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Mijnheer de Rector Magnificus,
zeer gewaardeerde toehoorders,

Jakoba Ruinen, de fyllosfeer en epiphytosis

De nieuwe leerstoel ‘Fyllosfeerwetenschappen’ aan de Universiteit van Amsterdam
is vernoemd naar Jakoba Ruinen en daarom wil ik mijn oratie graag beginnen met
een korte introductie van haar. Hierbij zal tevens het begrip ‘fyllosfeer’ aan de orde
komen, en nee: de fyllosfeer heeft niets te maken met glazen bollen of het fileren
van vis, zoals mij onlangs nog gevraagd werd.

Mej. Ruinen, zoals ze tot op hoge leeftijd genoemd wenste te worden, is lange
tijd als biologe en wetenschappelijk onderzoeker verbonden geweest aan het Treub
Laboratorium in de Botanische Tuin te Bogor, Indonesië. In de jaren zestig was zij
o.a. werkzaam op het microbiologisch laboratorium van de Wageningen Universi-
teit en Researchcentrum. Haar onderzoek heeft twee belangrijke bijdragen gele-
verd aan onze kennis over epifyten (Grieks: epi = op, futon = plant). In weten-
schappelijke tekstboeken worden epifyten gedefinieerd als ‘organismen die op
planten leven zonder hieraan water of voedingsstoffen te onttrekken’ (Henderson’s
Dictionary of Biological terms, 11th edition, 1995).42 Daarentegen worden in tropi-
sche gebieden epifytische planten, zoals orchideeën en bromelia’s, als ‘parasieten’
aangeduid, en praktisch ingestelde koffieboeren in Azië en in Midden- en Zuid-
Amerika schonen derhalve regelmatig hun struiken van de in hun ogen schadelijke
epifyten. De eerste bijdrage van Ruinen is dat zij al in de jaren vijftig uitgebreid on-
derzoek heeft verricht naar de achteruitgang van waardplanten. Zij heeft hiervoor
de term ‘epiphytosis’ geïntroduceerd.52 Uit het werk van Ruinen blijkt dat hier
volkswijsheid wellicht te prefereren is boven wetenschappelijk inzicht. Niet alleen
heeft ze duidelijke gevallen van epiphytosis gedocumenteerd, maar ze heeft ook een
hypothese gegeven over het hieraan ten grondslag liggende proces. Blijkbaar kun-
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nen schimmelhyfen een brug vormen tussen waardboom en epifytische orchidee.
Of er inderdaad ook transport van (voedings)stoffen plaatsvindt via deze weg is
evenwel nog niet aangetoond.

De tweede bijdrage van Ruinen is dat ze de aandacht heeft gevestigd op een bij-
zondere groep van epifyten: die op bladeren groeien. Het milieu van deze epifyllen
(Grieks: epi = op, fulla = bladeren) heeft zij de fyllosfeer genoemd en zij
schreef destijds dat dit een wetenschappelijk verwaarloosd milieu was.53, 54 Dat is
nog zo.

Op bladeren kunnen we naast microscopische organismen, zoals bacteriën, gis-
ten en schimmels, ook mossen, korstmossen, algen en zelfs hogere planten aantref-
fen. De relatie van deze organismen met de waardplant is complex en varieert van
schadelijk (sommige schimmels) tot symbiotisch (N-bindende bacteriën). Ruinen
heeft destijds veel bladbewonende organismen verzameld en op het Centraalbureau
voor Schimmelcultures (CBS) zijn nu nog steeds enkele van haar stammen in cul-
tuur.

In tropische regenwouden zijn vooral bladeren in de ondergroei bezet.32 De in-
vloed van processen in de fyllosfeer reikt echter tot in het kronendak van het bos.
N-bindende bacteriën in de fyllosfeer bijvoorbeeld maken stikstof beschikbaar voor
het bos in zijn geheel. Schattingen van de betrokken hoeveelheden, bemoeilijkt
door de ruimtelijke en temporele variatie in activiteit van de micro-organismen,
liggen voor tropische bossen tussen de 0.7 en 5 kg N ha–1 jaar–1 met uitzonderingen
tot 62 kg.14, 16, 19, 43, 51, 56 Deze hoeveelheden zijn vergelijkbaar met de hoeveelheid N
die planten in de vorm van neerslag aangeboden krijgen.14, 55, 69, 71 Op haar beurt
wordt de groei van N-bindende bacteriën gestimuleerd door suikers die uit het kro-
nendak lekken (bergbos Guadeloupe: 122 kg per hectare per jaar).11

Vanwege de samenhang van processen in de fyllosfeer van de ondergroei met die
in het kronendak en overeenkomstig de brede belangstelling die Mej. Ruinen gedu-
rende haar leven tentoon heeft gespreid, beperkt de leerstoel Fyllosfeerweten-
schappen zich niet tot bladepifyten.

