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Woord vooraf 

Op 6 oktober 1995 organiseerde DLO-Staring Centrum in Wageningen een 
middagbijeenkomst waarin resultaten van onderzoek werden gepresenteerd rond het 
thema 'De dynamiek van strooisellagen'. 

Sinds een aantal jaren staat het onderzoek aan humusprofielen sterk in de 
belangstelling. Belangrijke fundamentele kennis is opgebouwd door de Vakgroep 
Fysische Geografie en Bodemkunde van de Universiteit van Amsterdam. Met deze 
vakgroep werkt DLO-Staring Centrum intensief samen met als doel de kennis te 
vertalen naar toepassingsmogelijkheden in de praktijk. De ontwikkeling van een 
ecologische bodemtypologie vormt daarbij een belangrijke doelstelling. 

Resultaten van onderzoek geven aan dat belangrijke bodemkundige informatie over 
ecosysteemprocessen in het humusprofiel ligt opgeslagen. In de praktijk van het 
natuurbeheer of de planvorming daarvoor wordt nog weinig van deze nieuwe 
inzichten gebruik gemaakt. Dit is de aanleiding geweest om een themamiddag te 
organiseren waarop de toepassingsmogelijkheden van humusprofielonderzoek onder 
de aandacht van natuurbeheerders kon worden gebracht. 

Op deze middag werden voordrachten gehouden door medewerkers van de Vakgroep 
Fysische Geografie en Bodemkunde van de Universiteit van Amsterdam en door 
eigen medewerkers. Gezien het belang van dit thema verzocht de Directie van DLO-
Staring Centrum de voordrachten te bundelen en als rapport te publiceren. De sprekers 
van deze middag waren hiertoe gaarne bereid en bewerkten hun bijdrage tot een 
artikel. Wij zijn hen daarvoor zeer erkentelijk en hun inzet wordt zeer op prijs 
gesteld. 





Bodemkartering voor ecologische toepassingen 

Rolf H. Kemmers 
DLO-Staring Centrum 
Instituut voor Onderzoek van het Landelijk Gebied (SC-DLO) 

Samenvatting 

Bodemkundige informatie vormt een belangrijke basis voor de planvorming in het 
landelijk gebied en bij het terrein- en bosbeheer. Klassieke bodemkundige informatie 
blijkt voor ecologische vraagstellingen niet altijd toereikend of blijkt zelfs fossiel 
te kunnen zijn. In deze inleidende voordracht wordt een aantal facetten van het 
onderzoek aan humusprofielen besproken. Het humusprofiel, dat bij traditioneel 
bodemkundig onderzoek is veronachtzaamd, blijkt juist actuele ecologisch relevante 
informatie te bevatten over nutriënten-, zuur- en vochthuishouding. De belangrijkste 
kenmerken van het humusprofiel worden geïntroduceerd. In tegenstelling tot de 
onveranderlijke factoren, waarop het Nederlandse systeem voor bodemklassificatie 
is gebaseerd, blijkt het humusprofiel op de middellange termijn veranderlijk te zijn. 
Dit veranderlijke karakter vereist flexibiliteit bij de ontwikkeling van een 
humusvormtypologie. Anderzijds betekent dit dat het humusprofiel een uitstekende 
indicator is voor ontwikkelingen in ecosystemen, die hetzij spontaan verlopen, hetzij 
onder invloed van milieuveranderingen (verdroging, verzuring) of beheersingrepen 
(begrazing) optreden. De ruimtelijke variabiliteit van het humusprofiel is nog 
onvoldoende verkend om op praktijkschaal karteringen uit te kunnen voeren. In het 
laatste deel van de voordracht wordt de samenhang tussen de overige bijdragen 
toegelicht. 

Inleiding 

Humusprofielen staan binnen DLO-Staring Centrum sterk in de belangstelling als 
onderdeel van een te ontwikkelen ecologische bodemtypologie, die zich richt op de 
toepassingsmogelijkheden van bodemkundige informatie bij vraagstellingen naar de 
toestand of ontwikkelingsmogelijkheden van de natuur. Ik constateer daarbij dat er 
een groeiende vraag is naar bodemkundige informatie vanuit een milieukundige of 
ecologische vraagstelling (Gleichman-Verheijen et al., 1991). 

Het probleem daarbij is dat bestaande bodemkundige informatie met name vanuit 
een landbouwkundige vraagstelling vanaf het begin van de 60-er jaren systematisch 
is verzameld en als bodemkaart (1 : 50 000) is gepubliceerd (De Bakker en Schelling, 
1989). Landbouwkundige vragen hadden veel minder betrekking op de zuur- en 
nutriëntentoestand van de bodem dan bij de ecologie aan de orde is. De landbouw 
is immers in staat via dosering van mest- en kalkstoffen de groeiomstandigheden 
van de bodem af te stemmen op de eisen van het gewas, terwijl deze 



groeiomstandigheden voor natuurlijke begroeiingen via spontane processen tot stand 
komen. Juist over deze spontane processen in relatie tot voedingsstoffen- en 
zuurhuishouding biedt de bodemkaart (te) weinig houvast. Dat we niettemin met de 
riemen die we hebben proberen te roeien blijkt uit de ecologische interpretaties van 
de bodemkaart welke als LKN-bestand bij DLO-Staring Centrum zijn opgeslagen 
(De Waal, 1992). Niettemin blijkt de traditioneel verzamelde bodemkundige 
informatie voor ecologische toepassingen fossiele informatie te kunnen bevatten 
(Jansen et al., 1994). Dit betekent dat bij de planvorming voor natuurontwikkeling, 
natuurbehoud of verdrogingsbestrijding door het beleid kritisch moet worden 
omgegaan met bodemkundige patrooninformatie. 

Als belangrijke toepassingsmogelijkheid voor een te ontwikkelen ecologische 
bodemtypologie (en karteringstechniek) doel ik op de inschakeling van het 
humusprofiel bij proces- en patrooninformatie voor de planvorming van zowel het 
terrein- en bosbeheer als voor de inrichting van het landelijk gebied. 

Het doel van dit rapport is de huidige kennis van het humusprofiel als een 
dynamische eigenschap van de bodem te demonstreren aan de hand van lopend of 
recent afgesloten onderzoek. De aandacht voor dit dynamische aspect impliceert dat 
de laatste jaren de aandacht vooral gericht is geweest op het analyseren van processen 
in relatie tot het humusprofiel. 

In deze inleiding zullen een aantal facetten van het humusprofiel worden 
geïntroduceerd. Daarbij zullen eerst een aantal kenmerken worden besproken, 
vervolgens zal aandacht worden besteed aan de indicatorfunctie van het humusprofiel, 
waarna kort zal worden stilgestaan bij de ruimtelijke variabiliteit. Tenslotte wordt 
de samenhang tussen de bijdragen toegelicht. 

Humusprofiel 

Humusprofiel vs. bodemprofiel 
Het thema 'de dynamiek van strooisellagen' geeft al direct aan dat het humusprofiel 
een dynamisch karakter heeft. Dit is een belangrijk verschil met de weinig 
dynamische of zelfs onveranderlijke factoren die bij de traditionele bodemklassificatie 
een rol spelen. 

Wat is een humusprofiel? Zoals een bodemprofiel de resultante is van een groot aantal 
betrekkelijk traag verlopende processen, zo is het humusprofiel het resultaat van 
betrekkelijk snel verlopende processen van strooiselaanvoer en strooiselafbraak. Het 
humusprofiel integreert een veelheid van processen, zoals biomassaproduktie, 
mineralisatie en humificatie over de tijd. Een humusprofiel kan worden gedefinieerd 
als een toestand die de balans weergeeft tussen strooiselaanvoer en strooiselafbraak 
en die wordt gekenmerkt door een karakteristieke combinatie van organische 
horizonten die van elkaar verschillen in verteringsgraad (Vos en Stortelder, 1988). 
Aan het humusprofiel zijn kenmerken verbonden die visueel goed waarneembaar 
zijn. Deze kenmerken bestaan uit dikten en verteringsgraad van de organische 
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horizonten. Deze herkenbaarheid maakt dat het humusprofiel in principe karteerbaar 
is; maar hier schuilt een behoorlijke adder onder de strooisellaag waar ik zo direct 
op terug kom. 

Kenmerken 
Er worden ecto-organische horizonten onderscheiden, die bestaan uit strooisel dat 
is opgehoopt op de minerale bodem en endo-organische horizonten die bestaan uit 
organisch materiaal dat gehomogeniseerd is met de minerale ondergrond. 

In terrestrische systemen kunnen in de ecto-organische laag drie hoofdhorizonten 
worden onderscheiden (fig. 1). 
— L: versgevallen blad- of afgestorven wortelmateriaal, 
— F: door fermentatie aangetast strooisel, 
— H: volledig gehumificeerd organisch materiaal. 
In het endo-organische gedeelte wordt een Ah onderscheiden. Vooral in half-
natuurlijke systemen kunnen in het endo-organische deel horizonten met afgestorven 
wortelmatten worden onderscheiden, die soms als een aparte hoofdhorizont (M-) 
wordt benoemd (Van Delft, 1995). In semi-terrestrische systemen (moerassen, venen) 
zijn analoge horizonten te onderscheiden en worden dan resp. Of- ,Om-, en On
genoemd. 
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Fig. I Het voorkomen van hoofdhorizonten in verschillende humusprofieltypen. De relatie tussen 
het humusprofiel en de bodem is schematisch weergegeven 
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Naar gelang een van de horizonten domineert in het humusprofiel wordt een mor, 
moder of muil humusprofieltype onderscheiden. Door Klinka et al., (1981) is een 
klassificatiesysteem voor humusprofielen ontwikkeld, dat later is gemodificeerd door 
Green et al., 1993. Dit klassificatiesysteem vormt een belangrijke leidraad voor het 
Nederlandse onderzoek. Het gebruik van de termen mor, moder en muil voor het 
aanduiden van humusprofieltypen is in zoverre verwarrend dat in de oudere literatuur 
eveneens van mor, moder en muil werd gesproken als een humustype werd bedoeld 
(Bal, 1973; Babel, 1975). 

Indicatorfunctie voor processen 
Humusprofielen die gekenmerkt worden door de aanwezigheid van (vrijwel) 
uitsluitend endo-organische horizonten wijzen op een goede afbraak, een intensief 
bodemleven en een hoge kringloopsnelheid van nutriënten. Door ecto-organische 
horizonten gedomineerde humusprofielen wijzen op slechte afbraakcondities, 
accumulatie van nutriënten en een trage kringloopsnelheid. 

Met deze kenmerken heb ik tevens aangegeven dat het humusprofiel een belangrijk 
diagnostisch kenmerk vormt niet alleen voor de decompositiesnelheid en de daaraan 
gerelateerde nutriëntenhuishouding van een ecosysteem, maar ook voor condities in 
de bodem die de afbraak sturen: basenverzadiging (pH), vochtgehalte, mineralen 
rijkdom, temperatuur etc. (Klinka et al., 1981 ; Green et al., 1993). Dit impliceert (zie 
fig. 2) dat ook veranderingen in processen die deze toestandsvariabelen sturen in het 
humusprofiel tot uiting komen (Jansen et al., 1994). Doordat het humusprofiel het 
verloop van deze processen integreert over de tijd, wordt ook duidelijk dat het 

Strooisel 

Humusprofiel 

\ Vegetatie 

A Nutriënten 

Bodem 

Afbraakcondities 

Fig. 2 De positie van het humusprofiel in een ecosysteem en haar indicatiefunctie voor de 
nutriëntenbeschikbaarheid voor de vegetatie en voor de afbraakcondities in de bodem 
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humusprofiel een eigenschap is waarmee effecten van milieu-ingrepen (verdroging, 
verzuring, vermesting) en beheersmaatregelen kunnen worden gesignaleerd (Kemmers 
et al., 1993). Daarbij is het belangrijk te realiseren dat processen als decompositie 
etc. zich op de middellange termijn (5-10 jaar) reeds kunnen manifesteren (Emmer 
en Sevink, 1994; zie ook de bijdrage van Emmer) en dat belangrijke veranderingen 
in de ecosysteemontwikkeling als gevolg van milieu-ingrepen of beheermaatregelen 
zich binnen een zelfde termijn kunnen openbaren via het humusprofiel. Daarmee 
verstrekt een humusprofiel actuele bodemkundige informatie over processen die 
ecologisch zeer relevant zijn. 

Ruimtelijke variabiliteit 
Het humusprofiel is door zijn goed herkenbare veldkenmerken in principe karteerbaar 
maar door haar dynamische karakter tevens veranderlijk van aard. Hieraan zitten 
zowel aantrekkelijke als zeer lastige kanten. Via kartering van het humusprofiel kan 
meer relevante informatie over patronen van ecologische processen worden verkregen 
dan via de klassieke bodemkaarten, die soms zelfs in dit opzicht fossiele informatie 
kunnen weergeven (Kemmers et al.,1995). Karteren komt neer op het aangeven van 
de ruimtelijke begrenzingen van een type, waartoe in de bodemkunde het begrip 
pedon, als ruimtelijk homogene eenheid, is geïntroduceerd. Een dergelijk begrip om 
het humusprofiel als individu te kunnen typeren is weliswaar geïntroduceerd door 
Bal (1973), maar is niet verder uitgewerkt voor praktische doeleinden (fig. 3). 

Omdat het humusprofiel niet alleen een functie is van abiotische factoren, maar ook 
van de vegetatie en omdat de vegetatie een zeer gevarieerde samenstelling en 
structuur kan hebben, kan de balans tussen strooiselaanvoer en -afbraak en de 
samenstelling van het strooisel over kleine afstand zeer sterk variëren (zie ook Smit, 
dit rapport). Dit blijkt zelfs het geval te zijn voor ogenschijnlijk homogene 

[""•"•"] Humusprofiel 

I I Bodem 
Pedon; 

" podzol " 

Humon: 

??? 

Fig. 3 De ruimtelijke variabiliteit van het humusprofiel is nog niet uitgewerkt als kenmerk van 
het begrip 'humon ' 
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vegetatietypen (Sevink et al., 1993), waarbij echter bv. de onderlinge afstand tussen 
bomen al een belangrijke invloed heeft op de dikte van strooisellagen. De ruimtelijke 
variabiliteit en de vraag hoe hiermee om te gaan bij het vastleggen van ruimtelijke 
patronen van humusprofieltypen of veranderingen binnen een type bij monitoring, 
is een belangrijk fundamenteel probleem dat in de nabije toekomst zal moeten worden 
opgelost. 

Dit betekent dat bij de titel van mijn inleiding een vraagteken gerechtvaardigd zou 
zijn geweest en dat inschakeling van het humusprofiel bij karteringen nog niet goed 
mogelijk is. 

Samenhang tussen de bijdragen 

Zowel de schaal als de aard van het onderzoek waarop de hierna volgende bijdragen 
betrekking hebben, verschillen sterk (tabel 1). Lange-termijnprocessen tijdens 
spontane successie worden gevolgd in het verhaal van Igino Emmer, tegenover korte
termijnprocessen als gevolg van beheersingrepen (begrazing) in het verhaal van 
Annemieke Smit. Beide zijn gefocussed op Grove-dennenopstanden op arm stuifzand. 
Zeer gedetailleerd, maar zeer waardevol ter ondersteuning, is het micromorfologisch 
onderzoek gericht op een kwantitatieve analyse van het humusprofiel waarover de 
bijdrage van Evert Bisdom gaat. Op de micromorfologie is een beroep gedaan voor 
de onderbouwing van veldkenmerken die in de praktijk nogal eens problemen blijken 
op te leveren. Dat via de micromorfologie ook de chemische analyse van 
humusprofielen tot interessante inzichten kan leiden zal uit dit verhaal blijken. De 
bijdrage van Rein de Waal tenslotte speelt zich af op de schaal van het landschap 
en put uit voorbeelden van het project 'Bosecosystemen'. Het bosecosysteem-
onderzoek is zeer breed opgezet en integreert meerdere ecosysteemcomponenten. 
In deze bijdrage worden verbanden gelegd tussen de vegetatie en het humusprofiel 
in verzurende en verarmende bosecosystemen. Het humusprofiel blijkt zeer indicatief 
te zijn voor ontwikkelingen in het ecosysteem. 

Tabel 1 Type, aard en schaal van onderzoek dat in de verschillende voordrachten wordt 
gepresenteerd. 

Bijdrage 

Emmer 

Smit 

Bisdom 

De Waal 

Type 

successie 

beheer 

micromorfologie 

bosecosytemen 

Aard 

procesgericht 

procesgericht 

kwantitatieve analyse 

empirisch correlatief 

Schaal 

102jr 

10° jr 

10 5 m 

105 m 

Het mag duidelijk zijn dat deze bijdragen voorbeelden zijn van de vele facetten die 
verbonden zijn aan het recente humusprofielonderzoek. Het zal aan het eind van 
dit rapport, naar ik hoop, ook duidelijk zijn dat er nog zeer veel vragen beantwoord 
moeten worden, maar ook dat er zeer interessante aanknopingspunten liggen om in 
te spelen op vragen vanuit beleid en beheer, waarbij natuurontwikkeling een rol 
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speelt. Ik wil daarom tenslotte graag uw aandacht vestigen op de in medio 1995 
geformeerde contactgroep Humus en Ecosysteemonderzoek (HUMEC), die zich als 
doel heeft gesteld het humusonderzoek te coördineren en te profileren. 
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Ontwikkeling van de strooiseüaag als sturende factor in de 
primaire successie van een Grove-dennenbos 

Igino M. Emmer 
Interuniversitair Centrum voor Geo-Ecologisch Onderzoek (ICG) 
Vakgroep Fysische Geografie en Bodemkunde 
Universiteit van Amsterdam 

Samenvatting 

Dit artikel is gewijd aan de wederzijdse beïnvloeding van bodem en vegetatie in een 
Grove-dennenbos. De nadruk wordt gelegd op de ontwikkeling van de strooiseüaag, 
hoe deze wordt beïnvloed door de ondergroei, en hoe deze mogelijk zelf de 
veranderingen in de ondergroei stuurt. 

Om inzicht te krijgen in deze relaties is een primaire successie van Grove-dennenbos 
op stuifzand bestudeerd. Gedurende deze successie is een simultane verandering van 
de vegetatie en de bodem waar te nemen. In de strooiseüaag treedt een toenemende 
stratificatie op, die het gevolg is van de omzetting van het strooisel, terwijl er weinig 
menging is. Door overeenkomstige horizonten in bossen van verschillende leeftijden 
met elkaar te vergelijken, is gebleken dat de macro-morfologie en de samenstelling 
van de horizonten nauwelijks temporele variatie op een schaal van decennia vertoont. 
Er is wel sprake van een sterke verticale variatie. De temporele veranderingen in 
de chemie van de strooiseüaag als geheel zijn daarom grotendeels een functie van 
de accumulatie van organische stof en een toenemend aandeel van gehumificeerde 
organische stof. 

Dit gemiddelde beeld wordt slechts in geringe mate beïnvloed door verschillende 
soorten in de ondergroei. Kraaiheide heeft een groter effect op de accumulatie van 
organische stof en de chemische samenstelling ervan dan Bochtige smele. 

