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Bij “hout en cecologie” denkt men
gewoonilijk aan zich met dood hout
voedende flora en fauna. Echter is
hout primair ean weefsel dat
boomvormig leven op geschikte
plaatsen mogelijk maakt. Over dit
onderwerp bestaan nog vele onze-
kerheden en er is nog steeds veel
onderzoek naar gaande. Slechts
omtrent een deel van de diverse
effecten van de vorming van een
houtlichaam voor de oecologie
van de boom die het opbouwt
en voor de levensgemeenschap
waarvan deze boom deel uitmaakt
is enig inzicht verworven, Qver an-
dere bestaan weinig meer dan var-
moedens en plausibele hypothe-
sen.

Waarom vormt een plant hout?

Houtvorming betekent een be-
langrijke investering van energle
en materie. De boom doet dit ten-
einde bepaalde oecologische
voordelen te behalen. Deze inves-
tering wordt alleen gedaan omdat
het voor de overlevingsstrategie
van de boom(soort) in zijn omge-
ving nuttig is. in een open of leeg
milieu is de overleving van de
soort gebaat bij een spreiding van
het groene bladervlak. De plant
onderschept met een minimum in-
vestering van organische stof alle
beschikbare licht en gebruikt zijn
fotosyntheseprodukten wvoor de
snhelle vorming van bloemen en
zaad. De overlevingsstrategie is
gericht op korte individuele le-
vensduur en snelle massale repro-
duktie (R-strategie). In een "vol”

milieu dwingt de concurrentie om
licht tot het omhoog brengen van
het bladerdak om te ontsnappen
aan lichtonderschepping door na-
burige planten. De overlaving is
gebaat bij opstijging, wortels en
bladeren kamen verder uiteen te
liggen en er ontstaat behoefte aan
steunweefsel om hoogte te winnen
en transportweefsel om de uitwis-
seling van produkten tussen wor-
lels en bladeren mogelijk te ma-
ken.

De “uitvinding” van lignine bij
de Cormophyta sensu Endlicher
maakte de evolutie van stevige
dode transportcellen en -celsyste-
men ({tracheiden, houtvaten} mo-
gelijk en dit stelde de plant in staat
de afstand wortel-blad te vergro-
ten. Mechanische sterkte kan de
plant opbouwen door middel van
verhoute elementen maar zeker
ook door handhaving van turgor in
parenchymatische cellen. Deze
“turgorsterkte" is echter gebon-
den aan fysiologisch actieve cellen
en is niet bestand tegen seizognen
waarin de pilant inactief is. Daar-
door is dit alleen san oplossing
voor kortlevende planten of enkele
tropenbomen: bij de kapokboom
(fig. 6) bestaat meer dan de helft
van het hout uit levende cellen.
Langlevende planten kunnen een
eenmaal verworven hoogtevoor-
deel alleen handhaven en verder
uitbouwen met behulp van perma-
nent steunweefsel en dit wordt ver-
schaft door hout.

Hout maakt dus in zijn gecombi-
neerde functie van steun- en
transportweefsel het hestaan van

Summary: p. 47

langlevende, zich telkens vergro-
tende (verhogende) planten mo-
gelijk. Dat betekent overgang naar
op individuele aanpassing gerich-
te overlevingsstrategie, K-strate-
gie. De plant investeert dus een
deel van zijn produktie in hout ten-
einde in een vol milieu in ean gun-
stige positie ten opzichte van het
licht te komen en om dit voordesl
te kunnen behouden en verder uit
te buiten.

Deze investering van esn be-
langrijk deel van de produkten van
de fotosynthese in steunwesefsel
veroorzaakt veelal een geringere
bladproduktie en hoogtegroei in
de eerste levensjaren, wat ver-
klaart dat de jonge boompjes en
struiken bij de kolonisatie van een
open gekomen terrein veaial in het
nadeel zijn ten opzichte van krui-
den die op korte termijn zich snel-
ler ontwikkelen.

