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Woord vooraf 

Via een open tenderprocedure werd in 2007 door het ministerie van LNV aan een consortium van het 
Nederlands Instituut voor Oecologisch Onderzoek (NIOO) en Alterra de opdracht verstrekt het onderzoeks-
project 'Natuurherstel door herstel van bodembiodiversiteit' in uitvoering te nemen. 
 
In het kader van het voorgestelde onderzoek bleek het niet mogelijk een antwoord te vinden op alle gefor-
muleerde onderzoeksvragen. Er werden twee hoofdvragen gedestilleerd. De eerste vraag luidde in hoeverre 
de directe invloed van bodemorganismen op plantensoorten via antagonistische of mutualistische relaties een 
rol speelt in de samenstelling van de vegetatie in bestaande en herstelde blauwgraslanden en heischrale 
graslanden. Deze vraag werd als uitgangspunt voor het onderzoeksdeel van het NIOO genomen. De tweede 
vraag had betrekking op de indirecte relatie tussen het bodemvoedselweb en de vegetatie via nutriënten-
kringlopen en werd door Alterra in behandeling genomen. 
 
Hoewel voor beide onderzoeken dezelfde terreinen en dezelfde locaties als onderzoeksobject werden 
gekozen, liepen de methodisch aspecten en resultaten van beide onderzoekingen dermate uiteen dat voor 
gescheiden rapportages werd gekozen. Het voorliggende rapport beschrijft het onderzoek dat betrekking 
heeft op de indirecte relaties tussen bodemvoedselweb en de vegetatie. 
 
Aan het Alterra onderzoek werd bijgedragen door onderzoekers van verschillende onderzoekscentra en -
teams. Veldcampagnes voor bemonstering werden zoveel mogelijk gezamenlijk en tegelijkertijd gedaan door 
Alterra- en NIOO-medewerkers. Wij willen Gerard Jagers, Wim Dimmers, Annemariet van Hout (allen Centrum 
Ecosystemen), An Vos, Meint Veninga, Popko Bolhuis (allen Centrum Bodem), Pella Brinkman en Ciska 
Raaymakers (beiden NIOO) hartelijk danken voor hun prettige samenwerking. Wim van der Putten en Wietse de 
Boer (beiden NIOO) verleenden ons in verschillende discussiebijeenkomsten waardevolle adviezen. De 
samenwerking met het NIOO hebben wij als prettig en vruchtbaar ervaren. 
 
Wij zijn terreinbeheerders van Staatsbosbeheer, Natuurmonumenten, Provinciale Landschappen en de 
Gemeente Ermelo zeer erkentelijk voor de toestemming die zij verleenden voor betreding van hun terreinen en 
verzameling van bodemmonsters. 
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Samenvatting 

Doel 

Doel van deze studie was te onderzoeken of i) er een relatie bestaat tussen samenstelling en activiteit van het 
bodemleven enerzijds en de beschikbaarheid van voedingsstoffen voor de productiviteit van het ecosysteem 
en de daarmee samenhangende biodiversiteit anderzijds en ii) of deze relatie wordt beïnvloed door 
milieustress. 
 
Als werkhypothese werd in het onderzoek verondersteld dat door milieustress (verzuring, verdroging, 
vermesting) verschuivingen kunnen optreden in de bodemlevensgemeenschap. Daarbij kan de microbiële 
activiteit afnemen, evenals de hoeveelheid stikstof die is vastgelegd in biomassa, zodat er via netto N-
mineralisatie meer stikstof voor de vegetatie beschikbaar komt. De competitie om stikstof tussen 
bodemorganismen en hogere planten verschuift zo in het voordeel van de vegetatie, waardoor de productiviteit 
toeneemt en soortsdiversiteit afneemt. Daarbij werd impliciet verondersteld dat de productiviteit een 
voorspeller is voor biodiversiteit. 
 
Methoden 

In 2008 werden zestien blauwgraslanden en in 2009 werden zestien heischrale graslanden geïnventariseerd 
op vegetatieparameters, bodemchemische parameters, bodemfauna parameters en microbiologische 
parameters. Van elk graslandtype werden vier categorieën geselecteerd: 1) goed ontwikkelde (O+), 2) slecht 
ontwikkelde (O-), milieustress) en nadat herstelmaatregelen waren getroffen 3) goed (H+) en 4) slecht (H-) 
herstellende terreinen.  
 
