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SUMMARY

Studying the cambial activity of the tree, this organism is
considered as a system, that is composed of two primary production
units: namely the photosynthesis and the rhisosynthesis, which makes
the absorbed energy and materials suitable for the integration in a
number of secundary production units, which are responsible for the
ultimate integration (see Fig. !). Increase or decrease of the activity
in one of the production units causes mutual changes in the others and
results in an overall enlargement or diminishment of the activity of
the whole system (HALLE et al., 1978). The cambium occupies a special
place in this system. Probably, the cambial activity depends entirely
on the supply of energy and materials from the other production umits
of the tree. Except floeem and xyleem the cambium has no other
energetical output. So the cambial activity can be used excellently
as a graduator for the overall growth activity of the tree. The influence
of environmental factors on the cambial activity takes place through
the other production units of the tree. For that reason, the influence
of environmental factors on the growth of trees takes place through a
connected complex of many processes. Stydying these processes information
about the relation between envirommental factors and cambial acfivity
is obtained (see Fig. 5).

The influence of internal moisture stress may occur in two ways:

1) directly by reduction of the dividing activity of the cambial cells
and cell enlargement of the cambial derivatives;
2) indirectly by a reduction of the import of energy and materials

from the other production units of the tree.

By increasing moisture stress in the leaves the photosynthesis
deminishes, by continuous moisture stress the process may stop totally.
This may be caused by the influence of moisture stress on the degree
of opening of the stomata and so on the import of 002. Moreover low
water potentials in the leaves may cause a reduction of the activity
of the chloroplasts.

By modelling the water tramsport in the soil - plant - atmosphere

system information about the influence of moisture stress on production




i§ obtained. Analogue to RIJTEMA (1971) and FEDDES (1978) differences

are made between:

1) the hydrological effect of the vegetation, which creates the sub-
condition for the actual transpiration (see Fig. 10);
2) the relation between actual transpiration and growth of the vegeta-

tion.

Practical research on the influence of a lack of water supply on
the growth of the treering has been performed in the forestry 'De
Slangenburg' in the eastern part of the Netherlands. By the end of 1981
in the surrounding of this forestry groundwater will be withdrawn
for the construction of a tunnel. To analyze the influence of the
withdrawal of the groundwater on the growth of trees 2 simplified

water balance model has been used to calculate the reduction in the.

 transpiration in a number of experimental sites. These are correlated

to reactions observed from a number of trees, particularly the growth
of the treering (see Figs. 29 and 30).

In 1976 growth reductions tock place in Fagus sylvatica L
(FAGACEAE), despite the fact that in that year for the stands in
question no moisture deficiencies were calculated. The treering growth
of Pinus sylvestrisL (PINACEAE) corresponds well with the calculated
reductions in transpiration. The fluctuations in the treering growth
are however relatively small. During 1976 in an alley of Quercus rubra
du Roi (FAGACEAE) growth reductions took ﬁlace, from which the trees
recovered slowly in the following years. In 1976 the relative trans-
piration reached a minimum. In this alley a strong growth reduction
can be expected in a year, in which artificial withdrawal of ground-

water coincides with high transpiration requirements of the atmosphere.
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1. SAMENVATTING

Een literatuurcnderzoek is uitgevoerd naar de invloed van omge-
vingsfactoren op de diametergroei van bomen. Omdat de vochtvoorziening
in de praktijk vaak als de beperkende factor voor de groei optreedt,
is hier bijzondere aandacht aan geschonken, zowel in theorie als prak-
tijk. Tijdens de vegetatieperiode zijn met behulp van een waterbalans-~
model vochttekorten en reducties in de verdamping berekend voor een
aantal proefobjecten in de boswachterij 'De Slangenburg', object
Slangenburg. Deze zijn gecorreleerd aan in het veld bepaalde reacties
van een aantal boomsoorten, met name de jaarringgroei.

Bij de beuk treden in 1976 groeireducties op, ondanks dat er in
dat jaar voor de betreffende opstanden geen vochttekorten berekend
worden, De diametergroei van de grove den volgt de ontwikkeling van de
relatieve verdamping nauwkeurig. De fluctuaties in de diametergroei |
zijn echter gering. In de Amerikaanse eikenlaan treedt in 1976, waar-
in de relatieve verdamping een minimumwaarde bereikt, een sterke groei-
reductie op, waarvan de bomen zich in de daarop volgende jaren lang-

zaam herstellen.




2. INLEIDIRG

In het kader van de bosbouwstudie aan de Landbouwhogeschool heb
ik voor de vakgroep Bosteelt een zogenaamd 6-maands doctoraal onder-
zoek uitgevoerd naar de invloed van de vochtvoorziening op de diameter-
groei van de boom. In de eerste plaats is een literatuurstudie uitge-
voerd, waarbij de invloed van omgevingsfactoren op de diametergruei van
bomen is bestudeerd. Hierbij is bijzondere aandacht geschonken aan de
vochtvoorziening. Een aantal modellen, die het watertransport in het
bodem -‘plant - atmosfeer systeem beschrijven, zijn bestudeerd
(BASSET, 1964; ZAHNER and STAGE, 1966; ZAHNER and DONNELY, 1968;
AUCLAIR and COTTAM, 1973; FEDDES, KOWALIK and ZARADNY, 1978; RIJTEMA,
1971). Gedurende de stage bij het ICW is het een en ander getoetst
aan een praktijkprobleem.

Door het instituut wordt in opdracht van de Direktie Gélderland
van Rijkswaterstaat met remote sensing technieken onderzocht of er
schade optreedt aan bossen en laanbeplantingen als gevolg van een te
plegen bronbemaling bij de aanleg van een tunnel onder rijksweg 15 na-
bij Doetinchem. In het kader van dit project werd een voorstudie ver-
richt, waarin de gevoeligheid van verschillende boomsoorten, die bin-
nen het onttrekkingsgebied voorkomen, is onderzocht. Een sterke ver-
eenvoudiging van het model van RIJTEMA (1971) is toegepast om geduren-
de de periocde 1972-~1978 de jaarlijkse vochttekorten van de vegetatie
te berekenen. Om de invlced van de berekende vochttekorten op de groei
van de bomen te bestuderen heb ik van verschillende bomen binnen en
buiten het onttrekkingsgebied boorkernen genomen. Tot slot heb ik de
jaarringgroei van de verschillende bomen gecorreleerd aan de berekende

vochttekorten.
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3. DE CAMBIALE GROEI EN DE ROL VAN EEN AANTAL OMGEVINGSFACTOREN

3.l.Inleiding

Elk levend systeem staat in intensief contact met zijn omgeving.
Produktie door zo'n systeem is inlijving van materie en emergie in dat
systeem van deze twee uit z'n omgeving. Hoe meer energie en materiaal
er binnen komt, hoe meer er geproduceerd wordt. Deze relatie tussen
in- en uitvoer is niet lineair, maar nadert voor elke produktiefactor
asymptotisch een maximum (SCHMIDT, 1980). Bij de cambiale produktie
bestaat de invoer vanuit de boom uit suikers, water en dergelijke, de
uitvoer uit xyleem~ en floeemcellen. Een meer of minder aan energie
of materie wordt verwerkt door het cambium via meer of minder dikte-
groei. Ook het cambium: heeft waarschijnlijk een maximaal produktie-
vermogen (HALLE et al., 1978). Door analyse van de factoren, die van
invloed zijn op de cambiale groei van de boom, hoop ik enig inzicht
te verkrijgen in de invloed van de vochtvoorziening op de diameter-

groei van de boom.

