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Het is een goede gewoonte, dat de promovendus bij het gerecdkomen 
van zijn proefschrift, dat zijn theoretische opleiding afsluit, gebruik maakt 
van de gelegenheid, even terug te zien op zijn studietijd. Gaarne houd ik 
mij aan deze traditie, om mijn dank te betuigen aan al degenen, die bijge-
dragen hebben tot mijn vorming en tot het ontstaan van dit geschrift. 

Het is met weemoed, dat ik terugdenk aan wijlen professor Ham. Zijn 
liefde voor het bos, die vooral op excursies zo goed tot uiting kwam, en zijn 
veelzijdige biologische kennis, zijn door mij altijd beschouwd als een 
voorbeeld voor iederen bosbouwer. Des te meer spijt het mij, dat ik door 
zijn overlijden niet meer in de gelegenheid werd gesteld, met hem de 
resultaten van mijn onderzoek te bespreken. 

Bijzondere dank ben ik U verschuldigd, hooggeleerde Jeswie t , voor 
Uw medewerking en belangstelling. Reeds van jongsaf heb ik mij tot Uw 
vak aangetrokken gevoeld, en het is een grote bevrediging voor mij, dat 
het mij gegeven werd onder Uw leiding een onderwerp te kunnen onder-
zoeken, dat ons beiden zozeer aantrok. 

Hooggeleerde van Uven, Uw toewijding bij het vele dat ik van U 
mocht leren onder Uw behandeling van de Wiskundige Statistiek, zal ik 
niet licht vergeten* Dat ik bij het bewerken van mijn proefschrift het terrein 
van Uw onderwijs niet heb kunnen betreden, zoals oorspronkelijk de be-
doeling was, betreur ik ten zeerste. 

Hooggeleerde B e e k m a n e n t e W e c h e l , hoewel de economische zijde 
van het bosbedrijf mij nooit zo heeft aangetrokken als de biologische, ben 
ik er toch van overtuigd (en zelfs bij de bewerking van mijn dissertatie is 
het mij meermalen gebleken), dat Uw lessen voor mij van grote betekenis 
zijn geweest. 

Hooggeleerde Hud ig en Zeergeleerde Roborgh , Uw beider belang­
stelling voor de bodemkundige kwesties, die met mijn onderzoek verband 
hielden, en de aangename samenwerking met U, stel ik buitengewoon 
op prijs. Zonder Uw medewerking zou het hoofdstuk over de climax-
theorie nooit zijn tegenwoordige vorm gekregen hebben. 

Hooggeleerde E del man, hoewel ik nooit het voorrecht had Uw col­
leges te mogen volgen, ben ik U zeer erkentelijk voor de nuttige aanwij-
zingen, die U mij gaf bij de beschrijving der profielen. 

Tenslotte rest mij een woord van dank uit te spreken aan Dr R. T ti x e n 
(Hannover), die in enkele zeer belangrijke besprekingen een gedeelte van 
zijn uitgebreide sociologische kennis te mijner beschikking stelde, wat 
van onschatbare waarde bleek te zijn voor de opstelling der tabellen. 
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I N L E I D I N G 

In de plantensociologie staan twee richtingen tegenover elkaar: de zgn. 
Frans-Zwitserse en de Scandinavische School. Terwijl de onderzoekers 
van de tweede school de nadruk leggen op de dominerende soorten, beziet 
de Frans-Zwitserse school de plantengemeenschappen in hun geheel, 
waarbij de floristische samenstelling de belangrijkste rol speelt. 

Het is onnodig, het verschil tussen deze beide scholen na te gaan; na 
het uitstekende overzicht van Ludi x ) (19286) zou dit slechts een herhaling 
betekenen. Daar komt nog bij, dat we ons van het begin van het onder-
zoek af geheel op het standpunt der Frans-Zwitserse school hebben ge-
plaatst, waarvan de principes zijn uiteengezet in het bekende werk van 
Braun-Blanquet (1928), waarbij tevens de „Vocabulaire" van Braun-
Blanquet en Pavillard (in de vertaling van De Leeuw, 1930) be-
langrijke diensten kan bewijzen. 