In het vervolg van mijn oratie zal ik een kort en enigszins gekleurd overzicht ge-
ven van de voortgang van het onderzoek aan de fyllosfeer in haar brede betekenis.
De nadruk zal hierbij op de floristische samenstelling en ecologie van epifytische
vegetaties in het kronendak liggen. Vervolgens zal ik mijn visie geven op de invulling
van de leeropdracht.
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Kronendakonderzoek ‘op afstand’

Kenmerkend voor een nat tropisch regenwoud is de hoge diversiteit aan bomen, die
bovendien zelf ook begroeid zijn met een weelderige vegetatie. Ongeveer 10% van
alle soorten hogere planten ter wereld wortelen niet in de grond, en in tropische
bossen kunnen deze epifyten tot 35% bijdragen aan de totale diversiteit van de flo-
ra.4, 36, 72

Epifyten zijn niet alleen interessant vanwege hun hoge diversiteit. Veelal groeit
meer dan de helft van alle vaatplanten op bomen, en met name in bergbossen kan
het grootste deel van de groene plantaardige component epifytisch zijn.22 Hierdoor
spelen ze een rol in de cycli van water- en voedingsstoffen binnen het bos. Voor vele
dieren vormen epifyten ook een habitat en voedselbron. Indianengemeenschappen
ten slotte gebruiken epifyten in ceremoniële en religieuze festivals.6

Met Schimpers klassieke studie kregen de epifyten al in 1888 speciale aan-
dacht.58 Vervolgonderzoek bleef echter beperkt, waarschijnlijk als gevolg van de
moeilijke toegankelijkheid van het kronendak.40 In navolging van Schimper betrof-
fen latere studies vooral de systematiek, ecologie en fytogeografie van vaatplan-
ten.17, 24-26, 30, 36, 52, 57, 64, 65, 68, 73 Barkman (1958) beschreef in detail de epifytische crypto-
gamenvegetaties in Nederland.2

De eerste onderzoekers benadrukten allen dat de floristische samenstelling van
de epifytische vegetatie sterk verandert met toenemende hoogte binnen de waard-
boom. In ongestoord bos werden soorten van de takuiteinden maar zelden onderin
het bos aangetroffen. Zonder dat er veel metingen werden verricht, werd aangeno-
men dat belangrijk geachte milieuvariabelen, zoals temperatuur, licht en de be-
schikbaarheid van water en voedingsstoffen, eveneens sterk varieerden met de
hoogte. Dit leidde al gauw tot ecologische indelingen van epifyten, zoals in zon- en
schaduwplanten, nat- en droogteplanten, humus- en bastplanten.27, 30, 50, 58, 67, 68

Terwijl deze benadering veel gegevens (en nog meer hypotheses) heeft opgele-
verd over de ecologie van epifyten werd er voorbijgegaan aan het feit dat soorten
maar zelden op hun voorkeursplek binnen de boom werden aangetroffen. Uit de
grondige studie van Johansson (1974) bleek bijvoorbeeld dat de meeste soorten in
minder dan 10% van de gevallen in hun eigen levensgemeenschappen aanwezig wa-
ren.30 In tegenstelling tot wat deze onderzoekers in de gematigde gebieden, waar ze
veelal vandaan kwamen, gewoon waren, bleek dus dat een gedetailleerde kennis van
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de habitat weinig voorspellende waarde had omtrent de plantensoorten aldaar.
Blijkbaar was er meer aan de hand.

Naast de ecologie van epifyten kreeg ook hun systematiek veel aandacht. Epify-
tisme komt binnen meer dan tachtig families van vaatplanten voor, maar geen enke-
le familie heeft uitsluitend epifytisch groeiende vertegenwoordigers.17 Interessant
is dat alle belangrijke epifytische plantenfamilies tot de eenzaadlobbigen behoren,
zoals orchideeën, bromelia’s en planten in de aronskelkfamilie. Vertegenwoordi-
gers van deze groep van planten zijn in staat om na een eenmalige kolonisatie grote
delen van een gastboom te koloniseren met behulp van vegetatieve uitlopers. Va-
rens, een andere belangrijke groep epifyten, hebben dezelfde capaciteit door mid-
del van rhizomen. De dominantie van eenzaadlobbigen en varens suggereert dat
agressieve kolonisatie een belangrijke eigenschap van epifyten is. In overeenstem-
ming hiermee is ook dat epifyten – zowel vaatplanten als lagere organismen – vaak
grote hoeveelheden zaad, sporen of andere propagulen per tijds- en gewichtseen-
heid produceren.4, 62

Zou de floristische samenstelling van epifytische gemeenschappen op delen van
de bast beter verklaard kunnen worden door aspecten van de kolonisatie te bena-
drukken? Onafhankelijk van elkaar dachten Schuster (1957) en Barkman (1958) in
veel gevallen van wel.2, 59 In Schusters visie kan de toevallige toevoer van sporen en
andere propagulen de grote verschillen tussen mosvegetaties op takken die onder
ogenschijnlijk identieke omstandigheden voorkomen, verklaren. Barkman noemt
de toegankelijkheid van propagulen en hun volgorde van aankomst als factoren die,
naast milieu en concurrentie, mede de vestiging van epifyten op een gastboom be-
palen.