3.2.De cambiale groei

De boom is opgebouwd uit twee primaire produktie-eenheden, te
weten de fotosynthese en de rhizosynthese, die de opgenomen energie
en materie geschikt maken voor gebruik, waaronder inbduw, en een aan—
tal secundaire produktie—eenheden, namelijk de meristemen, die verant-
woordelijk zijn voor de werkelijke inbouw. De fotosynthese voorziet
de gehele boom van suikers, ofwel van alle energie en bijna alle bouw-
stoffen, die voor opbouw, functioneren en onderhoud nodig zijn. De
rhizosynthese plus de water- en mineralenopname voorzien de gehele
boom van water, mineralen en aminozuren. Een kwalitatieve schematische
weergave van de verdeling van deze produkten is gegeven in Fig. 1. De
belangrijkste secundaire produktie—eenheid, het cambium,vormt over de
gehele lengte van de boom naar buiten toe floéem (bast) en naar binnen
xyleem (hout}. De benodigde energie en materie voor de cambiale produk-
tie worden aangevoerd uit de reserves of uit de lopende foto- en rhizo-
synthese. Het floeéem blijft onder gematigde klimaatsomstandigheden

slechts een jaar actief bij het transport van assimilaten omlaag en
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enkele jaren bij de opslag van assimilaten. Het floéem wordt daarna !

veelal omgebouwd tot een mechanisch-chemisch beschermende laag (periderm)

en vaak na verloop van tijd afgestoten (SCHMIDT, 1980). Het xyleem
blijft &én (Robinia pseudoacacia, LEGUMINOSAE) tot meerdere (Picea

abies, PINACEAE: dertig) jaren actief bij het watertransport omhoog



en de opslag van assimilaten (BRAUN, 1963)}. Na kernvorming vervult het
xyleem nog slechts een steunfunctie. In klimaatsgebieden met een dui-
delijke seizoenvariatie vertoont ook de cambiale activiteit een duide-
lijke periodiciteit, die aan seizoenwisseling gebonden is. Gedurende
de lente- en zomerperiode wordt het cambium actief. De vorming van
hout- en floéemcellen houdt op in de nazomer of in de herfst. Dan
treedt er een rustperiode in, die duurt tot de volgende lente. Een ge~
‘'volg van de jaarlijkse periode van cambiale rust bij bomen uit de ge-
matigde streken is de ontwikkeling van een duidelijke discontinuiteit,
gewoonlijk jaarlijks, in het secundaire xyleem, waardoor de opeenvol-
gende groeiringen duidelijk tot jaarringen gedifferentieerd zijn. Een
wezenlijk kenmefk van de jaarring, waardoor de aanwas in het ene jaar
scherp kan worden gescheiden van de aanwas in het volgende, is een
duidelijke grens tussen het najaarshout en het voorjaarshout: najaars-
hout, gevormd aan het eind van de groeiperiode, is gekemmerkt door
radiaal verkorte elementen met dikke wanden en kleine lumen, Voorjaars—
hout, gevorm& in het begin van de volgende groeiperiode, is gekenmerkt
door radiaal verlengde elementen met dunne wanden en grote lumina. De
grens tussen de twee vertegenwoordigt de periode van cambiale rust,
waarin geen houtcellen worden gevormd (HALLE et al., 1978). De ver-
schillen tussen voorjaars— en najaarshout zijn minder duidelijk bij
naaldboomgoorten, die een meer homogene structuur bezitten dan loof-
boomsoorten. Het hout van naaldboomsoorten bestaat voor meer dan 907
uit houtvezels en tracheiden met kleine diameter en brede houtvaten
komen niet voor. Bij loofboomscorten zijn naast tracheiden en houtve-
zels ook brede vaten of tracheen aanwezig. BRAUN (1963) onderscheidt
14 verschillende bouwtypen van het secundaire xyleem.

Naast jaarringen kan men bij bomen uit de gematigde streken ook
andere groeiringen aantreffen: valse of schijnbare jaarringen ontstaan
wanneer het voorjaarshout het aanzicht van zomerhout vertoont, waarna
in de loop van hetzelfde seizoen opnieuw cellen van het voorjaarstype
ontstaan. Een onvolledige groeiring ontstaat indien het cambium op
een bepaalde plaats of in een bepaalde zome langs de boom onwerkzaam
is, terwijl het aktief is over de verdere omtrek.

Soms worden twee groeiringen per vegetatieperiode gevormd. Dit

verschijnsel wordt door TINGLEY (1936) in verband gebracht met hevige
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Fig. 2. De jaarlijkse hoogtegroei en de jaarlijkse diametergroei in de

opeenvolgende groeifasen van de boom (naar SCHMIDT, 1980)

bloei en vruchtzetting. Een tekort aan koolhydraten doordat uitzonder-
lijk intense bloei en vruchtzetting deze stoffen in overmaat verbruiken,
leidt tot een tijdelijke vegetatieve groeistilstand. Evenals de jaar-
lijkse hoogtegroei culmineert de jaarlijkse diktegroei op een bepaald
ogenblik. De hoogtegroei culmineert daarbij eerder en steiler dan de

diametergroei (zie Fig. 2).