Van de vegetatie werd de soortsamenstelling en de biomassa bepaald. Via bodemchemische analysemethoden 
werden van de bodem de  pH, de Ca-verzadiging, het organischstofgehalte, K-, N-, P-totaal, Fe-, Al-, P-oxalaat, 
de fosfaatverzadigingsindex en de NH4/NO3-ratio bepaald. Van de bodemfauna werd via tellingen het aantal 
mijten, nematoden en (pot)wormen bepaald. Op basis van literatuurgegevens werden aantallen omgerekend 
naar C- en N-voorraden in biomassa. Via microbiologische technieken werd de C-mineralisatie, de netto N-
mineralisatie, de bruto N-mineralisatie, de bacteriële en schimmel C-biomassa en de bacteriële leucine- en 
thymidine-inbouwsnelheid bepaald. Als benadering van de N-immobilisatie werd het verschil van bruto en netto 
N-mineralisatie als uitgangspunt gekozen. De N-depositie werd gebaseerd op provinciaal gemiddelde 
waarnemingen uit het meetnet luchtkwaliteit van het RIVM. 
 
Via regressieanalyse werd onderzocht of de koolstof- en stikstofmineralisatie konden worden verklaard uit 
bijdragen van de verschillende bodembiotische componenten. Vervolgens werden de stikstofvoorraden in de 
verschillende bodembiotische componenten gekwantificeerd en in verband gebracht met stikstofstromen naar 
de vegetatie. Ten slotte is via canonische correspondentie analyse onderzocht welke van de verzamelde 
bodemkundige en bodembiotische gegevens de vegetatiekundige variatie tussen de verschillende categorieën 
grasland het best verklaren. 
 
Vegetatie 

Uit het vegetatieonderzoek in blauwgraslanden en heischrale graslanden bleek dat vegetatieopnamen in de 
categorie O+ en H+ zich onderscheiden door een ruime aanwezigheid van karakteristieke blauwgrasland resp. 
heischrale soorten, terwijl deze soorten in de categorie O- en H- vrijwel ontbreken. De soortsdiversiteit in de 
categorie O+ en H+ was, hoewel niet significant, groter dan in de categorie O- en H-. Heischrale graslanden 
blijven beperkt tot een laag pH-bereik, terwijl blauwgraslanden over een bredere pH-range voorkomen. 
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Bodembiologische activiteit 

Zowel in blauwgraslanden als heischrale graslanden blijkt de C-mineralisatie van organische stof in hoge mate 
verklaard te kunnen worden door bacteriële activiteit en schimmelactiviteit. Bacteriële activiteit leidt in beide 
typen grasland tot een toename van de bruto N-mineralisatie. Schimmelactiviteit leidt in blauwgraslanden tot 
toename maar in heischrale graslanden tot een afname van de bruto N-mineralisatie. Een deel van dit (bruto) 
gemineraliseerde stikstof wordt weer vastgelegd in lichaamseiwitten van bodembiota (N-immobilisatie) en des 
te sterker naarmate er meer bacteriële biomassa is en die massa actiever is.  
 
N-voorraden en -stromen 

De totale voorraad stikstof die in bodembiota is vastgelegd is in heischrale graslanden bij benadering een 
factor 4 kleiner dan in blauwgraslanden. Dit zou een belangrijke oorzaak kunnen zijn van de lagere produc-
tiviteit van heischrale graslanden ten opzichte van blauwgraslanden. In heischrale graslanden vormt de 
microflora (bacteriën, schimmels en protozoa) de belangrijkste N-sink. In blauwgraslanden vormt de mesofauna 
(nematoden, potwormen) de belangrijkste N-sink. Zowel in heischrale graslanden als in blauwgraslanden wordt 
een veelvoud meer stikstof door immobilisatie vastgelegd door bodembiota dan er jaarlijks door de vegetatie 
via oogsten wordt afgevoerd. Dit suggereert dat micro-organismen veel competatiever zijn in het aanwenden 
van nutriënten dan hogere planten. Zowel in heischrale graslanden als in blauwgraslanden is de N-beschikbaar-
heid voor de vegetatie in goed ontwikkelde typen lager dan in slecht ontwikkelde typen. Ook in goed herstel-
lende blauwgraslanden is de N-beschikbaarheid voor de vegetatie geringer dan in de slecht herstellende 
categorie H-. Deze verschillen zijn ecologisch gezien alle relevant,  statistisch is echter alleen dit laatste 
verschil significant.  
 