Verticale gradiënten in de chemische en fysische eigenschappen van de strooiseüaag 
kunnen leiden tot niche-differentiatie. Dit betekent dat leefomstandigheden voor biota 
met de diepte veranderen, met daarmee de samenstelling van de populaties. Dit is 
aangetoond voor bodemfauna, maar kan ook betrekking hebben op de vegetatie. De 
bewortelingsstrategie van de verschillende plantesoorten is sterk gekoppeld aan 
specifieke horizonten. Dit suggereert een causaal verband tussen de toenemende 
horizontdifferentiatie en de successie van de ondergroei gedurende de 
bosontwikkeling. 
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Inleiding 

Het humusprofiel ontwikkelt zich onder invloed van tal van structurele en functionele 
kenmerken van het bosecosysteem. Het humusprofiel zelf heeft de functie van 
wortelcompartiment voor de vegetatie en wordt daarom gezien als een belangrijke 
secundaire groeiplaatsfactor. Er is dus sprake van een sterke wederzijdse beïnvloeding 
van humusprofiel, vegetatie en abiotische omstandigheden. 

Processen die van belang zijn voor de produktie en afbraak van dode organische stof 
verlopen in het algemeen snel. Waar voor een ecologisch significante ontwikkeling 
van minerale bodems gedacht moet worden aan perioden van tenminste eeuwen, is 
dit voor humusprofielen jaren of decennia. Humusprofielen zijn door hun dynamische 
karakter veelal een goede weerspiegeling van contemporaine processen in het bos 
(De Waal, dit rapport). Om deze reden speelt de beschrijving van het humusprofiel 
in kwantitatieve termen een belangrijke rol in ecosysteemclassificaties. Een voorbeeld 
is de Biogeoclimatic Ecosystem Classification ontwikkeld in British Columbia, 
Canada (Pojar et al., 1987). 

Doordat bossen in Nederland vrijwel zonder uitzondering intensief beheerd zijn of 
een korte omloop hebben, zijn de eigenschappen van het humusprofiel niet louter 
toe te schrijven aan de biotische en abiotische factoren van het moment. Antécédente 
bodemvorming kan onderzoek van de wederzijdse beïnvloeding van humusprofiel 
en vegetatie bemoeilijken. Dooreen primaire vegetatiesuccessie te bestuderen wordt 
dit probleem omzeild. Primaire vegetatiesuccessie houdt in dat een vegetatie zich 
ontwikkelt op een substraat dat nog niet door bodemontwikkeling is beïnvloed. 
Voorbeelden van zo'n successie zijn te vinden op de stuifzandgronden in Nederland, 
waar Grove-dennenbossen van verschillende leeftijden zijn te vinden. Door 
accumulatie van dode organische stof op de minerale bodem wordt een leeflaag 
gecreëerd voor kruiden en struiken. Tijdens de ontwikkeling van de primaire 
dennenbossen is een geleidelijke verandering in de samenstelling van deze ondergroei 
te zien. Bochtige smele (Deschampsia flexuosa) is een dominante soort in vrijwel 
alle opstanden. In oudere bossen wordt de samenstelling van de ondergroei 
gevarieerder, o.a. door de aanwezigheid van Kraaiheide {Empetrum nigrum) en 
Blauwe Bosbes (Vaccinium myrtillus). Gedurende de successie is er een ontwikkeling 
van een Mor- of Mormoder-type humusprofiel. 

In dit artikel zal worden ingegaan op de ontwikkeling van de strooisellaag, als 
onderdeel van het humusprofiel, gedurende een successie van ruim een eeuw. Tevens 
zal worden aangegeven hoe deze ontwikkeling mogelijkerwijs de veranderingen in 
de ondergroei kan beïnvloeden. De gepresenteerde resultaten zijn gebaseerd op een 
transversaal onderzoek van de bodem- en vegetatie-ontwikkeling in het 
Hulshorsterzand en het nabij gelegen Leuvenumse bos (Emmer, 1994, 1995a/b; 
Emmer en Sevink, 1994). 
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Ontwikkeling van de strooisellaag 

Voor de bestudering van de accumulatie van organische stof in de strooisellaag zijn 
vijf homogene opstanden van Grove den geselecteerd met leeftijden tussen 15 en 
124 jaar. In deze chronosequentie ontwikkelt de strooisellaag zich volgens het patroon 
zoals is weergegeven in figuur 1. 

Uiteindelijk kunnen 3 hoofdhorizonten worden onderscheiden, te weten een L-, een 
F- en een H-horizont, bestaande uit respectievelijk ongefragmenteerde, 
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Fig. 3 Concentratie van elementen in de labiele fractie (organisch gebonden, geadsorbeerd en 
wateroplosbaar) in organische horizonten onder primaire Grove-dennenbossen 

gefragmenteerde en onherkenbare planteresten. De F- en de H-horizonten zijn op basis 
van textuur- en structuurkenmerken nog verder onder te verdelen. 

De successieve ontwikkeling van deze horizonten is ook te zien in figuur 2, waaruit 
blijkt dat de hoeveelheid organische stof in elke horizont na verloop van tijd binnen 
de chronosequentie min of meer stabiliseert. Na een eeuw van bosontwikkeling lijkt 
dus een dynamisch evenwicht tussen aanvoer en afbraak van dode organische stof 
te zijn ingetreden. Dit is voor Nederlandse dennenbossen geen onbekend gegeven 
(vgl. Van den Burg et al., 1988). 

De variatie in elementsamenstelling van de organische horizonten is meer ruimtelijk 
dan temporeel van aard. In de opstand van 124 jaar oud, waar 20 profielen zijn 
bemonsterd, variëren de variatiecoèfficiënten voor de concentraties van basische 
kationen per horizont tussen grofweg 15 en 40%. Bovendien zijn de verticale 
verschillen veel groter dan de verschillen tussen de opstanden (fig. 3). 

In de verticale trends valt op dat de F2-, Hr- en Hd-horizonten een vrij sterke 
chemische gelijkenis vertonen, terwijl de L- en Fl (significant) hogere concentraties 
hebben (zie ook Bisdom, dit rapport). Dit betekent dat voor een chemische (en 
daaraan gerelateerde ecologische) compartimentering van de strooisellaag het 
onderscheid tussen de L/Fl en de F2/H relevanter is dan de onderverdeling in de 
hoofdhorizonten L, F en H. Dit onderscheid is in de bestudeerde profielen overigens 
ook morfologische goed te duiden. De L/Fl heeft een relatief losse structuur, terwijl 
de F2 meer gemat is en de F2/H als geheel veel compacter. 

De toenemende fragmentatie en humificatie van de organische stof van de L- tot en 
met de Hd-horizont suggereert een continuüm in de omzetting van bovengronds 
strooisel. Hoewel de omzetting van strooisel in het traject L-F-H in de praktijk echter 
niet goed te volgen is, bieden beelanalytische technieken uit de micromorfologie 
hiertoe een mogelijkheid (Bisdom, dit rapport). Experimenten met litterbags reiken 
niet verder dan enkele jaren, terwijl voor de ontwikkeling van een H-horizont enkel 
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decennia moet worden gerekend (fig. 2). Het is echter waarschijnlijk dat de hogere 
elementconcentraties in de L/Fl verband houden met de relatieve versheid van het 
strooisel. Ook voor toxische verbindingen, zoals wateroplosbare fenolen, is een sterke 
afname met de diepte in strooisellagen onder naaldbomen vastgesteld (Tam et al., 
1991; Van Praag et al., 1991). 

Bij de verklaring van de veranderende morfologie en chemie met de diepte zal 
rekening moeten worden gehouden met een aantal factoren, zoals de produktie van 
dode organische stof in diepere horizonten (wortels) en uitwisseling van elementen 
onder invloed van wortelopname en atmosferische depositie (Emmer en Sevink, 
1994). Het belang van uitwisseling kan groot zijn aangezien basische kationen 
hoofdzakelijk in uitwisselbare vorm aanwezig zijn (Emmer en Verstraten, 1993). 
Micromorfologische en organochemische karakteriseringsmethoden kunnen wellicht 
uitsluitsel bieden omtrent de herkomst van organische stof in de verschillende 
horizonten. 

Invloed van de ondergroei op de strooisellaag 

De bovenbeschreven ontwikkeling van de strooisellaag weerspiegelt een algemeen 
beeld. Door profielen met en zonder bedekking door gras of struiken te vergelijken, 
is gebleken dat zowel verticale als temporele trends tussen deze groepen niet veel 
verschillen. Dit leidt tot de conclusie dat de ontwikkeling van de boomvegetatie, en 
daarmee verbonden strooiselproduktie en microklimaat, een dominante factor is in 
de morfologische en chemische stratificatie binnen de strooisellaag (zie ook De Waal, 
dit rapport). Dit betekent echter geenszins dat de ondergroei geen modificerend effect 
kan hebben. De relatie tussen ondergroei en eigenschappen van het humusprofiel 
is in een aantal andere studies al aangetoond (Emmer, 1994). In de oudere opstanden 
in het Leuvenumse bos, waar een mozaïek van Bochtige smele, Blauwe bosbes, 
Vossebes en Kraaiheide aanwezig is, blijkt ook in de strooisellaag sprake te zijn van 
patroon vorming. Figuur 4 laat zien dat Kraaiheide een duidelijk positief effect heeft 
op de accumulatie van organische stof en een negatief effect op de pH. Ook 
elementconcentraties in de organische stof zijn negatief gecorreleerd met de 
bedekkingsgraad van Kraaiheide. Het tegenovergestelde geldt voor kale plekken. F-
horizonten onder Bochtige smele hebben een iets hoger gehalte K en N, en een iets 
lager gehalte Ca. De laatstgenoemde relaties zijn in dit onderzoek echter niet 
statistisch significant. 

Bovenstaande verbanden zijn goed te verklaren uit de chemische samenstelling van 
het strooisel dat door deze soorten wordt geproduceerd, tezamen met het geschatte 
aandeel in de totale strooiselproduktie in het bos (Emmer, 1994). Men dient zich 
hierbij te realiseren dat de tijdsduur van de aanwezigheid van een soort op een 
bepaalde plek mede bepalend is voor het effect op de eigenschappen van de 
strooisellaag. Daarom zal bijvoorbeeld niet onder elke pluk Kraaiheide een lagere 
pH en een dikkere strooisellaag worden gevonden. Dat de ontwikkeling van 
Kraaiheide in oudere opstanden uiteindelijk leidt tot een verandering van de 
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Fig. 4 Ordinatie van bodemkenmerken (hoeveelheid organische stof, elementgehalten, pH en 
buikdichtheid van F- en H-horizonten) en bedekkingspercentages van plantesoorten in een 
primair Grove-dennenbos. De hoek tussen twee lijnen geeft de sterkte van de correlatie aan, 
waarbij een tegenovergestelde richting een negatieve correlatie betekent. De lengte van de lijnen 
is een maat voor de significantie. 

strooisellaag, in plaats van dat Kraaiheide zich bij voorkeur vestigt op plekken met 
meer organische stof en een lagere pH, kan worden afgeleid uit de 
macromorfologische samenstelling van de organische horizonten. Met name de F-
horizont bestaat voornamelijk uit restanten van Kraaiheide. Soms is onderin deze 
laag een mat te vinden met verteerde resten van Bochtige smele, hetgeen ook te zien 
is onder Bosbes. Dit is in deze bossen indicatief voor de overgang van een gras-
gedomineerde ondergroei naar een meer gevarieerde botanische samenstelling. 

Invloed van de strooisellaag op de veranderingen in de ondergroei 

Een belangrijke vraag in het onderzoek is geweest of er causale verbanden tussen 
de beschreven kenmerken van de strooisellaag en de vegetatiesuccessie kunnen 
worden aangewezen. Vanwege het typisch bodemgeografische karakter van het 
onderzoek, is successie afgeleid uit vegetatie- en bodempatronen in een 
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chronosequentie. Twee problemen spelen hierbij een rol, namelijk de vraag of de 
chronosequentie de successie op een bepaalde plek weerspiegelt, en het gegeven dat 
relevante ecologische processen door vele factoren worden beïnvloed. Aan de 
voorwaarden voor onderzoek aan chronosequenties wordt redelijk goed voldaan, 
omdat sprake is van een homogeen substraat, monocultures Grove den, en een zeer 
terughoudend bosbeheer in het verleden. Veranderingen in de samenstelling van de 
atmosferische depositie gedurende de afgelopen eeuw (bijvoorbeeld een toename 
van de stikstofdepositie) kunnen echter een zekere verstorende rol hebben gespeeld, 
met name met betrekking tot de dominantie van Bochtige smele. 

Onderzoek van vegetatiesuccessie kan worden ondersteund met experimenten, zoals 
potproeven, waarbij abiotische omstandigheden en competitie tussen soorten worden 
gevarieerd. Een voorbeeld hiervan wordt gegeven door Hester et al. (1991 a, b en 
c). Omdat hier enige experimentele ondersteuning ontbreekt, wordt, om één en ander 
aannemelijk te maken, gebruik gemaakt van 'circumstantial evidence', aangevuld 
met literatuurgegevens. 

In literatuur over competitie tussen plantesoorten op nutriënt-arme groeiplaatsen 
worden lichtintensiteit, begrazing, beschikbaarheid van nutriënten en water en de 
toxische werking van allelochemicaliën als belangrijkste factoren genoemd (Emmer, 
1995b). Deze factoren kunnen ook vegetatiesuccessie sturen, vanwege hun verband 
met successie-gerelateerde fenomenen zoals facilitatie en inhibitie. De ontwikkeling 
van de strooisellaag kan een sturende rol spelen in de successie, mits veranderingen 
in zijn eigenschappen (eventueel in combinatie met andere factoren) voor een 
komende soort gunstiger zijn dan voor een reeds aanwezige soort. Aangezien de 
strooisellaag met name een rol speelt als wortelrnilieu voor de vegetatie, is gekeken 
naar het bewortelingspatroon van Bochtige smele, Blauwe bosbes en Kraaiheide. 
Het gemiddelde beeld is weergegeven in figuur 5. 

Bochtige smele wortelt in de bestudeerde profielen hoofdzakelijk, en zeer intensief, 
in de Fl- en F2-horizonten. De wortelmat is in het veld overigens met enige moeite 
los te trekken, en wat dan blijft liggen is een H-horizont. Kraaiheide en Bosbes 
doorwortelen de gehele strooisellaag. Tijdens de inventarisatie viel op dat 
wortelstokken van Bosbes voor het grootste deel onderin de strooisellaag, overwegend 
in de H-horizont, voorkomen. Dit is ook beschreven door Nabuurs (1991). Bij lage 
bedekking (door jonge planten) bevinden de wortels zich voornamelijk in de H-
horizont. Deze gegevens duiden erop dat voor deze soort de H-horizont een 
belangrijke functie vervult bij de radiale ontwikkeling. Kraaiheide, dat zich ook min 
of meer radiaal ontwikkelt, groeit over de belendende grasmat heen. Ook deze soort 
is alleen aanwezig op plekken met een duidelijke H-horizont. Voor zowel Kraaiheide 
als Bosbes lijkt deze horizont voor de vestiging en groei dus een cruciale rol te 
spelen. Dit kan verband houden met een sterke wortelcompetititie door Bochtige 
smele in de F-horizont, alsmede een hogere concentratie toxische wateroplosbare 
fenolen in deze laag. Deze fenolen komen vrij bij decompositie van dennennaalden, 
maar worden ook geproduceerd door Bochtige smele zelf (Jarvis, 1964). Bochtige 
smele is zelf veel minder gevoelig voor deze verbindingen dan dicotylen (Kuiters, 
1987), zoals Kraaiheide en Bosbes. 
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Fig. 5 Relatieve bewortelingsdichtheden van drie soorten in het humusprofiel in primaire Grove-
dennenbossen. De dichtheden van de beworteling door fijne wortels en wortelstokken zijn 
uitgedrukt als fractie van hun respectievelijke maximale waargenomen dichtheden. 

In een conceptueel verklarend model dat voor de successie te bedenken is, speelt 
niche-differentiatie mogelijk een cruciale rol. Niche-differentiatie ontstaat als gevolg 
van verticale gradiënten in de chemische en fysische eigenschappen van de 
strooisellaag. Dit betekent dat leefomstandigheden voor biota met de diepte 
veranderen, met daarmee de samenstelling van de populaties. Dit is aangetoond voor 
bodemfauna (Faber, 1992; De Goede et al., 1993 a, b), maar kan ook betrekking 
hebben op de vegetatie. Dit model kan antwoord geven op twee centrale vragen, 
namelijk waarom Bochtige smele gedurende decennia een aaneengesloten grasmat 
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kan vormen en waarom Kraaiheide en Bosbes na verloop van tijd zich kunnen 
vestigen en uitbreiden. 

Voor in competitie verkerende plantensoorten is niche-differentiatie beschreven door 
Parrish en Bazzazz (1976) en Van den Bergh en Braakhekke (1978). Daarnaast heeft 
Berendse (1979) voorgerekend hoe het bewortelen van verschillende bodem
compartimenten de competitie tussen twee soorten kan beïnvloeden. 

Conclusie 

Geconcludeerd mag worden dat een gedetailleerde bestudering van de strooisellaag, 
ondanks het soms arbeidsintensieve karakter, soelaas biedt in het onderzoek naar 
causale verbanden tussen bodemontwikkeling en vegetatiesuccessie. Deze aanpak 
heeft interessante concepten opgeleverd — voor zowel een relevante 
compartimentering van de strooisellaag, als voor een successiemodel — die 
methodologische implicaties hebben voor de ontwikkeling van een ecologische 
bodemtypologie. 

Er is dus een aantal aanwijzingen om te veronderstellen dat de ontwikkeling van 
de strooisellaag, met name de daarin optredende stratificatie, van belang is voor de 
successie in een gras-gedomineerde vegetatie. Samengevat: 
I. Bochtige smele bewortelt met grote voorkeur de F-horizont. In dit 

wortelcompartiment is de beschikbaarheid van nutriënten relatief groot en 
de pH relatief hoog. Deze soort bezet daardoor een gunstige plaats. 

II. Door de aanwezigheid van Bochtige smele en mogelijk de relatief hoge 
concentratie allelochemicaliën in de F-horizont wordt de ontwikkeling van 
Kraaiheide en Bosbes in de eerste decennia van bosontwikkeling geremd. 

III. Door de ontwikkeling van een H-horizont komt een nieuw compartiment ter 
beschikking waardoor ontkieming en groei van Kraaiheide en Bosbes mogelijk 
is. 
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Samenvatting 

Tijdens het onderzoeksprogramma 'Bosbegrazing' is een experiment uitgevoerd om 
de effecten van begrazing op de humusprofielontwikkeling te onderzoeken. Hiertoe 
is ook de onder- en bovengrondse biomassa en de samenstelling van de kruidlaag 
onderzocht. Gedurende vijfjaar zijn drie proefx'eldjes met een verschillende intensiteit 
begraasd en met tussenpozen van twee jaar bemonsterd. De resultaten van dit 
onderzoek wijzen erop dat door begrazing de hiomassaproduktie afneemt, de input 
van organische stof wordt verminderd en de afbraak van organische stof wordt 
gestimuleerd. Door veranderingen in het bodemklimaat en input van makkelijk 
afbreekbaar afgestorven wortelmateriaal neemt de decompositiesnelheid toe. Als 
gevolg hiervan wordt in de eerste jaren van het experiment een verhoging van de 
hoeveelheid beschikbare nutriënten waargenomen, waarna deze hoeveelheden weer 
afnemen. De input van organische stof is afgenomen door vraat van bovengrondse 
biomassa en verminderde produktie van zowel boven- als ondergrondse biomassa. 
De soortensamenstelling is veranderd ten gunste van de Blauwe bosbes en ten nadele 
van Bochtige smele, waardoor ook de chemische samenstelling van het strooisel is 
veranderd. De lange-termijnveranderingen zijn nog moeilijk in te schatten. 