Het onderzochte gebied omvat: 
a. De omgeving van Zutphen (intensief onderzocht door de uitgevoerde 

cartering 2), in het Westen begrensd door de lijn Brummen-Klarenbeek, 
in het Noorden door de lijn Twello-Gorssel-Laren, in het Oosten en 
Zuiden door de lijn Ruurlo-Hengelo-Baak. 

b. Binnen de Gelderse Achterhoek verder de omgeving van Hummelo en 
Keppel, de omgeving van Doetinchem en van Aalten, de ruime om­
geving van Winterswijk en in aansluiting hieraan een klein gebied in 
Duitsland en de omgeving van Borculo. 

c. Buiten de Achterhoek: de loss-gebieden van de Veluwerand en van de 
omgeving van Groesbeek, de bossen in de omgeving van Markelo, Goor 
en Delden en de ruime omgeving van Denekamp. 

d. Bovendien konden door een groot aantal tochten de tussenliggende ge-
bieden, zij het dan ook niet intensief, bestudeerd worden, zodat we een 
goed overzicht konden verkrijgen van „de Achterhoek en enkele aan-
grenzende gebieden". 

Het onderzoek werd in eerste instantie beperkt tot bossen, die zoveel 
mogelijk nog in hun natuurlijke toestand verkeerden. Om deze natuurlijke 
toestand te benaderen, moest gelet worden op vele punten: 

x) Zieook:Du Rietz (1921,1924,1930), Van Dieren (1933) en DuRietz 
en Gams (1924). 2)Helaas bleek het niet mogelijk te zijn de kaart te pubUceren; dit zal later 
geschieden in samenwerking met anderen. 
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1. Naaldhoutsoorten of exoten mochten in de opstand of in de onmiddel-
lijke omgeving ervan niet voorkomen. 

2. De opstand mocht niet te jeugdig zijn, daar we zonder uitzondering met 
aangelegde bossen te maken hadden, waarbij door de kap van de vorige 
opstand de bodem een tijdlang in een abnormale toestand verkeerde. 

3. De opstanden moesten behoorlijk gesloten zijn (de struiketage mocht 
eventueel aan deze sluiting meewerken). Immers: open plekken in het 
bos vertonen in het algemeen een andere vegetatie dan het bos zelf. 

4. Opstanden, waarin waarschijnlijk bodembewerking was toegepast (al 
was dit niet altijd na te gaan), waar een onderplanting was aange-
bracht (b.v. van Fagus silvatica), waarin pas sterk was ingegrepen door 
dunning e.d., moesten buiten beschouwing gelaten worden. 

5* Opstanden, die omgeven of doorsneden waren door ontwateringssloten 
of -greppels verkeerden niet in hun natuurlijke toestand. 

6. Opstanden, die onder directe menselijke invloed stonden, b.v. parkach-
tige bossen waarin veel werd gelopen, voldeden niet aan de te stellen 
eisen. 

7. Hakhout (behalve van elzen en berken) was niet bruikbaar voor het 
onderzoek. 

8. Opstanden, die niet behoorlijk beschut waren, en daardoor open lagen 
voor de wind en de directe zonnebestraling van de bodem, zouden een 
afwijkende vegetatie kunnen vertonen. 

9. De aanwezigheid van veel konijnen, roeken- en reigernesten, etc. 
maakte het bos onbruikbaar voor het onderzoek. 
De beschrijving van de vegetatie gebeurde aan de hand van proefvlakten, 

die op het terrein werden uitgezet. De bedoeling daarvan is, dat ze een 
zo juist mogelijk beeld van de gehele vegetatie van de onderzochte op­
stand geven. Hoe groter hun oppervlakte is (mits homogeen), hoe beter 
dit beeld zou zijn, ware het niet, dat bij grote proefvlakten het te be-
schrijven terrein te groot wordt om goed overzichtelijk te zijn. 

We moeten ons dus altijd beperken tot vrij kleine proefvlakten, en die 
moeten dan met zorg worden uitgezocht; de beste afmetingen bleken te 
liggen tussen de 150 en 300 m2. Was de vegetatie zeer overzichtelijk, dan 
konden in enkele gevallen de proefvlakten wat groter gemaakt worden; 
de grootste was 800 m2. 

Het is een bekend feit, dat, hoe groter men de proefvlakte maakt, hoe 
groter ook het aantal erin voorkomende soorten wordt. Om de invloed van 
de grootte van de proefvlakte uit te schakelen, werden ook de soorten, die 
er buiten voorkwamen, maar die ongetwijfeld wel tot het associatie-indi-
vidu behoorden, genoteerd, maar altijd tussen haakjes. 