Differentiërende factoren  

Bodembiologische parameters blijken voor het onderscheid tussen goed en slecht ontwikkelde heischrale gras-
landen belangrijker te zijn dan de klassieke bodemkundige parameters. Pas op een lager niveau zijn kalium en 
fosfaat relevant. De categorie O+ onderscheid zich van O- door een grotere hoeveelheid stikstof die door 
protozoa en bacteriën is vastgelegd, maar juist door lagere waarden van C/N. Bovendien is de stikstofbeschik-
baarheid (N-min) en de fosfaatverzadigingsindex (PSI) lager dan in de categorie O-. De categorie H+ onder-
scheidt zich van H- door een gemiddeld iets hogere bacteriële activiteit en door protozoa geïmmobiliseerd N.  
Voor het onderscheid tussen goed en slecht ontwikkelde blauwgraslanden spelen zowel bodemchemische als 
bodembiologische parameters een rol. Goed ontwikkelde blauwgraslanden onderscheiden zich van de slechte 
door een lage fosfaatverzadigingsindex, een hoge calciumverzadiging en een sterke N-immobilisatie door 
bodemorganismen. 
 
Het bodemvoedselweb 

Het algemene beeld is dat goed ontwikkelde heischrale graslanden afhankelijk zijn van een actieve bodem-
fauna, die veel N vastleggen (immobiliseren) in hun biomassa  waardoor relatief weinig N beschikbaar blijft 
voor de vegetatie. In de heischrale graslanden vormt voldoende organische stof een belangrijke randvoor-
waarde voor een actieve bodemfauna. Er is sprake van een N-transfer van bacteriën naar protozoa, 
nematoden en potwormen. Omdat nematoden en potwormen kwantitatief van ondergeschikt belang zijn, is de 
N-transfer naar hogere trofische niveaus beperkt en blijft relatief veel N geïmmobiliseerd in de lagere trofische 
niveaus van het bodemvoedselweb.  
 
In blauwgraslanden is juist een hoge calciumverzadiging een randvoorwaarde voor een actief bodemleven. Via 
dit actieve bodemleven treedt een N-transfer op van organische stof via bacteriën en nematoden naar 
regenwormen. Regenwormen en bacteriën vormen de belangrijkste N-sink. Regenwormen vormen samen met 
schimmels tevens de belangrijkste bron van minerale stikstof voor de vegetatie.  
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Bodemvoedselweb essentieel 

In slecht ontwikkelde heischrale graslanden is door milieustress een verschuiving opgetreden van door micro-
organismen geïmmobiliseerd N naar mineraal stikstof, waarvan de vegetatie heeft geprofiteerd door een 
grotere biomassa productie, maar een lagere soortsdiversiteit. In slecht ontwikkelde blauwgraslanden is door 
milieustress een verschuiving opgetreden van door het gehele bodemvoedselweb geïmmobiliseerd stikstof 
naar mineraal stikstof dat ten goede is gekomen aan de vegetatie, waardoor de productiviteit is toegenomen, 
maar de soortsdiversiteit is afgenomen. 

 
Door het geringe aantal waarnemingen zijn verschillen tussen de categorieën grasland in veel gevallen niet 
significant aantoonbaar via variantieanalyse. Omdat via correspondentieanalyse wel significante verschillen tot 
uiting komen geven de resultaten voldoende evidentie dat de hypothese in ieder geval niet verworpen hoeft te 
worden: Het bodemvoedselweb lijkt een essentiële schakel te zijn voor de kwaliteit van de vegetatie; aantas-
ting van onderdelen van het bodemvoedselweb leidt tot een versterkte productiviteit, maar een verminderde 
diversiteit en specificiteit van de vegetatie in schraalgraslanden. Er is daarmee evidentie verkregen dat 
effectgerichte maatregelen zich tevens moeten richten op het bodemvoedselweb. 
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1 Inleiding 

Achtergrond 

Voor de realisatie van de EHS en het opstellen van beheerplannen voor Natura 2000- gebieden is kennis nodig 
over de abiotische randvoorwaarden van de aangemelde habitats en soorten in relatie tot de externe werking 
(verdroging, verzuring, vermesting). Veel effectgerichte maatregelen zijn gebaseerd op herstel van geschikte 
milieucondities via vernatting, bekalking, plaggen etc. De veronderstelling is daarbij dat milieucondities direct 
gerelateerd zijn aan floristische diversiteit. In de praktijk blijkt het herstel van een biodiverse kenmerkende flora 
na effectgerichte maatregelen vaak uit te blijven (Olsthoorn et al., 2006; Kemmers et al., 2007). Door 
milieustress kunnen echter eveneens essentiële functionele groepen van het bodemleven in vitaliteit worden 
aangetast (e.g. regenwormen, bacteriën,  schimmels,  mijten, nematoden, protozoa). Er zijn aanwijzingen dat 
dit kan leiden tot een verstoring van het nutriëntenaanbod voor vegetaties.  
 