Inleiding 

Voor het begrip bosbegrazing bestaan verschillende definities. In Nederland is de 
meest algemene definitie: 'De introductie van grazers in een bosecosysteem als 
natuurbeheers-maatregel' (Van Wieren, 1988). Het doel van bosbegrazing is de 
vergrassing tegen te gaan en een meer gevarieerd bos te krijgen. De grazers zorgen 
op drie manieren voor veranderingen in het bos. De eerste is grazen. Hiermee wordt 
het verwijderen van bovengrondse biomassa bedoeld, van zowel de grassen en kruiden 
als van struiken en jonge bomen. De volgende is vertrappen. Op vlakke terreindelen 
leidt dit tot compactie van de bodem, maar op hellingen wordt het hele bodemprofiel 
omgewoeld. Ten slotte zorgen de grazers ook voor bemesting. Dit is in ruimtelijke 
zin niet zo'n belangrijk aspect van de begrazing, maar op plaatsen waar wel wordt 
bemest kan het veel invloed hebben op de bodem. Deze drie aspecten van begrazing 
komen naast elkaar voor en zorgen al vrij snel voor meer variatie. Bij het onderzoek 

29 



naar de effecten van bosbegrazing op het organisch stofprofiel hebben we ons vooral 
gericht op de effecten van grazen. 

Bij het bestuderen van het organisch stofprofiel zou ik de definitie van begrazing 
willen aanpassen. 'Bosbegrazing is het plotseling verstoren van de verhouding tussen 
input en afbraak van organische stof. De input zal lager worden door het weggrazen 
van bovengrondse biomassa en een lagere biomassa-produktie. De vermindering van 
de hoeveelheid bovengrondse biomassa zal ook invloed hebben op de afbraaksnelheid 
van organische stof. De samenstelling van het strooisel verandert en het bodemklimaat 
zal ook veranderen. 

Dit onderzoek, dat sinds 1990 wordt uitgevoerd, heeft als doel lange-termijneffecten 
van bosbegrazing op het organisch bodemprofiel te bestuderen (Kemmers et al., in 
voorb.). Bij dit onderzoek wordt niet alleen naar het bodemprofiel gekeken maar 
ook naar de vegetatie, omdat deze elkaar voortdurend beïnvloeden. Het onderzoek 
is tot nu toe gericht geweest op het volgen van de ontwikkeling in de bodem (Smit 
et al., 1995). Daarnaast is er een voorstudie naar de biomassaproduktie van de 
ondergroei gedaan. De resultaten worden hier globaal aangegeven, zodat een beeld 
wordt geschetst van de ontwikkelingen die tot nu toe waargenomen zijn. Het is 
gebleken dat met de beschikbare gegevens onvoldoende kan worden gezegd over 
de effecten op lange termijn. Daarom zal ik ook aangeven op welke punten het 
onderzoek moet worden uitgebreid. 

Methode en materialen 

Veldlokatie 
Het onderzoeksgebied ligt in een opstand van Grove den op stuifzand in de buurt 
van Kootwijk (Veluwe). De opstand is 70 jaar oud en de ondergroei wordt 
gedomineerd door Bochtige smele (Deschampsia flexuosa). De belangrijkste bodems 
zijn Cambic of Haplic Arenosol (FAO-Unesco, 1988) en de humusprofielen kunnen 
worden geclassificeerd als hemimor of humimor (Green et al., 1993). 

Proefopzet 
Binnen de Grove-dennenopstand zijn drie compartimenten van 1 ha omheind. Een 
van deze compartimenten werd gebruikt als referentieveld (veld 1). De overige twee 
velden werden ieder jaar in juni of juli begraasd. Veld 2, het licht begraasde 
compartiment, werd gedurende tien dagen door 5 koeien begraasd en veld 3 (zwaar 
begraasd) werd vervolgens door dezelfde koeien gedurende 20 dagen begraasd. Het 
experiment is gestart in 1990 en het begrazingsregime is gedurende het hele 
experiment hetzelfde gebleven. In 1994 werden in de begraasde velden exclosures 
gemaakt om de hergroei te kunnen bepalen. Deze exclosures stonden om de meest 
voorkomende vegetatietypen, die in de compartimenten aanwezig zijn. In het licht 
begraasde compartiment (veld 2), waren dit vegetatietypen gedomineerd door 
Bochtige smele (Deschampsia flexuosa) of Blauwe bosbes (Vaccinium myrtillus). 
In veld 3, het zwaar begraasde veld, zijn daar nog exclosures bijgekomen op de 
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plaatsen waar Zandzegge (Carex arenaria) of Schapezuring (Rumex acetosella) 
dominant waren. 

Bemonstering en analyses 
In 1994, direct na de begrazingsperiode, is in alle compartimenten en exclosures de 
bovengrondse biomassa van de kruidlaag bemonsterd. Langs de buitenkant van veld 
3 zijn extra bemonsteringspunten voor biomassa en bodem uitgezet. Het terreindeel 
waar deze punten liggen wordt veld 4 genoemd. In totaal is op 210 monsterpunten 
de biomassa geknipt. De monsters zijn bij 70 °C gedroogd. In monsters waar Blauwe 
bosbes in voorkwam, zijn de grassen en de bosbesblaadjes en -takjes van elkaar 
onderscheiden. Bij andere soorten is dit niet gebeurd. De monsters zijn gemalen over 
0,5 mm. Het materiaal is gedestrueerd in een mengsel van geconcentreerd HN03 en 
HCl met behulp van de magnetron (Bettinelli et al., 1989). In het destruaat zijn 
basische kationen gemeten. Totaalstikstof is bepaald d.m.v. een modificatie van de 
Kjeldahl-methode (Bremner en Mulvaney, 1982). 

In 1990, 1992 en 1994 zijn bodemmonsters genomen volgens een vast grid met een 
monsterafstand van 15 meter (50 punten per veld). Per punt zijn twee bodemmonsters 
genomen met een humushapper. Het eerste monster was bestemd voor bepaling van 
de pH, het tweede monster werd gebruikt om het gloeiverlies te bepalen. Voor de 
bepaling van extraheerbare elementen en mineraliseerbaar stikstof zijn mengmonsters 
genomen (20 punten per veld). 

De monsters voor de bepaling van het gloeiverlies zijn bij 70 °C gedroogd, van 
wortels steentjes en takjes ontdaan, gewogen en vervolgens gedurende 16 uur bij 
550 °C gegloeid. De gegevens over de hoeveelheid wortels zijn verkregen uit de 
voorbewerking van deze monsters. De wortels zijn gewogen, maar niet op soort 
uitgesplitst of geanalyseerd. 

Voor de stikstofincubatie-experimenten zijn veldvochtige monsters gebruikt. Van 
ieder monsters zijn vijf submonsters geëxtraheerd in 1 mol.l ' KCl (1:20 
gewicht/volume). Vijf andere submonsters zijn gedurende 4 weken geïncubeerd bij 
20°C en een gravimetrisch vochtgehalte van 300%. Na de incubatieperiode zijn ook 
deze monsters geëxtraheerd met een KCl-oplossing. De stikstofspecies in de extracten 
zijn met behulp van de auto-analyzer bepaald. Totaal-stikstof in de bodemmonsters 
is bepaald door middel van een modificatie van de Kjeldahl-methode. De 
extraheerbare kationen zijn bepaald door luchtdroge monsters te extraheren met 0,125 
mol.l ' BaCl2-oplossing, waarna in het extract de kationen zijn bepaald m.b.v. AAS. 

Statistische analyses 
Voor de statistische verwerking van de analyseresultaten is gebruik gemaakt van de 
procedures UNIVARIATE, ANOVA en GLM van SAS (SAS Institute Inc., 1988). 
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Resultaten en discussie 

Toename variabiliteit 
In tabel 1 is de gemiddelde hoeveelheid biomassa van de kruidlaag per veld en 
vegetatietype aangegeven. 

Tabel 1 De hoeveelheid bovengrondse biomassa van de kruidlaag in 1994 

Veld 

1 

2 

2 

2 

2 

3 

3 

3 

3 

4 

4 

Vegetatie 

D. flexuosa 

D. flexuosa 

D. flexuosa 

Vacc. myrt. 

Vacc. myrt. 

D. flexuosa 

D. flexuosa 

Vacc. myrt. 

Vacc. myrt. 

D. flexuosa 

Vacc. myrt. 

Begraasd in 1994 

nee 

nee 

ja 

nee 

ja 

nee 

ja 

nee 

ja 

nee 

nee 

N 

49 

5 

45 

5 

2 

10 

45 

10 

4 

4 

8 

Biomassa (g.m 2) 

Gem. 

142 

118 

107 

162 

114 

135 

84 

223 

81 

252 

157 

SD 

74 

79 

53 

30 

146 

89 

97 

78 

33 

136 

61 

CV (%) 

52 

67 

49 

19 

128 

66 

115 

35 

41 

54 

39 

Wat hier opvalt zijn de hoge standaarddeviaties. Deze zijn het gevolg van een grote 
variabiliteit in de biomassa en worden niet veroorzaakt door een te kleine steekproef. 
Het valt zelfs te betwijfelen of een nog grotere steekproef een kleinere 
standaarddeviatie zou opleveren. Als dit wel het geval zou zijn, rijst vervolgens de 
vraag in hoeverre dan het bestudeerde gebied representatief is voor het bos. Het lijkt 
dus het meest zinnig om de hoge variabiliteit als eigenschap van het systeem te 
beschouwen. Uit de tabel is op te maken dat de standaarddeviaties bij Bochtige smele 
min of meer gelijk blijven, terwijl de gemiddelde waarden in de begraasde plot 
duidelijk lager liggen. Dit wijst op een grotere variabiliteit in de begraasde 
compartimenten. In het veld zijn de verschillen in ruimtelijke variabiliteit duidelijk 
te zien. In het onbegraasde veld is een op het oog homogene grasmat aanwezig. In 
de begraasde velden is de vegetatie op de hellingen vertrapt en verdwenen en hebben 
zich nieuwe soorten gevestigd. Ook is gedurende het experiment te zien geweest dat 
Blauwe bosbes zich heeft uitgebreid, wat heeft bijgedragen tot een grotere 
variabiliteit. 

Biomassa van de kruidlaag 
Door begrazing neemt de hoeveelheid biomassa in het systeem af (tabel 2). Dit heeft 
twee oorzaken. Ten eerste wordt tijdens de begrazingsperiode bovengrondse biomassa 
weggegraasd. In het zwaar begraasde compartiment, veld 3, is na twee weken 
begrazing de totale hoeveelheid bovengrondse biomassa van de kruidlaag met ca. 
40% afgenomen. In het licht begraasde veld is 10% van de biomassa van de kruidlaag 
weggegraasd. Daarnaast neemt de produktie van zowel bovengrondse als ondergrondse 
biomassa af. Na vijf begrazingsperiodes is de biomassaproduktie van veld 3 
afgenomen met 15 % ten opzichte van het onbegraasde compartiment, veld 1. Deze 
afname is ook berekend ten opzichte van veld 4, langs de buitenkant van veld 3. De 
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Tabel 2 De percentuele afname van de biomassaproduktie en de input in de licht (2) en zwaar 
(2) hegraasde velden ten opzichte van het niet be graasde veld (1) en de controlestrook bij veld 3 
(veld 4) 

Veld 

1 

2 

3 

3 

Vegetatie 

D. flexuosa 

D. flexuosa'' 

D. flexuosa 

Vacc. Myrt. 

Biomassa 
voor begr. 

1420 

1176 

1170 

145 

Percentage 
weggegraasd 

10 

38 

63 

Afname 
produktie 

t.o.v. veld 1 
(%) 

17 

15 

Afname 
produktie t.o.v. 

veld 2 (%) 

22 

11 

Afname van 
de input 

25 

50 

*' In veld 2 is uitgegaan van 100% bedekking met D. flexuosa. In werkelijkheid is er ook Vacc. myrt. 
aanwezig, maar dit heeft een verwaarloosbaar aandeel in deze berekeningen. 

resultaten daarvan geven een afname in bovengrondse biomassaproduktie van 22%. 
Dit verschil kan voor een deel initieel zijn. Het is mogelijk dat in veld 3 
oorspronkelijk een hogere produktie van biomassa was dan in veld 1. Het is ook 
mogelijk dat het verschil tussen de 15% t.o.v. veld 1 en de 22% t.o.v. veld 4 het 
gevolg is van de grote variantiecoëfficiënten in de biomassametingen. 

Opvallend is dat volgens de berekeningen de biomassa produktie van V. myrtillus 
slechts 11% afneemt in het begraasde compartiment, terwijl de structuur van de plant 
verandert. Bij veldwaarneming was te zien dat de begraasde V. myrtillus weliswaar 
lateraal uitbreidt, maar aan de bovenkant steeds wordt afgevreten, waardoor de hoogte 
niet of nauwelijks toeneemt. De V. myrtillus buiten het begraasde compartiment is 
over het algemeen veel hoger. Het feit dat de hoeveelheid biomassa niet verschilt 
tussen de twee situaties komt waarschijnlijk doordat de onbegraasde struiken alleen 
blaadjes hebben aan de uiteinden van de takken. Een verlaagde biomassaproduktie 
door Deschampsia flexuosa en Vaccinium myrtillus onder begraasde omstandigheden 
werd ook waargenomen door Pigott (1983), terwijl volgens Belsky (1986) niet kan 
worden aangetoond dat begrazing tot overcompensatie (meer hergroei dan er bij 
begrazing is verwijderd) leidt. 

Input en voorraad van organische stof 
Bij het berekenen van de input van organische stof door de kruidlaag zijn enkele 
aannames gedaan. In de eerste plaats is er van uitgegaan dat alleen Bochtige smele 
zorgt voor de aanvoer van organische stof en dat de hoeveelheid bovengrondse 
biomassa van deze soort die in juli aanwezig is, gelijk is aan de input. Van de Blauwe 
bosbes is bekend dat het voor meer dan vijftig procent bestaat uit houtige delen, die 
's winters niet afsterven. Het aandeel van de bosbesblaadjes in de totale hoeveelheid 
biomassa is zo klein dat het hier buiten beschouwing is gelaten. 

Door de verminderde produktie van Bochtige smele en het wegvreten van biomassa 
door de koeien is de input van graslitter in het zwaar begraasde veld gehalveerd (fig. 
1). In het licht begraasde veld is de input van litter uit de kruidlaag ongeveer 25% 
lager dan in het onbegraasde veld. Deze gegevens gelden voor 1994, vijfjaar na 
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Fig. 1 De hoeveelheid bovengrondse biomassa (kg.ha') van de kruidlaag (standing crop) in juni 
1994. Resultaten van 'niet-begraasd' in de velden 2 en 3 zijn ontleend aan metingen binnen 
exclosures 

aanvang van het experiment. Hoe snel de verlaging van de input in de voorgaande 
jaren is gegaan is niet bekend. 

Figuur 2 geeft de hoeveelheid organische stof in het organische profiel aan. Door 
fluctuaties in het bemonsterde oppervlak is het niet goed mogelijk om de absolute 
hoeveelheden organische stof uit de verschillende jaren met elkaar te vergelijken. 
De hoeveelheden organische stof zijn daarom weergegeven als een percentage ten 
opzicht van veld 1. Om de trends duidelijker naar voren te laten komen zijn de 
initiële hoeveelheden voor alle velden op 100% gesteld en zijn alleen de gemiddelde 
waarden aangegeven, niet de standaarddeviaties. 

In figuur 2 is te zien dat de hoeveelheid organische stof niet veel is veranderd. Na 
een stijging in het tweede jaar van het experiment is in het zwaar begraasde veld 
de hoeveelheid organische stof weer iets gedaald en komt uit op 90% van de 

34 



130 

120 

110 

100 

1990 1994 

Ä - - - - € > - • 

Fig. 2 Procentuele veranderingen in organische stofgehalte in de verschillende compartimenten 
(1= niet begraasd; 2- licht begraasd; 3= zwaar begraasd) 

hoeveelheid in de onbegraasde situatie. In het licht begraasde veld is een lichte 
stijging te zien, maar deze is zeker niet significant. De dikte van de organische 
profielen is wel duidelijk verminderd, maar dit is voornamelijk te wijten aan 
compactie door betreding. 

Ondanks de sterke daling in de biomassa van de kruidlaag is er nog geen verandering 
in de voorraad organische stof in de bodem te zien. Dit kan verschillende oorzaken 
hebben. 

Ten eerste is uit literatuur (Emmer, 1995; De Vries et al., 1990) bekend dat de Grove 
dennen per jaar 2500 tot 5000 kg strooisel per jaar per hectare produceren. De afname 
van de totale bovengrondse strooiselinput is dus beduidend lager en zal voor het 
zwaar begraasde compartiment ongeveer 10% bedragen. 

Ten tweede spelen ook de wortels een belangrijke rol bij het bepalen van de input 
van organische stof (Emmer, 1995; Van Vuuren, 1992). Hoe groot de input van 
afgestorven wortels is, is nog niet bekend, maar zal in vervolgonderzoek zeker 
uitgezocht moeten worden. Het is wel bekend dat in 1992, na drie begrazingsperiodes, 
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Fig. 3 Procentuele veranderingen in wortelbiomassa in de verschillende compartimenten 
Afbraak van organische stof 

de hoeveelheid wortels in de begraasde velden veel minder was dan in de 
uitgangssituatie (fig. 3). Dit zou betekenen dat in de eerste twee jaren veel wortels 
afgestorven zijn en dat er verhoogde input van organische stof heeft plaatsgevonden. 
Dit komt overeen met figuur 2 waar na twee jaar een stijging in de hoeveelheid 
organische stof was te zien. 

Afbraak van organische stof 
De verwachting is dat als gevolg van begrazing het bodemklimaat verandert. Dit zou 
kunnen leiden tot betere afbraakcondities en versnelde afbraak van organische stof. 
De veranderingen in het bodemklimaat zijn nog niet bestudeerd, maar dit zal zeker 
nog moeten gebeuren. 

De verandering van de afbraaksnelheid kan worden aangetoond door de volgende 
figuren. In figuur 4 is het resultaat van een incubatieexperiment weergegeven. Daarbij 
is het quotient van de hoeveelheid gemineraliseerde stikstof en 
totaalstikstof(Nmineralisaüe/Ntoual) uitgezet tegen de tijd. De figuur is opgebouwd volgens 
hetzelfde principe als figuur 2. Nmineralisatic/Ntotaal is een maat voor de mineraliseer-
baarheid van het bodemmateriaal. Dit blijkt in het zwaar begraasde veld sterk te zijn 
toegenomen na twee jaar, maar is na vier jaar al weer wat lager. In het licht begraasde 
veld is weinig verandering te zien. De stijging in de hoeveelheid gemineraliseerde 
stikstof in veld 3 kan twee oorzaken hebben. Ten eerste kan dit het gevolg zijn van 
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Fig. 4 Procentuele veranderingen van de mineralisatie snelheid (N'mineraUslui/N'Maal) in de LF- en de 
H-horizont van de verschillende compartimenten 

de verhoogde wortel input, die zorgt voor een relatief grote hoeveelheid makkelijk 
afbreekbaar materiaal. Daarnaast kan dit het gevolg zijn van versnelde afbraak door 
gunstiger afbraakcondities. Het laatste zal ervoor zorgen dat de makkelijk afbreekbare, 
labiele fractie van organische stof als eerste versneld wordt afgebroken. Uiteindelijk 
zal de stabiele fractie relatief hoger worden en wordt de afbraaksnelheid weer lager. 