De vorm van de proefvlakten is van ondergeschikt belang: langgerekte 
(b.v. langs beekoevers) en zeer onregelmatige vormen zijn mogelijk, 
wanneer we ons in de nabijheid van de grens van twee plantengemeen-
schappen bevinden, maar als regel zijn ze rechthoekig of vierkant, hetgeen 
de overzichtelijkheid bevordert. 

Binnen de proefvlakte werd natuurlijk in de eerste plaats de vegetatie 
beschreven. Hierbij werd onderscheid gemaakt tussen verschillende Stages 
(of lagen): de boom^tage, de struiketage, de kruidenetage en de mossen-
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etage (in sommige gevallen kwam hierbij nog een lage boometage). Van 
deze etages werd de totale dekkingsgraad aangegeven in procenten van 
het totale oppervlak: 0%, < 5 % , 5%, 10% en verder opklimmend met 
10 %• Deze procenten vindt men aangegeven (in de genoemde volgorde 
der etages) bij de „beschrijving der proefvlakten". 

Van elke £tage werden eerst alle er in voorkomende soorten genoteerd; 
daarna werd geschat met welke hoeveelheden ze voorkwamen en met 
welke sociabiliteit. Voor de boometage werd alleen de hoeveelheid aan­
gegeven (volgens de zgn. gecombineerde scha t t ing van Braun-
Blanquet) . 

De waarde der sociabiliteitscijfers overschatte men niet: ze zijn zeer 
subjectief, maar voldoende om een beeld te geven van de groepering der 
soorten* 

Voor iedere plantensoort zijn nog nadere aanduidingen mogelijk; wij 
beperkten ons tot de volgende: 

de gecursiveerde cijfers (b.v. t*0 wijzen op jonge exemplaren van een 
struik- of boomsoort, die in de kruidenetage voorkwamen; 

de hoog gedrukte cijfertjes (b.v. f*1) wijzen op een sterk verminderde 
vitaliteit der plantensoort; 

de laag gedrukte cijfertjes (b.v. f*i) wijzen op soorten, waarvan niet was 
uit te maken of we met een epiphyt te maken hadden; de echte epiphyten 
zijn buiten beschouwing gelaten. 

De sociologische opname vertelt ons nog niet alles, doch moet aange-
vuld worden met opmerkingen omtrent de standplaats (vlak of hellend, 
hoogte boven het grondwater, etc), over de groei en de leeftijd van de op-
stand, etc. Al deze gegevens behoeven geen nadere toelichting. 

Alleen moet iets gezegd worden over de sluitingsgraad. Deze specifiek 
bosbouwkundige grootheid geeft aan: de verhouding tussen het aantal aanwezige 
stammen en het aantal stammen dat aanwezig zou zijn, wanneer de opstand nor-
maal gesloten was. Een schatting van deze grootheid eist een ongeveer gelijkjarige 
opstand (dat is een opstand, waarin alle bomen ongeveer even oud zijn); boven-
chen moet Wj, die de schatting uitvoert, bij ervaring we ten, hoe een „normaal ge­
sloten opstand" er uitziet. Voor niet-bosbouwkundigen is deze schatting dus 
niet gemakkelijk uit te voeren, wat niet wegneemt, dat de sluitingsgraad voor den 
lezer een vrij juiste indruk kan geven van de opstand, en vooral van de hoeveel-
neid licht, die deze doorlaat. 

Op exactheid willen de sluitingscijfers (en b.v. ook de gegevens omtrent de 
leerajaen van de opstanden) geen aanspraak maken. 

De verschillende opnamen werden samengevat tot tabellen. Men kan 
dit op verschillende manieren doen, b.v. door de Stages geheel gescheiden 
te houden. Inderdaad is dit de meest overzichtelijke manier, maar wij 
hebben een andere methode gevolgd, waarbij de sociologische betekenis 
der plantensoorten tot uiting komt.x) Alleen de boom^tage werd altijd 
apart vermeld. 