Doel  

Doel was te onderzoeken of verzuring (milieustress) de relatie beïnvloedt tussen samenstelling en activiteit van 
het bodemleven enerzijds en de beschikbaarheid van voedingsstoffen voor de productiviteit van het 
ecosysteem en de daarmee samenhangende biodiversiteit anderzijds. Dit inzicht is essentieel voor het treffen 
van de juiste herstelmaatregelen tegen verzuring. De resultaten van het onderzoek kunnen daarom leiden tot 
aanbevelingen en vuistregels bij het toegepaste onderzoek naar effectieve herstelmaatregelen. 
 
Hypothese 

Als werkhypothese werd in het onderzoek verondersteld dat door milieustress verschuivingen kunnen optreden 
in het bodemvoedselweb, waardoor de microbiële activiteit en N-immobilisatie door het bodemleven afneemt 
en de N-beschikbaarheid via netto N-mineralisatie voor de vegetatie toeneemt. De competitie om stikstof 
tussen bodemorganismen en hogere planten verschuift hierdoor in het voordeel van de vegetatie, waardoor de 
productiviteit toeneemt en soortsdiversiteit afneemt. Daarbij werd impliciet verondersteld dat de productiviteit 
een voorspeller is voor biodiversiteit. 
 
Aanpak 

In blauwgraslanden en heischrale graslanden werden gegevens verzameld van bodemeigenschappen, 
bodembiota en vegetatie. Van beide typen grasland werden vier categorieën geselecteerd voor onderzoek: 
1. O+:  oorspronkelijke terreinen met een kwalitatief goede vegetatie 
2. O-:  oorspronkelijke terreinen met een kwalitatief slechte door stress beïnvloede vegetatie  
3. H+: terreinen waar herstelmaatregelen hebben geleid tot een succesvol herstel van de vegetatie 
4. H-: terreinen waar herstelmaatregelen niet hebben geleid tot herstel van de vegetatie. 
 
Een belangrijke indicatie voor het criterium 'succes van de herstelmaatregel' en het criterium 'kwaliteit van de 
vegetatie' zijn gebaseerd op de mening van lokale beheerders. In tweede instantie kon een aanwijzing 
heroverwogen worden op basis van gemaakte vegetatieopnamen. In 2008 werden zestien blauwgraslanden en 
in 2009 werden zestien heischrale graslanden volgens deze criteria geselecteerd en geïnventariseerd op 
vegetatieparameters, bodemchemische parameters, bodemfauna parameters en microbiologische parameters 
(tabel 1). 
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Tabel 1 

Overzicht van terreinen en regio’s en de status van de onderzochte standplaatsen 

Locatie Regio Locatie Regio

 Stelkampsveld Achterhoek Groot Zandbrink Gelderse Vallei Goede conditie oorspronkelijk (O+)

 Lemselermaten Twente De Leemputten Veluwe Goede conditie oorspronkelijk (O+)

Zandbrink Gelderse Vallei Eexterveld Drenthe Goede conditie oorspronkelijk (O+)

Allemanskamp Gelderse Vallei Stelkampsveld Achterhoek Goede conditie oorspronkelijk (O+)

 Koolmansdijk Achterhoek Schaopedobbe Friesland Slechte conditie oorspronkelijk (O-)

Lemselermaten Twente Drents Broek Drenthe Slechte conditie oorspronkelijk (O-)

Zandbrink  Gelderse Vallei Koolmansdijk Achterhoek Slechte conditie oorspronkelijk (O-)

Allemanskamp Gelderse Vallei Grote startbaan Havelte Drenthe Slechte conditie oorspronkelijk (O-)

Wijnjeterperschar Friesland Eexterveld Drenthe Goede conditie na herstel (H+)

Lemselermaten Twente Leemkuil, de Borkeld Achterhoek Goede conditie na herstel (H+)

Stroothuizen Twente Kienveen Achterhoek Goede conditie na herstel (H+)

Meeuwenkampje Gelderse Vallei Grote startbaan Havelte Drenthe Goede conditie na herstel (H+)

Marschen Friesland Schaopedobbe Friesland Slechte conditie na herstel (H-)

 Lemselermaten Twente Koolmansdijk Achterhoek Slechte conditie na herstel (H-)