Figuur 5 toont de hoeveelheid kalium aan het adsorptiecomplex. Na twee jaar is in 
veld 3 de hoeveelheid kalium al lager geworden, terwijl dit in veld 2 niet het geval 
is. In de H-horizont neemt na twee jaar de hoeveelheid kalium juist toe. Calcium 
(fig. 6) vertoont een iets ander beeld. In 1992 is de hoeveelheid aan het 
adsorptiecomplex toegenomen en pas in 1994 neemt dit weer af. Voor dit verschijnsel 
zijn verschillende verklaringen te geven. Het verdwijnen van kalium is te verklaren 
door veranderingen in het adsorptiecomplex. Door de grote mobiliteit van kalium 
zal dit snel uitspoelen. Na twee jaar is dit goed te zien. De tijdelijke verhoging in 
de H-horizont komt waarschijnlijk door inspoeling uit de LF-horizont. De tijdelijke 
toename van Ca aan het adsorptie complex kan komen door een tijdelijk verhoogde 
input van wortels of een verandering van de CEC. Aan de hand van de beschikbare 
gegevens is het niet mogelijk daar een duidelijke uitspraak over te doen. 

Het is ook nog mogelijk dat de verschuivingen tussen 1990 en 1992 niet helemaal 
met de werkelijkheid overeen komen. In 1990 zijn de veldbemonstering en analyses 
op iets andere manier en door een ander persoon gedaan dan in 1992 en 1994. Dit 
kan de oorzaak zijn van vrij grote verschillen tussen 1990 en 1992. Daarnaast moet 
ook zeker rekening worden gehouden met een statistische ruis. Verschillen van 10% 
zullen waarschijnlijk niet significant zijn. 
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Fig. 5 Procentuele veranderingen in de hoevelheid extraheerbaar kalium (mg.m2 per horizont) 
in de LF- en de H-horizont van de verschillende compartimenten 
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Fig. 6 Procentuele veranderingen van de hoeveelheid extraheerbaar calcium (mg.m2 per 
horizont) in de LF- en de H-horizont van de verschillende compartimenten 

Conclusies 

Na vijfjaar begrazing is duidelijk geworden dat zich veranderingen in de kruidlaag 
voordoen. Deze veranderingen uiten zich in een toename van de ruimtelijke 
variabiliteit, die in het veld duidelijk zichtbaar is op vertrapte hellingen, waar de 
vegetatie vrijwel ontbreekt en op plaatsen waar Blauwe bosbes zich heeft uitgebreid. 
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Daarnaast zijn er ook veranderingen opgetreden in de biomassaproduktie van de 
kruidlaag. Bochtige smele vertoont een verminderde bovengrondse produktie van 15-
20%. 

De afname van de biomassa door verminderde produktie en afvoer door begrazing 
zorgt voor een verlaagde input van organische stof. In het bodemprofiel zijn de 
gevolgen hiervan nog niet duidelijk zichtbaar. Dat is waarschijnlijk vooral te wijten 
aan de korte duur van het experiment, de langzame afname van de input van 
organische stof en de tijdelijk verhoogde input van wortellitter. Daarnaast is door 
Emmer (1995) vastgesteld dat het grasstrooisel snel wordt afgebroken en daardoor 
een relatief beperkte bijdrage levert aan het organisch stofprofiel. De verlaging van 
hoeveelheden biomassa als gevolg van begrazing heeft dus nog niet zo'n groot effect 
op de hoeveelheid organische stof. Wat op langere termijn de invloed van begrazing 
op het naaldenstrooisel zal zijn is niet bekend. 

Uit de stikstofincubatie-experimenten en de BaCl2-extracties is geconcludeerd dat 
de afbraaksnelheid groter is geworden in de begraasde velden. Hoe groot de 
veranderingen zijn en hoelang deze situatie zal bestaan, zal moeten blijken uit verder 
onderzoek. Ook de veranderingen in de wortelmassa zullen in vervolgonderzoek een 
belangrijke plaats innemen. 

Voorlopig lijkt het er op dat de vermindering van de bovengrondse biomassa van 
de kruidlaag niet zo zeer invloed heeft op de input van organische stof, maar wel 
op de afbraak ervan. Zodra ook de produktie van naalden gaat veranderen, zal de 
input wel een grote rol gaan spelen. 
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Samenvatting 

Het doel van het micromorfologische onderzoek van humusprofielen is te illustreren 
hoe micromorfologische technieken kunnen bijdragen aan een kwantitatieve 
onderbouwing van humusprofielkenmerken die bij een in het veld te gebruiken 
humusvormtypologie van belang zijn. Hiertoe werden slijpplaten gemaakt van vier 
humusprofielen bij Kootwijk van een terrein voor experimenteel onderzoek naar 
effecten van bosbegrazing. Toepassing van lichtmicroscopie, beeldanalyse en 
elektronenmicroscopie, op bodemcomponenten in deze slijpplaten, maakte dat de 
verschillen tussen en binnen humushorizonten kwantitatief getypeerd konden worden. 

Met de lichtmicroscoop zijn aantallen excrementen, schimmeldraden, mineralen en 
organische fragmenten alsmede de mate van omzetting, de grootteverdeling en de 
lengte/breedte-verhouding van organische deeltjes bepaald. Het domineren van 
zoögene dan wel mycogene activiteit in de humushorizonten is in het veld nauwelijks 
vast te stellen maar is micromorfologisch goed waarneembaar aan het aantal 
excrementen en schimmeldraden. Effecten van begrazing blijken duidelijk zichtbaar 
te zijn door het verdwijnen van verse en matig omgezette organische fragmenten 
uit de L- en F-horizonten. 

Het onderscheid tussen horizonten op basis van veldkenmerken blijkt beeidanalytisch 
goed te onderbouwen via de verhouding tussen het aantal organische fragmenten 
en het door deze fragmenten in een slijpplaat ingenomen oppervlaktepercentage. 
Gaande van de L-horizont naar de H-horizont neemt het oppervlaktepercentage wel, 
maar het aantal organische fragmenten nauwelijks toe. De oorzaak hiervan is vooral 
verkitting en aggregatie van deeltjes tijdens de humificatie. De A-horizont 
onderscheidde zich door een groot aantal organische fragmenten met een gering 
oppervlaktepercentage. 

Met de rasterelektronenmicroscoop zijn droge microchemische analyses van 
organische componenten in strooisellagen en in de A-horizont van Kootwijk 
uitgevoerd. Zo kon vastgesteld worden welke chemische verschillen tussen en binnen 
humushorizonten bestaan. Bij Hoog Buurlo werd ook het diepere humusprofiel, onder 
de A-horizont, onderzocht. Hierin zijn vooral verse en omzettende wortelfragmenten 
aanwezig- Deze wortels slaan actief, en zonder hierdoor af te sterven, vooral 
aluminium en silicium op. Het hoge gehalte aan aluminium in de B-horizont is 
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primair vooral te danken aan opslag door wortels. Omdat weinig nieuwvorming van 
klei in podzolen plaatsvindt, vormen wortels en omzettende wortelfragmenten 
bovendien een belangrijke reactieve substitutie. Veronderstelde processen zoals 
precipitatie van aluminium-verbindingen, of het aanvoeren van vaste organische 
deeltjes met een hoog aluminium gehalte, zijn dan minder noodzakelijk voor de 
vorming van een B-horizont. Erkenning van het optreden van wortelactiviteit als een 
belangrijke bodemgenetische factor bij de vorming van podzolen lijkt op zijn minst 
vraagtekens te zetten bij het traditionele inzicht in de rol van aluminium bij 
verwering, uitspoeling en zuurbuffering in zandige zure bosgronden. 

Inleiding 

Voorafgaand aan onze micromorfologische 'case-study' werd veel humus en 
ecologisch onderzoek verricht door de afdeling 'Bodem, Bos en Natuur' van DLO-
Staring Centrum te Wageningen en het 'Nederlands Centrum voor Geo-Ecologisch 
Onderzoek' van het Fysisch Geografisch en Bodemkundig Instituut van de 
Universiteit van Amsterdam. In het kader van het onderzoeksprogramma 
'Bosbegrazing' werd de invloed van begrazing op de ontwikkeling van het 
humusprofiel bestudeerd. Daarbij werd beschrijvend onderzoek van het humusprofiel 
gecombineerd met bodemchemisch onderzoek (Kemmers et al., in voorb.). Daarnaast 
was in ander verband van een zelfde groeiplaatstype veel informatie verzameld over 
de humusprofielontwikkeling tijdens primaire successie op stuifzand (Emmer, 1995; 
Emmer and Sevink, 1993). 

In oktober 1994 werd door de afdelingen 'Bodem, Bos en Natuur' en 
'Micromorfologie en Bodemstructuur' van het DLO-Staring Centrum, een excursie 
in zwaar begraasd en niet-begraasd naaldbos bij Kootwijk gehouden om in het veld 
onderzochte humusprofielen te tonen en enkele hiervan te selecteren voor 
micromorfologisch onderzoek. Dit resulteerde in het vervaardigen van slijpplaten 
van geselecteerde monsters uit de strooisellaag (L-, F-, H- humushorizonten) en de 
A-horizont gevolgd door lichtmicroscopie, beeldanalyse en elektronenmicroscopie 
van in de slijpplaten voorkomende bodembestanddelen. Hierbij was de kernvraag 
'hoe kan micromorfologie het veldonderzoek van humusprofielen ondersteunen'. 

Om te zien hoe chemische elementen in organische fragmenten beneden de 
strooisellaag verlopen, werden elektronenmicroscopische gegevens van een 
vergelijkbaar bodemprofiel bij Hoog Buurlo gebruikt (Bisdom et al., 1995). Hierbij 
is veel aandacht geschonken aan het optreden van aluminium naast silicium, ijzer 
en andere ook in Kootwijk gemeten chemische elementen. 

Bij onze micromorfologische benadering is vooral gelet op kwantificering en niet 
op het benoemen van allerlei vormen van organische fragmenten die in 
humusprofielen voorkomen. Deze kwantitatieve benadering was nodig om 
veldkenmerken van humusprofielen en van de hierin voorkomende humusvormen, 
humuskenmerken en humusprocessen, te onderbouwen en op microscopische schaal 
te analyseren. 
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Profielen en methoden 

Selectie van profielen 
Er zijn humusprofielen bemonsterd van een niet-begraasd en van drie door koeien 
zwaar begraasde terreingedeelten (Kemmers et al., in voorb.). Deze vier profielen 
maken deel uit van zandige zure bosgronden in een Grove-dennenbos met ondergroei 
bij Kootwijk. Het niet-begraasde profiel en één van de begraasde humusprofielen 
lagen ieder in een dalletje tussen lage begroeide zandheuvels. Omdat er drie zwaar 
begraasde humusprofielen zijn, is het profiel in het dalletje 'dalprofiel' genoemd. 
Het tweede begraasde humusprofiel was op de flank (flankprofiel) en het derde op 
de kop (kopprofiel) van een lage zandheuvel gesitueerd. Met uitzondering van het 
flankprofiel (vrijwel ontbreken L-horizont en een te dunne H-horizont) waren de L-, 
Fl-, F2- en H- horizonten in alle humusprofielen goed ontwikkeld. 

Bochtige smele (Deschampsia flexuosa) en naalden van de Grove den (Pinus 
sylvestris) kwamen in alle strooisellagen voor, zandzegge in twee. Mossen, waaronder 
Bronsmos (Pleurozium schreberi) en Haarmos (Polytrichum spec), waren in drie 
humusprofielen aanwezig; Blauwe bosbes (Vaccinium myrtillus) in de strooisellaag 
van het kopprofiel. Varens werden op een meter afstand van het dalprofiel 
aangetroffen. 

Van de geselecteerde humusprofielen zijn monsters gestoken, waarvan in het 
laboratorium slijplaten zijn vervaardigd. 

Karakterisering van humusprofielen 
Humusprofielen kunnen in het veld, microscopisch en met processen gekarakteriseerd 
worden. In deze volgorde betekent het een steeds verdere uitvergroting met 
veranderende details en kenmerken. Een slijpplaat laat een doorsnede van 
humushorizonten zien die direct aansluit bij veldkenmerken van humusprofielen. 
Kwantitatieve lichtmicroscopie gaf informatie over de verschillende organische 
fragmenten en hoe deze variëren per humushorizont. Beeldanalyse werd gebruikt 
om grote aantallen organische fragmenten per humushorizont te vergelijken. 
Elektronenmicroscopie werd ingezet om chemische elementen per humushorizont 
vast te stellen en daarmee processen te identificeren die tot veranderingen in 
elementconcentraties leiden. Zo werden verbanden tussen veldkenmerken en 
microscopische kenmerken van humusprofielen gelegd. Ook werden processen die 
humusprofielen vormen en veranderen beter bekend. Dit is weer van belang voor 
het voorspellen van de toekomstige ontwikkeling van een humusprofiel in relatie 
tot eventuele beleidsmaatregelen. 

Lichtmicroscopie 
Voor het lichtmicroscopisch onderzoek is een polarisatiemicroscoop van Zeiss 
gebruikt. Met de lichtmicroscoop zijn samenstellende deeltjes (organische fragmenten, 
mineralen, excrementen en schimmeldraden), voorkomend in slijpplaten van de 
strooisellaag (L-, Fl-, F2-, H-horizonten) en van de A-horizont, via tellingen 
gekwantificeerd. Daarna is ingegaan op mate van omzetting, grootteverdeling en 
lengte/breedte-verhouding van organische fragmenten. Dit gebeurde met tellingen 
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verdeeld over drie klassen. Zo werd inzicht verkregen in de opbouw van de 
onderzochte humusprofielen en via deze weg te onderkennen processen. 

Beeldanalyse 
Beeldanalyse is met een Quantimet 570 van Leica uitgevoerd. In iedere 
humushorizont is per beeldveld (beeldscherm) het aantal organische fragmenten en 
het totale oppervlak van deze fragmenten bepaald. Per humushorizont werden zestig 
beeldvelden gemeten, elk met een oppervlakte van ongeveer 2 mm2 op de slijpplaat. 
Deze gegevens zijn in grafieken uitgezet. Hierdoor kan de spreiding van organische 
fragmenten per humushorizont vergeleken worden. Via regressieanalyse werd 
onderzocht of de variantie (verklaarde variantie: r2) van het aantal organische 
fragmenten verklaard kan worden uit het oppervlak. 

Microchemische analyse 
Microchemische analyse maakte gebruik van een elektronenmicroscoop, een 
Stereoscan 240, en een Sun-IMIX EDXRA (Energy Dispersive X-ray Analysis) 
systeem van PGT voor de kwantitatieve meting van chemische elementen. Per 
humushorizont werden ongeveer 25 organische fragmenten gemeten. De meeste 
metingen werden uitgevoerd bij vergrotingen tussen 2000x en 3000x en met 20 kV. 
De analyses gebeurden in humushorizonten van het zwaar begraasde dalprofiel bij 
Kootwijk. 

Koolstof werd wel aangetoond maar niet kwantitatief. Zuurstof kon gekwantificeerd 
worden maar is als oxyde in berekeningen van de gewichtspercentages van de tien 
chemische elementen (Na, Mg, Al, Si, P, S, Cl, K, Ca, Fe) gebruikt. Omdat koolstof 
in de berekeningen ontbreekt en dit element een groot gedeelte van het 
gewichtspercentage van organisch materiaal inneemt, valt het aandeel van zwaardere 
chemische elementen hoger uit dan in werkelijkheid het geval is. 

Ook het hele humusprofiel van Hoog Buurlo, dus strooisellaag en organische 
fragmenten in A-, E-, B-, BC- en C-bodemhorizonten, werd bestudeerd. Zo kan het 
verloop van tien chemische elementen in onder andere wortels tot in de C-horizont 
gevolgd worden. Ook werden in de ecologie gebruikte verhoudingen van chemische 
elementen, zoals K/Ca, Al/Ca en P/S, bepaald. Aan het voorkomen van aluminium 
in organische fragmenten is veel aandacht besteed. 

Kenmerken via slijpplaten 

Het niet-begraasde profiel en twee zwaar begraasde profielen (dal- en kopprofiel) 
hadden goed ontwikkelde L-, Fl-, F2- en H-humushorizonten met een totale dikte 
van ongeveer 7 cm. Het derde zwaar begraasde profiel (flankprofiel) was maar 2,5 
cm dik, had goed ontwikkelde Fl- en F2-horizonten, bevatte slechts restanten van 
de L-horizont en bezat een dunne H-humushorizont. Slijpplaten van twee van de vier 
humusprofielen zijn in figuur 1 afgebeeld, namelijk niet-begraasd (fig. IA) en 
kopprofiel (fig. IB). 
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/wg. / Slijpplaten van humusprofielen in begraasde en zwaar begraasde zure bosgronden met L-, 
Fl-, F2-, H- en A-horizonten bij Kootwijk. A. Niet-begraasd (dalprofiel). B. Zwaar begraasd 
(kopprofiel) 

De niet-begraasde strooisellaag (fig. IA) toonde nogal regelmatig verlopende grenzen 
tussen de humushorizonten. Het kopprofiel (fig. IB) had een undulerende grens tussen 
de L- en Fl-humushorizonten en een H-horizont met een ondergrens die op 
verschillende manieren getrokken kan worden. Sterk undulerend indien uitsluitend 
zwarte organische fragmenten in de H-horizont geïncorporeerd worden, of een vrij 
regelmatig verlopende ondergrens (onderbroken lijn in fig. IB) indien witte gedeelten 
met veel mineralen ook tot de H-horizont gerekend worden. 

Het niet afgebeelde dalprofiel leek veel op het niet begraasde profiel (fig. IA) maar 
had onder andere meer grote poriën in de H-horizont. De dunne strooisellaag van 
het flankprofiel, ook niet afgebeeld, vertegenwoordigde het meest door begrazing 
aangetaste humusprofiel. 

Uitsluitend in het flankprofiel trad een reductie van 7 cm tot 2,5 cm dikte in de 
strooisellaag op. Dit geeft aan dat veel strooisellagen, zelfs in het zwaar begraasde 
gedeelte, nauwelijks ingedikt worden tijdens intensieve begrazing. 

Op een slijpplaat zijn de in het veld waargenomen begrenzingen van humushorizonten 
meestal goed te zien en nauwkeuriger vast te stellen. Dit komt onder andere door 
verschillen in decompositie, kleur, organische componenten en pakking. Er waren 
echter grote organische fragmenten, vaak met een afwijkende kleur of morfologie, 
die op grenzen tussen humushorizonten voorkwamen. In de praktijk werden deze 
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ingedeeld in de humushorizont waar zij voor het grootste gedeelte in voorkwamen. 
Een ander voorbeeld, van een zonder duidelijke criteria moeilijk vast te stellen 
horizontbegrenzing, was de overgang van H- naar A-horizont in fig. IB (zie boven). 

Kenmerken via lichtmiscroscopie 

De kwantitatieve lichtmicroscopische analyse van mineralen en organische fragmenten 
gebeurde via tellingen. Naast het aantal organische fragmenten per horizont werd 
extra aandacht besteed aan bepaalde kenmerken van organische fragmenten door deze 
in drie klassen te tellen. Deze kenmerken waren langgerektheid, grootteverdeling 
en decompositiegraad. Dat langgerekte organische fragmenten speciale aandacht 
kregen, had te maken met de opvallendheid in het veld en hun invloed op het 
vaststellen van horizontbegrenzingen. 

Schimmeldraden en excrementen werden geteld omdat schimmels en dierlijke 
activiteit opgenomen zijn in de veldclassificatie (Klinka et al., 1981) en vaak moeilijk 
in het veld waar te nemen zijn. Telling van zandkorrels (hoofdzakelijk mineralen) 
gaf inzicht in de mate van instuiving in humuslagen en de mogelijkheid om 
verandering door begrazing, vooral aan de onderkant van de strooisellaag, vast te 
stellen. 

Zandkorrels in humusprofielen 
Tellingen van zandkorrels (vooral kwarts en minder veldspaat) toonden aan dat de 
invloed van ingestoven zand gering is. Er werden maximaal slechts 10 tot 20 
zandkorrels per tellingslijn in de L-, F l- en F2-horizonten van de vier onderzochte 
humusprofielen aangetroffen. 