Bovenaan in de tabel komen de karaktersoorten van de associatie te 

x) Men zou de beide methoden kunnen combineren, maar dat heeft het be-
zwaar, dat men dan een zeer groot aantal groepen krijgt, waardoor de overzichte-
lijkheid wordt geschaad. 
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staan. Daaronder volgen (voor zover daarvan sprake is) de karaktersoorten 
van het verbond (waarbij dan eigenlijk tevens die van de eerste groep ge-
rekend moeten worden) en van de orde (waarbij weer de soorten uit de 
beide vorige groepen gerekend moeten worden), 

Bij een sub-associatie worden daarna de differentierende soorten opgege-
ven, waarbij altijd vermeld moet worden ten opzichte van welke andere 
sub-associatie zij differentierend zijn. Daarop volgen de soorten, die in 
de vorige categorieen geen plaats konden vinden, maar die toch ongetwij-
feld in de beschreven plantengemeenschap thuis horen (debegeleidende 
soorten). En tenslotte werden als toevallige soorten die planten ver­
meld, welke in de plantengemeenschap niet thuis horen, maar er toch 
door de een of andere oorzaak in voorkomen. *) 

Binnen de verschillende groepen zijn de soorten gerangschikt naar hun 
presentie; de soorten, die in de meeste opnamen voorkomen, en die dus 
in het algemeen ook de belangrijkste zijn, staan bovenaan. 

In de tabellen zijn de struik-, kruiden- en mossen^tage dus met ge-
scheiden. Men kan ze echter gemakkelijk reconstrueren, daar alle Musci, 
Hepaticae en Lichenes in de mossen£tage thuis horen (met uitsluiting van 
alle andere groepen), terwijl de struiken, wanneer ze als jonge exemplaren 
(de zgn. opslag) in de kruidenetage aanwezig zijn, altijd met de cursief ge-
drukte cijfers aangeduid zijn. Daardoor was het echter niet mogelijk, alle 
opslag in de tabellen te vermelden, zodat hiervoor aparte tabellen samen-
gesteld zijn, hetgeen bovendien nog andere voordelen had. (Zie Hfdst. VI). 

Bij de plantennamen werd afgezien van de toevoeging der auteurs-
namen. De nomenclatuur der Phanerogamen en Vaatcryptogamen is ont-
leend aan de laatste druk van de schoolflora van Heukels (bewerkt door 
Wachter, 1934); de nomenclatuur der Musci is in overeenstemming ge-
bracht met die van Dixon (1924), die der Hepaticae is ontleend aan 
Lorch (1926), die der Lichenes aan Lindau (1912) en die der Sphagna 
aan het werk van Beijerinck (1933) voor Nederland. 

Enkele plantensoorten of groepen van soorten werden op een speciale 
manier aangeduid; in de tabellen zijn deze overal voorzien van een §. Een 
nadere verklaring van deze namen vindt men na hoofdstuk VI. 

Tot goed begrip van de volgende hoofdstukken is het noodzakelijk, dat 
de lezer zich de verschillende plantengemeenschappen althans in grote 
trekken voor kan stellen. Daartoe moge het volgende overzicht dienen. 

Het Alnetum glutinosae typicum of het e 1 z e n b r o e k, omvat de elzen-
bosjes, die een vegetatie vertonen waarin de meest opvallende soorten zijn: 
Solanum Dulcamara, Caltha palustris, Iris Pseudacorus, Eupatorium can-
nabinum, Humulus Lupulus, etc. 

Het Alnetum glutinosae Cardaminetosum (dat zeer zelden voorkomt) 
is een elzenbos uit brongebieden, gekarakteriseerd door Chrysosplenium 
spp., Cardamine amara en een groot aantal Musci. 

Het Saliceto-Populetum, waarvan men hier en daar in de uiterwaarden 

*) Deze zijn meestal in de tekst vermeld. 
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der grote rivieren nog resten vindt, komt in veel opzichten met het Alne-
tum glutinosae typicum overeen, al ontbreekt Alnus altijd, terwijl de Salix-
soorten overwegen. Salix alba en Populus nigra kunnen hier een boom-
etage vormen. 

Het Betuleto-Salicetum of het b e r k e n b r o e k is de oligotrofe tegen-
hanger van het eutrofe Alnetum glutinosae typicum* Het is een licht 
berkenbos (vrijwel alleen Betula pubescens) met als zeer karakteristieke 
soorten Myrica Gale en Salix aurita. Soms treden veel Sphagnum spp. op* 

Het Querceto-Carpinetum Stachyetosum of het vochtige eiken-
haagbeukenbos is het best gekarakteriseerd door de aanduiding: „goed, 
vochtig eikenbos", Listera ovata, Arum maculatum, Stachys silvaticus, 
Aegopodium Podagraria, Poa nemoralis, Anemone nemorosa, etc. zijn hier 
de typerende planten. 