Stroothuizen Twente Stroothuizen Twente Slechte conditie na herstel (H-)

Veenkampen Gelderse Vallei Scharreveld (Holterzand) Drenthe Slechte conditie na herstel (H-)

Blauwgraslanden Heischrale graslanden
Status standplaats

 
 
Na databewerking werd via regressieanalyse onderzocht of de koolstof- en stikstofmineralisatie konden 
worden verklaard uit bijdragen van de verschillende bodembiotische componenten. Vervolgens werden de 
stikstofvoorraden in de verschillende bodembiotische componenten gekwantificeerd en in verband gebracht 
met stikstofstromen naar de vegetatie. Tenslotte is via canonische correspondentie analyse onderzocht welke 
van de verzamelde bodemkundige en bodembiotische gegevens de vegetatiekundige variatie tussen de 
verschillende categorieën grasland het best verklaren. 
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2 Methoden 

2.1 Dataverzameling 

Veldinventarisaties werden gecoördineerd en op dezelfde plaats en tijd uitgevoerd in de periode april mei van 
elk jaar. Alleen de vegetatie werd geoogst op een afwijkend tijdstip, namelijk medio juli ten tijde van de 'peak 
standing crop'. Alle inventarisaties werden binnen hetzelfde vlak van 25 m2 uitgevoerd. Binnen elk vlak werden 
meerdere deelmonsters (0-10 cm-mv) gestoken en vervolgens gebulkt.  
 
De inventarisaties waren gericht op het verkrijgen van de volgende gegevens: 
Vegetatie   

- Soortsamenstelling 
- Biomassa (droge stof, N-, P- en K-gehalten van de droge stof) 

Bodemchemie -  pH 
- Ca-verzadiging (Bascomb extract: Ca/CECpH=8)  
- Organische stof (LOI) 
- K-, N- en P-totaal (destructie met H2SO4/H2O2/Se) 
- Fe-, Al-, P-ammoniumoxalaatextractie (Schwertmann, 1964) 
- Fosfaatverzadigingsindex: PSI = Pox/(Al+Fe)ox 
- NH4/NO3 (extractie 0.01Mol CaCl2) 

Bodemfauna - Mijten (aantallen/dm3): alleen in heischrale graslanden 
- Nematoden (aantallen/dm3) 
- (Pot)wormen (aantallen/dm3) 

Microbiologie - C-mineralisatie (mg C/kg droge grond.wk) 
- N-mineralisatie (aerobe incubatie 6wk, 20 oC: mg N. kg-1.wk-1) 
- Mineraliseerbare-N (anaerobe incubatie 1 wk, 40 oC) 
- N-min/Min-N 
- Bacteriële C-massa  (Bact-C: µg C.g-1 droge grond) 
- Schimmel C (Fung C: µg C.g-1 droge grond) 
- Actieve schimmels (% lengte van hyphen) 
- % unstained fungi 
- (specifieke) Leucine inbouwsnelheid (pmol/g-1.h-1) 
- (specifieke) Thymidine inbouwsnelheid (pmol/g-1.h-1) 

N-depositie  -  De jaarlijkse N-depositie is gebaseerd op provinciale  
       gemiddelde waarnemingen uit het meetnet luchtkwaliteit  
       van het RIVM (2007). 

 
 
2.2 Stikstofmineralisatie en -immobilisatie 

Voor een goed begrip van de gebruikte methoden om stikstofmineralisatie te meten en om de interpretatie 
daarvan te kunnen begrijpen worden deze methoden hieronder kort toegelicht. 
 
Netto N-mineralisatie 

De potentiële N-mineralisatie werd zowel aeroob als anaeroob bepaald (figuur 1). Bij aerobe mineralisatie wordt 
ammonium gevormd dat weer kan worden omgezet in nitraat. Zowel ammonium als nitraat kunnen weer 
worden opgenomen door micro-organismen (schimmels, bacteriën), die op hun beurt weer kunnen worden 
begraasd door protozoa, nematoden of mijten. De groei en delingsactiviteit van micro-organismen wordt 
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gestimuleerd door vraat. Bij deze vraat wordt een deel van de stikstof vastgelegd in lichaamseiwitten van het 
hogere trofische niveau en komt een deel van de stikstof vrij dat vervolgens via een zgn. microbial loop weer 
wordt opgenomen door micro-organismen (N-immobilisatie).  
 