Dit kan de verjonging van een
bos sterk bemoeilijken en komt tot
uiting in hoge verliezen aan kiem-
planten van houtige planten in dit
eerste stadium. Pas als de overle-
venden kunnen gaan profiteren
van hun in voorafgegane seizoe-
nen moeizaam opgebouwde hoog-
te beginnen ze de kruidachtige
planten te verdringen. De biclegi-
sche produktie op een dergelijke
open plek in het bos komt aanvan-
kelijk overwegend voor rekening
van kruidachtige planten; gerst als
de boompjes deze gaan overscha-
duwen, nemen ze het leeuwendeel
van de produktie over an varwijzen
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de kruiden naar een onderge-
schikte positie.

De strategie van houtige planten
om voort te bouwen op een eerder
verworven positie in de levensge-
meenschap kan alleen succes
hebben als het milieu het behoud
van het opgebouwde planten-
lichaam over langere periode mo-
gelijk maakt. Mst andere woorden:
de schommelingen in milieuom-
standigheden mogen niet te groot
zijn, de voor de plant ongunstige
pericden, zoals droogte en koude
mogen niet te extreem worden,
het milieu moet relatief weinig
dynamisch zijn al kunnen in abso-
lute zin nog wel extrame situaties
voorkomen. Bovendien is de lang-
te van de perioden waarin gun-
stige en ongunstige omstandighe-
den elkaar afwisselen van belang.
Zeer snelle schommelingen wer-
ken tan nadele van houtige plan-
ten die tijd moeten hebben voor
hun investeringen.

We zullen hier verder slechts
bomen met cambium bekijken,
d.w.z. Naaktzadigen en Tweezaad-
lobbigen. Bomen zonder secun-
daire diktegroel blijven buiten be-
schouwing. We zullen de aandacht
richten op energie- en materie-
stromingen in de boom, niet op de
fysiologische reguleringsmecha-
nismen.

Hoevesl Investeert een boom in
hout?

Hierbij enkele cijfers verzameld in
gen eikenbos van ongeveer 135
jaar in Nederland over de varde-
ling van de primaire biologische
produktie over de verschillende
delen van het ecosysteem (zle
bovenstaande tabel).

Opmerkingen: in dit bos kwam een
onderétage van beuk voor en een
kruid/struiklaag van adelaarsva-
ren en braam, In het waarne-
mingsjaar trad een plaag van elke-
bladroller op, wat waarschijnlijk
oorzaak is van het ontbreken van
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Tabel 1 Produktie in elkenbos in ton/ha

proefperk i 2 3
jaaraanwas stamhout elk 3,4 3,0 4,0 ton/ha
jaaraanwas takken en

jaaraanwas wortels 1,7 1,5 2,0
totale houtaanwas eik 5,1 45 6,0
totale houtaanwas beuk 0.2 0.4 0,5
totale jaaraanwas hout 53 4.8 8,5
jaarproduktle bfad 3,5 3.7 4,0
jaarproduktie

knopschubben e.d. 04 0,5 0,6
Insektenvraat 0,7 0,7 0,6
totale produktie bomen 9.9 9.8 - 11,7
jaarproduktie ondergroei 1,0 0,5 g,2
totale jaarproduktle 10,9 10,3 11,9

produktie van eikels. (Bron: jaar-
verslag Itbon, 1967)

Energie- en materiestromingen
door de boom

Figuur 1 geeft een diagram van de
energiehuishouding in een ftro-
pisch bos (Odum 1972). Het toont
de gang van via de fotosynthase in
materie vastgelegde energie door
het systeem. Energie is een betere
indicator dan materie aangezien
de levensprocessen op deze ener-
gie zijn aangewezen en de matarle
weliswaar fungeert als draagstof
hiervan, waarbij echter de ener-
gie-inhoud van een gram organl-
sche stof nogal uiteen kan lopen,
Met andere woorden: in “biomas-
sa" is “bic” belangrijker dan “mas-
sa".