Er waren meer zandkorrels in de H-horizont aanwezig, namelijk maximaal 50 
zandkorrels per lijn (50/1) in de onderste gedeelten van het niet begraasde profiel 
en het dalprofiel. Dit aantal vermeerderde tot 80/1 in de H-horizont van het 
flankprofiel en tot maximaal 290/1 in het kopprofiel. In de onderliggende minerale 
A-horizont was het laagste aantal 250/1 maar meestal 350-400/1. De grotere 
hoeveelheid zandkorrels in H-horizonten is, zeker in het geval van het kopprofiel 
(fig. IB), vooral te danken aan incorporatie van mineralen uit de A-horizont tijdens 
begrazing en veel minder aan instuiving. Ook kan bioturbatie door bodemdiertjes 
zorgen voor vermenging van organisch en mineraal materiaal. 

Langgerekte organische fragmenten 
In het veld vormden langgerekte organische fragmenten (dennennaalden, stengels, 
takjes etc.) opvallende, wel of niet georiënteerde, componenten van humushorizonten. 
Om te zien hoeveel het aandeel van langgerekte organische fragmenten in 
humushorizonten bedroeg, werden drie klassen met lengte/breedteverhoudingen (l/b) 
gebruikt: l/b <3, l/b 3-10 en l/b >10. 

Verreweg de meeste fragmenten hadden een l/b <3 met maximale aantallen van 100-
180/1 in H of A humushorizont. Langgerektere fragmenten met l/b 3-10 kwamen veel 
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minder voor en hadden maxima van 15/1 in F2-horizonten van alle humusprofielen 
en in de Fl-horizont van het niet begraasde humusproflel. Het niet begraasde profiel 
herbergde het grootste aantal langgerekte fragmenten (l/b >10) met maxima van 20/1 
in L- en Fl-horizonten. Van de drie zwaar begraasde profielen had de L-laag van 
het kopprofiel een maximum van 15/1 aan langgerekte fragmenten en de L-laag van 
het flank- en dalprofiel 10/1 of minder. 

Deze tellingen geven aan dat langgerekte (l/b > 10) en minder gerekte (l/b 3-10) 
humusfragmenten veel minder voorkomen dan meer gelijkzijdige vormen. Op basis 
van deze tellingen zou men kunnen besluiten om langgerektheid niet als 
karteringscriterium te gebruiken. Echter, in het veld trekken juist langgrekte vormen, 
vaak door hun oriëntatie de aandacht en maakt men hiervan gebruik voor het 
vaststellen van humushorizonten en begrenzingen. 

Grootteklassen van organische fragmenten 
Organische fragmenten werden in drie grootteklassen (< 120 urn 0 , 120-500 urn 
0 , > 500 urn 0 ) geteld. Fragmenten met diameters < 120 urn bereikten een 
maximumaantal van 50/1 in F2- en H-horizonten van het niet begraasde humusprofiel. 
Van de zwaar begraasde profielen had het kopprofiel een maximum van 150/1 in de 
H-horizont, terwijl de flank- en dalprofielen maxima van 100/1 in de A-horizont 
vertoonden. 

In de grootteklasse 120-500 urn 0 lag het maximum van het niet begraasde profiel 
met 55/1 in de H-horizont. In de begraasde profielen werden maxima van 55-70/1 
vooral in de F2- en H-humushorizonten aangetroffen. 

De grootste organische fragmenten (> 500 urn 0 ) kwamen met een maximumaantal 
van 30/1 in de Fl-horizont van het niet begraasde humusprofiel voor. Grotere 
fragmenten waren minder in de zwaar begraasde humusprofielen aanwezig. Het 
maximumaantal was 20/1 in de H-horizont van het dalprofiel. 

De tellingen tonen aan dat het grootste aantal organische fragmenten in de kleinste 
grootteklasse aanwezig was en het geringste aantal in de klasse met de grootste 
fragmenten. 

Als grafieken van alle humusprofielen vergeleken worden, vertonen organische 
deeltjes van de < 120um 0 grootteklasse de grootste verschillen. Een geleidelijk 
verloop met de diepte was in het niet begraasde profiel aanwezig, terwijl duidelijke 
maxima in H- of A-horizonten van begraasde profielen optraden en een onregelmatig 
verloop van deze grafieken veroorzaakten. 

In de 120-500 |im 0 grootteklasse kwam de configuratie van de vier grafieken meer 
overeen. Dit werd in de hand gewerkt door verkitting en aggregatie van organische 
fragmenten, vooral in de F2- en H-humushorizonten. Dit verkittingsproces was minder 
aanwezig in de grootste klasse van organische fragmenten (> 500 |im 0 ) . 
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Decompositiegraad van organische fragmenten 
Van de vier onderzochte humusprofielen zijn er twee afgebeeld (fig. 2), namelijk 
het niet-begraasde humusprofiel en het zwaar begraasde dalprofiel. In deze figuur 
zijn percentages in plaats van aantallen gebruikt. Een percentage van honderd wordt 
verkregen als men op dezelfde diepte de percentages van verse, matig omgezette 
en sterk omgezette organische fragmenten optelt. Verse organische fragmenten hebben 
geen tot 10% omgezet organisch weefsel, matig omgezette fragmenten 10 tot 50% 
en sterk omgezette fragmenten meer dan 50%. 

Het niet begraasde profiel bezat 80% organische fragmenten in de L-horizont. Wat 
minder verse fragmenten kwamen in het bovenste gedeelte van de Fl-laag voor, 
waarna het percentage hiervan sterk afnam. Dat toch nog zoveel vers organisch 
materiaal in dieper gesitueerde humuslagen en de A-horizont voorkomt, is vooral 
te danken aan de aanwezigheid van levende (= verse) wortels. Matig omgezette 
fragmenten waren vooral in de Fl-horizont en het bovengedeelte van de F2-horizont 
aanwezig, terwijl sterk omgezette organische componenten vooral in H- en A-
horizonten voorkwamen. In het algemeen was het verloop van organische fragmenten, 
in de drie omzettingsklassen van het niet begraasde humusprofiel, vrij regelmatig 
en zonder hiaten (fig. 2). 

In het begraasde humusprofiel waren hiaten wel op verschillende diepten aanwezig. 
Er kwam ook minder vers materiaal, tot maximaal ongeveer 60%, bovenin de L-
horizont voor. Bij matig omgezette fragmenten is de buik, aanwezig in de Fl-horizont 
en het bovengedeelte van de F2-horizont van de grafiek van het niet-begraasde 
profiel, verdwenen. Sterk omgezette organische fragmenten waren veruit in de 
meerderheid in het begraasde dalprofiel. 

Deze tellingen tonen aan dat, vergeleken met het niet-begraasde humusprofiel, vooral 
verse en matig omgezette organische fragmenten door begrazing verdwenen. 

Excrementen 
Zoögene activiteit maakt deel uit van de veldclassificatie van humusprofielen (Klinka 
et al., 1981). In de slijpplaten waren ronde en ellipsvormige excrementjes aanwezig 
die vooral aan mijten worden toegeschreven. Deze konden verschillende diameters 
vertonen maar meestal < 30 urn 0 . De excrementen werden zowel binnenin als aan 
de buitenkant van plantenfragmenten aangetroffen. 

Aantallen excrementen zijn voor alle vier humusprofielen in grafieken verwerkt (fig. 
3). De grafiek van het niet begraasde profiel toont een gelijkmatig verloop met de 
diepte. Het grootste aantal excrementen was ongeveer 130 in de F2-horizont. De 
begraasde profielen vertoonden hiaten met de diepte, hadden een ander 
verdelingspatroon en verschilden ook onderling. 

Lichtmicroscopie toonde aan dat excrementen meestal te klein zijn voor 
veldwaarneming. Microscopie is dan nodig om vast te stellen of excrementen 
aanwezig zijn of niet en om een indruk te verkrijgen van de mate van dierlijke 
activiteit. 
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Fig. 2 Decompositie van organische fragmenten in niet-begraasd en begraasd (dalprofiel) 
humusprofiel. Vooral verse en matig omgezette organische fragmenten waren minder in de 
begraasde strooisellaag aanwezig 

Schimmeldraden 
Mycogene activiteit (fig. 4) maakt eveneens deel uit van de veldclassificatie (Klinka 
et al., 1981). Lange schimmeldraden werden niet in het veld en evenmin in de 
onderzochte slijpplaten aangetroffen. De draden waren meestal erg dun (< 10 urn 
0 ) terwijl de lengte van een draad vaak gering (< 50 um) was. Schimmeldraden 
konden afzonderlijk, maar ook vaak in clustertjes van een paar schimmeldraden, 
optreden. Het maximale aantal schimmeldraden was ongeveer 25/1. Het is daarom 
niet te verwonderen dat schimmeldraden vaak moeilijk in het veld waarneembaar 
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Fig. 3 Excrementen in alle onderzochte humusprofielen. Hiaten waren vooral in begraasde 
strooisellagen aanwezig 

zijn. Monstername gebeurde in de herfst van 1994 toen weinig paddestoelen aanwezig 
waren. 

Het enige humusprofiel dat meer dan 25/1 schimmeldraden bevatte was het begraasde 
dalprofiel. De meeste schimmeldraden kwamen hier met ongeveer 120/1 in de A-
horizont voor. Ook hier meestal met kleine-dunne-verweven draden die op meerdere 
plaatsen aangetroffen werden. 
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Fig. 4 Schimmeldraden in vier humusprofielen. Hoofdzakelijk weinig schimmeldraden. Wel veel 
aanwezig in de A-horizont van het dalprofiel 

Een van de de belangrijke punten voor de veldkartering van humuslagen is het 
vaststellen van zowel de mycogene als de zoögene activiteit. Boven is aangetoond 
dat dit vaak in het veld niet goed mogelijk is. Met de lichtmicroscoop kan dit wel. 

Een moeilijkheid, waarvoor criteria afgesproken moeten worden, is dat men bij de 
veldkartering ook nog moet vaststellen of mycogene dan wel zoögene activiteit het 
belangrijkst in het humusprofïel is. Dit zou met de lichtmicroscoop kunnen gebeuren 
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door, na de tellingen van schimmeldraden en excrementen, afgesproken verhoudingen 
te hanteren. 

Kenmerken via beeldanalyse 

Alle slijpplaten van humusprofielen werden met beeldanalyse bewerkt. Een van deze 
profielen, het niet-begraasde, werd als voorbeeld uitgekozen. Met beeldanalyse kunnen 
grote aantallen organische deeltjes, in korte tijd en nauwkeurig, in een slijpplaat 
gemeten worden. In dit geval waren het organische fragmenten in 60 meetvelden, 
elk met een oppervlak van ongeveer 2 mm2, per humushorizont (fig. 5). Elk meet-
of beeldveld bestaat uit een beeldscherm waarin het aantal organische fragmenten 
en de totale oppervlakte van deze fragmenten werd bepaald. Zo ontstond één opgevuld 
vierkantje van figuur 5. 

Onder ieder vierkantje kan men zich een beeld voorstellen, of een foto van het 
beeldscherm maken. Door de foto's aan elkaar te plakken worden patronen van 
organische fragmenten en van poriën zichtbaar. Dit is niet gedaan en daarom de 
volgende korte uitleg. 

0 

« 0 

too 

TOC 

MO 

SOG 

4O0 

aoo 

ZOO 

100 

• • 

• 

ä jjplp 
• t • • • • • i 

O p p * 

Fig. 5 Spreiding van aantallen organische fragmenten en het oppervlaktepercentage dat 
daardoor wordt bedekt per horizont van het niet-begraasde humusprofiel. De getrokken lijn is de 
regressielijn 
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Voor deze uitleg bepalen wij ons eerst tot de grafiek die hoort bij de L-laag. Het 
bovenste vierkantje bevat ongeveer 580 organische fragmenten met een 
oppervlaktepercentage van ongeveer 22%. Nemen wij het lager gesitueerde meest 
rechtse vierkantje van de cluster, dan is het totale aantal fragmenten per beeldveld 
verminderd tot ongeveer 250 en het oppervlaktepercentage ongeveer 20% geworden. 

Op de verticale as neemt het aantal organische fragmenten per beeldveld toe van nul 
tot duizend. Deze toename kan bij hetzelfde oppervlak plaatsvinden, bijvoorbeeld 
een oppervlak van 20%. Wordt dit oppervlak verdeeld over bijvoorbeeld 580 deeltjes, 
in plaats van over 250 deeltjes, dan zullen de organische fragmenten kleiner uitvallen. 
Wordt het totale oppervlak van de organische fragmenten per beeldveld groter, 
bijvoorbeeld 40%, dan worden alle deeltjes bij gelijk blijvende aantallen groter, maar 
blijven de 580 deeltjes kleiner dan de 250. 

Met deze uitleg is het mogelijk geworden om de spreiding van organische fragmenten 
in de humushorizonten te visualiseren en te begrijpen. In de linker benedenhoek van 
de grafiek liggen weinig kleine organische fragmentjes maar in de linker bovenhoek 
duizend nog kleinere fragmentjes. In de rechter benedenhoek zijn weinig grote 
organische fragmenten aanwezig. In de rechter bovenhoek van een grafiek komen 
de grootste van de kleinste organische deeltjes voor. 

Een andere benadering is een statistische, waarbij de regressielijn van oppervlak 
versus aantal organische fragmenten aangeeft welk verband tussen deze variabelen 
bestaat. Daarnaast geeft de verklaarde variantie (r2) aan hoe goed het aantal 
fragmenten te voorspellen is uit het oppervlaktepercentage. Alleen in de L en A 
horizonten is de verklaarde variantie groter dan 0,5 en is enig verband tussen de twee 
grootheden aanwezig. In ons geval is echter vooral gelet op de verschillen in 
spreiding van organische fragmenten en vierkantjes in de vijf grafieken. 

Eerst een vergelijking tussen de L- en de A-humushorizont (fig. 5). De spreiding van 
de vierkantjes lijkt sterk op elkaar maar de vierkantjes in de A-horizont zijn naar 
boven verschoven. Dit betekent dat de organische fragmenten in de A-horizont wat 
kleiner zijn dan in de L-horizont. Beide humushorizonten bevatten vooral de kleinere 
deeltjes van het humusprofiel. 

De Fl-horizont had, vergeleken met de L-horizont, vierkantjes die niet veel in aantal 
verschilden maar wel in oppervlakte. De organische fragmenten zijn in de Fl-horizont 
groter geworden en ook is verdichting van organische deeltjes opgetreden. 

De spreiding in de F2-horizont week af van de spreiding in de aangrenzende Fl- en 
H-horizonten. Opvallend is het grotere aantal kleinere organische deeltjes in de F2-
horizont terwijl veel minder verandering in het oppervlak optreedt. Vergeleken met 
de Fl-horizont heeft de F2-horizont een verhoogde dierlijke activiteit en is meer 
verkleining van organische fragmenten opgetreden. 

De H- en de Fl-horizont lijken qua spreiding op elkaar maar de H-horizont heeft 
wat meer vierkantjes met oppervlaktepercentages > 55%. Enkele beeldvelden van 
de H-horizont bevatten dus meer grotere fragmenten. Ondanks het grote verschil in 
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spreiding tussen F2- en H-horizont worden de processen van de F2-horizont in de 
H-horizont gecontinueerd. De verkleining van organische fragmenten gaat in de H-
horizont door maar de dierlijke activiteit is, qua aantal excrementen (fig.3, 
niet-begraasd) minder geworden. De reden waarom toch minder kleinere en meer 
grotere organische fragmenten in de H-horizont aanwezig zijn ligt aan verkitting. 
In de H-horizont worden ook de meest resistente organische bestanddelen, waaronder 
dennennaalden, uiteindelijk omgezet. 

Het hierboven gegeven overzicht van L- tot H-humushorizont geeft aan dat, ondanks 
duidelijke verschillen in spreiding tussen deze horizonten, er toch sprake is van een 
continue natuurlijke verandering van de organische fragmenten. Gaande van de H-
naar de A-horizont lijkt deze continuïteit te worden onderbroken. Verse wortels en 
door dierlijke activiteit aangetaste wortelresten waren, in de A-horizont, vooral 
verantwoordelijk voor organische fragmenten met een kleiner oppervlak. Aanvoer 
van organisch materiaal uit de H-horizont leek minder belangrijk. 

Kenmerken via elektronenmicroscopie 

Microchemie humusprofielen Kootwijk 
De resultaten van de microchemische analyse van organische fragmenten in slijpplaten 
zijn gebaseerd op gemiddelden van ongeveer 25 metingen per horizont en afkomstig 
van L-, Fl-, F2-, H- en A-horizonten van het zwaar begraasde dalprofiel bij Kootwijk 
(fig. 6-8). Van de tien gemeten chemische elementen waren er vijf (Ca, Cl, Si, S 
en Al), met ongeveer 6 gew.% en meer aanwezig. Hierna volgden de andere vijf (P, 
K, Na, Fe en Mg) met minder dan 6 gew.% (fig. 6-7). 

Een vergelijking van chemische elementen in de verschillende horizonten gaf de 
volgende resultaten. De L-horizont was rijker dan de Fl-horizont omdat zes van de 
tien elementen (K, Al, Cl, Ca, Mg, Na) meer voorkwamen (fig. 6-7). Fosfor bleef 
gelijk, terwijl drie elementen (Si, Fe en S) minder voorkwamen. De afname van drie 
elementen (K, Al, Na) ging door tot in de F2-horizont en van chloor tot in de A-
horizont. 

In de F2- horizont bleven drie elementen (Mg, Fe, P) gelijk aan de F l-horizont en 
namen drie andere (Si, Ca, S) in gewichtspercentage toe. De laatste drie chemische 
elementen waren ook meer aanwezig dan in de L-horizont (fig. 6-7). De F2-horizont 
is daarom zowel een verrijkende als verarmende humushorizont ten opzichte van 
de L- en Fl-humushorizonten. 

Wordt de H-horizont met de F2-horizont vergeleken, dan is de dieper gesitueerde 
humushorizont rijker. In de H-horizont namen zes chemische elementen (K, Al, Si, 
Ca, Na, Fe) in gewichtspercentage toe, en drie (Cl, P, S) af. Magnesium bleef, ook 
in de H-horizont, minimaal aanwezig. 

De A-horizont was, ten opzichte van de H-horizont, rijker. Zes chemische elementen 
(K, Al, Si, Mg, Na, Fe) namen toe in gewichtspercentage en de overige vier (Cl, 
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Fig. 6 Gewichtpercentages van chemische elementen van organische fragmenten in een slijpplaat 
van het zwaar begraasde dalprofiel bij Kootwijk 

Ca, P, S) af. Opvallend waren de duidelijke afname van twee elementen (Ca, S) in 
de A-horizont en een behoorlijke toename van drie andere (Al, Si, Na). 

Wordt de chemische samenstelling van de organische fragmenten in de A-horizont 
met die van de L-horizont vergeleken, dan is de laatste rijker. Vijf elementen (K, 
Cl, Ca, P en S) namen duidelijk in gewichtspercentage af. Drie elementen (Al, Si, 
Na) vertoonden een duidelijke toename en ijzer een wat mindere. Magnesium nam 
in de A-horizont, na een afname tot vrijwel nihil in de Fl-, F2- en H-
humushorizonten, toe tot iets meer dan in de L-horizont (fig. 7). 

Bovengenoemde gegevens tonen aan dat er duidelijke chemische verschillen tussen 
horizonten bestaan (fig. 6-7). Omdat het hier om gemiddelde gewichtspercentages 
van organische fragmenten per horizont gaat, zijn de verschillen binnen één horizont 
nog niet bekend. Ongeveer 25 metingen, aan verschillende en op elkaar lijkende typen 
organische fragmenten binnen één horizont, toonden aan dat ook dan duidelijke 
chemische variatie aanwezig is. 