3.3.De regulatie van de cambiale groei

3.3.1. Inleiding

Om enig inzicht te krijgen in de regulatie van de cambiale groei
van de boom moet men dit organisme beschouwen als een systeem, dat is
opgebouwd uit twee primaire produktie-eenheden, te weten de fotosynthese
en de rhizosynthese, die de opgenomen energie geschikt maken voor in-
bouw en een aantal secundaire produktie-eenheden, namelijk de
meristemen, die verantwoordelijk zijn voor de werkelijke inbouw (zie
Fig. 1). Een evenwicht tussen de verschillende produktie-eenheden, .
waarbij de uitvoer van de een zo groot is als de invoer van de ander
is de normale toestand. Toename of afname van de aktiviteit in een van
de produktie-eenheden veroorzaakt wederzijdse veranderingen in de an-

dere en resulteert in een algehele vergroting of vermindering van de
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Fig. 3. De relatie tussen de in~ en uitvoer van een produktie-~eenheid
-(naar HALLE et al., 1978)

activiteit van het gehele systeem, Elke producerende eenheid heeft
daarbi}l een ingeboren maximum vermogen (zie Fig. 3). Deze bovenste 1li-
miet heeft het effect van een regulateur van het gehele systeem., Het
biologische antwoord op de beperking van het vermogen van een produk-
tie-eenheid is een uitbreiding van het aantal of het volume van het
producerende orgaan, zodat grotere hoeveelheden inkomende energie ver-
werkt kunnen worden. De uitbreiding van het aantal of volume van een
producerend orgaan gaat daarbij door totdat een evenwicht is bereikt
(HALLE et al., 1978). De kroon en het wortelstelsel verkrijgen deze
uitbreiding door of een versnelde groei van de eindmeristemen of ver-
groting van het aantal eindmeristemen (uitlopende slapende knoppen)
door relteratie. De cambiale cilinder neemt in dit systeem een speciale
plaats in. Zover als we weten bestaat er geen direkte uitwisseling met
ﬁet milieu (PHILIPSON et al., 1971) en geen direkte beinvloeding door
het milieu (LARSON, RICHARDSON, beiden in ZIMMERMAN, 1964). De cambiale
cilinder wordt dus waarschijnlijk geheel vanmaterie en energie voor de
cambiale aktiviteit voorzien door de andere produktie—eenheden in het sys=~
teem.Naastfloéamenxyleemievertdecambialecilinderverdergeenenerge—
tische uitvoer. De cambiale aktiviteit kan zodoende uitstekend gebruikt
worden als graadmeter voor de gehele groei~aktiviteit van de boom.

De invloed, die het cambium op de andere produktie-cenheden uit-

oefent is een gevolg van de verandering van de transportcapaciteit voor



de in- en uitvoer van de andere produktie-eenheden. Deze beinvloeding
is dus regulatief en nog nieﬁ formeel berekend of gemeten (SCHMIDT,
1980).

In de volgende paragrafen zal allereerst de invloed van enkele
produktiesubsystemen, zoals de wortels en kroon, op de cambiale akti-
viteit worden besproken. Daarna zal aandacht worden géschonken aan de

invloed van enkele omgevingsfactoren.

3.3.2. Regulatie van de cambiale aktiviteit door de kroon

In de bladeren van de boom is een van de twee primaire produktie-
eenheden van de boom gelocaliseerd, te waten de fotosynthese. Bij de
fotosynthese bestaat de invloed uit licht, kooldioxide en water, de
uitvoer uit suikers en zuurstof. Het kan niet te sterk worden benadrukt
dat de cambiale groei grotendeels gereguleerd wordt door de basipetale
stroming van produkten gesynthetiseerd in de kroon, speciaal koolwater-
stoffen en hormonale groeiregulatoren (KOZLOWSKI, 1971). Zowel de hoe-
veelheid als ook haar verdeling langs de stam en takken worden door de
fysiologische activiteit van de kroon beinvloed op een voorspelbare
manier (zie Fig. 4A en 4B}, De jaarlijkse ring is tamelijk nauw in de
allerbovenste internode van de stam. De ringbreedte neemt dan toe over
een aantal internodién en wordt het dikst op de stamhoogte, waar een
maximum bladvolume aanwezig is. Beneden de kroon varieert de ringdikte
met de stamhoogte afhankelijk van de kroonontwikkeling. In bomen met
fysiologisch actieve takken langs een groot gedeelte van de hoofdstam
ligt de hoogte van de maximale ringdikte relatief laag aan de stam. Als
met een toename van de leeftijd van de boom de onderste takken van de
stam, bijvoorbeeld door reductie lichtsterkte, fysiologisch inaktief
worden, beweegt de relatieve hoogte van de maximale ringdikte zich
gradueel opwaarts. Gedurende jaren van zware regenval of andere condi-
ties, die gunstig zijn voor de groei, ligt het punt van maximale
xyleemtoename relatief lager aan de hoofdstam dan onder condities, die
ongunstig zijn voor sterke kroonactiviteit (KOZLOWSKI, 1971). Vandaar
dat de xyleemtoename in het onderste deel van de stam een grotere ge-
voeligheid op omgevingsfactoren van jaar tot jaar vertoont dan de xyleem-

toename in de kroon.

10



hoogte in stam
-

Fig. 4. Grootte van een jaarring als functie van de hoogte in de stam
A: | = breedte; 2 = grondvlak. Lengte der horizontale lijnen:
loofgewicht op de aangegeven hoogte
B: 1 = breedte bij hoog opgesnoeide boom of boom in dichte op-
stand; 2 = heersende boom in jonge opstand; 3 = vrijstaande
boom met levende -takken tot op grond

(A en B vrij naar FARRAR, 1961)

Naast de verdeling van het bladoppervlak langs de stam beinvloedt
ook de seizoenontwikkeling van het bladoppervlak, die grotendeels va-—
rieert tussen de soorten, de cambiale groei opmerkelijk. Zulke varia-
ties kunmen grotendeels toegeschreven worden aan verschillen in snel-
heid van produktie van bladprimordia door de apicale meristemen, aan
verschillen in bladoppervlak, dat door de individuele bladeren wordt
bereikt, en aan verschillen in apicale meristemen, zoals bepaald door
architectuur en grogidyﬁamiek van de boom (HALLE et al., 1978). De
totale hoeveelheid bladoppervlak, haar verdeling langs de stam, als-
mede de metabolische activiteit van de bladeren, worden beinﬁloed door
de omgevingsfactoren. Men mag dus van elke invloed vanuit de omgeving
op deze drie factoren verwachten, dat ze een bijdragende rol spelen

bij de cambiale groei.
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3.3.3. De regulatie van de cambiale activiteit door het wortelstelsel

Het wortelstelsel is opgebouwd uit dikke wortels, macrorhizen,
die een funktie vervullen bij opslag en transport en tevens zorgen voor
de verankering van de boom, en brachyrhizen, dunne, zeer jonge wortels,
inclusief de haarwortels, die vooral voor de rhizosynthese en de opname
van water en mineralen verantwoordelijk zijn. Bij de rhizosynthese be-
staat de invoer uit water en nitraationen vanuit het milieu en uit
suikers vanuit de boom, de uitvoer bestaat uit aminozuur-rijke stoffen,
die via het xyleem over de boom verspreid worden (zie Fig. 1). De
rhizosynthese is niet het hele jaar door aktief: vooral in het voorjaar
wordt stikstof opgenomen en omgezet (SCHMIDT, 1980).