Nitraat kan ook door denitrificatie verdwijnen. Gemeten wordt wat het netto verschil is tussen deze afbraak- en 
opnameprocessen. Daarom wordt deze methode wel de bepaling van de netto N-mineralisatie genoemd.  
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figuur 1  

Conceptueel model van stikstofstromen tijdens aerobe en anaerobe N-mineralisatie. 

 
Bruto N-mineralisatie 

Bruto N-mineralisatie wordt onder anaerobe omstandigheden gemeten, gedurende een korte tijd maar bij een 
hogere temperatuur waardoor de microbiologische activiteit sterk wordt gestimuleerd. Door anaerobie kan 
geen nitraatvorming plaatsvinden en kan dus ook geen N-verlies door denitrificatie plaatsvinden. Protozoa, 
nematoden, mijten en potwormen sterven onder anaerobe omstandigheden af en kunnen geen stikstof meer 
immobiliseren via vraat van micro-organismen. De door anaerobie afgestorven organismen vormen nu een 
bron voor decompositie en mineralisatie. Omdat via deze anaerobe methode immobilisatie- en denitrificatie-
processen worden uitgeschakeld geeft deze methode een benadering van de bruto N-mineralisatie. Tezamen 
met het temperatuureffect is dit de oorzaak ervan dat de bruto N-mineralisatie meestal veel hoger is dan de 
netto N-mineralisatie.  
 
N-immobilisatie 

Het verschil tussen de meting van anaerobe en aerobe mineralisatie in een week (kgN.dm-3.wk) kan worden 
opgevat als de N die afkomstig is van de afgestorven biomassa van organismen (protozoa, nematoden, mijten, 
potwormen) die op het moment in het monster aanwezig was (Adams and Attiwill, 1986; Goh and Haynes, 
1986; Boone, 1990). 
 
Bij de anaerobe mineralisatie treden echter twee effecten op die de activiteit van microben beïnvloeden en die 
verdisconteerd moeten worden bij de bepaling van de N-immobilisatie: 
– De bacteriële activiteit is 2x zo hoog (Q10) als bij aerobe mineralisatie (40 vs 20oC); 
– De bacteriële activiteit wordt lager door overschakeling naar anaerobe stofwisseling (fermentatie) en 

afwezigheid van begrazing. Heterotrofe bacteriën kunnen echter in zowel aerobe als anaerobe 
omstandigheden functioneren (Bloem, Hopkins and Benedetti, 2005). 
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Het eerste effect is verdisconteerd door omrekening van 40 oC naar 20 oC. Dit kan met behulp van de Q10-
regel. Voor het tweede effect zouden we kunnen veronderstellen dat overschakeling van aerobe naar anaerobe 
stofwisseling voor heterotrofen niet al te problematisch is. Anderzijds blijkt uit onderzoek van Vermeulen en 
Hendriks (SC-DL0 rapport 288, 1996), dat de koolzuurproductie onder anaerobe omstandigheden ca. 0,35 x 
de koolzuurproductie onder aerobe omstandigheden bedraagt. Daarom is een correctiefactor van 0,35 
toegepast bij de waarden voor de anaerobe N-mineralisatie. Het verschil tussen de aerobe en de 
gecorrigeerde anaerobe mineralisatie is als maat voor de N-immobilisatie aangehouden. 
 
 
2.3 Dataverwerking 

Bulkdensities van gronden werden via regressie afgeleid uit het organische stofgehalte (Kemmers, unpublished 
data); 
 
Gewichten, C-massa en N-massa van bodemfaunagroepen werden gebaseerd op indicaties die door Didden et 
al.(1994) zijn gegeven. 
 
Elementvoorraden werden afgeleid uit elementgehalten met behulp van het  bulkgewicht. 
 
Stikstofmineralisatieconstanten werden uitgedrukt in mgN.(gN.etm)-1 en gestandaardiseerd naar een 
temperatuur van 20 oC. 
 
Bruto- en netto stikstofmineralisatie en stikstofimmobilisatie werden op jaarbasis berekend door sommering 
van de maandelijkse fluxen. Daartoe werden de mineralisatieconstanten vermenigvuldigd met het aantal 
etmalen per maand en met een Q10 factor gecorrigeerd voor de maandelijks gemiddelde bodemtemperatuur 
op 5 cm-mv. De bodemtemperatuur werd berekend via een warmte-transfer-model (Feddes, 1971), waarbij 
werd verondersteld dat de gemiddelde luchttemperatuur 10  oC en de jaarlijkse amplitude 20 oC (0-20 oC) 
bedraagt en de warmtegeleiding en -capaciteit van de bodem afhankelijk is van de textuur (zandgrond).  
 