Het Querceto-Carpinetum Stellarietosum of het droge eiken-haag-
beukenbos bevat, in tegenstelling met het vorige, geen vochtminnende 
planten meer. Wat samenstelling betreft, is het een overgang tussen de 
vorige plantengemeenschap en de volgende: het bevat enerzijds nog Poa 
nemoralis, Anemone nemorosa, Hedera Helix, e*d,, anderzijds een reeks 
acidiphiele plantensoorten, zoais Deschampsia flexuosa, Eupteris aquilina 
en Melampyrum pratense. 

Het Querceto-Betuletum typicum of het droge eiken-berkenbos, 
bevat alleen acidiphiele plantensoorten: Vaccinium Myrtillus, Deschampsia 
flexuosa, Calluna vulgaris en Polytrichum formosum zijn hiervan opvallende 
voorbeelden. 

Het Querceto-Betuletum Molinietosum of het vochtige eiken-ber­
kenbos is gelijk aan het vorige; alleen komen hier nog enkele vocht­
minnende soorten bij, zoals Molinia coerulea en Erica Tetralix. 
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HOOFDSTUK I 

DE CLIMAX-THEORIE 

§ 1. DE CLIMAX-THEORIE VAN CLEMENTS 

Om een idee te krijgenvan hetbegrip climax, zoals dat tegenwoordig 
gebruikt wordt door de onderzoekers van de Frans-Zwitserse School, 
moeten we teruggaan tot Clements, die in 1916 voor het eerst dit begrip 
heeft omschreven. 

Clements gaat bij zijn beschouwingen uit van een successie, dat is 
een opeenvolging van plantengemeenschappen op i£n terrein. Wanneer 
we te maken hebben met een natuurlijke successie (b.v. de opeenvolgende 
plantengemeenschappen die optreden bij het uitspoelen van keukenzout 
in de bodem), neemt Clements een stabilisatie in de begroeiing waar. 
Deze stabilisatie leidt op den duur tot een evenwichtstoestand tussen de 
vegetatie en de standplaatsfactoren (klimaat, bodem, expositie, inclinatie, 
etc, etc.), en in beginsel noemt hij dit evenwicht een climax. 

Aan twee voorbeelden moge dit worden toegelicht. *) 

1. De verlanding van een plas met eutroof water verloopt als volgt. Eerst 
treedt een vegetatie van microorganismen op. Hierna zullen zich Nym-
phaea e.d. kunnen vestigen. Langzamerhand wordt het water door de 
afzettingen ondieper, zodat Scirpus lacustris, Phragmites communis e.a. 
kunnen optreden. In het volgende stadium van de successie krijgen we 
een vegetatie van Carices, daarna treedt Alnus glutinosa op, totdat we 
met een Alnetum te maken hebben, dat langzamerhand droger wordt 
en overgaat in een Querceto-Carpinetum Stachyetosum. Daarmee is 
de successie afgelopen, omdat door de laatste plantengemeenschap de 
bodem niet meer wordt opgehoogd; er ontstaat dan een evenwicht 
tussen de vegetatie en de standplaatsfactoren. 

2. Tiixen heeft aangetoond, dat in Noordwest-Duitsland de successie 
der plantengemeenschappen op kalkgronden als volgt verloopt. Na een 
initiaalbegroeiing op steile kalkhellingen treedt allereerst een beukenbos 
op (het Fagetum calcareum), waarin de bodem nog zeer rijk is aan kalk. 
Deze kalk verdwijnt langzamerhand, en daarmee gaat een verandering 
van de vegetatie gepaard: de beuk wordt vervangen door Quercus en 
Carpinus, en het volgende stadium wordt Querceto-Carpinetum typi-

x) Of deze voorbeelden geheel juist zijn willen we hier buiten bespreking laten. 
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cum genoemd. In het hierop volgende stadium verdwijnen op den duur 
nog andere stoffen uit de bovenste bodemlagen, waardoor een geringe 
verzuring daarvan optreedt. De bijbehorende vegetatie staat bekend 
onder de naam Querceto-Carpinetum Stellarietosum en wordt door 
Ti ixen in sommige gedeelten van Noordwest-Duitsland beschouwd 
als het eindpunt in de ontwikkeling van de vegetatie, de climax* 

Het herkennen van een climax is niet eenvoudig. Eigenlijk zou men uit 
de gehele successie alle plantengemeenschappen en hun overgangen moe-
ten bestuderen*), om met een redelijke zekerheid het eindstadium te vinden. 
Dit is echter zelden mogelijk, daar de meeste successies uiterst langzaam 
verlopen, zodat men altijd te maken heeft met een reeks vrij stabiele plan­
tengemeenschappen, die in een mensenleven vrijwel niet veranderen. 