De rhizosynthese plus de water—~ en mineralenopname voorzien de
gehele boom van water, mineralen, aminozuren en hormonale groeiregula-
toren, De fysiologische aktiviteit van het wortelstelsel wordt sterk
door het milieu beinvloed. Zo hindert kortstondig zuurstofgebrek rond
de wortels de rhizosynthese enidus.ook de groei bovengronds (SCHMIDT,
1980). Aan de andere kant kan een symbiose met micro-organismen de boom

beter voorzien van mineralen, water en stikstofprodukten.

3.3.4. De regulatie van de cambiale groei door de omgevingsfactoren

3.3.4.1. Inleidimng. De invlioed van omgevingsfactoren op de
cambiale aktiviteit verloopt via de andere produktie—eenheden in de
boom. De inviced van omgevingsfactoren op de groei verloopt dan ook

via een samenhangend complex van zeer vele processen, die als het ware
de invloed van omgevingsfactoren vertaalt in de diametergroei. Een
voorbeeld van een dergelijk complex, geldend voor droge groeiplaatsen,
is gegeven in Fig. 5. De invloed van omgevingsfactoren werkt lang door
(zie Fig. 6). Het weer, dat is de resultante van factoren als zonne-
straling, temperatuur, neerslag, wind, nachtvorst en anderen, in jaar t
bepaalt voor een groot deel de groei in jaar t. Via de vorming van
knoppen, reservevoedsel en hormonen in jaar t bereidt het weer in het
jaar t de groei in het jaar t+] voor. Het beinvloedt ook nog de groei
in de jaren t+k via de bebladerde assen, wortels, bloemen en vruchten
in jaar t+1, die op hun beurt waren voortgekomen uit knoppen aangelegd
in jaar t. Er bestaat dus een als auto-correlatie beschreven samenhang
tussen de jaren t en t-1!, Naast het weer manifesteren zich ook factoren
als aantasting door schimmels en ziekten of insecten of milieuvervuiling

in de diametergroei (SCHMIDT, 1980).
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Fig. 6. Doorwerking van de invloed van het klimaat op de groei (vrij
naar FRITTS, 1976)

3.3.4.2, L i ch t., Effecten van de lichtintensiteit op de activiteit
“van het cambium zijn gecompliceerd en worden bemiddeld door de fysiolo-
gische activiteit van de bladeren en export van koolwaterstoffen en
hormonale groeiregulatoren vanuit het blad. Bij een toenemende licht-

intensiteit neemt de fotosynthese-activiteit van de naalden van Pseudo-
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tsuga menziesii {PINACEAE), eerst snel, daarna langzaam toe ‘en nadert
-een maximum. De hoogte van dit maximum is afhankelijk van de leeftiid
van de naald (fig. 7A). Ook bij Fagus sylvatica (FAFACEAE) neemt de
fotosynthese bij meer licht toe. Hierbij spelen anatomiséh—fysiologi—
sche eigenschappen van het blad, die door de plaats in de kroon bepaald
worden, een rol. Het dikkere zonneblad, met pallissadenparenchym,
heeft bij een geringe lichtintensiteit een lagere,bij een hoge licht-
intensiteit een hogere fotosynthetische activiteit dan het schaduw—
blad. Ook het maximale vermogen van het zonneblad is hoger

(zie fig. 7B, C, D). Lichtcondities gedurende een jaar zullen de vor-
ming van bladprimordia beinvloeden en daarmede het aantal bladeren,
die geproduceérd worden gedurende het volgende jaar. Er mag dus een
naijlen verwacht worden op de cambiale groei. Daarnaast beinvloedt

de lichtconditie de expansie en structuur van de bladeren en contro-
leert daarmede de potentiele produktie van assimilaten en groeihormo-
nen. Tenslotte mag van elk effect van lichtintensiteit, lichtkwali-
teit en daglengte, die de scheutgroei of synthese capaciteiten van
volledig ontwikkelde bladeren beinvloedt, verwacht worden dat zij

dientengevolge de cambiale groei beinvloedt.

3.3.4,3. Wa t er. Nietdirect een produktiesysteem, maar wel voor
de plant van levensbelang en met de produktiesystemen intensief ver-—
weven is de van deze processen energetisch onafhankelijke processen-—
serie 'wateropname via de wortel-watertransport via het xyleem in
wortel, stam, tak en blad en via de celwanden en het celplasma naar
ae transpirerende delen van het blad-transpiratie'. De boom behoeft
hiervoor, voor zover de van minimaal belang zijnde worteldruk geen
rol speelt, geen eigen energie op te brengen, maar gebruikt hiertoe
het verschil in waterpotentiaal tussen bodem en lucht {zie MEIDNER

en SHERIFF, 1976). De drijvende (beter: trekkende) kracht hierbij is
de zeer lage waterpotentiaal van de niet verzadigde lucht. Het grootste
potentiaalverschil en dus ook de grootste weerstand, die overwonnen
moet worden, ligt tussen blad en atmosfeer en is mede bepaald door

de veel energie vergende overgéng van water van de vloeibare~ naar de
gasfase. Transpiratieverlies veroorzaakt een verlies aan imbibitie-
waterin de celwanden van de bladeren. Omdat het water in de celwanden

in direct contact staat met het water in het xyleem van blad, tak,
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Fig. 7. Netto assimilatie: afhankelijkheid van het licht bij:
A, 1 jaar oude naalden van Pseudotsuga menziesii (PINACEAE)
in verschillende ontwikkelingsstadia, Temperatuur 15-2000,
relatieve vochtigheid 50-60% (naar KUNSTLE, 1971). '

B. Zonnebladeren en schaduwbladeren van Fagus sylvatica

(FAGACEAE), betrokken op droge stofgehalte.

C. Idem, betrokken op bladoppervlakte,

D. Idem, betrokken op chlorofylgehalte.
B, C, D: De pijlen: 90% van de netto-assimilatie bereikt

{vrij naar SCHULZE, 1970)

imbibitiewater aangevuld vanuit

stam en wortel wordt het verloren
het xyleem. Dit veroorzaakt een opwaartse beweging door het xyleem
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naar het blad. Energetisch is dit mogelijk, omdat een tekort aan
imbibitiewater in celwanden zeer hoge zuigkrachten kan ontwikkelen.
Het is duidelijk dat zo'n systeem alleen kan functioneren indien de
adhesiekrachten tussen water en celwanden en de cohesiekrachten in