Barkman en Schuster waren voorlopers in een actuele discussie onder ecologen
betreffende de samenstelling van ecologische gemeenschappen. Deze discussie
kwam, achteraf gezien, in 1967 in een stroomversnelling met de publicatie van een
theorie door MacArthur en Wilson die de samenstelling van eilandgemeenschap-
pen poogde te verklaren (Island Biogeography Theory).35 In de discussie staan twee
standpunten centraal die elkaar niet uitsluiten. De meest gangbare mening, die ik
hier niche-ecologie noem (niche-assembly perspective28; demand ecology46), verkondigt dat
gemeenschappen bestaan uit soorten wier aan- of afwezigheid en aantallen indivi-
duen afgeleid kunnen worden van de ecologische niches of functies van de soorten,
e.g.34 Concurrentie en andere biotische relaties zijn hierbij bepalend. Benzing
(1990) concludeert evenwel dat als concurrentie al bijdraagt aan floristische veran-
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deringen binnen de kroon, dit nog nooit is aangetoond.4 Aan de andere kant legt ver-
spreidingsecologie (dispersal-assembly perspective28; supply ecology46) de nadruk op de ko-
lonisatie (verspreiding) van soorten en neemt een stochastisch uitsterven van
plaatselijke populaties aan. Naast de gerapporteerde dominantie van eenzaadlobbi-
gen duiden andere patronen eveneens op het belang van kolonisatie als factor die de
samenstelling van epifytische gemeenschappen bepaalt. Zo komt de vegetatie op
naast elkaar staande bomen meer overeen dan die tussen ver verwijderde bomen9, 81

en neemt het aantal soorten op alleenstaande bomen af met de afstand tot de bos-
rand.21 Bovendien dragen oudere bomen en takken vaak meer soorten.10, 20, 66, 83 Daar-
entegen wijst de verticale zonering van soorten op het belang van eigenschappen
van het milieu.

Voornoemde studies vonden plaats voor het begin van de jaren tachtig en waren
gebaseerd op waarnemingen vanaf de grond (stretcher canopy ecology). Om de relatie-
ve invloed van kolonisatie en milieu te kunnen bepalen, waren dringend nieuwe
technieken nodig om snel en veilig toegang te verkrijgen tot het kronendak, ‘the last
frontier’.41

De opening van het kronendak

Het was uiteindelijk Perry die eind jaren zeventig een bruikbare klimmethode voor
bomen beschreef die gebaseerd was op technieken uit de speleologie.47 Bepakt met
touwen, pijl en boog, en meetapparatuur ging ik in 1985 naar bergbossen in de Cen-
trale Cordillera van Colombia met de opdracht om daar de epifytische vegetaties en
hun milieu in situ te beschrijven. Uiteindelijk zijn er langs een helling (1000-
4130 m) in de kronen van 60 gastbomen ongeveer 600 soorten epifyten aangetrof-
fen in honderden proefvlakjes waarvan onder andere de positie binnen de gastboom
en de hoogte boven zeeniveau werden opgetekend.74, 75

Verschillende waarnemingen steunen de veronderstelling dat niche-ecologie de
samenstelling van gezelschappen op taksegmenten bepaalt. Zo dragen oude takken
in de kruinen van bomen minder soorten mossen en korstmossen per dm2 takop-
pervlak doordat sommige soorten grote delen van de tak hebben weten te bezet-
ten.77 De diversiteit is het hoogste bij een gemiddeld gewicht per dm2 van de vegeta-
tie. Bovendien blijken soorten een voorkeur voor bepaalde soorten waardbomen te
hebben.76 Verspreidingsecologie kan evenwel niet uitgesloten worden. Met name het
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feit dat twee belangrijke groepen van milieuvariabelen, die gerelateerd aan hoogte
in de waardboom en aan hoogte boven zeeniveau, tezamen slechts 3.2% van de to-
tale floristische variatie tussen proefvlakjes op taksegmenten verklaren, wijst hier-
op.76 In overeenstemming met eerdere studies lijkt prioriteit, i.e. de volgorde in de
aankomst van soorten uit een grote groep van soorten met vergelijkbare milieuei-
sen, de samenstelling van de vegetatie mede te bepalen.