Bovendien kunnen er allerlei oorzaken zijn, waardoor de climax nooit 
optreedt. Dit toont reeds het eerste voorbeeld: de vegetatie kan zich hier 
niet verder ontwikkelen dan tot het Querceto-Carpinetum Stachyetosum, 
omdat de hoge grondwaterstand altijd behouden blijft. Dergelijke gevallen 
rekent C lements niet tot de climax; hij spreekt van een subclimax. 

C lements reserveert uitdrukkelijk de naam climax voor d ee inds t ad i a 
in de ontwikkel ing van de vegetat ie , die bepaald worden door 
het klimaat, waarin dus het klimaat de begrenzende, de „limiting" fac­
tor is. 

Dit sluit in, dat in een klimatologisch homogeen gebied in principe 
slechts een climax mogelijk is, wat door C lements inderdaad wordt aan-
genomen, hoewel hij hiervan noch bewijzen, noch aanwijzingen geeft. 

C lements ' beschouwingen zijn van grote invloed geweest op de ont­
wikkeling van de plantensociologie in de Engels-sprekende landen. Men 
heeft zich echter laten verleiden tot allerlei theoretische uiteenzettingen, 
waarbij van eigenlijk sociologisch werk geen sprake is! 

Een ernstig protest moeten we speciaal aantekenen tegen de aanhangers 
van de polyclimax-theorie (die in werkelijkheid helemaal geen „theorie" 
is). Merkwaardigerwijze heeft men nooit geprotesteerd tegen de aanname, 
dat in een klimatologisch homogeen gebied slechts iin climax mogelijk 
is, maar men heeft eenvoudig alle plantengemeenschappen die „a perma­
nent or apparently permanent condition" bereikt hebben, bestempeld 
met de naam climax (Tansley, 1935). Het lijkt ons niet geoorloofd, het 
oorspronkelijke begrip op deze manier uit te breiden; wij houden ons dus 
aan de „klimatologische climax". 

Boven werd reeds gesproken van een subclimax. Daaronder vat 
C lements alle eindstadia in de vegetatie-ontwikkeling samen, die niet 
door het klimaat worden bepaald. De bepalende factor kan van velerlei 
aard zijn; voor ons zijn van het meeste belang de anthropogene en de eda-
phische subclimax-vormen. Als voorbeeld van de eerste kennen we het 
Arrhenatheretum, een weide-associatie, die door voortdurende bemesting 
en geregeld maaien en weiden ontstaat en hierdoor steeds dezelfde samen-

l) Bovendien kan een successie op verschillende manieren verlopen. Ook af-
braak is mogelijk (regressie), vooral onder menselijke invloed. Tenslotte spelen 
klimaatsveranderingen een grote rol. 
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stelling behoudt. Als edaphische subclimax (bepaald door het grondwater) 
werd reeds het Querceto-Carpinetum Stachyetosum genoemd. 

Het systeem van Clements, hoe logisch het ook opgebouwd is, ver-
toont wel enige zwakke plekken. 

In de eerste plaats moet met Cooper (1926) de vraag gesteld worden, 
of er in werkelijkheid wel ooit een evenwicht, dus een stationnaire toestand, 
in de plantengemeenschappen optreedt.x) Zoals Cowles (1901) zegt: 
„The condition of equilibrium is never reached... only roughly and ap­
proximately." Inderdaad is het klimaat nooit konstant; afgezien van aller-
lei schommelingen ontwikkelt het zich altijd in de een of andere richting. 
Bovendien kan de vegetatie veranderen door het optreden van nieuwe 
plantensoorten: zich langzaam verspreidende uit andere gebieden, of mis-
schien zelfs geheel nieuw ontstane soorten. 

Hiertegen valt slechts in te brengen, dat deze veranderingen uiterst 
langzaam verlopen, zodat ze bij benadering verwaarloosd mogen worden. 
Maar ook vele stadia in de successie naar de climax veranderen uiterst 
langzaam, en de vraag rijst, of dan al deze relatief stationnaire plantenge­
meenschappen niet onder het begrip „subclimax" gebracht moeten worden. 