het water zelf wvoldoende groot zijn om breuk van de waterbanen onder
spanning te voorkomen. Hierin is de cohesiekracht van het water de
kritische factor (ZIMMERMANN, 1971). Het concept van de cohesietheorie
is dat het water langs gradiéﬁten van afnemende druk door het xyleem
van de wortel naar het blad beweegt. De gravitatiekrachten vereisen
dat de gradient van de waterdruk in de stam minstens 0,1 atm. per
strekkende meter stamhoogte moet zijn onder condities van minimale
stroomsnelheid, groter indien de transpiratie doorgaat en de weerstand
tegen stroming significant wordt (ZIMMERMANN, 1971). Indien de trans-—
piratie sneller verloopt dan de opname door de wortels, dan zal de
stam moeten krimpen. Dit gebeurt dan ook (zie fig. 8). Bij een goede
watervoorziening van de boom ziin de transpiratie en dus het vocht-
verlies en de krimping groot (15 april + 21 okt.), bij een noodlijden-
de waterhuishouding klein (4 juni 1966). In de avonduren en de nacht
herstelt zich het vochtgehalte van de boom en zwelt de boom weer op.
Slechts een klein deel van het opgenomen water wordt fysiologisch in
de plant gebruikt als imbibitiewater, als component van het osmotische
systeem, als oplosmiddel en als elektronen-donor of —-receptor in
diverse chemische reacties. Ook verschaft dit water het waterige
milieu, waarin deze reacties en ook de translocaties plaatsvinden.
Bovendien sleept het water opgeloste voedingsstoffen en aminozuren
mee naar boven. Het grootste deel van het water wordt direct uit het
blad getranspireerd, waarbij als nuttig neveneffect afkoeling optreedt
(zie ook MEIDNER en SHERIFF, 1976). De invloed van de waterhuishouding
op de produktieprocessen is regulatief. De geringe hoeveelheid water
nodig voor het fotosynthese proces is eigenlijk altijd wel aanwezig.
Maar de hoeveelheid water in het blad bepaald mede de mate van opening
van de stomata en dus de aanvoer van koolzuurgas. Bij toenemende droog-
te neemt de fotosynthese af (fig. 9), bij aannemende droogte kan ze
zelfs geheel ophouden. De gevolgen voor de cambiale groei en de rhizo-
synthese zijn duidelijk (zie fig. 1). KRAMER (1964) bespreekt de in-

vloed van watertekorten op de eenvolgende stadia van de groei van het
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Fig. 9. Netto fotosynthese van Larix decidua (PINACEAE) bij verschil-
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cambium tijdens het groeiseizoen. In het navolgende wordt hiervan

een kort verslag gegeven:

- Vergroting van de bestaande cambiuminitialen
Overeenkomstig LADEFOGED (1952), WILCOX (1962) en anderen is de
celvergroting van bestaande cellen het eerste bewijs van cambiale
activiteit. De tijd waarop dit stadium van start gaat is vermoede-
1ijk afhankelijk van een temperatuurstijging die hoog genoeg is om
een vereist niveau van metabolische activiteit te bewerkstelligen.
Elk auxine niveau, dat voor de vergroting van de cambiuminitialen
in dit stadium van de.grogi vereist is, moet reeds aanwezig zijn,
omdat het niet door de knoppen voorzien kan worden, die nog niet
zwellen, Water blijkt geen heperkeﬁde factor te zijn in dit stadium

van de cambiale acriviteit.

~ Initiatie van de celdeling
Er is algehele overeenstemming dat de cambiale celilen beginnen te
delen in de lengte op de tijd dat de knoppen beginnen te zwellen,
vermoedelijk als antwoord op de neerwaartse beweging van auxine,
dat geproduceerd wordt in de opengaande knoppen. In koude klimaten
geschiedt de opening van de knoppen op dezefde tijd dat er een
merkbare toename in het watergehalte optreedt. In warmere klimaten
is het echter veel waarschijnlijker dat het opengaan van de knoppen
en het opnieuw optreden van cambiale activiteit afhankelijk is van
een temperatuur, die hoog genoeg is voor een voor celdeling noodza-
kelijk niveau van metabolische activiteit. Onderzoek van DAUBENMIRE
(1949) doet veronderstellen dat het begin van de diktegroei meer

gereguleerd wordt door de daglengte dan door de temperatuur,

- Produktie van voorjaarshout
De produktie van dunwandige cellen van grote diameter, die karak-

teristiek is voor voorjaarshout, schijnt verbonden te zijn, met:

- voldoende voorziening van auxine en koolwaterstoffen
- voldoende water om een hoog niveau van celturgor te handhaven

- een temperatuur, die hoog genoeg is voor voldoende metabolisme.

Vroege groei is waarschijnlijk grotendeels afhankelijk van kool-

waterstoffen, die gevormd zijn in de voorafgaande jaren, maar snelle
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groei zal de voorraad snel uitputten, tenzij de condities gunstig
zijn voor het nieuwe fotosyntheseproces. De nieuwe scheuten verschaf-
fen voldoeride auxine, ., terwijl stikstof en minerélen in dit sta-
dium van de groei wasarschijnlijk niet beperkend zijn. Men mag ech-
ter aannemen, dat de concurrentie van kocolwaterstoffen tussen

nieuwe scheuten en cambium in dit stadium van de groei.vinnig zal
zijn, en ZAHNER (1963) veronderstelt dat dit verantwoordelijk kan
zijn voor de korte levensduur en dunne celwanden van de eerstge-

vormde elementen.

Produktie van najaérshout

Watertekorten kunnen direct van invloed zijn op de ovérgang tijdens
het seizoen van voorjaarshout naar najaarshout door gereduceerde
celdeling en celvergroting, maar het kan ook indirect van invloed
zijn door gereduceerde fotosynthese, auxine synthese en reductie
van het transport van koolwaterstoffen en auxine. Enkele onderzoe-
kers bewezen dat de overgang naar najaarshout hoofdzakelijk door
een afnemende voorziening van auxine veroorzaakt wordt. Zij argumeh-
teren dat water stress indirect opereert door reductie van scheut
en bladgroei, hetgeen resulteert in een afnemende synthese van
auxine, Onderzoek van WAREING (1951) toonde echter aan dat de cam—
biale activiteit van Robinia en Pinus sylvestris nog 4 tot 6 weken
doorgaat na het stoppen van de bladgroei. Misschien kan het cambium,
‘nadat het geactiveerd is, zelf voldoende auxine synthetiseren, om

de groei een tijd lang te stimuleren.