De in de bladeren vastgelagde
energie wordt, voor zover niat in
de bladmassa zelf gebruikt, geéx-
porteerd via de sapstroom door de
bast en zo toegevoerd aan vruch-

ten, takken, stam en wortels. Op-

gemerkt moet worden dat er ook
een tegenstroom bestaat, door het
hout, van water, mineralen en door
de wortels gevormde organische
stoffen die enige energie naar bo-
ven verplaatst.

Opvallend is ook de grote ener-
gieomzetting bij de “kleine wor-
tels”. Deze worden steeds meer

opgevat als de organen die mine-
ralen, met name N Inbouwen in
organische stoffen. Hout zit vooral
in stam, takken en grote wortels en
heeft een overwegend infrastruc-
turele functie: het zet weinig ener-
gie om maar draagt de ruimtelijke
opbouw van de boom en transpor-
teart grote hoeveelheden materie.
Daarnaast bevat het levende ele-
menten waarin reservestoffen wor-
den opgeslagen.

In het hout zelf is echter ook veel
energie opgeslagen ofwel geinves-
teerd. Dit houtlichaam vergt on-
derhoudskosten In energetische
zin, niet in de eerste plaats voor de
steunfunctie maar voor de trans-
portfunctie. De transportbanen,
hoewel bestaand uit dode elamen-
ten, hebben slechts een beperkte
functieduur en moeten regelmatig
worden vernieuwd. Qok de levens-
duur van de parenchymatische
elementen (mergstralen, houtpa-
renchym) met opslagfunctie is be-
perkt. De boom vernieuwt daarom
zijn transport- en opslagweefsel
door vorming van nieuw hout,
door het cambium. De hiervoor
nodige energierijke materie moet
als onderhoudskosten worden ge-
zien. Het houtlichaam van de
boom bestaat nu uit gen cantrala
steunzone en een perifere zona
waarin transport-, opslag- en
steunfuncties vervuld worden {fig.




2). Hout met transpart- en opslag-
functies vormt samen het spint-
hout. Niet alle spint heeft overi-
gens nog de transportiunctie, deze
is meestal beperkt tot de jongste,
buitenste lagen. Spint- en kern-
hout samen vervullen de steun-
functie,

Figuur 3 geeft een schema van
de materiestroman in de boom,
die voornamelijk de uitwisseling
van produkten tussen bladeren en
wortals betreffen. Globaal kan
men stellen dat via de bast koolhy-
draten die door de bladeren ge-
vormd zijn, naar de overige delen
van de plant worden toegevoerd
en dat via het hout een verdunde
aplossing van in de wortsls gesyn-
thetiseerde molecuien waarin mi-
neralen zijn ingebouwd, naar de
bladeren gaat. (Zimmermann en
Brown, 1977).

Het schama van figuur 4 geeft
globaal aan hoe de “inputs” en
“ogutputs” van kroon, cambium en
wortelstelsel metl elkaar samen-
hangen. Veranderingen van de
“inputs” vanuit het milleu in kroon
of wortelstelsel beimnvioeden de
“gutputs” naar de andere onder-
delen en daardoor hun groei en
functioneren, Vermindering van
het lichtaanbod aan de kroon, be-
schaduwing dus, leidt tot verlaging
van de "ocutput” naar wortels en
cambium en daardoor tot beper-
king van de groei en “outputs” van
deze orgaancomplexen. Er zijn

aanwijzingen dat in deze situatie
de wortels een hogere prioriteit bij
de toevoer genieten dan het cam-
bium, dus dat de diktegroei van de
stam het eerste afneemt.
Beschaduwing vermindert ook
de verdamping uit de kroon en

Kcal/m'/fdag

—(} Kcal/m?