Statistiek 

Voor de verwerking en analyse van de gegevens is gebruik gemaakt van verschillende statistische 
programma’s. 
  
Voor eenvoudige toetsing van verschillen tussen groepen is gebruik gemaakt van de student t-toets uit Excel.  
Voor de analyses van bodemchemische gegevens met multiple regressie is gebruik gemaakt van het 
programma Genstat (Payne et al., 2000). Daartoe werden alle basis gegevens logaritmisch getransformeerd. 
Voor multiple regressie analyse werden verklarende variabelen toegevoegd via een geautomatiseerde 
voorwaartse selectie procedure. Het model met de hoogste verklaarde variantie werd geselecteerd. 
 
Voor bewerking en transformatie van soortsgegevens naar een cornell condensed format is gebruik gemaakt 
van het programma Turboveg.  
 
Voor onderzoek naar relaties tussen soorten en bodemparameters is gebruik gemaakt van een Canonische 
Correspondentie Analyse (CCA) uit het programmapakket Canoco (Ter Braak, 1985, 1986). Zowel bedek-
kingen van soorten als abiotische gegevens werden logaritmisch getransformeerd. Aan triviale soorten werd 
een gewicht 0 toegekend bij de correspondentie analyse.  
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3 Resultaten 

3.1 Vegetatie 

Bijlage 1 en 2 geven een overzicht van de vegetatieopnamen van de proefvlakken in blauwgraslanden (2008) 
en heischrale graslanden (2009). De soorten zijn geordend naar het vegetatietype waarvoor zij kenmerkend 
zijn. Het blijkt dan dat in opnamen soorten kunnen voorkomen die voor verschillende vegetatietypen 
kenmerkend zijn.  
 
In de blauwgraslanden (bijlage 1) onderscheiden de vegetatieopnamen  in de categorie O+ en H+ zich door een 
ruime aanwezigheid van karakteristieke blauwgrasland soorten, terwijl deze soorten in de categorie O- en H- 
vrijwel ontbreken. In categorie O+ komen algemene graslandsoorten nauwelijks voor. Opvallend is dat in de 
positief herstelde proefvlakken relatief veel soorten voorkomen van de kleine zeggenvegetaties, die zich van 
het blauwgrasland onderscheiden door nattere en wat zuurdere condities. De negatief herstelde proefvlakken 
kenmerken zich door de afwezigheid van typische soorten. Er zijn geen significante verschillen tussen het 
gemiddelde aantal soorten van de categorieën O+(22.5), O-(15.8), H+ (18.5) en H- (12.3).  
 
In de heischrale graslanden (bijlage 2) komen in de categorie O+- en H+- soorten voor die kenmerkend zijn voor 
zowel heischrale graslanden, blauwgraslanden als heidegemeenschappen. Voor beide categorieën is Erica 
tetralix kenmerkend. In de categorie O- en H- zijn deze soorten veel minder algemeen of indien zij voorkomen 
vaak dominant. In de categorie H+ komt deze soortencombinatie minder voor maar komen wel droge 
heidesoorten voor. In de categorie O- ontbreken de heischrale en blauwgraslandsoorten en komen slechts 
algemene heidesoorten voor. De categorie H- is vooral negatief gekenmerkt door het ontbreken van 
kenmerkende soorten. Er zijn geen significante verschillen tussen het gemiddelde aantal soorten van de 
categorieën O+(17.5), O-(15.3), H+ (20.5) en H- (14.0). 
 
Op basis van de vegetatiesamenstelling zijn de opnamen 8 (Koolmansdijk) en 1 (Zandbrink) van categorie (O+ 
en O-) omgewisseld.  
 
Omdat het onderzoek zich met name toespitste op de effecten van verzuring op het bodemvoedselweb is in 
figuur 2 de pH en Ca-verzadiging weergegeven van de proefvlakken in de verschillende categorieën 
blauwgrasland en heischraal grasland. De blauwgraslanden komen over een vrij brede range van zuurgraad 
voor. Het blijkt dat in de categorie O+ van het blauwgrasland (niet verzuurde referenties) toch standplaatsen 
voorkomen met een lage basenverzadiging en pH. Mogelijk is deze discrepantie toe te schrijven aan het 
fenomeen ‘naijling’ waarbij plantensoorten zich nog wel kunnen handhaven op een verzuurde plek (meerjarige 
soorten), maar zich waarschijnlijk niet opnieuw zouden kunnen vestigen. In de categorie O- komt ook een 
opname voor met een hoge pH. De heischrale graslanden zijn beperkt tot het wat zuurdere traject. Ook hier 
komt een uitzonderlijke pH voor bij de categorie O-. 
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Figuur 2 

De zuurgraad en de Ca-verzadiging van het adsorptiecomplex in de onderzochte blauwgraslanden en heischrale graslanden. 