Stilstand van de groei

In droge seizoenen stopt de houtformatie gewoonlijk tamelijk vroeg
wegens watertekorten, maar in natte seizoenen kan de groei doorgaan
tot in september-oktober., Ze wordt dan vertraagd en uiteindelijk
gestopt door processen, die geassocieerd zijn met lage temperatu-—
ren (determinerend) en fotoperiode (inducerend). LARSON (1962, 1963)
" beweert dat de cambiale activiteit ophoudt, omdat de stilstand van
de scheut- en bladgroei ‘de voorziening met auxine reduceert. Onder
de argumenten, die naar voren gebracht wordenomdeze zienswijze te
ondersteunen bevindt zich het feit, dat de groei eerst ophoudt aan

de onderzijde van de boom en dan langzaam naar boven beweegt, ver-
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moedelijk omdat de basis van de stam zich het verst verwijdert van
de kroon bevindt, waar de auxine synthese plaats vindt. Men moet

zich echter realiseren dat de basis van de stam ook het verst ver-
wijderd is van de bladeren, waar de koolwaterstoffen gesyntheti-
seerd worden. Ook gaat de cambiale activiteit vaak deoor nadat de
scheutgroei gestopt is (WAREING, 1951). We hebben niet genoeg in-
formatie om het relatieve belang van afnemende auxine en koolwater-
stoffenvoorziening op de houtvorming te evalueren. Uit laboratorium~
experimenten blijkt echter dat matige vochttekorten de celvergro-
ting kunnen reduceren of stil zetten, zelfs bij voldoende aanwezig-

heid van auxine en koolwaterstoffen.

3.3.4,4. De temperatuur, De temperatuur stuurt de cambia-
le aktiviteit door invlioed van warmte op de snelheid en coordinatie
van de fysiclogische processen, die de activiteit van het cambium
reguleren, zoals celdeling, celgroei, fotosynthese, hormoonsynthese,
enzymatische activiteit en synthese van chlorofyl.

- Ook beinvloedt de temperatuur de beschikbaarheid van bodemwater
en de snelheid van transpiratie en dus de intensiteit van watertekor-
ten in de bomen. De gevolgen van watertekorten op de cambiale groei
zijn in de vorige paragréaf besproken.

Door de temperatuur kan de cambiale (groei)-activiteit ook meer of
minder worden door beinvloeding van de vorming van bladprimordia in de late
zomer, en daarmede het aantal bladeren, dat geproduceerd wordt in het vol-

gende jaar.

3.3.4.5. De mineralenvoorziening. De opname van
mineralen door de plant is vooral gelocaliseerd in haar wortels. Te
zamen met de in de wortel gesynthetiseerde aminozuren (rhizosynthese)
worden de opgeloste voedingsstoffen in het xyleem met de door trans-
piratie gereguleerde waterstroom naar boven getransporteerd. Daar
waar een tekort aan een bepaald mineraal bestaat mag van de toevoe~
ging van meststoffen verwacht worden, dat ze de cambiale groei ver-
snellen door toename van de fysiologische efficientie van het bestaan—
de gebladerte en een jaar later door toename van het aantal en de
grootte van de bladeren door stimulatie en vorming van scheutprimor-
dia en hun opvolgende expansie. Dit kan resulteren in een toenemende

stroom van groeiregulerende metabolieten van de kroon naar de stam,
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3.4. Modellering van het watertransport
in het bodem-vegetatie-atmosfeer

systeem in relatie tot de produktie

3.4.1, Inleiding

Door modellering van het watertransport in het bodem-plant-atmos-
feer systeem kan enig inzicht worden verkregen in de gevolgen van
vochttekorten op de produktie (BASSET, 1964; ZAHNER and STAGE, 1966;
ZAHNER and DONNELY, 1968; AUCLAIR and COTTAM, 1973).

RIJTEMA (1971) en FEDDES (1978) beschrijven de invloed van watertekor-
ten op de produktie van landbouwgewassen. Hiertoe maken deze auteurs

onderscheid in:

—~ De hydrologische werking van de vegetatie, die de nevenvoorwaarden
schept voor de actuele transpiratie.
- Het verband tussen de actuele transpiratie en de groeisnelheid van

de vegetatie.

Een analoge beschouwing kan worden opgezet voor een bosvegetatie.
In dit hoofdstuk wordt de hydrologische werking van de vegetatie uit-
gebreid beschreven. Tevens wordt enige aandacht geschonken san de

relatie tussen de actuele verdamping en de produktie van de vegetatie.

3.4.2, De hydrologische werking van de vegetatie

3.4.2,1. Inl eiding. Voor een algeheel overzicht van de hydro-

logische werking van de vegetatie zie men fig. 10.

In de par. 3.4.2.2, tot en met 3.4.2.7.4. wordt wat dieper inge-
gaan op de componeunten van het watertransport in het bodem-vegetatie-—
atmosfeer systeem en hun betekenis voor de actuele transpiratie voor

het bos aangegeven.

3.4.2.2. Interceptie, De neerslag, die op de bosvegetatie
valt wordt gedeeltelijk door het vegetatiedek onderschept (= inter-
ceptie). Het verlies aan neerslagwater in de boomkronen is een be-
vochtigingsverlies. De bevochtiging is weliswaar een gevolg van de .
oppervlaktekrachten tussen het vegetatiedek en het water, maar de -

concrete hoeveelheid water, die door het vegetatiedek wordt onder-
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Fig. 10. De hydrologische werking van de vegetatie
{(naar DAAMEN,

schept is afhankelijk van een aantal factoren. Bij de boom kan men

onderscheiden:

- De fysische eigenschappen van het bladoppervliak
De ruwheid van het blad en de dikte van de waslaag op het blad be-

invloeden de oppervlaktekrachten tussen het bladoppervlak en het

water. Op een dikke

afvoer langs diepere ‘
lagen.

1976)

waslaag, die xerofytische planten kenmerkt,

"trekt de waterdruppel zich tot een kegel samen en rolt van het zwak

hellende bladoppervlak af, waarbij het een zwak waterspoor achter-

laat. Op de bladrand hecht de druppel zich zo vast, dat hij in de

regel slechts door verdamping verdwijnt. Op het blad met een dunmne

waslaag daarentegen

elkaar en hecht zich als een dunnere film aan het bladoppervlak.

|
|
|
|
|
vloeit de op het blad vallende druppel uit
|
|
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De bladmorfologie
Kleine bladeren kunnen per oppervliakte—eenheid meer water vasthouden

dan grote bladeren.

De opbouw van de bebladerde twijgen
Opgerichte bladeren of naalden leiden het water naar de bladoksels,

afhangende bladeren of naalden niet.

Het waterdeficiet in de bladeren

Het blad kan water absorberen via een nog niet geheel duidelijk
mechanisme, dat mogelijk met de huidmondjes of de hydathoden in
verband staat.

Bij het bos hoort:

Het totale bladoppervlak van de opstand
Hoe groter het totale bladoppervlak, hoe meer neerélag wordt onder-

vangen.

De sluitingsgraad van de opstand

Bij de groeiplaats hoort:

de aard van de neerslag

Kleine waterdruppels worden beter onderschept dan grote.

De temperatuur van de neerslag
Koud water heeft een grotere viscositeit dan warm water, zodat de

interceptie van koud water groter is.

