkieming 
hebben dan op het bodemopper- 
vlak (Watt, 1923; Nilsson, 1985); 
hiervoor kiest de gaai een milieu 
dat afwijkt van dat van het beu- 
kenbos (Nilsson, 1985; Johnson 
& Adkison, 1985); de vogel zoekt 
de verstopte zaden niet op. 
- De korte-afstand transport is 
vooral afhankelijk van kleine 
knaagdieren (muizen, eek- 
hoorns). De afstand van een ef- 
fectieve verspreiding reikt in dit 
geval niet verder dan 100m 
(Steenhof & Veltman, 1987; Nils- 
son, 1985). 

Een massale spontane verjon- 
ging van beuk speelt zich vooral 
af in de directe omgeving van de 
moederbomen. in de overle- 
vingskansen van de verjonging 
evenals in de ontwikkeling van de 

kruidlaag speelt vooral het bo- 
demvocht in de wortelzone een 
belangrijke rol (Fanta, 1981). 
Door simultane licht- en vochtme- 
tingen in oude beukenopstanden 
op holtpodzolgronden hebben 
Van Dort et al. (1979) aange- 
toond dat de overlevingskans 
van de verjonging niet van licht 
afhankelijk is, maar van het 
vochtgehalte van c.q. de wortel- 
concurrentie in de bovenste hori- 
zonten. Op droogtegevoelige 
groeiplaatsen hebben zaailingen 
in grote openingen, buiten bereik 
van wortels van oude bomen, 
meer kans van slagen dan ver- 
jonging onder scherm. Bodem- 
bedekking door vegetatie geeft 
een goede indicatie voor overle- 
vingskansen van zaailingen on- 
der scherm van oud bos op ver- 
schillende groeiplaatsen (Tab. 1 - 
Meyer, 1967; Slaviková, 1958). 

Opslag van beuk is schaduwtole- 
rant en past zich goed aan aan 
de groeiomstandigeheden onder 
scherm van de oude opstand. 
Volgens Van Hees & Clerkx, ms - 
Tab. 2) steken de planten in de 
schaduw meer energie in de ont- 
wikkeling van de bovengrondse 
biomassa dan in de wortels en ont- 
wikkelen zij meer bladoppervlak 
per eenheid droge stof dan de in 
het volle licht groeiende planten. 
Naast de wortelconcurrentie en 

I Figuur 5 Verdeling van fijne 
wortels van beuk en fijnspar in het 
profiel van verschillende 
bodemtypen (Meyer, 1967). 
I Figure 5 Partitioning of fine roots 
of beech in various soil profile types 
(Meyer, 1967) 

voorjaarsvorst is de wildvraat een 
factor van betekenis in de overle- 
vingskansen van de spontane 
verjonging van beuk (hert, ree, 
wild zwijn, konijn, woelmuizen). 
De invloed van het wild op de 
verjonging en opslag van beuk is 
door de vele studies aangetoond 
(bijv. Fanta, 1981; Raggers, 
1993). De overlevingskans van 
de beukenopslag neemt toe met 
leeftijd en vochtleverend vermo- 
gen van de grond. 

De gevoeligheid van de beuk 
voor wiidvraat vloeit o.a. voort uit 
haar relatief gering vermogen om 
adventieve knoppen en scheuten 
te vormen (vegetatieve vermeer- 
dering). Deze eigenschap is 
goed ontwikkeld op de alpiene 
bosgrens waar de beuk onder - 
invloed van ruw klimaat en 
sneeuwdruk overgaat op vegeta- 
tieve vermeerdering en vorming 
van polycormons (meerstam- 
men- en struikvormgewas)- Fan- 
ta, 1981). Vergelijkbare groei- 
vormen worden ook aan de 
maritieme bosgrens gevonden 
(bijv. de Nederlandse, Oostduit- 
se en Deense zeekust - Fanta ei- 
gen observaties). Elders binnen 
het areaal is de vegetatieve ver- 
meerdering eerder zeldzaam, 
maar komt wel voor (Koop, 
1987). Beukenhakhoutcultuur en 
aflegging van takken voor de 
produktie van wijnstokken werd 
vroeger toegepast in Rijnland. 