Tropisch bos in El Verde (Puerto Ricao)

Figuur 1

daarmee de behoefte aan trans-
portcapaciteit voor water. Wortel-
produkten blijven voor de kroon
echter noodzakelijk. Men zlet hier-
voor aanwijzingen in de verdsling
van de houtaanwas in de boom bij
beschaduwing. In de kroon wordt
nog hout bijgevormd, evenals on-
deraan de stam bij de wortelhals.
Aan de tussenliggende stam wordt
daarentegen geen of zeer weinig
nieuw hout gevormd zodat de
stam meer cylindrisch wordt. Deze
situatie doet zich voor in dicht ge-
sloten bossen. Qok de wortelgroei
wordt wel beperkt: dergelijke bo-
men zijn doorgaans slecht in de
bodem verankerd. In het omge-
keerde geval wordt de graei van
alle systemen gestimuleerd, ook
vooral de diktegroei van de stam
in de lagere ragionan (tapse bo-
men)}. Vergroting van de “inputs”

Energiestromen door een klein perceel bos, Alle stromen en voorraden zijn herleid op calorieén. Men notere de

zware “investeringen” in takken, stam en grote wortels, terwijl de bladeren, links boven, als wegwerporganen zijn be-

schouwd. Volgens H. T. Odum (1972).
Figure 1

Energy Hows through a small forest piot. All fluxes and stocks expressed in calorias. Note the hea vy “investment”

in branches (=takken), trunk (=stam) and large rools (=grote worltels), whareas the leaves (=bladeren) are conceived as
throw-away organs. According to H. T. Odum (1972},
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Figuur 2, 3 en 4 De functie van hout
binnen de boom, waardoor boomvor-
mig leven mogelijk wordl. Fig. 2:
Dwarsdoorsnede van een houtige as,
dat is een stam of tak. Het hout met
vele functies aan de bultenkant valt on-
geveer samen met hel spint, het steun-
hout in het midden met de kern, doch
de grens is nlet scherp en spint kan
lang zonder transportfunctie blijven
zonder te verkernen. Fig. 3: Schema
van de dynamiek blnnen de boom, af-
gezlen van reservevoorraden. Er zijn
drle produktlesystemen: het wortelstel-
sal waar rhizosynthese plaatsvindt, de
bebladerde kroon waar fotosynthese
optreedt en het cambium dat trans-
portweefsel produceert. De drie han-
gen samen door de sapstroom, In hout
(getrokken) opstijgend, in bast (onder-
broken lijn) dalend. Merk op dat het
cambium gevoed wordt uit de sap-
stroom. s = steunhout; x = transport-,
steun- en voorraadhout; ¢ = cambium;
p = bast. Flg.4: Terugkoppalings-
schema tussen da drie produktiesyste-
men K {kruin), C {cambium) en W {war-
telstelsel). Dunne pijlen: hoeveelheden
getransporteerde stoffen; dikke pijlen:
hoeveelheid transportweefsel, houtele-
menten {open pifl} of zeefvaten in bast
{zwarte pljl). De pijlan voigend zietmen
dat meer of minder “in"-komende
energie of materie van buiten de boom
waordt vertaald in meer of minder vor-
ming van hout. Fig. 3 en 4 vrij naar OI-
deman (1974).

Figures 2, 3 and 4 Tha function of wood in the ires, making erborescent life possible. Fig. 2: Transversal coupe through a
woody axis. The multiple-purpose wood on tha outside more or lass coincides with sapwood, the supporting wood (= steun-
hout) in the center with heartwood, but the functional boundary Is unsharp and sapwood can foss its transport function befo-
re heartwood transformation begins. Fig. 3: Diagram of dynamism Insida the tree without considering physioclogical raserves.
There are three production systems: the roo! system where rhizosynthesis occurs, the leafy photosynthesizing crown, and
the cambium, producing phloam and xylom. The three are linked by the sapstream, mounting in the wood (drawn lines) and
descending in the bark (dashed line). Note cambium being fed from the sapstream. s = supporling wood; x = transporting
xylem;: ¢ = cambium; p = phioem. Fig. 4: Feed-back diagram betwsen the three producing systems, the crown (K), the cam-
bium (C) and the roots (W). Thin arrows: quantities of transported mattar, thick arrows: quantities of transporting tissue, xy-
fem {(open arrow) or phioem (black arrow). Following the arrows, ona sees how "more” or “less” input from outside the tree is
transiated by more or less formation of wood. Figs. 3 and 4 according to Oldernan {1974).