De windsnelheid
- Ban grotere windsnelheid van de regendruppels betekent minder vol-

ledige onderschepping.

De maximale hoeveelheid water, die door het kronendak wordt vast-
gehouden wordt de kroonverzadigingswaarde genocemd.

Beinvloeding van deze waarde gescheidt door bovengenoemde facto-
ren, die in bosbouwkundige termen nauw samenhangen met soortensamen-—
steliing, leeftijd, dichtheid en opbouw van het bos (DAAMEN, 1976).

De totale interceptie is de som van het water dat opgeslagen is aan
het eind van een regenbui en de evaporatie vanaf het natte plantoﬁper-
vlak tijdens de bui (LEONARD, 1967),Deze relatie kan worden uitgedrukt

in de vorm:
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I=5+R

waarin: I

g =

"Ei .t : (1)

interceptie in mm.m-2 grondoppervlak

hoeveelheid water in mm.m“2 grondoppervlak, die op het
eind van de regenbui op het vegetatie~oppervlak aanwezig
is

hoeveelheid verdampend bladoppervlak per m2 grondopper-

vlak

E. = verdampingssnelheid gedurende de regenbui van het ver-

t =

Indien me

dampend bladoppervlak in mm.uur

duur van de regenbul in uren

n van de veronderstelling uitgaat dat al het water dat

door de boomkroon onderschept wordt, verdampt, dan kan men zich af-

vragen wat in dat geval de consequenties voor de totale gewasverdam~

ping zijn.
De actuel

schreven als

pl

waarin: L

e verdamping E van een vegetatiedek kan worden be-

rl
(MONTEITH, 1976):

-1
. A=x R + Cle —e).r
_ n P p S ] a (2)

A+ V(] + r, . ra )

I

= yerdampingswarmte van water (J.kg~

E 1 = actuele verdamping (kg.m_z.sec_l)

Ap = helling dampspanningscurve (mbar.OC_])

v = psychrometerconstante (mbar.oc_l)

Cp = goortelijke warmte van water bij constante druk
(J.kg.%¢")

o = dichtheid van vochtige lucht (kg.m_B)

e, = verzadigde dampspanning (mbar)

e = werkelijke dampspanning (mbar)

r, = aerodynamische transportweefstand voor waterdamp
(sec.m_l)

fc = transportweerstand voor de diffusie van waterdamp per

oppervlakte-eenheid vegetatiedek (sec.mhl)

De verdamping van interceptiewater Ei kan uit formule (2) worden
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afgeleid door T, gelijk aan O te stellen. Hieruit volgt:

L'E i A X Rn +p cp(eS - e)/ra ' 3)
i : A+ V .

De verhouding'Epl /Ei is gelijk aan:

A+ V
. EpllEl = {A ) V(l + rc/ra)} ) | (4)

Indien Epl = Ei’ dan heeft het optreden van interceptie geen conse-
quenties voor de totale gewasverdamping. Wanneer echter r_een orde
van grootte kleiner is dan s vercorzaakt door een kleine aerodyna-
mische ruwheid en/of een belangrijk grotere L zal de verdamping van
interceptiewater potentieel drie tot vier keer zo snel verlopen als

de transpiratie. Wanneer E en Ei duidelijke verschillen in verdam-

pingssnelheid vertonen kanp;r veelal wel van een duidelijk intercep—
tieverlies gesproken worden. Dit wordt in een netto interceptiever-
lies In uitgedrukt. Indien men van de veronderstelling uitgaat dat

het bladoppervlak, zolang er interceptiewater aanwezig is, niet kan
transpireren, dan kan men de éonsequentig van de verdamping van '

interceptiewater voor de waterbalans van het bos als volgt uitdrukken:

Vr I
[

1= -8 - T eI (5)
c a

n pl

! .
Ei) I

waarin: In = extra verdamping in de waterbalans (mm.::n-2 grondopp.)

I = totale interceptie (mm.m_2 grondopp. )

In nadert tot I bij een grote r_ ten opzichte van r_ en kleine &
(dat wil zeggen lage temperaturen). Dit lijkt vooral het geval bij
verdamping van interceptiewater bij néaldbos in de winter (MOHREN,
1980).

3.4.2.3, Doordrup en stamv]loedi, Factoren, die de
neerslagonderschepping beinvloeden, doen dit in omgekeerde zin ook
voor de hoeveelheid neerslag die door het kromendak heendringt

(= doordrup). Hierbij kan gedacht worden aan directe doordrup, bij-

voorbeeld in open plekken in het kronendak, dan wel indirecte: het
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afdruppelen van de bladeren. Het eerste hangt voornamelijk af van de
dichtheid, leeftijd en opbouw van de opstand, het tweede wordt ook
beinvloed door de socortensamenstelling.

De hoeveelheid doorgevallen neerslag is ook afﬁankelijk van de
kroonverzadigingswaarde van het kronendak, de intensiteit en de duur
van de neerslag. Immers als het kronendak verzadigd is, zal bij voort-
duren van de regenbui de doordrup (en de stamvloei) groter worden.

Het water, dat langs de stam en takken vloeit naar de bodem,
wordt aangeduid als stamvloei. Algemeen wordt de hoeveelheid, die zo
afvloeit, als gering geschat (1-5%). De hoeveelheid water, die langs

stam en takken afvloeit, wordt beinvloed door een aantal factoren:

Bij de boom kan men onderscheiden:
- De architectuur van de boom

- De ruwheid en vasthoudend vermogen van de bast

Bij het bos hoort:

- Het aantal bomen per ha en de diameterverdeling daarvan

Bi} de groeiplaats hoort:

- De intensiteit en de duur van de regenbui

Hoe heviger de bui is, hoe groter de stamvloei (DAAMEN, 1976). Het
onderscheppen (interceptie) en gedeeltelijk doorlaten van het regen-—
water (doordrup, stamvloei) heeft ongetwijfeld consequenties voor de
distributie'van de neerslag over het bodemoppervlak.

In het huidige kader ga ik hier niet verder op in.

Bovengrondse afstroming en infiltratie

Infiltratie is het proces, waarbij water de bodem binnendringt.
Dit wordt bepaald door de snelheid waarmee het water de bodem binnen
kan dringen en de capaciteit, die de bodem heeft om het geinfiltreer-
de water te absorberen. Een belangrijk begrip hierbij is de infil-
tratiecapaciteit, welke wordt gedefinieerd als de mate, waarin regen
door de bodem onder gegeven omstandigheden geabsorbeerd kan worden.
De infiltratie van de bodem wordt onder andere beinvloed door de
porositeit. Hieronder wordt verstaan het aandeel van de porién in de
bodem, waardoor het water. onder invloed van de zwaartekracht weg kan

zakken en niet door capillaire krachten wordt vastgehouden
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{porién ~ 100u}. De hoeveelheid macroporién is afhankelijk van de

bodemstructuur en de bodemtextuur. Twee typen bodemstructuren worden

onderscheiden:

a.