Dynamiek van 
beukengemeenschappen 
Door haar ecologische eigen- 
schappen is de beuk in haar hele 
areaal tot een climax-boomsoort 
voorbestemd. 
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Het raamwerk waarbinnen de 
successie verloopt vormt de 
groeiplaats met zijn vocht - en 
nutriëntenleverend vermogen 
(Fanta, 1986), die de ontwikke- 
ling naar de terminale, door de 
beuk (mede)gedomineerde sta- 
dia stuurt en uiteindelijk ook de 
structuur aangeeft van het palet 
van beukenbosgemeenschap- 
pen (Pott, 1992; Otto, 1995). Alle 
boomsoorten van de initiële en 
overgangstadia van de succes- 
sie geven de beuk een goede 
dekking, zodat de beuk haar ini- 
tiële groeifase meestal in de 
schaduw doormaakt. 

De traditionele opvatting van de 
beuk als een climax-boomsoort 
die zich pas in de loop van het 
overgangsstadium van de secun- 
daire successie vestigt om uitein- 
delijk het terminale stadium te vor- 
men is echter niet geheel correct. 
Zoals gebleken uit het onderzoek 
naar de primaire successie op de 
Nederlandse stuifzanden, kan de 
opslag van beuk al deelnemen 
aan de initiële bosvorming (Prach, 
1989: Raggers, 1993). Opslag 
van beuk (geen massale verjon- 
ging, wel individuele planten) 
komt hier al in het pionierbos voor, 
met een vertraging van slechts ca. 
15-20 jaar na de verjonging van 
groveden. Het tot stand komen 
van deze eerste generatie zaad- 
bomen is van essentiéle betekenis 
voor de vorming van de tweede 
generatie bos (eik, berk, beuk, 
groveden) onder scherm van het 
groveden-pionierbos. 

Bij voldoende zaadproduktie is 
het verloop van de successie van 
een beukenbosgemeenschap, 
evenals de spontane verjonging 
in gevestigde beukenbossen, 
sterk afhankelijk van enkele fac- 
toren die de successie en de ver- 
jonging een sterk stochastisch 
karakter verlenen en haar soms 
voor lange tijd kunnen blokkeren. 
Het gaat vooral om: 

- nachtvorst: komt niet alleen 
voor in open terreinen maar ook 
in oude gelichte opstanden (De 
Blois et al., 1991); 
- droogte: op de droogtegevoe- 
lige zandgronden komt wortel- 
concurrentie voor van de oude 
opstand van ondiep wortelende 
grove den, berk en de beuk zelf; 
eik met zijn diep wortelstelsel is in 
dit opzicht neutraal; 
- zaadpredatie: vooral de gras- 
mat, maar ook andere vegetaties, 
bijv. de adelaarsvaren, vormen 
een gunstig biotoop voor beu- 
kennoten etende muizen (Den 
Ouden, 1995); oudere opvattin- 
gen over allelopatische uitwerkin- 
gen van adelaarsvaren op kie- 
mende beukennoten als oorzaak 
van ontbrekende verjonging van 
beuk in opstanden van adelaars- 
varen lijken door dit onderzoek 
gecorrigeerd te zijn; 
- wildvraat: vooral in de initiële 
stadia van de successie en op 
suboptimale groeiplaatsen is de 
wildvraat een factor die de suc- 
cessie van bosgemeenschappen 
met beuk evenals de verjonging 
van beukenopstanden kan ver- 
tragen (Otto, 1995) of naar de 
ontwikkeling van een vervan- 
gingsgemeenschap - een discli- 
max - kan leiden (Fanta, 1986; 
- concurrentie van exoten: een 
nieuw factor, in de laagvlakte 
geïntroduceerd door aanplant 
van vooral douglas; door men- 
ging van beuk en douglas kun- 
nen waardevolle en interessante 
bosopstanden ontstaan, maar 
het gedrag van beide boomsoor- 
ten in deze concurrentieverhou- 
dingen is nauwelijks bekend; het 
is ook niet uitgesloten dat beuk 
en douglas op bepaalde groei- 
plaatsen samen bosgemeen- 
schappen van duurzaam karak- 
ter kunnen vormen Otto, 1995). 

De synthese van de hedendaag- 
se kennis over de autecologie 
van de beuk, en haar verjonging 
maakt het mogelijk over de dyna- 

miek van bosgemeenschappen 
met beuk de volgende conclu- 
sies trekken: 