van het wortelsysteem (bemesting,
irrigatie) vergroot de “outputs”
hiervan en stimuleert zo eerst de
kroongroei en vervolgens de dik-
tegroel van de stam. In boshouw-
kundige termen: verbetering van
de bodem vergroot het schaduw-
vardragend vermogen van de
hoom.
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Groael en vertakking: verdeling van
hout over de boom

Zoals al gesteld groeit de boom op
basis van het reeds opgebouwde
plantelichaam en breidt dit gelei-
delijk uit. De mate van groei hangt
in hoofdzaak af van de “inputs™ uit
het milieu. De wijze van grosi, al-
thans in de jeugd (fig. 7), is gapro-
grammeerd In de erfelijke aanleg
van de boom. (Duff & Nolan, 1953).

De boom vergroot zijn massa
door het veriengen van stam en
takken door de activiteit van dista-
le meristemen, door hst vormen
van nieuwe takken vanuit zijde-
lingse meristemen en door secun-
daire diktegroei via de activiteit
van cambium op bestaande assen.
Het overgrote deel van de houtvor-
ming van bladdragende scheuten,
bloeiwijzan en kleine wortels ge-
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schiedt door de distale en zijde-
lingse meristemen. De nieuw ge-
vormde assen, te weten scheuten
en wortels, kan men volgens Ede-
lin (1977) onderscheiden in twee
groepen: ten earste de assen die
nieuwe delen van het milisu voor
de boom ontsluiten (exploratie)
ten tweede de scheuten dig het
reeds ontslocten milieu vullen met
bladeren en zuigwortels (exploita-
tie).

De exploratieassen vertonen
krachtige, meestal van jaar tot jaar
voortgezette lengtegroei en ook
diktegroei. De exploitatieassen
vertonen beperkte groei in lengte
en dikte en zijn in de regel kort le-
vend. Het verschil is weliswaar
functioneel, maar niet scherp. Ook
kan een exploratieas zich op een
gegeven moment oplossen in
exploitatieassen en (minder vaak)
kan een exploitatieas dvergaan in
een exploratieas. Uitgaande van
de gedachte dat een exploitatieas
meer gedifferentieerd en gespeci-
aliseerd is, spreekt men dan van
dedifferentiatie. Meestal worden
de kleinere exploitatieassen na
een beperkte functieduur afgewor-
pen en komen, evenals het blad, in
het strooisel terecht (fig. 7C, D).
Exploratieassen groeien door zo-
lang wit het milieu voidoende "in-
puts” verkregen kunnen worden.
Is dit niet meer het geval dan ster-
ven ook zij af. Het totaal van explo-
ratieassen (stam, grove takken en
zware wortels) kan gezien worden
ais het skelet van de boom en te-
vens als “substraat” en uitvalsha-
sis voor de levende elementen van
de plant. De doordringing van het
milieu met exploratieassen leidt tot
verandering van dit milieu. Vooral
bovangronds is dit opvalland; hier
ontstaat een afwijkend microkli-
maat rond deze assen, die aldus
micromilieus vormen waarin ande-
re organismen een plaats kunnan
vinden.