Binnen de F-horizont, dus tussen FI- en F2-horizont, treden belangrijke verschillen 
op (fig. 6-7). Deze kunnen soms groter zijn dan verschillen tussen F2 en H horizont. 
Ook uit onderzoek van Emmer (dit rapport) blijkt dat verschillen binnen horizonten 
vaak groter zijn dan tussen horzonten. De betekenis van deze verschillen voor de 
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Fig. 7 Gewichtspercentages per horizont van de overige vijf chemische elementen in het 
zw•aarbegraasde dalprofiel bij Kootwijk 

ecologie moeten verder worden onderzocht om het belang van bepaalde 
horizontgrenzen bij het veldonderzoek vast te stellen. Ook het diepteverloop van 
enkele ecologisch relevante ratio's vertoont een belangrijke cesuur bij de F2-horizont 
(fig. 8). Hieruit zou kunnen worden afgeleid dat het onderscheid tussen FI- en F2-
horizont relevanter is dan tussen Ftot- en H-horizont. 

In de ecologie wordt gebruik gemaakt van verhoudingen van chemische elementen 
zoals K/Ca, Al/Ca en P/S (fig. 8). 

Deze waren voor Kootwijk het geringst in de F2- horizont. Opvallend was dat de 
K/Ca- en P/S-verhoudingen in de A-horizont vrijwel gelijk of iets hoger zijn dan deze 
verhoudingen in de L-horizont, met lagere waarden in de F- en H-humushorizonten. 
Het verloop voor Al/Ca is vergelijkbaar maar met een extreme Al/Ca-toename in de 
A-horizont. Dit kwam vooral door de sterke afname van calcium in de A-horizont 
terwijl aluminium minder steeg (fig. 6). 
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Fig. 8 Enkele in het ecologisch onderzoek gebruikte verhoudingen tussen chemische elementen in 
het zwaarbegraasde dalprofiel van Kootwijk 

Microchemie humusprofiel Hoog Buurlo 
Om in een voorbeeld te laten zien hoe het verloop van chemische elementen in 
organische fragmenten beneden de strooisellaag kan zijn, werd gebruik gemaakt van 
data van een podzolgrond bij Hoog Buurlo. Dit bodemprofiel werd, samen met zeven 
andere zure bosgronden uit Nederland, Denemarken en Zweden, als onderdeel van 
een Europees (EC) project microchemisch en met slijpplaten bestudeerd (Bisdom 
et al., 1995). Hoog Buurlo is uitgekozen omdat het niet ver van Kootwijk ligt en het 
bodemprofiel eveneens in zandgrond, met gemengd bos en ondergroei, ontwikkeld 
is. Elementverdelingen van bodemhorizonten zijn in figuur 9 vastgelegd. 

De strooisellaag was hier de Oh-horizont met daaronder Ah-, EB-, Bhe-, Bhs-, BCs 1 -, 
BCs2-, Csl- en C-bodemhorizonten tot een diepte van 1,50 m. Het meest opvallend 
zijn de hoge gewichtspercentages van silicium en aluminium in organische 
fragmenten, gevolgd door veel minder ijzer. De overige elementen (K, Ca, Cl, Na, 
Mg, P, S) waren nog minder aanwezig. Er zijn, vooral over het gedrag van aluminium 
in zure bosgronden, veel bodemkundige interpretaties in omloop. Daarom is veel 
aandacht besteed aan aluminium en is met de behandeling van dit element begonnen. 
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Fig. 9 Gewichtspercentages van chemische elementen in organische fragmenten van de totale 
strooisellaag via A- en B-horizonten tot de 1.5 m diepe C-horizont van een podzolgrond onder 
bos bij Hoog Buurlo 

Aluminium in organische fragmenten 
Organische fragmenten van de Oh-horizont in Hoog Buurlo bevatten gemiddeld 6 
gew. % Al (fig. 9), overeenkomend met Kootwijk (fig. 6). In de Bhe-horizont was 
dit opgelopen tot 9 gew. % Al en in de Bhs-horizont tot 18 gew. % Al. Organische 
deeltjes in de Cs 1-horizont bevatten gemiddeld zelfs 28 gew. % Al, gevolgd door 
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een afname tot 24 gew. % Al in de C-horizont (fig. 9). Er was dus een grote toename 
van aluminium in organische fragmenten van B-, BC- en C-horizonten. Dit verloop 
trad ook in veel van de andere onderzochte Europese podzolgronden op. 

De organische fragmenten met veel aluminium bestonden voor een gedeelte uit 
lichtmicroscopisch herkenbare plantaardige deeltjes maar eveneens uit veel 
onherkenbare. Elektronenmicroscopie was nodig om de samenstelling van beide typen 
deeltjes vast te stellen. Zo is aangetoond dat de meeste microscopisch amorfe deeltjes, 
in poriën en op het oppervlak van zandkorrels, een organische component hadden 
en in de ondergrond vooral van wortels afstamden. Omdat er weinig klei in deze 
podzolgronden aanwezig is, vormen de diverse soorten organische fragmenten 
een belangrijke reactieve substitutie. 

Wortels bezaten in iedere bodemhorizont verschillende chemische elementen, 
waaronder aluminium. Slechts drie (Al, Si, Fe) van de tien gemeten zwaardere 
elementen konden in vrij pure vorm in wortel of blad optreden. Dit gebeurde als een 
soort zeer fijnkorrelig (< 0,5 urn 0 ) pigment, meestal bij gewichtspercentages van 
veertig en meer, gecalculeerd als oxyde. Ook grotere (3 urn 0 ) deeltjes van 
aluminium of silicium konden vooral in wortels van B-, BC- en C-horizonten 
aanwezig zijn (fig. 10). 

Ook met deze grotere hoeveelheden aluminium waren wortels nog vers en groeiden 
naaldbomen en ondergroei. Een situatie die hiermee vergelijkbaar zou kunnen zijn 
is die van halofyten. Deze zoutminnende of zouttolerante planten kunnen zich onder 
andere in een dergelijk milieu handhaven door zouten in weefsel en wortel op te 
slaan. 

Dat wortels aluminium kunnen opslaan is niet nieuw (Sanborn en Lavkulich, 1989; 
Vogt et al., 1987). De laatste auteurs wezen er tevens op dat de verblijfstijd van 
aluminium en ijzer honderden jaren in wortels van de Bhs-horizont kan zijn en 
tientallen jaren in de E-horizont en strooisellaag. Overzichtsartikelen over wortel 
adaptatie en functioneringsmechanismen zijn onder andere geschreven door Bennet 
en Breen (1991) en Marschner (1991). 

Aluminium in wortels en vorming van de B-horizont 
Het in grotere hoeveelheden actief opslaan van aluminium en andere elementen in 
verse wortels heeft enkele consequenties voor gangbare bodemkundige interpretaties 
over het ontstaan van de B-horizont. Deze interpretaties maken vooral gebruik van 
directe neerslag uit oplossingen in de B-horizont en van inspoeling van vaste 
organische deeltjes uit ondiepere bodemhorizonten. 

In het Europese onderzoek werd aangetoond dat actieve opname en accumulatie van 
aluminium in verse wortels van de B-horizont optreedt. Deze accumulatie was niet 
specifiek voor de B-horizont. Vaak werd nog meer aluminium in wortels van BC-
en C-horizonten opgeslagen en minder in wortels van ondiepere horizonten (fig. 9). 

Tijdens dit onderzoek werd eveneens vastgesteld dat verse en omzettende organische 
fragmenten meestal een horizont-specifieke chemische samenstelling hebben, ook 
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die van de B-horizont. Bovendien bleven verse en humificerende vaste organische 
fragmenten vooral in de bodemhorizont waarin zij ontstonden. Het ontstaan van de 
B-horizont was daarom nauwelijks te danken aan inspoeling van vaste organische 
componenten uit hogere bodemhorizonten en ook weinig aan directe neerslag van 
organische verbindingen uit oplossingen. De B-horizont kwam waarschijnlijk vooral 
en in ieder geval mede tot stand door actieve opname en concentratie van chemische 
elementen in wortels. 

In de Bh-horizont kwamen vaak grotere hoeveelheden wortels voor en soms dunne 
wortelmatjes. Deze wortels slaan veel aluminium en andere elementen op en vormen 
een voedingsbron voor bodemdiertjes. Dit veroorzaakte een plotselinge stijging van 
excrementen, komend vanuit de EB-horizont, in de Bh-horizont. Deze excrementjes 
waren Bh-specifiek, evenals de meeste excrementen van andere bodemhorizonten 
horizontspecifiek waren. Ook bij excrementen trad daarom weinig transport van vaste 
deeltjes tussen bodemhorizonten op. 

De gepresenteerde microchemische data, tellingsgegevens en interpretaties leiden niet 
tot het conventionele beeld van de vorming van een humuspodzol. Dit vraagt vooral 
om een inspoelings B-horizont en om door bodemoplossingen gestuurde processen 
(De Vries, J994; Emmer, 1995; Mulder en Stein, 1994). De rol van wortels is bij 
deze genetische benadering onbelangrijk en nauwelijks een factor in modellen van 
zure bosgronden. 

Andere facetten van aluminium in zure bosgronden 
De weg van verse tot totaal omgezette wortel kon stapje voor stapje microchemisch 
gevolgd worden. Zo bleek dat aluminium pas na afbraak van alle vaste organische 
deeltjes in grotere hoeveelheden vrijkwam. Dit vrijkomen van aluminium kwam in 
alle bodemhorizonten voor maar trad het meest in BC- en C-horizonten op. In deze 
onderste bodemhorizonten neemt het aantal verse wortels af en is het aandeel van 
sterk omgezette wortelfragmenten vaak groter dan in de B-horizont. Nat-chemisch 
wordt het niet organisch gebonden aluminium, in bodemoplossingen van BC- en C-
horizonten, daarom vaak hoger (De Vries, 1994; Emmer, 1995). In de nog aanwezige 
verse en omzettende wortelfragmenten van de onderste bodemhorizonten werd 
eveneens het hoogste gemiddelde aluminiumgehalte gemeten; opnieuw een aanpassing 
van een afnemend aantal verse wortels aan een bodemoplossing met nog meer 
aluminium. 

Actief opererende wortels hebben invloed op de buffercapaciteit van zure 
zandgronden. Immers, niet alle gemeten aluminium is direct beschikbaar voor 
buffering door opslag in wortels en verterend organisch materiaal. Hetzelfde geldt 
voor uitspoeling van aluminium. Ook zullen wortels actief mineralen verweren, maar 
gemakkelijker chemische elementen uit de aangrenzende bodemoplossing opnemen. 
Kortom er zal meer aandacht besteed moeten worden aan activiteiten van wortels. 

De microchemische metingen aan organische fragmenten in slijpplaten hebben ook 
de vraag opgeroepen in hoeverre wortels van planten, struiken en bomen in staat zijn 
om zich op diverse diepten aan verschillende bodemmilieus aan te passen. Dat dit 
gebeurt is duidelijk, omdat wortels van dezelfde plant op diverse diepten in 
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Fig. 10 Raster-elektronenmicroscopische opname van (A) een wortel met hoge concentraties 
nieuwgevormde aluminium of silicium in BC horizont en (B) een uitvergroting van het witte 
rechthoekje uit figuur A 

verschillend samengestelde en werkzame bodemhorizonten aangetroffen worden. 
Onder gunstige omstandigheden, zoals bijvoorbeeld in de strooisellaag, de bovenkant 
van de B-horizont en soms die van de A-horizont, werden meer wortels ontwikkeld. 
Ook was de plant in staat om selectief met de ingevangen chemische elementen om 
te gaan. Ook al trad veel aluminium in wortels van diepere bodemhorizonten op, dan 
werd toch slechts een gedeelte hiervan naar het blad getransporteerd. In het blad kon 
echter wel een pigment van (zeer) kleine korreltjes ontstaan met een hoog gehalte 
aan aluminium, silicium of ijzer. 

Overige chemische elementen in organische fragmenten 
Naast aluminium werden negen andere chemische elementen in verse en omzettende 
organische fragmenten onderzocht (fig. 9). De grote hoeveelheid silicium, die in 
organische fragmenten van alle horizonten aangetroffen werd, was het meest 
opvallend. In de strooisellaag was al gemiddeld 22 gew.% Si aanwezig. Een 
maximum van 29 gew.% Si werd in organische fragmenten van de EB-horizont 
gemeten en een minimum van ongeveer 15 gew.% Si in de BCs2- en Cs 1-horizonten. 
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Zoals boven beschreven, kan Si vrijwel in pure korreltjes in organische fragmenten 
optreden maar ook in grotere eenheden (fig. 10). 

Noch grotere, noch kleinere deeltjes met vrij zuivere Si, Fe en Al vertoonden een 
met de lichtmicroscoop of rasterelektronenmicroscoop zichtbare kristallisatie. Alle 
andere vormen, van deze drie en de andere gemeten chemische elementen, waren 
eveneens microscopisch amorf. Het waren allen nieuwvormingen, geen overblijfselen 
van omzettende primaire mineralen. 

IJzer was het derde van de meest optredende elementen, echter beduidend minder 
dan Si en Al (fig. 9). Grotere eenheden van vrij zuiver ijzer, zoals die van aluminium 
of silicium (fig. 10), werden niet aangetroffen. De resterende chemische elementen 
(Na, Mg, P, S, Cl, K, Ca) kwamen vrijwel nooit als afzonderlijk element in de 
onderzochte organische fragmenten voor. 

Calcium en chloor waren in de Oh-horizont van Hoog Buurlo veel minder 
vertegenwoordigd dan in de strooisellaag van Kootwijk fig. 6). De strooisellaag in 
Hoog Buurlo was rijker dan de Ah-horizont (fig. 9-10). Verschillende elementen (Cl, 
Ca, P, S, Fe) waren in geringere hoeveelheden in de Ah-horizont aanwezig. Indien 
niet de Ah-horizont maar de C-horizont met de Oh-horizont vergeleken wordt, dan 
is de afname van veel chemische elementen verder toegenomen. 

Discussie en conclusies 

Micromorfologie en veldonderzoek strooisellagen 
Het doel van dit micromorfologische onderzoek van humusprofielen was aan te tonen 
dat de door ons gebruikte technieken kunnen bijdragen aan een onderbouwing van 
humusprofielkenmerken die bij een in het veld te gebruiken humusvormtypologie 
van belang zijn. Gekozen werd voor een kwantitatieve benadering waarbij in de eerste 
plaats, via lichtmicroscopische tellingen, gegevens zouden vrijkomen over vaste 
componenten van begraasde en niet-begraasde humusprofielen. De resultaten werden 
aan de ene kant gebruikt voor vergelijking met veldgegevens van de strooisellaag 
en aan de andere kant voor sturing van beeidanalytisch en microchemisch onderzoek. 

Met tellingen van organische fragmenten, mineralen, excrementen en schimmeldraden 
werd de opbouw van vaste componenten in de L-, Fl-, F2-, H- en A-horizonten 
bekend. Van organische fragmenten werden bovendien omzetting, grootteverdeling 
en lengte/breedte-verhouding in drie klassen bepaald. Deze gegevens maakten het 
mogelijk om over verschillende, vaak moeilijk in het veld te bepalen maar wel in 
de veld-humusclassificatie opgenomen parameters/kenmerken van classificatie, een 
oordeel uit te spreken. 

Er bleek weinig ingestoven zand in de onderzochte strooisellagen voor te komen, 
zodat deze vrijwel geheel uit organisch materiaal bestonden. Zand van de A-horizont 
kon wel of niet door begrazing in de H-horizont geïntroduceerd worden. Excrementen 
en schimmeldraden waren meestal te klein om in het veld waar te nemen. Het verschil 
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tussen begraasde en niet-begraasde humusprofielen was vooral aan te tonen via 
decompositie van organische fragmenten. Verse en matig omgezette organische 
fragmenten waren minder in begraasde humusprofielen aanwezig. 

Om veel organische fragmenten te kunnen meten is beeldanalyse, gekoppeld aan 
lichtmicroscopie, noodzakelijk. Zo kon via aantallen en oppervlakte van organische 
deeltjes aangetoond worden dat de in het veld herkende humushorizonten ook 
kwantitatief en qua spreiding van organische fragmenten van elkaar verschillen. 

Elektronenmicroscopie werd gebruikt om aan te tonen dat er inderdaad chemische 
verschillen tussen en binnen humushorizonten bestaan. Er was ook een verschil in 
samenstelling tussen de strooisellaag van een begraasd profiel in Kootwijk met veel 
Ca, Cl, Si, S en Al en de niet-begraasde strooisellaag van Hoog Buurlo met vooral 
Si, Al en Fe. 

Micromorfologie en veldonderzoek diepere humusprofiel 
De in het veld onderzochte humusprofielen bij Kootwijk bestonden uit L-, F-, H-
en A-horizonten (Kemmers et al., in voorb.). Het micromorfologische onderzoek 
beperkte zich daarom tot dit ondiepere gedeelte van het humusprofiel. In Hoog Buurlo 
werd ook het diepere gedeelte van het humusprofiel (E-, B-, BC- en C-horizonten) 
met behulp van slijpplaten bestudeerd. Hierdoor bleek dat het af en toe graven van 
een diepe profielkuil, gevolgd door veld- en microscopische bestudering van het totale 
bodem- en humusprofiel, belangrijk kan zijn voor een beter begrip van de relatie 
ecologie-vegetatie-bodemvorming. Ook het diepere bodemprofiel speelt hierbij een 
essentiële rol omdat veel van de chemische elementen, in het blad van bomen en 
diepwortelende struiken, uit het diepere humusprofiel door wortels opgenomen 
worden. Dit blad wordt toegevoegd aan de strooisellaag met als gevolg organische 
fragmenten met veel chemische elementen stammend uit de ondergrond. Aldus 
ontstaan kringlopen van elementen. 

In de zandige zure bosgrond van Hoog Buurlo en in acht andere vergelijkbare bodems 
in Nederland, Denemarken en Zweden, bleken wortels en omzettende 
wortelfragmenten een actieve rol te spelen bij het ontwikkelen van het humus- en 
bodemprofiel. Zo blijkt de ontwikkeling van de B-horizont in een humuspodzol in 
belangrijke mate te danken te zijn aan wortelactiviteit in de horizont zelf en niet aan 
inspoeling van vaste bestanddelen of directe neerslag hiervan vanuit percolerende 
bodemoplossingen. 

In de B-horizont treft men vaak veel wortels aan van dieper wortelende bomen en 
struiken, soms zelfs wortelmatjes. Deze wortels slaan actief veel chemische elementen 
op, waaronder aluminium, silicium en in mindere mate ijzer. Deze wortelactiviteit 
was niet beperkt tot de B-horizont maar speelde zich ook af in de BC- en C-horizont. 
In deze horizonten neemt het aantal wortels echter af en daarmee de opslagcapaciteit 
en invloed van actieve wortels. 

De concentratie van grote hoeveelheden aluminium, vooral in de wortels van B-, 
BC- en C-horizonten, heeft consequenties voor de conventionele rol die aan dit 
chemische element wordt toegekend bij verwering, uitspoeling en zuurbuffering van 
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zure zandige bosgronden. Aluminium is minder beschikbaar voor directe 
zuurbuffering en de uitspoeling van aluminium verloopt trager door deze opslag in 
wortels. Ook kwam het meeste aluminium pas vrij nadat de vaste organische 
fragmenten geheel waren afgebroken. 