Een interessant aspect is dat bij de analyse van de ecologie van epifytische gezel-
schappen blijkt dat de ruimtelijke schaal waarop gekeken wordt de resultaten beïn-
vloedt. Terwijl de epifytische cryptogamenvegetatie tussen taksegmenten sterk va-
rieert, is deze tussen gehele bomen meer uniform. Een analyse van een vijfde boom
voegt op deze schaal wenig informatie toe aan vier daarvoor bemonsterde gastbo-
men. Daarnaast komt het schaalaspect naar voren bij een evaluatie van de verschil-
len in soortenrijkdom langs de helling. De levermossen dragen als groep het meest
bij aan de totale diversiteit op een bepaalde hoogte en de diversiteit van deze ver-
toont een unimodale distributie met een piek tussen de 2550 en 3370 m. In deze
hoogtezone komen circa tweemaal zoveel soorten voor dan op hoogtes onder de
2000 of boven de 3500 m. Tegelijkertijd zijn er in deze zone geen speciale milieu-
omstandigheden en, daaraan aangepast, exclusieve soorten die de hoge diversiteit
kunnen verklaren, aangetroffen. Daarentegen komt zij precies overeen met een
overlappingsgebied van een laaglandflora met die van een bergflora. Hier en op
deze schaal geeft vespreidingsecologie dus inzicht in de vraag waarom het aantal soor-
ten langs de helling varieert.

Epifyten en de mens

De voornoemde onderzoeken hebben nog een gemeenschappelijke deler waaraan
ik in het vervolg van mijn rede graag aandacht wil besteden: ze hebben alle plaatsge-
vonden in ongestoord of vrijwel ongestoord bos. Het is niet verwonderlijk dat de
eerste onderzoekers, die meestal uit de gematigde gebieden afkomstige waren, zich
aangetrokken voelden tot het ‘maagdelijke’ tropisch regenwoud. Tegelijkertijd
worden ‘oude’ bossen wereldwijd evenwel steeds zeldzamer en bestaat een modern
landschap in ontwikkelingslanden, in het bijzonder in bergachtige gebieden, uit in
meer of mindere mate verstoorde bosfragmenten, gelegen in een matrix van land-
bouw- en cultuurgronden.7 Er bestaat derhalve een toenemende behoefte aan gege-
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vens uit regenererende bossen, welke natuurbeschermers, bosbouwers en beheer-
ders hulp kunnen bieden bij het opstellen van richtlijnen voor een ecologisch
verantwoord beheer. Momenteel wordt er bij het opstellen van plannen om tot een
duurzaam bosbeheer te komen geen rekening gehouden met de epifytische vegeta-
tie, en dat terwijl epifyten – zoals gezegd – tot 35% van alle soorten vaatplanten in
het bos kunnen uitmaken.

Ter illustratie van de invloed van menselijk ingrijpen op de vegetatie in boom-
kronen neem ik u mee naar de hooglanden van Chiapas in het zuiden van Mexico. Ik
wil kort aandacht besteden aan twee aspecten: (1) de invloed van de wijze van bos-
beheer op epifyten en (2) epifyten als alternatief niet-houtig bosproduct (Canopy
Farming©). Bij de kap van het bos worden de epifyten gewoonlijk verwijderd en weg-
gegooid. Tegelijkertijd hebben juist veel van deze planten in het Westen economi-
sche waarde als sierplanten in onze huiskamers.

Bosbeheer en Epifyten

Bossen in de hooglanden van Chiapas zijn van oudsher belangrijk als leverancier van
bouwhout, voedsel en medicinale planten. En ook in 2001 is een groot deel van de
talrijke Indiaanse bevolking voor het koken nog steeds afhankelijk van eikenhout.
Daarnaast wordt bos gekapt om plaats te maken voor akkers en weidegronden voor
schapen. Het gecontroleerd branden van akkers, secundaire vegetatie en de onder-
groei van het bos aan het einde van de droge tijd is een vast onderdeel van traditio-
neel bosbeheer. ‘Oude’ bossen komen vrijwel niet meer voor. Het beheer van indi-
viduele bospercelen is niet uniform en afhankelijk van de traditie van de plaatselijke
indianengemeenschap. Daar waar brandhout een belangrijk bosproduct is, kan on-
derscheid gemaakt worden tussen dorpen die percelen in een rotatiesysteem van
tientallen jaren volledig kaalkappen en dorpen die, al naar gelang de behoefte, een
voortdurende exploitatie van eiken voeren. Herbeplanting vindt niet plaats, maar
er wordt gepoogd de eiken zodanig te kappen dat de eikenstompen opnieuw uitlo-
pen.

In de Colombiaanse bergbossen waren de blad- en levermossen door hun hoge
bezettingsgraad de meest opvallende groep van epifyten. Deze positie wordt in de
eiken/dennen-bergbossen van Chiapas, waarin eiken en dennen dominant zijn en
die een droge winterse periode kennen, ingenomen door de bromelia’s.78 In de ge-
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hele staat (ca. 75.000 km2) zijn ruim 1000 soorten epifytische vaatplanten aange-
troffen op een geschat totaal van 9000 soorten vaatplanten5 (Wolf ongepubliceerd).