3.

b

biogene of actieve structuren, waarbij door biologische activiteit
(mollen, wormen, larven, mieren, enz.) homogenisatie van de boven-
grond plaats vindt en vorming van macroporién (b.v.mollegangen,
wortelgangen) met als gevolg een hogere permeabiliteit;
fysicogene of passieve structuren, die ontstaan onder invloed van
vorst, krimpen, zwellen, en dergelijke, die aanleiding geven tot
scherpkantige structuurelementen.

-Zandgronden hebben een constante infiltratiesnelheid, klei en zavel
een schommelende. Deze laatste kunnen krimpscheuren vertonen bij
uitdroging, waarbij de infiltratiesnelheid groot kan zijn. Na ver-
loop van tijd zwellende scheuren dicht bij bevochtiging, waardoor
de infiltratiesnelheid sterk afneemt.

Het deel van het neerslagwater, dat niet de grond binnendringt,

stroomt af over het bodemoppervlak. De vegetatie stuurt de boven-
grondse afvoer voornamelijk via vermindering van de afstroomsnel-
heid. Het water krijgt daardoor tevens meer gelegenheid de bodem

binnen te dringen.

4,2,4. Het waterbergend vermoge n van de

o d em Het water, dat de bodem is binnengedrongen,.is deel ge-

worden van het bodemvocht. Hiertoe wordt al het water gerekend, dat

zich in het profiel boven het freatisch oppervlak bevindt, dat is

het vlak dat de begrenzing aangeeft tussen het vrije grondwater en de

capillaire zone.

Er worden vier zones onderscheiden; namelijk:
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De grondwaterzone, waarin alle porién zijn gevuld met water onder
grotere dan atmosferische druk.

De volcapillaire zone, waarin alle porién zijn gevuld met water
onder kleinere dan atmosferische druk.

Funiculaire zone, waarin de porién zijn gevuld met water en lucht.
Het water vertoont onderling_samenhang en ook met de volcapillaire
zone. '

Pendiculaire of hangwaterzone; waarin de porien zijn gevuld met



lucht en enig water, dat geen samenhang meer vertoont. Bij water-
onttrekking is geen nalevering vanuit het grondwater mogelijk.

In de pendiculaire zone en funiculaire zones treedt het bodemvocht
op in relatie met de gasfase van de bodem. In deze zones kan gelin-
filtreerd water opgenomen worden. De absofptie vindt plaats bij
pF-waarden, waaronder wordt verstaan de logarithme van de vocht-
spanning in centimeters water, groter dan 2, de zogenaamde veldcapa-
citeit. Beneden deze waarde is de waarde van de zwaartekracht groter
dan de matrixkrachtén.hetgeen percolatie tot gevolg heeft. De hoe-
veelheid vocht, die de bodem kan absorberen is afhankelijk van het

bodemmateriaal en het organisch stofgehalte (DAAMEN, 1976).

3.4.2.5. Het grondwater, De grondwaterstand wordt bein-

vlced door vier compomenten (zie fig. 11):

se,
I

1
I

L X R

A

l”ul-l =
_x——__ weH |

Fig. 11. De invloed van omgevingsfactoren op de grondwaterstand
(naar SCHROEDER, 1979)
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1. De percolatie van geinfiltreerd water naar het grondwater vanuit
de bodemlaag boven het freatisch oppervlak (Jg). 7

2. De capillaire opstijging vanuit het grondwater naar de onverzadigde
laag bovgn het freatisch vlak (ETg)'

3. De’horizontale aanvoer van grondwater (Di)'

4. De horizontale afvoer van grondwater (Do).

Het bos oefent dus niet alleen invloed uit op het grondwater,
maar het grondwater ook.op het bos, bijvoorbeeld wanneer er door
capillaire opstijging van-water vanuit het grondwater een bijdrage
wordt geleverd aan de vochtleverantie van de vegetatie. In par. 3.4.2.6
wordt de invloed van het grondwater op de ontwikkeling van het wor—
telstelsel behandeld.

De verticale stroming van het grondwater kan mathematisch beschre-

ven worden met de Wet van Darcy:

_ d(¥ + z)
Vo T R(¥) (a(z) _ (6)

waarin: Vc = capillaire flux, dus de hoeveelheid getransporteerd
water per eenheid van tijd en per eenheid van bodem—

oppervlak (cm.etm_])

K(¥) = waterdoorlatendheid in de onverzadigde zone als func-
tie van de zuigspanning (cm.etm_])
¥ = zuigspanning (negatief in de onverzadigde zone)
(cm-watérkolom) _
z = hoogte, waarbij z = o op het grondwaterniveau en posi-
tief in de richting van het bodemoppervlak (cm)
Met ¥ = - Ww wordt vergelijking (6) als volgt:
o d?w
v, = K(E;— - 1) : (N

waarin: v, = vochtspanning (cm—waterkolom)

Omwerking geeft:

dy )
v ®)

[
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De doorlatendheid X wordt door RIJTEMA (1969) als functie van de vocht-

spanning voor drie trajecten als volgt benaderd:

Zoﬁe Traject TW Relatie
vy Ty R =K (9)
I w a o .
A ~a (¥ =¥ )
11 Y o<¥ <y K=K .e " 2 (0)
a W max o
III Y >y K = ay " (11)
. W max W
waarin: KO = yerzadigde doorlatendheid (cm.etm—l)
W& -,lncht-intreewaarde (cm)
Tméx = grenswagrde traject II (cmzl
a = constante (em )
- & © = constante (cm?"4 . etmﬂl)

n = constante (meestal 1,4)

Met vergelijkingen 9, 10 en 1] is het mogelijk formule (8) analy-
tisch of numeriek op te lossen. Hieruit wordt dan de relatie tussen
Z, Yw en Vc verkregen, waarbij z de hoogte is, waarbij onder een be-
paalde vochtspanning (Ww) een capillaire opstijging met snelheid Vc
mogelijk is (RIJTEMA, 1969).

Om een volledige mathematische beschrijving van de onverzadigde

waterstroming te verkrijgen wordt het continuiteitsprincipe toegepast:

® .- EXE ‘ (12)
dt -~ gz

waarin: 6 = vochtigheid uitgedrukt in cm3/cm3

t = tijd in dagen

Substitutie van vergelijking (6) in vergelijking (12) geeft:

de -4 dy _ o
I = kWG - D] A3

3.4,2,6, De wateropname door de wortel s,
Het grootste deel van het water, dat de plant nodig heeft voor de

groei, oplossing van mineralen, biochemische omzettingen en transport
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