De enige mogelijkheid, om uit deze impasse te geraken, is een geringe 
verandering in de definitie van de subclimax, door alle plantengemeen­
schappen, die op den duur, wanneer het klimaat hetzelfde bleef en wanneer 
geen andere storende invloeden optraden, zich zouden ontwikkelen tot 
andere plantengemeenschappen, uit te sluiten. 

Maar dan komt onmiddellijk de vraag, of een sub-climax wel bestaat. 
Godwin (1929) ontkent dit, Tansley (1935) betwijfelt het. De eerste 
spreekt van afgeleide successies („deflected successions"), successies die 
door de een of andere oorzaak (b.v. door een hoge grondwaterstand) „af-
gebogen" worden van de normale, en die zich ontwikkelen tot een even-
wichtstoestand die Tansley een plagioclimax noemt. Houdt de wer-
king van de storende invloed op, dan wordt de successie weer „recht ge-
bogen", en ontwikkelt zich in de richting van de climax. 

Phillips (1934, 1935) ontkent ook het bestaan van de edaphische sub-
climax: op den duur zullen volgens hem alle grondsoorten de climax 
dragen. 

Lijnrecht tegenover deze opvatting staat de in brede kringen gehuldigde, 
dat er in 't geheel geen climax bestaat. Immers: een plantengemeenschap 
bestaat uit een groot aantal plantensoorten, en deze reageren elk voor zich 
op hun eigen manier niet alleen op het klimaat, maar ook op de bodem. 
Het klimaat zou dus nooit de enige factor kunnen zijn, die de samenstelling 
van de vegetatie bepaalt; altijd zou een complex van edaphische en klima-
tologische factoren samenwerken. 

Om deze opvatting te bestrijden is het noodzakelijk, dat de bodem nader 
beschouwd wordt. 

*) Dat we niet met een rust-toestand te maken hebben, zal duidelijk zijn: het 
evenwicht is dynamisch en niet statisch. 
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§ 2. DE BODEMCLIMAX 

Het climax-begrip van Clements heeft alleen betrekking op de vege-
tatie en het klimaat, zodat over de bodem niet wordt gesproken. Dit is 
principieel onjuist, en het is daarom merkwaardig, dat van de zijde der 
bodemkundigen nooit bezwaar is gemaakt tegen Clements' theorie. 

In het volgende zal getracht worden, de bodem in de climax-theorie te 
betrekken; uitdrukkelijk moge erop gewezen worden, dat nog te weinig 
bekend is om alle verschijnselen te verklaren, zodat we ons moeten be-
perken tot een voorlopige theorie, die op generlei wijze aanspraak maakt 
op volledigheid, maar die o.i. voldoende is, om een voorstelling te 
geven van de bodemprocessen, die tot de climax leiden. 

Voorlopig worden alleen gronden beschouwd, die niet onder invloed 
van het grondwater staan; wanneer we over „ vegetatie" spreken, is altijd 
de natuurlijke vegetatie bedoeld, dat is die, welke in overeenstemming 
is met de standplaatsfactoren. 

Het uitgangspunt is een onveranderd gesteente. In de oppervlaktelaag 
hiervan treden allerlei processen op, die samengevat worden onder de 
naam „verwering". Hierbij speelt het klimaat een zeer belangrijke rol, en 
wanneer men bedenkt, dat tevens de vegetatie en de microorganismen in 
de bodemx) sterk onder invloed van het klimaat staan, kan men verwach-
ten, dat de verwering van het gesteente bepaald wordt door het klimaat* 

In Europees Rusland heeft men dit al vroeg ingezien. De onderscheiding 
van verschillende klimatologische bodemtypen in dit gebied is daarvan 
het gevolg geweest. De belangrijkste onderzoekingen hebben we te danken 
aan Dokutschajeff (1877), wiens resultaten echter pas door Glinka 
(1914) in West-Europa meer bekendheid hebben verworven (zie ook: 
Ramann 1918, Lang 1920, Stremme 1926 en Blanck 1932, Dl III), 

Voor grote, homogene gebieden is de theorie der klimatologische bodem­
typen ongetwijfeld van veel belang; voor Noordwest-Europa met z'n 
plaatselijk sterk wisselend klimaat en z'n grote verscheidenheid aan ge-
steenten, kunnen we ons beter wenden tot de moderne opvattingen be-
treffende de bouw van de bodem in het algemeen en die van het adsorptie-
complex in het bijzonder. 