Uit een gedetailleerde inventarisatie van de epifyten op eiken in bosfragmenten
met verschillend beheer blijkt dat zowel de intensiteit als de wijze van beheer de ve-
getatie op bomen beïnvloeden. In kaalslagbossen is tientallen jaren na exploitatie de
epifytische vegetatie nog nauwelijks hersteld. Daarentegen kunnen bossen waaruit
voortdurend hout geoogst wordt een grote diversiteit aan epifyten bevatten, mits
enkele volwassen bomen gespaard blijven.79 Het aantal epifytische planten is in deze
bossen eveneens hoog in vergelijking met kaalslagbossen. Vanuit de verspreidings-
ecologie kan dit verklaard worden door aan te nemen dat gespaarde oude bomen
dienen als zaadbomen waaruit een versnelde kolonisatie van opgroeiende jonge bo-
men plaatsvindt. Soms is de diversiteit in deze verstoorde bossen zelfs hoger dan die
in ‘oude’ ongestoorde bossen, wat verklaard wordt door hun open karakter. Hier-
door kunnen meer xerofytische soorten zich vestigen, terwijl de oorspronkelijke
vochtminnende soorten zich (nog) handhaven.

Evenals het onderzoek in Colombia maakt ook deze studie duidelijk dat voor
een goed begrip van epifytische vegetaties aspecten van zowel de kolonisatie als het
milieu relevant zijn.

Canopy Farming©

Menselijke activiteiten veranderen niet alleen de structuur van bossen maar leiden
ook tot een absolute afname van het bosoppervlak. De ontbossing tussen 1984 en
1990 wordt in de centrale hooglanden van Chiapas geschat op 2.13% per jaar.45 Eén
van de redenen waarom wereldwijd bossen verdwijnen, is dat ontbossing en land-
bouw vaak direct economisch voordeel oplevert, terwijl de rentabiliteit van natuur-
lijke gebieden, met name voor de direct belanghebbenden, laag is.80 De overvloed
aan bromelia’s in Chiapas doet vermoeden dat de verkoop van deze gewaardeerde
huiskamerplanten mogelijk de economische waarde van deze bossen zou kunnen
verhogen. Wanneer duurzaamheid van handelen gegarandeerd kan worden zonder
daarbij de ecologische integriteit van het bos aan te tasten, is de commercialisering
van bromelia’s direct verbonden met de bescherming van de bossen waarin ze voor-
komen. Dit concept staat bekend als ‘boeren in het kronendak’ of Canopy Far-
ming©.44, 70
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In Europa en de Verenigde Staten worden bromelia’s te koop aangeboden als
sierplanten. In de gematigde zone kunnen, ondanks de hoge energie- en arbeidskos-
ten, snel groeiende soorten blijkbaar in kassen commercieel gekweekt worden. De
ontwikkeling van cultivars verbreedt het aanbod. Daarnaast worden vooral lang-
zaam groeiende tillandsia’s geïmporteerd uit de landen van herkomst, uitsluitend
op het Amerikaanse continent. Volgens Rauh (1992), een specialist in bromelia’s,
suggereert informatie van het WWF in Duitsland dat alleen al vanuit Guatemala ge-
durende de eerste drie maanden van 1988 circa zes miljoen bromelia’s werden
geëxporteerd.49 De Verenigde Staten importeerden in 1989 circa zeven miljoen
bromelia’s vanuit Guatemala en Mexico.13 Deze aantallen zijn sindsdien nog toege-
nomen. Exacte gegevens over de oorsprong van deze planten ontbreken. Deels zijn
zij afkomstig uit de vrije natuur en deels worden zij gekweekt in kassen vanuit zaad
of door middel van zijscheuten. Rauh veronderstelt dat in Guatemala ook van de
kasplanten minstens 75% in de natuur verzameld is. De schatting van het aantal ver-
zamelde wilde planten wordt bemoeilijkt doordat onduidelijk is welk deel aan de
vereiste exportkwaliteit voldoet. Dimmitt neemt aan dat slechts 10% van de verza-
melde wilde planten voor export in aanmerking komt.13

Belangrijker dan de discussie over precieze aantallen is de vaststelling dat deze
ongecontroleerde activiteit plaatselijk reeds tot een achteruitgang van de bromelia-
stand heeft geleid.23, 49 In een poging om meer duidelijkheid te verkrijgen en de ex-
port te controleren hebben Duitsland en Oostenrijk in Kyoto (1992) voorgesteld
alle tillandsia’s op te nemen in appendix II van de CITES-overeenkomst betreffende
de internationale handel in bedreigde wilde planten en dieren. Uiteindelijk zijn ze-
ven Tillandsia-soorten opgenomen.33

Aan de hand van een studie in de indianengemeenschap ‘La Florecilla’ in Chiapas
is getracht om criteria te formuleren en drempelwaarden vast te stellen die een
constante oogst van ‘wilde’ populaties van bromelia’s garanderen.78 Daarnaast is
een gebruikersvriendelijke methode ontwikkeld om deze drempelwaarden vast te
stellen. Indien beoogd wordt dat het oogsten van bromelia’s bijdraagt aan het be-
schermen van het bos zal deze activiteit ook socio-economisch en ecologisch duur-
zaam moeten zijn.15 De studie in ‘La Florecilla’ richtte zich uitsluitend op duur-
zaamheid in het natuurlijk aanbod van bromelia’s.