Qok de exploitatisassen leversn
hun bijdrage in deze vorming van

micromilieus en zo schept de groei
van de boom allerlei substraten
waarop andere leden van de la-
vensgemeenschap van het bos
een plaats vinden: epiphyten op
stam en takken, organismen bin-
nen de rhizosfeer. Op deze wijze
leidt de groei van de bomen in
bosverband tot een geleidelijk toe-
nemen van de milisudifferentis-
ring in de ruimte die het bos in-
neemt (Qldeman, 1974).

Figuur 5 geeft aan hoe de werk-
verdeling tussen cambium en top-
en zijmeristemen de groei bepaali;
de scheuten worden in gerste in-
stantie door de meristemen be-
paald, hun diktegroei, die ean vesl
groter deel van de totale houtvor-
ming levert, wordt door het cambi-
um verzorgd. De maristemean ge-
ven aan waar hout gevormd wardt,
het cambium doet het werk. Het

hout kan zo verdeeld raken over
weainig massieve assen, of vership-
perd over vele kigintjes, Figuur 6
toont een ongewoon extreem re-
sultaat van deze processen.

Alle bomen veartonen in hun
bouw een bepaald erfelijk vastge-
legd patroon dat geselecteerd is
op overlevingswaarde voor de
soort, Dit patroon (grosimodsl:
Hallé & Oldeman, 1970) geeft aan
welke meristemen ingezet worden
bij de vorrming van stam, takken en
bloeiwijzen, met andere woorden
hoe hun onderlinge rangschikking
en individuale specialisatie zullan
zijn (fig. 7A). Dit model komt alleen
tot volledige ontplodiing in een
zeer gelijkmatig milieu vrij van sto-
‘ringen en beschadigingen. In een
‘meer dynamisch milieu wordt de
vorming meestal op enig punt on-
derbroken waarna de groei wordt

Figuur 5 Verdeling van hout binnen de boom. Deze hangt af van de verhouding
tussen de activiteit van meristamen en cambium, A - veesl meristemen, waardoor
cambiumactiviteit versnipperd wordt; B - welnlg meristemen dus massleve assen
met vaak samengestelde of grote bladeren. Schematisch, doch vergelijk 5A met
fig. 6 minder vitgesproken Is de tendens in Europa zichtbaar blj vergelijking tus-

sen boomsoorten als beuk en es.

Figure 5 Distribution of wood inside the tree. This depends on the relation
between cambial and maristamatic aclivity. A - many meristerns, dispersing cam-
bial activity over many axas; B - few maeristems, hence massive axes, often with
compound or big leaves. Schematicel, but compare 5A to fig. 6; the tandency is
tess pronounced in Europe but visibla when comparing species like beech and

ash,
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Figuur 6 Ceiba penlandra (Bombacaceae, de pantropische kapokboom). Deza
soort heeft een ritmische groel (zle tig. 7A); na een lange rustperiode wordt de
verdere groel van de boom opgesplitst in gelijke massa's tussen takken en stam-

verlenging. Cayenne, 1969, foto Oldeman.

Figure § Ceiba pentandra (Bombacaceas, the pantropical colton tree). This
species shows rhythmic growth {ci. fig. 7A); after a long rest, subsequently
growing mass is divided inic equal portions over the branches and the trunk ex-
tension unit. Cayanna, 1963, photo Oldaman.

voortgezet door herhaling van een.
deel van het model (reiteratie: flg.
7B-D).

Hierdoor ziat men in de gema-
tigde zone meestal alleen maar
fragmenten van het model. Vooral
in de vochtige tropen en in Kli-
maatkamers vindt men gevallen
van ongestoorde ontwikkeling van
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de groeimodellen, waarvan er 24
gevonden zijn en nog 1 hypothe-
tisch blijft.