1. In de dynamiek van beu- 
kengemeenschappen in de nw- 
Europese laagvlakte manifes- 
teren zich twee duidelijk tegen- 
strijdge trekken: enerzijds een 
duidelijke tendens van de beuk 
tot dominantie in de loop van de 
successie, uitmondend in de 
(deelname aan de) climax-vor- 
ming, anderzijdc een sterke 
afhankelijkheid van beuk van toe- 
vallige factoren en hun syner- 
gisme in de initiële fase van de 
opstandsvorming. 
2. De eerstgenoemde tendens is 
duidelijk gedetermineerd (groei- 
plaats, ecologische eigenschap- 
pen van de soort). In de twee- 
de overwegen stochastische ele- 
menten. Van de specifieke 
elementen of factoren van de ver- 
jongingsecologie is de duur- 
zaamheid van de bosgemeen- 
schappen met beuk afhankelijk. 
Negatieve elementen van de ver- 
jongingsecologie vormden het 
startpunt van de prehistorische 
en middeleeuwse degradatie van 
de toen gevestigde beukenbos- 
sen, bemoeilijkten hun herstel en 
de migratie van beuk in het 
Holoceen. 
3. Door het wegvallen en/of af- 
bouwen van deze negatieve ele- 
menten (bosweide, wildvraat, in- 
tensief bosbeheer met korte 
omlopen e.d.) ontstaat heden ten 
dage een situatie waarin de posi- 
tieve elementen van de verjon- 
gingsecologie van beuk (vooral 
periodieke massale zaaddracht, 
extensivering van het bosbeheer, 
lange omlopen) de overhand 
kunnen krijgen. Deze situatie, 
mogelijk ondersteund door een 
veranderend klimaat, ligt ter 
grondslag aan de hedendaagse 
spontane uitbreiding van de 
beuk in de laagvlakte. Zij zou ook 
het uitgangspunt moeten vormen 
van een doelgericht, op de uit- 
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breiding van beuk gericht bos- 
en natuurbeheer. 

Ecologische betekenis van 
beukenbossen 
De huidige oppervlakte van beuk 
in het Nederlandse bos weer- 
spiegelt de ingewikkelde, 3.000 
jaar lange, bosgeschiedenis van 
het land. De beuk neemt thans 
slechts 2% van het bosareaal in, 
verreweg de laagste oppervlakte 
in vergelijking met de omringen- 
de landen. Slechts Zuid-Limburg, 
de oude malebossen en enkele 
natuurreservaten (bijv. Noorder- 
holt, Amerongse berg) zijn objec- 
ten van betekenis. Ook de ge- 
plande uitbreiding van beuk naar 
4,9% van het bosareaal (15.500 
ha - MJP Bosbouw, 1984-85) is 
slechts een fragment van het 
thans potentieel tot de beuk be- 
horende areaal. En hoewel de 
laatste beleidsdocumenten wel 
rekening houden met bos- en na- 
tuurdoeltypen met beuk, lijken 
deze plannen niet omvangrijk ge- 
noeg om de ecologische rol van 
de beuk in het Nederlandse bos 
een duidelijk karakter en invulling 
te geven. 

De ecologische functie van de 
beuk in de Nederlandse bossen 
kan worden samengevat in de 
volgende punten: 
- verhoging van de biologische 
diversiteit van het bos; 
- verbetering van de ruimtelijke 
diversiteit van het bos; 

- verhoging van de duurzaam- 
heid en stabiliteit; 
- versterking van de natuurlijke 
dynamiek van het bos; 
- herstel enlof tot stand brengen 
van natuurlijke bodemprocessen. 

Kortom: meer natuurlijkheid. In 
het kader van het bosreservaten 
programma zullen deze doelein- 
den op den duur hopelijk worden 
gerealiseerd. De bovengenoem- 
de ecologische aspecten zijn 
echter ook van grote betekenis 
voor het bos- en natuurbeheer in 
het algemeen. Door het omvor- 
men van oude monoculturen en 
inbrengen van beuk in jonge op- 
standen op geschikte groeiplaat- 
sen kan het aandeel van de beuk 
in het bos worden verhoogd, 
waardoor de ecologische functie 
van het bos aanzienlijk zal wor- 
den versterkt. 
Het bosbouwkundig onderzoek 
heeft tot nu toe de beuk nogal 
verwaarloosd. Genetische varia- 
tie, een algemeen bruikbare ty- 
pologie van gemeenschappen, 
beukengroeiplaatsen dynamiek 
van beukengemeenschappen en 
de rol van de beuk in humus- en 
bodemvorming kunnen als de 
belangrijkste aandachtsvelden 
voor het onderzoek worden ge- 
noemd. 

Door de beuk sterker te stimule- 
ren in de lopende bos- en natuur- 
beheersplannen wordt een stap 
gezet naar de aansluiting op de 

3.000 jaar geleden onderbroken 
spontane ontwikkeling van het 
beukenbos in Nederlandse deel 
van de NW-Europese laagvlakte. 
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