Bij het bepalen van de voorwaarden voor een duurzame oogst heeft men keuze
uit twee wijzen van aanpak. Men kan de grootte die een levensvatbare populatie mi-
nimaal moet hebben, proberen af te leiden uit de demografische en genetische op-
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bouw van de populatie. Hierbij wordt gebruikgemaakt van mathematische model-
len, e.g.38,39 De gevonden waarde die de basis vormt voor het te voeren beheer is niet
universeel.63 Voor epifyten zal deze variëren tussen bomen van verschillende struc-
tuur, tussen bostypen en hij dient apart bepaald te worden voor alleenstaande indi-
viduen en klonen.12 Een betrouwbare schatting van de vereiste minimale grootte
vraagt bovendien langdurige waarnemingen van de populatie. Voor de onmiddellijk
bedreigde bromelia’s stellen we een meer empirische aanpak voor die sneller is en
bovendien weinig voorkennis van de uitvoerenden vereist.78 Hierbij wordt eerst na-
gegaan of de populaties aan enkele criteria voldoen, gebaseerd op algemeen aan-
vaarde principes in de ecologie. De drempelwaarden van de criteria zijn enigszins
arbitrair maar uiterst streng. Als de populaties aan de criteria voldoen, kan een
oogstprogramma worden geïmplementeerd waarvan het vervolgen van de popula-
tie een essentieel onderdeel is. In een later stadium kunnen de drempels behorende
bij de criteria mogelijk verlaagd worden.

De eerste vereiste om eventueel plaatselijk tot oogst van een soort over te kun-
nen gaan, is de aanwezigheid van een groot aantal individuen omdat dan de overle-
vingskans groter lijkt, e.g.61, 82 Theoretisch zijn kleine populaties kwetsbaarder door
hun geringere genetische variatie en zijn ze minder goed aangepast om stochasti-
sche variatie in demografie en milieu en om natuurrampen op te vangen. Probleem
is wel dat er weinig studies zijn waaruit af te leiden is hoe groot een bromeliapopu-
latie moet zijn om stabiel te blijven. Benzing beschrijft een blijkbaar gezonde
bromeliapopulatie in Florida waarbij de grotere bomen gemiddeld circa drie bro-
meliarozetten droegen.3 Voorzichtigheidshalve hebben wij voor Chiapas de drem-
pelwaarde tienmaal zo hoog gesteld, hetgeen overeenkomt met een minimale po-
pulatiegrootte van 10.000 rozetten per ha. In ‘La Florecilla’ voldoet alleen de
bromelia Tillandsia vicentina aan deze eis.

Als tweede criterium stellen wij dat de bromelia’s homogeen verdeeld moeten
zijn over het bos. Overwegingen vanuit de verspreidingsecologie geven aan dat als
de planten geclusterd voorkomen de populatie niet optimaal ontwikkeld is, omdat
alle beschikbare bastsegmenten (nog) niet gekoloniseerd zijn. In de praktijk bete-
kent dit criterium dat grotere bomen ongeveer evenredig meer bromelia’s moeten
dragen. In Chiapas blijkt in weinig verstoord bos de correlatiecoëfficiënt tussen
boomgrootte en aantal gastplanten >0.90 te zijn, waarvan een drempelwaarde
voor homogene verdeling is afgeleid waar Tillandsia vicentina eveneens aan vol-
deed.78
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Als derde criterium streven wij ernaar dat de natuurlijke reproductie van de po-
pulatie gegarandeerd is. Tillandsia’s produceren veel gepluimde zaden die door de
wind verspreid worden en lijken ook ecofysiologisch het best aangepast aan het le-
ven in de kronen van bomen.4 Het is zelfs niet ondenkbaar dat bromelia’s in de on-
dergroei van het bos afhankelijk zijn van een aanvoer van zaden van bovenaf en dat
de populatie in de ondergroei op zichzelf niet levensvatbaar is. Om de reproductie
te garanderen, stellen we voorzichtigheidshalve voor om alleen bromelia’s uit de
ondergroei te oogsten, hetgeen ook om praktische redenen voor de hand ligt. In ‘La
Florecilla’ (160 ha) komen meer dan 1 miljoen planten in de ondergroei voor, wat
overeenkomt met circa 17 % van de totale populatie. In een vierjarig rotatieschema
en met inachtneming van enkele aanvullende kwaliteitscriteria schatten wij dat er
jaarlijks 100.000 Tillandsia vicentina planten duurzaam geoogst kunnen worden uit
de ondergroei.