Reiteratie treedt in werking als
de “inputs” vanuit het milieu plot-
seling veranderen en als het even-
wicht tussen de delen van de plant
verbroken wordt. Bij beschade-
ging van de kroaon (fig. 7B} zi]n de
“outputs” van het wortelstelsel te

groot voor de kroon geworden; er
wordt een rustend maristeem ge-
mobiliseerd dat het groeimodel
gedssltelijk herhaalt en zo de
kroon herstelt. Vaak ook worden
mear meristemen geactiveard en
ontstaat een meervoudige kroon:
dubbeltaoppen. Bij vrijstelling van
de kroon wordt de energie-inputin
de kroon vergroot: om deze te ver-
werken worden rustende meriste-
men geactiveerd en er ontstaan
nevenkronen die het groeimodel
herhalen (fig. 7C, D; fig. 8). Deze
verveelvoudigde kroon levert een
vergrote output naar wortels en
cambium zodat ook daar, secun-
dair, de groel gestimuleerd wordt.

In de natuur wisselen in een bos
perioden van toenemende weder-
zijdse beschaduwing en dienten-
gevolge afnemende groei, vaak
leidend tot sterfte van de verdruk-
te bomen, en plotselinge vrijstel-
ling door een ‘“catastrofe”,
sneeuwbreuk of windworp van een
deel van de opstand, val van een
grote overheersende boom, elkaar
af. Dit komt tot uiting in periodieke
reiteratiegolven die zich weerspie-
gelen in de houtaanwas van stam
en zware takken, In de boshouw,
waar men in het algemeen waarde
hecht aan bomen met een enkel-
voudige stam en lichte betakking
streaft men ernaar de grosiom-
standigheden van de bomen zo
gelijkmatig mogelijk te houden
door regelmatige dunningen
{“frith, oft und méiszig”) teneinde
deze reiteratiegolven af te dem-
pen. In feite bestaat de hele bos-
teelt in het zodanig manipuleren
van het milieu van de bomen ook
en vooral via hun onderlinge
beinviceding dat de overlevende
exemplaren de door de mens ge-
wenste kwaliteiten krijgen en be-
houden. Soms zijn dit de boven
geschetste slanke, weinig gereite-
reerde bomen, maar bijv. voor
schermbossen zal men eerder
streven naar 2o vitaal mogelijke
bomen met krachtige sterk door



Figuur 7 Geprogrammeerde en on-
geprogrammeerde verdeling van hout
aver het boomiichaam. A - het groei-
model van Massart, één van de 23 door
Hallé et al. (1278) beschreven model-
len, in Europa vooral bekend bij dan-
nen (Abies), in de Tropen bij vele loof-
bomen, Meristematische  activiteit
streng geprogrammeerd, ritmisch,
verticaal {orthotroop, explorerende as,
stam = s) of horizontaal {plagiotroop,
exploiterende as, tak = t), cambiale
activiteit sterker op stam dan op plagio-
trope takken. Het lepelvormige sym-
bool geett zo'n model, dat van Massart
of een ander, schematisch aan. Let op
ritmische groei bij onvertakte kiem-
plant (a); B - het model van Massart
herhaald uit een knop {(gersitereerd),
hier ter vervanging van een verdwenean
top. Als men de nieuwe top boven de
stippellijn zou atsnijden is er geen en-
kel verschil te zien met een uit een
kiemplzant ontstane top, Deze vorming
van deelkronen is zeer algemeen; C -
bij een vrijstaande boom begint het ra-
iteratieproces vroeg, als reactle op een
overvioedig energie- en materlebud-
get: korte stam, veel deelkronen die
vaak asymmatrisch zijn; D — een in hat
bos opgeleide boom, waarbij de reite-
ratie {behalve voor herstel) veel later
begint en regelmatiger verlcopt met
steeds meer en steeds kieinere deel-
kroontjes boven een hage stam. Leat op
littekens van afgavallen deelkronen! De
allerkleinste, incomplete deelkroontjes
zijn “wegwerporganen”, zoals in de
herfst vallende eike- en beuke-“tak-
jes”. Deze refteratieprocessen zijn nlet
door de boom geprogrammeerd zoals
het groeimodel, doch zijn reacties op
omgevingsfactoren.