Voor de opname van nutriënten dringen wortels van bomen en struiken vaak dieper 
dan een meter in de bodem door. Dit betekent dat wortels verschillende 
bodemhorizonten passeren en onder diverse omstandigheden chemische elementen 
moeten opnemen. Zo wordt de samenstelling van bladeren niet alleen door wortels 
in de strooisellaag maar ook door wortels van het diepere humusprofiel bepaald. 

Wortels zijn niet alleen belangrijk voor de plantengroei maar ook voor de 
bodemvorming. In fysisch-chemische modellen wordt echter weinig rekening 
gehouden met bodemvorming door wortels. Dit komt vooral door het gebrek aan 
bruikbare kwantitatieve gegevens, die onder andere met micromorfologische 
technieken verzameld kunnen worden. 

Bestudering humusprofiel en toegepaste micromorfologische technieken 
Bestudering van het humusprofiel, bestaande uit humushorizonten, humusvormen, 
humuskenmerken en humusprocessen, kan zowel in het veld als met de microscoop 
geschieden. Veldanalyse werkt dan vooral aan humushorizonten en humusvormen 
omdat deze groter en herkenbaar zijn, terwijl micromorfologie hoofdzakelijk 
humuskenmerken en humusprocessen bestudeert (fig. 11). Beide benaderingen 
overlappen elkaar vooral bij de studie van humusvormen en humuskenmerken. 

Voor micromorfologisch onderzoek werden monsters in het veld genomen op basis 
van veldkennis en tot slijpplaten verwerkt. Een slijpplaat vertegenwoordigt daarmee 
een klein, maar geselecteerd, gedeelte van het veldonderzoek. Hierdoor was het 
mogelijk om verschillende resultaten van het micromorfologisch onderzoek te 
vergelijken met veldgegevens. Tevens ontstond een nauwe samenwerking tussen veld 

Humusprofielonderzoek 

Aspect Methode Techniek 
Veld Micromorfologisch 

Humushorizonten 

Humusvormen 

Humuskenmerken 

Humusprocessen 

LM: Lichtmicroscopie 
BA: Beeldanalyse 
EM: Electronenmicroscopie 

Fig. 11 Aspecten van het humusprofiel die zich lenen voor bestudering via veld- en/of micromor
fologische methoden. Inzet van methoden neemt af in de richting van de pijlen 
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(LM) 
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en micromorfologisch onderzoek omdat resultaten elkaar aanvullen. De kwantificering 
van micromorfologische gegevens vergemakkelijkte deze samenwerking aanzienlijk. 

Toepassing van micromorfologie in het humusprofielonderzoek is gekoppeld aan het 
gebruik van bepaalde technieken. In figuur 11 zijn tevens de micromorfologische 
technieken vermeld die het meest geschikt zijn voor een bepaald aspect van het 
humusprofielonderzoek. Humushorizonten werden met succes door een combinatie 
van lichtmicroscopie en beeldanalyse bestudeerd. Humusvormen en humuskenmerken 
konden goed met de lichtmicroscoop onderzocht worden en humusprocessen vooral 
met de licht- en elektronenmicroscoop. 
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De dynamiek van strooisellagen in bosecosystemen op de 
overgang van kalkrijk naar kalkarm 

Rein W. de Waal 
DLO-Staring Centrum 
Instituut voor Onderzoek van het Landelijk Gebied (SC-DLO) 

Samenvatting 

Een bosecosysteem bestaat uit een groeiplaats met de daarop voorkomende vegetatie. 
De groeiplaats wordt bepaald door dominante onafliankelijke factoren zoals klimaat, 
geologische en geomorfologische gesteldheid, hydrologie en beheer. Het ecosysteem 
wordt daarnaast bepaald door een complex van factoren die elkaar in zekere mate 
beïnvloeden. De belangrijkste van deze afhankelijke bosecosysteem-componenten zijn 
het bodem- en humuscompartiment, de boomlaag en de ondergroei. Van deze vier 
compartimenten is zeker in Nederland in het nabije verleden het humuscompartiment 
sterk onderbelicht. Juist het humusprofiel blijkt als resultante van biotische en 
abiotische processen een uitstekende indicator te zijn voor de actuele toestand en 
ontwikkelingen in het bosecosysteem. Veranderingen door externe invloeden of door 
successie hebben verschuivingen in de relatie tussen het bodem- en 
humuscompartiment, de boomlaag en de ondergroei tot gevolg. Deze verschuivingen 
komen vrij snel tot uiting in de ondergroei en de uiterlijke kenmerken van het 
humusprofiel. Soms zijn de veranderingen in de ondergroei nauwelijks waarneembaar. 
In die gevallen levert het humusprofiel extra informatie. Zo zijn er sterke 
aanwijzingen dat veranderingen in zuurgraad, kalktoestand, vochttoestand en 
overstromingsdynamiek of successiestadium van bepaalde bosecosystemen zich snel 
kunnen vertalen in veranderde strooiselvertering en daarmee in een waarneembare 
verandering in profielopbouw. 

Aan de hand van enkele case-studies zullen de veranderingen in het humusprofiel 
in samenhang met bodem, boomlaag en ondergroei in zich ontwikkelende 
bosecosystemen geschetst worden. Daarbij zal allereerst een voorbeeld gegeven 
worden van een ongestoorde natuurlijke ontwikkeling van een oud bosecosysteem. 
Vervolgens worden er voorbeelden gepresenteerd van humusprofielen op de overgang 
van arme naar rijke bodems met verschillen in opstand, van humusprofielontwikkeling 
in verzurende bossystemen door het wegvallen van kwel en tenslotte van 
humusprofielen in dynamische riviermilieus. 
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Inleiding 

De strooisellagen in de kalkrijke bossen getuigen op het eerste gezicht niet van een 
spectaculaire dynamiek. Het strooisel wordt snel verteerd en relatief snel onder 
invloed van de actieve bodemfauna gemengd met de minerale bovengrond. Op deze 
wijze ontstaan z.g. endo-organische (inwendige humusprofielen) die duidelijk 
onderdeel vormen van de bodem (zie Kemmers, dit rapport). Op de ruimtelijke 
overgangen van kalkrijke naar -arme bosecosystemen onderscheidt de humusont-
wikkeling zich echter van die van de kalkhoudende systemen. In rijke bossen kunnen 
ondanks de aanwezige kalkminnende vegetatie tekenen van een beginnende verarming 
van de groeiplaats worden aangetroffen die samenhangen met ontkalking van de 
bodem (groeiplaats-'successie'). Het humusprofiel lijkt deze overgangen en 
ontwikkelingen duidelijk te markeren. In dit artikel wordt deze ontwikkeling 
geschematiseerd weergegeven aan de hand van de veranderende balans tussen de 
belangrijkste factoren die in bosecosystemen werkzaam zijn. Met voorbeelden uit 
het veld worden de veranderingen in deze bosecosystemen op de overgang van rijk 
naar arm geïllustreerd. 

Bosecosystemen 

Bosecosystemen zijn te definiëren als karakteristieke complexen van abiotische en 
biotische factoren die een functioneel geheel vormen (Clerkx et al., 1994). Met andere 
worden: een bosecosysteem is een combinatie van groeiplaatstype en een daarop 
voorkomend vegetatietype. Op en in dit bosecosystemen zijn verschillende 
ecosysteemfactoren werkzaam. In de ecosysteemtheorie van Jenny (1961) wordt 
een onderscheid gemaakt tussen onafhankelijke factoren en afhankelijke factoren. 
Onafhankelijke factoren zoals klimaat, geologische en geomorfologische gesteldheid 
(o.a. reliëf) zijn uitwendige factoren die relatief constant en doorslaggevend zijn voor 
de groeiplaats- en ecosysteemontwikkeling, maar die niet beïnvloed worden door 
vegetatie en humusontwikkelingen (Vos en Stortelder, 1992). De afhankelijke factoren 
worden min of meer gestuurd door de onafhankelijke factoren en vormen een 
samenhangend complex van elkaar wederzijds beïnvloedbare, inwendige factoren. 
De belangrijkste onafhankelijke en afhankelijke ecosysteemfactoren voor de 
Nederlandse bossen zijn in tabel 1 weergegeven. 

Tabel 1 Onafhankelijke en afhankelijke factoren in de Nederlandse bosecosystemen 

Onafhankelijke factoren Afhankelijke factoren 

Klimaat Boomlaag 

Geologische gesteldheid Ondergroei 

Geomorfische gesteldheid (o.a. reliëf) Humus 

Hydrologische gesteldheid Bodem 
(Mens) 
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Het humusprofiel als onderdeel van het bosecosysteem 

Bij veranderingen van bosecosystemen onder invloed van uitwendige factoren of 
door een autonome ontwikkeling als successie, zal de samenhang tussen de 
afhankelijke factoren veranderen. De betekenis van de factor humus in betrekking 
tot de andere factoren zal daarbij veranderen. Zo zullen bij ontkalking van een rijk 
bosecosysteem op een oorspronkelijk kalhoudende groeiplaats zodanige veranderingen 
optreden, dat een reeks van verschillende groeiplaatsen van bosecosystemen zal 
ontstaan, waarin het humusprofiel telkens een andere betekenis in het relatiestelsel 
van afhankelijke factoren zal krijgen. Deze ontwikkelingen zijn in een sterk 
vereenvoudigd schema (fig. 1) weergegeven. 

In het schema is een ontwikkeling van een relatief jong, kalkhoudend, open 
bosecosysteem naar een 'rijp', kalkloos en gesloten bosecosysteem weergegeven. 
In de uitgangssituatie van het kalkhoudend ecosysteem is er sprake van een sterke 
invloed van buitenaf via de onafhankelijke factoren geologie (kalkhoudende 
afzettingen of gesteenten) en hydrologie (aanvoer kalkhoudende kwel). De factor 
bodem speelt in fysisch-chemische zin een belangrijke rol bij transportprocessen van 
de sterk bufferende calcium-ionen en beïnvloedt daarbij eenzijdig de afhankelijke 

ondiep ontkaUcf 

f. 

2U 
kw»llnvlo«d- -

kalkloos 

legenda 

boomlaag humusprofiel ondergroel bodem 

Fig. 1 Schematische weergave van de ontwikkelingen in een ontkalkend bosecosysteem op grond 
van de samenhang tussen afhankelijke factoren 
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factoren boomlaag, ondergroei en humus. Het humusprofiel bestaat in deze situatie 
uit een endo-organisch (mull-)profiel, gekarakteriseerd door snelle omzetting van 
organische stof, wat resulteert in de vorming van een minerale Ah-horizont met 
hooguit een tijdelijke, dunne strooisellaag. Het humusprofiel is daarmee op te vatten 
als een onderschikt onderdeel van de bodem (fig. IA). 

Bij ontkalking van de bovengrond, door natuurlijke bodemprocessen, zure depositie 
of door het wegvallen van kwelinvloed in de bovengrond zullen vrij snel 
veranderingen optreden in de ondergroei en het humusprofiel. Er zal op het endo-
organisch profiel een, in het veld duidelijk herkenbare, ecto-organische humushorizont 
ontstaan met een permanent karakter. Het humusprofiel wordt steeds minder een 
onderdeel van de bodem. De samenstelling van de boomlaag, hoewel bij relatief snelle 
ontkalking niet veranderend t.o.v. de uitgangssituatie, zal echter, zoals later zal blijken 
een steeds grotere invloed krijgen op de humusontwikkeling. De relaties tussen 
afhankelijke factoren worden minder eenzijdig dan in de uitwendige situatie (fig. IB). 

Via een sterker ontkalkte tussenfase waarin de relatie humusprofiel, boomlaag en 
ondergroei steeds gelijkwaardiger wordt (fig. IC), zal er tenslotte een vrijwel gesloten 
ecosysteem ontstaan, waarin de relaties tussen het ecto-organisch humusprofiel, de 
boomlaag en de ondergroei een 'steady state' vertonen (fig. ID). Het belang van de 
factor bodem is sterk naar de achtergrond verdrongen. 

Deze ontwikkeling naar een kalkloos systeem kan duizenden jaren duren 
(bosecosystemen op kalkverweringsgronden). Het systeem loopt daarbij de kans door 
een catastrofale in het onafhankelijke factorencomplex (overstromingen, erosie en 
sedimentatie zowel door wind als water, zware menselijk ingrepen) teruggezet te 
worden in ontwikkeling. In andere bosecosystemen, zoals de kalkrijke duinen en 
onder invloed van kwel staande bossen, kan de ontkalking binnen een relatief 
beperkte tijdsspanne plaatsvinden. 

Dat deze ontwikkeling, bij weinig verstoring, tot aanzienlijke verandering in waar
neembare kenmerken van het humusprofiel kan leiden, blijkt uit de vergelijking van 
een humusprofiel uit een kalkhoudend, open bosecosysteem met een profiel uit een 
'rijp', ontkalkt, weinig gestoord, krachtig ontwikkeld bosecosysteem uit het Mantinger 
bos (fig. 2). 

Het humusprofiel van Zalk is een endo-organisch profiel dat als onderdeel van de 
bodem is op te vatten (BES-projectgroep, in voorbereiding). Slechts een gedeelte van 
het jaar kan een zeer dunne strooisellaag aangetroffen worden. Het strooisel wordt 
zeer snel omgezet en door de rijke bodemfauna in de minerale bovengrond verwerkt. 
Het humusprofiel van het Mantingerbos is het resultaat van een eeuwenlange, 
betrekkelijk ongestoorde ontwikkeling van een beekbegeleidend bos met Els en later 
Linde, naar een arm bosecosysteem met Eik en Hulst en een ondergroei van bosbes 
(Stockmarr, 1978; BES-projectgroep, in voorb.). Duidelijk is hier de grote dikte van 
de ecto-organische horizonten, waarbij de enkele decimeters dikke H-horizont in het 
byzonder opvalt. Het is bij zo'n humusprofiel gemakkelijk voor te stellen dat de 
invloed van de minerale bodem van weinig invloed meer is op het bosecosysteem 
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F/g. 2 Humusprofiel in een essen-iepenbos op een kalkrijke zandige oeverwal bij Zalk (A) en een 
ontkalkt, ongestoord oud bosecosysteem in het Mantingerbos in Drente (B) 

en dat het ecosysteem vooral gekenmerkt wordt door het evenwicht tussen boomlaag 
ecto-organsch humusprofiel en de ondergroei. 

Het verschil in opbouw van het humusprofiel van een rijk systeem (Zalk) en een 
kalkloos systeem (Mantinge) is zo in het oog lopend, dat het aannemelijk is dat 
bosecosystemen tussen kalkrijke en kalkloze systemen herkenbaar moeten zijn aan 
in het veld waarneembare humuskenmerken. 

Het humusprofiel als indicator van de overgang van arm naar rijk 

Uit voorbeelden ontleend aan diverse onderzoeken blijkt het humusprofiel een 
indicator te zijn voor ontkalking en verarming van rijke bosecosystemen. Het eerste 
voorbeeld betreft een Limburgs hellingbos. Aan de bovenkant van de helling komen 
onder invloed van arm terrasmateriaal, zure kalkloze groeiplaatsen voor, terwijl 
onderaan de helling kalkrijke mergels met een kalkminnende begroeiing dagzomen. 
Tussen de kalkrijke bosecosystemen onderaan de helling en de arme systemen 
bovenaan de helling zijn diverse overgangen waar te nemen. Zo'n hellingbos is een 
goed voorbeeld van een ruimtelijke overgang van rijk naar arm die gekarakteriseerd 
wordt door verschillende bosecosystemen. Deze verschillende bosecosystemen worden 
alle in belangrijke mate beïnvloed door de onafhankelijke factor 'geologie' of 
' moedermateriaal '. 
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Fig. 3 Verband tussen de H/Ca-verhouding en de calciumbezetting van het adsorptiecomplex met 
de dominante boomsoorten op standplaatsen in een hellingbos in Zuid-Limburg. (Bron: Mekkink 
et al, 1994) 

Overigens zal zeker in de overgangszone Verband tussen de H/ook ontkalking door 
bodemprocessen op gang gekomen zijn. In figuur 3 is de calciumhuishouding van 
de rijke en de overgangsbosecosystemen in beeld gebracht. De grafiek met op de 
X-as de verhouding tussen HMonen de Ca2+-ionen en op de Y-as de calciumbezetting 
blijkt een goed hulpmiddel om te bepalen waar een rijk bosecosysteem ophoudt en 
een overgang optreedt naar een arm systeem. Het steile gedeelte van de curve in 
figuur 3 is representatief voor rijke groeiplaatsen en bosecosystemen, terwijl het 
vlakke verloop op systemen duidt met sterk verzurende en verarmende processen in 
de bovengrond. In figuur 3 zijn op de waarnemingspunten de aangetroffen 
boomsoorten weergegeven. Daarbij blijkt dat de Essen-Linde-opstanden geassocieerd 
zijn met rijke groeiplaatsen, terwijl de bovengrond onder Eik en Beuk al in 
belangrijke mate verarmd (ontkalkt) is. Conclusie is dat de boomlaag op deze helling 
de overgang van rijk naar arm duidelijk indiceert. 

In figuur 4 is dezelfde grafiek maar nu met de voorkomende ecto-organische 
horizonten getoond. Uit deze figuur blijkt dat evenals de boomlaag het voorkomen 
van ecto-organische horizonten een goede indicator is voor een verarmend 
ecosysteem. Fa-horizonten zijn ecto-organische horizonten waarin een duidelijke 
invloed van bodemfauna aanwezig is. Faq-horizonten wijzen op armere 
omstandigheden waarbij naast bodemfauna ook schimmelactiviteiten aanwezig zijn. 
H-horizonten werden niet aangetroffen. 

Dat er ook groeiplaatsen voorkomen op de overgang van rijk naar arm waarbij de 
samenstelling van de boomlaag de doorslag geeft aan welke kant van de scheiding 
het bosecosysteem staat, blijkt uit een voorbeeld afkomstig uit onderzoek van 
medewerkers van de Universiteit van Gent. Sioen et al. (1991) onderzochten een 
gemengd bos van 75 jaar oud (Haller bos) bij Brussel op vegetatie, bodem en 

72 



O) 

N 
<D 
13 

i 
ca 
ü 

0.40 

0.30 

0.20 

0.10 

0.00 

A 

A Fa 

• Faq 

A geen F 

0 10 20 30 40 50 60 70 

H/Ca-ratio 
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Fig. 5 Verband tussen de basenverzadiging en de Al/(Ca + Mg)-verhouding met de dominante 
boomsoorten van standplaatsen in het Hallerbos (B) (Bron: Sioen et al., 1991) 

humusprofiel. Het onderzoeksgebied omvat een bodemkundig homogene groeiplaats 
op goed doorlatend terrasleem, waarin door verwering en uitspoeling in de loop der 
tijden een basentoestand ontstaan is die het midden houdt tussen een arme en een 
rijke groeiplaats. 

73 



i Beuk 

vermlmull mullmoder mormoder hemlmor 

Fig. 6 Het verband tussen de samenstelling van de boomlaag en het humusprofieltype in het 
Hallerbos (B) (Bron: Sioen et al, 1991) 

Aan de hand van de bodemanalyses in waarnemingsvlakken met homogene opstanden 
is een grafiek gemaakt die het verband aangeeft tussen de Al/(Ca + Mg)-ratio (X-as) 
en de basenverzadiging (Y-as) van de (minerale) bovengrond. Het verloop van de 
grafiek in figuur 5 is vergelijkbaar met de H/Ca-grafiek van het Limburgse hellingbos 
(fig. 3 en 4). Het steile traject komt overeen met een bosecosysteem waar nog sprake 
is van een substantiële basenverzadiging, terwijl het vlakke gedeelte overeenkomt 
met ongebufferde verarmende bosecosystemen. Boomsoorten als Linde, Esdoorn en 
in mindere mate Es correleren met bovengronden met een relatief hoge 
basenverzadiging van rijke bosecosystemen. Onder Eik en Beuk lijkt echter een sterke 
verzuring en verarming op te treden. Blijkbaar zijn Linde en in mindere mate Esdoorn 
en Es in staat via wortelopname en retentie in de strooisellaag basen in het 
ecossysteem te laten circuleren, terwijl onder Eik en Beuk de basen vrij snel, door 
uitspoeling, uit het systeem verdwijnen. 