In de praktijk zullen slechts enkele natuurlijke populaties aan alle criteria vol-
doen om opgenomen te worden in een exploitatieschema dat streeft naar een duur-
zame oogst. Een commercieel interessant continu aanbod kan voor de meeste soor-
ten alleen via kunstmatige productie worden verkregen. Bromelia’s worden al van
oudsher gekweekt, zelfs in Nederland. In het Amsterdams Historisch Museum, niet
ver hiervandaan, hangt een schilderij van Jan Weenix (1642-1719) waarop Agneta
Block te zien is met haar kweek van ananasplanten uit Suriname. Mevrouw Block
moet een geduldig tuinierster zijn geweest, want bromelia’s, zoals de ananas, groei-
en langzaam als gevolg van hun fysiologie die erop gericht is om de droogteresisten-
tie te verhogen.37 Derhalve is de kweek van de ananas in gematigde gebieden econo-
misch niet haalbaar. Voor veel epifyten geldt hetzelfde. Het kweken van tillandsia’s
in vitro biedt echter goede perspectieven om de groeisnelheid gedurende de eerste
fase in de ontwikkeling sterk te verhogen.48

Perspectief

Dit overzicht van onderzoek in de fyllosfeer in ruimere zin is sterk gekleurd en ver-
re van compleet geweest. Onderzoek aan de interacties tussen organismen, de
voortplanting en aan de ecofysiologiche processen is bijvoorbeeld niet genoemd.
Toch denk ik wel dat het duidelijk geworden is dat het kronendakonderzoek in het
algemeen nog in haar kinderschoenen staat en zich nog vrijwel in de fase van inven-
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tarisatie en verwondering bevindt. De moeilijke toegankelijkheid en de grote com-
plexiteit van dit ecosysteem spelen hierbij een rol. Er is dringend behoefte aan een
standaardmethode van inventarisatie die verder gaat dan het meten van relevant ge-
achte milieuvariabelen. Bij deze bepleit ik om in de toekomst vooral ook aandacht
te besteden aan de ruimtelijke structuur van de waardbomen en hun afhankelijke
vegetatie.

In de eerste plaats zijn gegevens over de driedimensionale structuur onontbeer-
lijk om de epifytische vegetaties in bossen die verschillen in structuur zinvol te kun-
nen vergelijken. Dat men in bossen met hogere en meer bomen per grondopper-
vlakteeenheid veelal meer epifyten aantreft, zal weinigen verbazen. Interessant is
het pas om aantallen epifyten op basis van een ruimtelijke eenheid, zoals houtvolu-
me, met elkaar te vergelijken. Dat dit nog zelden gebeurt, is een grote beperking
van het beschrijvend onderzoek. Zo wordt algemeen aangenomen dat droge bossen
minder rijk zijn aan epifyten, maar door het ontbreken van een standaard ruimte-
lijke monstergrootte ontbreken de harde ondersteunende gegevens voor deze aan-
name.

Ten tweede geven gegevens over de structuur van het bos, zoals boomhoogte en
frequentieverdeling van stamdiktes, informatie over het voorafgaande beheer van
het perceel. Dit is belangrijk omdat de geschiedenis van een bos inzicht geeft in de
dynamiek van de kolonisatiedruk (kaalslagbossen).

Ten derde biedt de ruimtelijke verdeling van de epifytische planten binnen het
bos inzicht in de kolonisatiedruk op een taksegment. Er zijn sterke aanwijzingen dat
in het algemeen veel geschikte locaties onbezet blijven vanwege de te grote afstan-
den tot de moederplant.8 De afstand-afhankelijke kolonisatiedruk leidt tot een ge-
groepeerde verdeling van individuen.1, 9 Een geclusterde verdeling van soorten over
een habitat die ruimtelijk discontinu is, maakt het theoretisch mogelijk dat ecolo-
gisch vergelijkbare soorten samen kunnen voorkomen zonder elkaar weg te con-
curreren, e.g.18, 29, 60 Dit is interessant gezien het grote aantal soorten planten dat we
in bomen kunnen aantreffen.

Ten vierde kan de ruimtelijke verdeling van een populatie in een combinatie met
haar demografische en genetische structuur (diversiteit; verwantschap) inzicht ge-
ven in het proces van kolonisatie in (secundaire) bossen.

De studie van ruimtelijke patronen vereist een aangepaste methode van monste-
ring en analyse.31 Geografische Informatie Systemen (GIS) kunnen hierbij een rol
vervullen.1
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Het zal u niet ontgaan zijn dat de fyllosfeer sensu stricto weinig in mijn rede is
voorgekomen. Zoals eerder opgemerkt had Ruinen de fyllosfeer al een weten-
schappelijk verwaarloosd milieu genoemd en nu lijk ook ik daar aan bij te dragen. In
de toekomst zal ik daar echter verandering in brengen. In eerste instantie zal ik mij
erop richten om met behulp van moderne moleculaire technieken tot een meer
volledige beschrijving van de microbiologische gemeenschappen op en in bladeren
te komen. Hierbij hoop ik op een vruchtbare samenwerking met het Centraalbu-
reau voor Schimmelcultures, binnen de Onderzoekschool Biodiversiteit.