Figure 7 Programmed and unprogrammed distribution of wood in the tras-body. A - Massart's model, one out of 23
growth modals dascribad by Hallé et al, (1978), bast known in Europe for Abies, fraquent in tropical broad-leaved trees. Me-
ristematic aclivity strongly programmaed, rhythmic, vertical (orthotropic, exploring, trunk = 8) or horizontal (plagiotropic,
exploiting, branch = 1), stronger cambial activity in trunk than in branches. The spoon-like symbol schematically indicates a
growth model, Massart's or anather. Note rhythmic growth in unbranched seediing (a); 8 - Massart's modal, copied fram a
bud {reiteration), here regenerating a lost crown. if one cuts off the new crown above the stippled line, no distinction can be
made from a crown grown up from a seedling. This formation of crownlets is vary common. C - in a Iree-standing free,
reiteration comes early as a reaction to an abundant energy and matter-budget: short trunk, many crownlets which often are
asymmetrical; D - forest-grown trae, where reiteration (axcep! for regeneration) starls much later and is more regular with
evar-decreasing and more numarous crowniets on a high trunk. Remark scars of fallen crownlets. The smaillast, incampilete,
are “throw-away” organs, such as vak- and beech-"branchiets” falling in autumn. These reiteration processas are not pro-
grammed by the tree as is the growth model, but they are reactions to environmenial factors.

reiteratie vergrote kronen (en wor-
telstelsels!).

Het houtlichaam van de bomen
weerspiegelt aldus de hele levens-
gang van de boom met de perio-

den waarin deze mesr of minder
van zijn milieu heeft kunnen profi-
teren en zijn vorm in de loop van
dit langdurige wordingsproces
voortdurend heeft afgestemnd an

aangepast aan de inviceden uit
zijn omgeving. Naast de analyse
van groeiringen draagt die van de
architectuur van bomen dus we-
zenlijk bij tot het begrip van deze
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organismen en van het bos waarin
zij groeien.

Summary

The difference between woody
plants and herbs is an “investment
policy” of the former, by virtue of
which they tend to the long lite and
large dimensions characterizing a
K-strategy (Fig. 1). Wood has a
function to support the trea (heari-
wood and sapwood)} and to ascer-
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fain its physiological coherence by
means of transport and reserve
stocking (sapwood: Fig. 2). Togeth-
ar with the bark, the wood regu-
lates the sapstream, which trans-
lates the balance of inputs and out-
puts between the tree and its envi-
ronment (Fig. 3, 4). The distribution
of wood within the Dicotyledonous
or Gymnosperm tree body de-
pends on meristem frequency, ac-
tivity and specialization versus
cambial activity (Fig. 5, 6). When
younyg, a lroe has a strict growth
prograrmme; when damaged or

Figuur 8 Popuius nigra (Sallcaceae,
zwarte populier), vervangingsreitsratie
en kroonvormige reiteratie. Over het
gehele hoomlichaam ziet men deslkro-
nen die overeenkomen met het model
van Rauh, dat ook de jonge populier
kenmerkt. Maastricht-Kanne, maart
1978. Foto Guy Ackermans, LH-Bos-
teelt.

Figure 8 Populus nigra {Salicaceas,
black poplar), reganerative and crown-
forming reiteration, The whole dama-
ged body of the tree bears crownlets
corrasponding to Rauh's modal, which
also characterizes young poplars.
Maastricht-Kanne, March 1978. Phato-
graph Guy Ackermans, LH-Boslesit.

reacting te an abundant energy
and matter budget, this program-
me is repeated from buds (reitera-
tion), whence crownleis are gro-
wing, not branches (Figs. 7, 8). The

‘study of the woody tree bady, not

only by means of growth ring ana-
lysis but also by study of its archi-
tecture can yield an image of the
whole life history of a tree, with its
fat and meagre years.
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