De verwering van een gesteente komt tot uiting in verschillende pro­
cessen: het vaste substraat valt uiteen in grotere en kleinere brokstukken, 
deze worden (in eerste instantie door het regenwater) aangetast en onder-
gaan allerlei chemische veranderingen. Zo ontstaat als eerste stadium in 
het verweringsproces uit het gesteente een skeletgrond (Stebutt) of een 
embryonale grond (Mohr). 

In Nederland (en evenzo in de aan ons land grenzende gebieden) hebben 
we te maken met een humied klimaat. Het gevolg daarvan is, dat over het 
gehele jaar als resultante beschouwd, een benedenwaartse waterbe-
weging in de bodem optreedt. Daardoor kunnen bij de verwering ver­
schillende bodembestanddelen met het regenwater meegevoerd worden 
naar dieper gelegen bodemlagen: de verwering is dus een verarmingsproces 

*) Deze zijn, zoals bekend is, bij de verwering van veel belang. 
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van de bovenste bodemlaag, een verarming in die zin, dat het gehalte aan 
gemakkelijk verplaatsbare bestanddelen afneemt. 

De verbrokkeling van het gesteente geeft aanleiding tot het ontstaan 
van zeer kleine deeltjes, die colloidale eigenschappen vertonen, en die 
samen het zgn. adsorptie-complex vormen. Het gesteente gaat dus over 
in een bodem, die naast grove brokstukken van het gesteente een com­
plex van kleine deeltjes bevat (en alle overgangen tussen beide); de em-
bryonale grond is overgegaan in een nieuw type: een grond met 
een adsorptie-complex. 

De bouw van de colloidale deeltjes stelt men zich als volgt voor. Om een 
kern, bestaande uit de resten van het oorspronkelijke gesteente, heeft zich 
een verweringslaag gevormd, die bij onderzoek bleek te bestaan uit 
Al(OH)3, Fe(OH)3 en Si02.nH20. Deze laag sluit de kern van het deeltje 
geheel of bijna geheel af, zodat de vegetatie van de in de kern aanwezige 
stoffen niet kan prof iteren.x) In en aan de verweringslaag (men spreekt 
veelal van een „film") zijn de kationen geadsorbeerd, die natuurlijk (even-
tueel door omwisseling via het in de bodem aanwezige water) w&l ter be-
schikking van de vegetatie staan. Het is mogelijk, dat de verwering verder 
gaat, en dat het adsorptie-complex wordt afgebroken, waardoor een sterke 
verarming van de bodem aan kiezelzuur en basen optreedt, terwijl de 
sesquioyxden achterblijven, hetgeen tenslotte leidt tot de vorming van 
laterietgronden. Het mag op goede gronden worden betwijfeld, of dit in 
Noordwest-Europa ergens het geval is, zodat voor dit gebied aangenomen 
kan worden, dat de verwering van de gesteenten blijft staan bij 
een grondtype met een adsorptie-complex. 

Het in de bodem wegzakkende water passeert de film, zodat een om­
wisseling van ionen tussen de film en het bodemwater optreedt; wat er 
geadsorbeerd is, wordt dus in hoge mate bepaald door de samenstelling 
van de bodemoplossing. Deze is af hankelijk van de in de bodem aanwezige, 
nog niet door een, met de uitwendige omstandigheden in evenwicht ver-
kerende, film omgeven deeltjes en van de verterende organische stoffen 
(die voornamelijk van de vegetatie afkomstig zijn). Met andere woorden: 
de bezetting van het complex is afhankelijk van het oorspronkelijke ge­
steente en van de vegetatie. 

In jonge, zeer rijke gronden zal de invloed van het gesteente overheer-
sen; het gesteente bepaalt dan de vegetatie, terwijl de invloed van de vege­
tatie op de samenstelling van de bodem pas in de tweede plaats komt. 

Nu is de verwering geen onveranderlijk proces, omdat de verschillende 
in de bodem aanwezige mineralen een zeer uiteenlopende aantastbaarheid 
bezitten. Eerst zal dus de invloed van gemakkelijk verweerbare mineralen 
overheersen; verdwijnen deze langzamerhand, dan spelen de moeilijker 
aantastbare delen de hoofdrol. De bezetting van het adsorptie-complex, 
en daarmee de samenstelling van het voor de plantengroei bereikbare 
water, dus de samenstelling van de vegetatie, zal gelijke tred houden met 
deze veranderingen in de bodem. 

*) Zie: Roborgh (1935), p. 60, waar men tevens een overzicht vindt van de 
literatuur over dit onderwerp. 
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