Terwijl onderzoek aan de fyllosfeer veel in het laboratorium plaatsvindt, voel ik
me vooral ook een veldbioloog. En wie kan zich een uitdagender werkomgeving
voorstellen dan het kronendak van het tropisch regenwoud? Zoals we allen weten
wordt dit laboratorium echter met afbraak bedreigd. Statistieken over de voort-
schrijdende ontbossing geven een duidelijk beeld, maar ik werd mij vooral bewust
van de dreiging toen ik op een dag in Colombia afdaalde uit ‘mijn’ boom en beneden
een verbaasde illegale houthakker met zijn bijl in de aanslag aantrof.

Het komen tot een verantwoord bosbeheer is meer dan eigenbelang. Binnen de
leerstoel zal ik een evenwicht proberen te zoeken tussen theoretisch en toegepast
onderzoek, gericht op epifyten als duurzaam niet-houtig bosproduct. Mijn verblijf
in verschillende ontwikkelingslanden heeft me geleerd dat natuurbescherming lo-
kaal vaak het best gegarandeerd wordt door de direct belanghebbenden een finan-
cieel interessant voorstel te doen. Derhalve neem ik mij voor in de toekomst nader
te onderzoeken of de epifytische juwelen in de kroon inderdaad geoogst kunnen
worden met instandhouding van de ecologische integriteit van het bos, en ik weet
dat Jakoba Ruinen het hiermee eens geweest zou zijn.

Dankwoord

Aan het slot van mijn rede maak ik graag van de mij geboden gelegenheid gebruik
om enkele woorden van dank uit te spreken.

In de eerste plaats dank ik de leden van het College van Bestuur van de Universi-
teit van Amsterdam, het Bestuur van de Stichting Het Kronendak en het curatorium
van deze leerstoel voor het in mij gestelde vertrouwen.

De Mej. dr. Jakoba Ruinen-leerstoel Fyllosfeerwetenschappen is een nieuwe
leerstoel en ik waardeer de inzet van iedereen die betrokken is geweest bij de vesti-
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ging ervan. Hooggeleerde Oldeman, beste Roelof, jou wens ik speciaal te bedanken
voor jouw inspanning om dit vakgebied de erkenning te geven die het verdient.

Ondanks de inzet en het enthousiasme van de betrokkenen zou de instelling van
de leerstoel niet mogelijk zijn geweest zonder financiële steun uit de nalatenschap
van mej. Ruinen en het verheugt me zeer hier zoveel leden van de familie Ruinen te
mogen begroeten.

Mijn dank gaat ook uit naar degenen die mij in 1985 op de weg van het kronen-
dakonderzoek gezet hebben, hooggeleerden Cleef, Gradstein, Werger en in het bij-
zonder mijn promotor, hooggeleerde Van der Hammen. Nooit is me helemaal dui-
delijk geworden of ik gevraagd of aangewezen werd om dit pionierswerk te gaan
uitvoeren, maar het heeft wel goed uitgepakt.

Hooggeleerde Cleef, beste Antoine, jij hebt het kronendakonderzoek aan de
Universiteit van Amsterdam altijd gestimuleerd en gedurende mijn afwezigheid een
internationaal netwerk van wetenschappers opgebouwd en onderhouden. Dit net-
werk zal onontbeerlijk zijn voor een verdere ontwikkeling van het vakgebied.

In het verleden heb ik vaak gesproken over de verwondering die een bezoek aan
het kronendak met zich meebrengt. Deze schoonheid wordt door Sean Connery in
de film Rain Man sterk geromantiseerd, maar ik kan u verzekeren dat de lol van het
hangen in een boom er op een gegeven moment wel af is. Zonder de steun van mijn
vriend en klimpartner Jan Klomp had ik het die eerste jaren nooit volgehouden.
Jan, ik heb je de laatste jaren veel gemist.

Veel heb ik altijd genoten van de discussies met studenten en collega’s. Zonder
anderen tekort te willen doen, wil ik Frans van Dunné, Kees Konings en Gerard
Oostermeijer met name noemen.

Tegen mijn kennissen zeg ik altijd dat ik mij gelukkig prijs dat ik van mijn hobby
mijn vak heb kunnen maken en dat ik daarbij bovendien mijn niet aflatende reislust
kan botvieren is mooi meegenomen. Dat de waarheid veel genuanceerder is, weten
alleen mijn beste vrienden en familieleden. Patricia, zonder jouw onvoorwaardelij-
ke steun en liefde had ik hier vandaag niet gestaan. Jouw liefde is het mooiste resul-
taat van mijn onderzoek. Jan en Laura, nu weten jullie wat pappie de laatste tijd in
de tot studeerkamer omgebouwde babykamer heeft uitgevoerd.

Ten slotte wil ik deze rede opdragen aan mijn ouders, die mij zelfs bleven steu-
nen toen dat betekende dat ze hun kleinkinderen naar de andere kant van de wereld
zagen verhuizen.

Ik heb gezegd.
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