De boomlaag blijkt hier, in tegenstelling tot de tevens onderzochte ondergroei, 
duidelijk de scheiding tussen een rijk en arm bosecosysteem te markeren. Uit figuur 
6 blijken, zoals te verwachten, ook de humusprofielen te correleren met deze 
overgang. Onder Linde en Esdoorn en in mindere mate onder Es hebben zich endo-
organische humusprofielen ontwikkeld door een hoge activiteit van regenwormen 
(Vermimulls volgens Green et al., 1993). Onder Beuk en Eik zijn armere humusvor-
men aangetroffen met een belangrijke ecto-organische component (mullmoders, 
hemimoders en hemimors). Opvallend is hierbij dat onder Es af en toe toch dikke 
ecto-organische humusprofielen zijn aan te treffen, een fenomeen dat ook hier en 
daar in Nederland wordt aangetroffen. 
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Het humusprofiel als indicator voor hydrologische processen 

Dat ook in een relatief kort tijdsbestek rijke groeiplaatsen over kunnen gaan in een 
arme groeiplaats blijkt uit het voorbeeld afkomstig van een onderzoek in het landgoed 
'De Wildenborch' in de Achterhoek uitgevoerd door SC-DLO (Jansen et al., 1994). 
Op dit landgoed is oorspronkelijk de begroeiing voor een groot deel beïnvloed door 
calciumhoudend kwelwater. In de laatste decennia is de invloed van deze kwel zo 
sterk verminderd dat in de meeste lokaties de bovengrond niet meer bereikt wordt 
door het kwelwater. Deze verandering is in beeld gebracht in figuur 7, waarin van 
de standplaatsen het bodemtype is aangegeven en de calciumbezetting is uitgezet 
tegen de Ca/H-ratio. Duidelijk blijkt dat het merendeel van de met kwelinvloed 
geassocieerde beekeerdgronden aan het verarmen en verzuren is, getuige hun ligging 
in het vlakke gedeelte van de grafiek. Met andere woorden, de kwelinvloed resulteert 
bij de meeste beekeerdgronden niet langer in een hoge calciumbezetting van de 
bovengrond. De voorkomende bodemtypen vormen een afspiegeling van de toestand 
in het nabije verleden, niet van de actuele situatie. De boomlaag bleek evenals het 
bodemtype niet indicatief voor het verdwijnen van de kwelinvloed. Het voorkomen 
van ecto-organische F- en H-humushorizonten blijken deze tendens wel te 
weerspiegelen (fig. 8). Afwijkingen van deze tendens zijn terug te voeren op het feit 
dat veel bomen hier aangeplant zijn. In grote lijnen kan men wel stellen dat het 
humusprofiel hier een indicator is van het actuele veramingsproces. 

Het humusprofiel in dynamische riviermilieus 

Een goede waarneming van vegetatie en humusontwikkeling leidt niet altijd tot de 
juiste conclusie. In het kader van het Bosecosystemen-project (Clerkx et al., 1994; 
Hommel et al., in voorb.) werd in 1991 een bos beschreven aan de voet van de 
stuwwal bij Amerongen. Onder een boomlaag van o.a. Zomereik en een struiklaag 
met o.a. Meidoorn en Berg vlier werd een ondergroei aangetroffen van ondermeer 
Anemonen (Anemone nemerosa). Op de bodem had zich een enkele cm dikke 
permanente ecto-organische humushorizont ontwikkeld (Fa-laag). Afgaande op de 
vegetatie was er een vage gelijkenis met een hardhout-ooibos. In hardhout-ooibossen 
worden echter alleen bij hoge uitzondering ecto-organische humusprofielen 
aangetroffen. De conclusie leek dan ook gerechtvaardigd dat hier sprake was van 
een voormalig hardhout-ooibos, dat zich nu via een matig rijkbosecosysteem 
ontwikkelde naar een veel armer bosecosysteem (fig. 9). 

Bij een recent bezoek aan de lokatie bleek onder invloed van de hoge waterstanden 
het ecto-organisch gedeelte van het humusprofiel weggespoeld te zijn. De bovengrond 
werd waarschijnlijk iets aangerijkt onder invloed van het stromend water en het daarin 
meegevoerde slib. Het bosecosysteem was hiermee onder invloed van een weinig 
frequente periodieke overstroming abrubt teruggezet van een matig rijk, zich isolerend 
bosecosysteem met een ecto-organische humusontwikkeling in een open systeem 
met endo-organische humusvormen. Er is hier met andere woorden nog steeds sprake 
van een hardhoutooibos (fig. 9). Een vergelijkbare invloed van inundatie op de 
ontwikkeling van ecosystemen beschreven Hommel et al., (1994) voor soortenrijke 
graslanden op de oeverwallen van de Dinkel. 
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Fig. 7 Verband tussen de calciumbezetting, de H/Ca-ratio en voorkomende bodemtypen op het 
landgoed de Wildenborch (Bron: Jansen et al., 1994) 
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Fig. 8 Verband tussen de calciumbezetting, de H/Ca-ratio en het voorkomen van ecto-organische 
horizonten van standplaatsen in het landgoed de Wildenborch (Bron: Jansen et ai, 1994) 

Deze voorbeelden tonen overigens ook aan dat weinig frequente en kortdurende 
overstromingen wel degelijk een niet te verwaarlozen effect kunnen hebben op de 
ecosysteemontwikkeling. 
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Fig. 9 Ecosysteemontwikkeling in een periodiek overstroomd bos bij Amerongen. (Bron: 
Projectgroep Bosecosystemen, in voorb.) 

Conclusies 

Uit verschillende case-studies is gebleken dat het humusprofiel een dynamische 
bodemeigenschap is, waaruit het verloop van verzurings- en verarmingsprocessen 
is af te lezen. Dit dynamische karakter maakt dat het humusprofiel een geschikte 
eigenschap is voor het volgen van veranderingen. De overgang van een kalkrijk naar 
een kalkarm bosecosysteem, zowel in ruimtelijk zin als in de tijd, wordt weerspiegeld 
door een overgang van een endo-organisch naar een ecto-organisch humusprofiel. 
Daarbij is de ontwikkeling van een permanente ecto-organische humushorizont op 
een endorganisch humusprofiel al in een vroeg stadium zichtbaar in het veld.Daarbij 
kan de factor kalk zowel betrekking hebben op de aard van het moedermateriaal als 
op een hydrologische situatie, waarbij aanrijking van de bodem met kalk heeft 
plaatsgevonden via kwel van lithogeen grondwater. 

Juist op deze gradiënten kan de boomsoort met zijn specifieke strooiseleigenschappen 
en wortelactiviteit van grote invloed zijn op de humusprofielontwikkeling. Onder 
Linde, Esdoorn en in mindere mate Es worden basen lange tijd in het ecosysteem 
'recycled', waardoor ontwikkeling van een permanente ecto-organische humushorizont 
lange tijd achterwege blijft. Onder Eik en Beuk daarentegen zal binnen relatief korte 
tijd de basenbezetting in de minerale bovengrond sterk verminderen waardoor binnen, 
relatief korte tijd duidelijk zichtbare, permanente humushorizonten (F- en H-laag) 
zich zullen ontwikkelen. Dat het humusprofiel niet in alle gevallen de ontwikkelingen 
op iets langere termijn weerspiegelen, blijkt uit het voorbeeld van de ontwikkeling 
van een ooibos bij Amerongen. Het lijkt daarom raadzaam bij het bestuderen van 
ecosysteemveranderingen naast de humusprofielontwikkeling zoveel mogelijk de 
werking van vooral onafhankelijke factoren in beschouwing te nemen. 
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Bij de conclusies moet tenslotte nog de volgende kanttekening geplaatst worden. 
De factor 'mens' is een belangrijke factor in de bosontwikkeling. Hier is echter ervan 
uitgegaan dat eventuele aanplant en beheer van de hier behandelde loofbossen het 
zicht op de ontwikkelingen (vooral in het begin) weliswaar kunnen vertroebelen, doch 
niet kunnen verhinderen. Dit geldt waarschijnlijk niet voor aangeplante opstanden 
met (meestal exotisch) naaldhout op rijke gronden. Om deze reden hebben wij ons 
beperkt tot min of meer autochtone loofboomsoorten. 
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Discussie en conclusies 

Rolf H. Kemmers 
Staring Centrum 
Instituut voor Onderzoek van het Landelijk Gebied (SC-DLO) 

Successie 

Uit het verhaal van Emmer is o.a gebleken dat overeenkomstige horizonten in bossen 
van verschillende leeftijden weinig verschillen in macro-morfologie en 
elementsamenstelling. Dit suggereert dat de temporele variatie binnen 
overeenkomstige horizonten op een schaal van decennia gering is en dat elke horizont 
kennelijk een karakteristieke samenstelling ontwikkelt. Verschillen tussen horizonten 
binnen het humusprofiel zijn echter groter dan die tussen opstanden van verschillende 
leeftijd. Deze verticale horizontdifferentiatie kan worden beschouwd als een functie 
van de accumulatie van organische stof, die toeneemt naarmate het systeem ouder 
wordt. Het blijkt dat de gesignaleerde verticale differentiatie belangrijke nieuwe 
inzichten heeft opgeleverd in mechanismen van de vegetatiesuccessie, en dat daardoor 
een genuanceerder antwoord kan worden gegeven op bijvoorbeeld de vraag naar 
effecten van atmosferische depositie op de vergrassing in bossen. Vergrassing is een 
tijdelijke fase in de successie, die gekoppeld is aan de leeftijd van een systeem. Door 
een differentiatie in chemische en fysische eigenschappen van de organische stof 
tijdens de pedogenese ontstaan niches voor het wortelmilieu van nieuwe 
plantensoorten van een volgende successiefase. Het mechanisme van 
vegetatiesuccessie en bodemvorming is mogelijk nog complexer als de resultaten 
van het onderzoek van Bisdom et al. in beschouwing worden genomen (zie 
micromorfologie). 

Belangrijk is ook dat Emmer constateert dat de chemische compartimentering niet 
overeenstemt met de macro-morfologische herkenning van horizonten aan de hand 
van veldkenmerken. Deze constatering wordt overigens bevestigd door het micro-
morfologisch onderzoek van Bisdom et al. Omdat hij tevens signaleert dat door 
verticale differentiatie in het humusprofiel tijdens de bodemsuccessie 
leefomstandigheden zich wijzigen ten gunste van volgende fasen in de 
vegetatiesuccessie, is nader onderzoek naar ecologisch relevante grenzen in het 
humusprofiel zeer gewenst. 
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Beheer 

Het onderzoek waar de bijdrage van Smit over ging, werd uitgevoerd in een 
vergelijkbaar ecotooptype als dat van Emmer. Het onderzoek heeft echter betrekking 
op korte-termijneffecten van beheersingrepen en geeft de gevolgen aan van de 
verstoring van de balans tussen strooiselaanvoer en strooiselafbraak. Daarbij is het 
belangrijk te signaleren dat de bijdrage van de ondergroei aan de strooiselinput slechts 
een fractie is van de totale strooiselinput inclusief die van de boomlaag. Uit haar 
onderzoek blijkt dat bij humusprofielonderzoek ook strooisel afkomstig van 
wortelsterfte een belangrijke bijdrage kan leveren aan de strooiselproduktie. Het blijkt 
dat ook op korte-termijnverschuivingen optreden in de chemische differentiatie binnen 
het humusprofiel, die volgens het onderzoek van Emmer bij spontane ontwikkelingen 
pas na vele decennia ontstaan. 

De richting van deze verschuivingen zijn nog onvoldoende duidelijk om conclusies 
voor de lange-termijnontwikkeling te kunnen trekken. Deze verschuivingen zijn nog 
niet in veldkenmerken zichtbaar, maar blijken al wel, zoals uit het verhaal van 
Bisdom et al. is gebleken, via micromorfologische technieken vast te stellen. Dit 
verhaal illustreert bij uitstek het dynamische karakter van de strooisellaag. Niet alleen 
de jaarlijkse verschillen binnen een controle veld maar ook de grote ruimtelijke 
variabiliteit daarbinnen, (zoals bleek uit de grote standaarddeviaties) en de effecten 
van begrazing binnen een periode van vijfjaar, komen in het humusprofiel tot uiting. 
Deze grote variabiliteit lijkt een specifiek kenmerk van humusprofielen te zijn, 
hetgeen impliceert dat bij effectenonderzoek een opzet moet worden gekozen die 
een grote onderzoeksinspanning vergt. Anderzijds is nog onvoldoende duidelijk hoe 
met deze variabiliteit moet worden omgegaan bij het karakteriseren van het 
humusprofiel als een bodemkundig individu (vgl. pedon). 

Micromorfologie 

Uit het verhaal van Bisdom et al. is gebleken dat het onderzoek naar relevante 
ecologische grenzen in het humusprofiel met moderne micromorfologische technieken 
een belangrijke ondersteuning oplevert. Vooral het scannen van het humusprofiel 
met microchemische technieken vormt een uitstekende mogelijkheid om de door 
Emmer gesignaleerde discrepantie russen chemische en macromorfologische grenzen 
binnen het humusprofiel verder te analyseren en de resultaten daarvan te gebruiken 
bij het identificeren van ecologisch relevante horizontgrenzen. Op de fundamentele 
vragen over herkomst van organische stof in verschillende horizonten die in het 
verhaal van Emmer worden gesteld, kan met kwantitatieve micromorfologische 
methoden goed worden ingespeeld. Niet alleen chemische analyses maar ook 
beeidanalytische interpretaties zijn mogelijk op een schaalniveau van microns. De 
verworvenheid van de micromorfologie is dat de kwalitatieve veldkenmerken, 
kwantitatief kunnen worden onderbouwd. Micromorfologie vormt daarom een 
belangrijke wetenschappelijke ondersteuning van het humusprofielonderzoek. 
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Het is tevens duidelijk geworden dat veldkenmerken, zoals de aanwezigheid van 
schimmels en droppings/excrementen, voor een Nederlandse typologie niet altijd 
houvast bieden. In het bestaande (Canadese) klassificatiesysteem van Klinka, waaraan 
in Nederlands onderzoek veel wordt gerefereerd, zijn dit juist belangrijke kenmerken 
voor de klassificatie. Dit impliceert dat voor de ontwikkeling van een 
humusvormtypologie de lokale (Nederlandse) omstandigheden de leidraad zullen 
moeten vormen. En daarbij is het nog de vraag of we nu zo moeten blijven 
vasthouden aan het traditionele onderscheid tussen mor-, moder- en mulltypen. 
Micromorfologisch blijken zij slechts een kleiner bereik van humustypen te vormen 
die overal voorkomen en via continue overgangen in elkaar lijken over te gaan. 

Tenslotte is ook gebleken dat met microchemische analysetechnieken niet alleen 
inzichten ontstaan die op zijn minst vraagtekens zetten bij de traditionele visie op 
het podzolisatieproces, maar wellicht ook bij de rol van de vegetatie tijdens de 
successie. Het voorkomen van hoge gewichtspercentages aluminium- en 
siliciumverbindingen in levend en dood wortelmateriaal suggereert een actieve rol 
van planten om ongunstige milieuomstandigheden te beïnvloeden. Emmer 
concludeerde uit zijn onderzoek dat de vegetatieontwikkeling min of meer volgend 
is op de niche-differentiatie die binnen het humusprofiel ontstaat, terwijl uit het 
microchemisch onderzoek van Bisdom et al. het beeld naar voren komt van een 
actieve initiërende rol van de vegetatie bij het creeeren van een specifiek 
wortelmilieu. Dit betekent dat toepassing van microchemische technieken tot 
interessante nieuwe inzichten kan leiden in fundamenteel procesonderzoek in 
humusprofielen waarbij elemenkringlopen betrokken zijn. 

Bosecosystemen 

Het verhaal van De Waal handelde tenslotte over verreweg het meest breed opgezette 
onderzoek. Hij laat zien hoe via empirisch correlatief onderzoek van bosecosystemen 
binnen een breed spectrum van groeiplaatsen het humusprofiel een uitstekend kenmerk 
vormt voor een diagnose, niet alleen van de toestand van het ecosysteem, maar ook 
van de veranderingen daarin. De conclusie van Emmer, dat de ontwikkeling van 
de boomvegetatie de dominante factor is voor de chemische differentiatie in het 
strooiselprofiel, wordt in hoge mate ondersteund door de resultaten van het 
bosecosysteemonderzoek. Heel fraai komt daar de invloed van verschillende 
boomsoorten op humuseigenschappen, bij overigens vergelijkbare primaire 
standplaatsfactoren, tot uiting. In het verhaal van De Waal wordt overigens ook 
duidelijk dat niet altijd het humusprofiel bepalend is voor de vegetatieontwikkeling 
en dat het zelfs van ondergeschikt belang kan zijn ten opzichte van vegetatie of 
primaire factoren in jonge kalkrijke milies of in dynamische milieus. Dit geeft tevens 
aan dat bij een ecologische bodemtypologie meer factoren dan uitsluitend 
eigenschappen van het humusprofiel moeten worden betrokken. Het zal duidelijk 
zijn dat dergelijk onderzoek, dat zowel de vegetetatie als de bodem als het 
humusprofiel integreert, een goed uitgangspunt vormt om een ecologisch relevante 
bodemtypologie op te stellen. 
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Conclusies 

— Het humusprofiel heeft een dynamisch karakter en bevat veldkenmerken die een 
goede indicator vormen voor veranderingen in beheer of milieuomstandigheden. 
Het humusprofiel bevat daardoor actuele ecologische informatie over 
bodemkundige processen. 

— Overeenkomstige humushorizonten bezitten overeenkomstige morfologische en 
chemische eigenschappen. 

— Het dynamisch karakter van het humusprofiel uit zich in: 
• verticale differentiatie tijdens de primaire successie; 
• veranderingen als reactie op beheersingrepen; 
• veranderingen als reactie op veranderde milieu-omstandigheden. 

— Veranderingen uiten zich eerder in elementgehalten en micromorfologische 
kenmerken dan in veldkenmerken. 

— Micromorfologische technieken vormen een waardevolle bijdrage aan het 
fundamenteel onderzoek naar elementkringlopen tussen bodem en vegetatie. 

— Veldkenmerken zijn kwantitatief te onderbouwen met micromorfologische 
technieken en daardoor wetenschappelijk verifieerbaar. 

— Differentiërende veldkenmerken volgens het klassificatiesysteem van Klinka zijn 
niet zonder meer overdraagbaar naar Nederlandse omstandigheden. 

— In kalkrijke en dynamische milieus is het humusprofiel van ondergeschikte 
betekenis aan primaire ecosysteemfactoren. 

— Humusprofielen verstrekken belangrijke hydrologische informatie over de 
effectiviteit van kwel aan het maaiveld. 

— Boomsoorten kunnen een dominante invloed hebben op eigenschappen van het 
humusprofiel 

— Een functionele ecologische bodemtypologie dient naast het humusprofiel ook 
het moedermateriaal en de dominante soorten van de vegetatie in beschouwing 
te nemen. 

— Een functionele ecologische bodemtypologie biedt een goed instrument voor de 
evaluatie van milieu-ingrepen en beheersmaatregelen. 
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