 
 
3.2 Regressie analyses 

3.2.1 C-mineralisatie 

De C-mineralisatie (mg C/kg.wk) kan voor 69% worden verklaard uit het gehalte bacterieel C en het % 
unstained fungi (tabel 2). Ook blijkt dat de C-mineralisatie toeneemt naarmate de bacteriële activiteit (leucine 
inbouw) hoger is, het % unstained (niet kleurende) fungi lager en de verhouding fung/bactC lager is.  
 
In de heischrale graslanden komt hetzelfde beeld naar voren maar via andere parameters: bacteriële biomassa 
en activiteit (Leucine) beïnvloeden de C-mineralisatie positief; de negatieve invloed van schimmels uit zich via 
de parameter active fungal C. 
 

Tabel 2  

Geselecteerde (beste) modellen na logtransformatie voor de C-mineralisatie in blauwgrasland en heischraal grasland. 

Model nummer Ln 
Respons variabele 

Model 
Blauwgraslanden 

R2 

1 C-min-O2 0.22BactC -0,50%Unstained+5.31 69.0 
2 C-min-O2 0.17Leucine -0.48%Unstained-0.86Fung/Bact +6.42 72.2 

 

Model nummer Ln 
Respons variabele 

Model 
Heischrale graslanden 

R2 

3 C-min-CO2 0.174BactC -0.197 ActFungC + 0.49Leu + 1.314 77.0 
4 C-min-O2 0.13BactC + 0.39Leu -0.14Fung/Bact + 2.71 58.4 
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3.2.2 Bruto N-mineralisatie 

Voor de netto N-mineralisatie (Nmin) kan geen enkel verklarend model worden gevonden voor zowel 
blauwgraslanden als heischrale graslanden.  
De bruto N-mineralisatie (Min-N in mg/kg droge grond) kan in blauwgraslanden voor ruim 84% worden 
verklaard uit het gehalte bacterieel C en de FungC/BactC-ratio (tabel 3, model 1).De bruto N-mineralisatie 
neemt toe als het bacteriële C-gehalte en de verhouding tussen schimmels en bacteriën groter is of als het 
Fung C-gehalte toeneemt (tabel 3, model 2). 
 
In heischrale graslanden neemt de bruto N-mineralisatie toe als de bacteriële activiteit toeneemt (Leu), maar 
neemt af als de schimmelactiviteit toeneemt (model 4).  
 

Tabel 3  

Geselecteerde (beste) modellen na logtransformatie voor de bruto N-mineralisatie in blauwgrasland en heischraal grasland. 

Model 
nummer 

Ln 
Respons variabele 

Model 
Blauwgrasland 

R2 

1 Min-N 0.99BactC + 0,89 Fung/Bact -1.72 84.6 
2 Min-N 0.74BactC +0.27FungC -0.57 84.8 

Model 
nummer 

Ln 
Respons variabele 

Model 
Heischrale graslanden 

R2 

3 Min-N 0.73Leu -0.613ActFungC + 1.39 73.7 

 
 
3.2.3 N-immobilisatie 

De N-immobilisatie (N-immob in kgN.dm-3) neemt in blauwgraslanden toe naarmate meer bacterieel C aanwezig 
is en de leucine inbouwsnelheid groter is, maar neemt af als de thymidine inbouwsnelheid (delingsactiviteit 
bacteriën) toeneemt (model 1, tabel 4). In heischrale graslanden is de N-immobilisatie onafhankelijk van de 
bacteriële C-massa, maar neemt wel toe als de leucine inbouwsnelheid (i.e. bacteriële activiteit) toeneemt, 
maar neemt af als de schimmelactiviteit toeneemt (tabel 4, model 2).  
 

Tabel 4  

Geselecteerde (beste) modellen na logtransformatie voor de  N-immobilisatie in blauwgrasland en heischraal grasland. 

Model 

nummer 

Ln 

Respons variabele 

Model 

Blauwgrasland 

R2 

1 N-immob 0.72BactC + 0.41Leu – 0.39Thym -1.14 78.9 

Model 

nummer 

Ln 

Respons variabele 

Model 

Heischrale graslanden 

R2 

2 N-immob 0.656Leu  - 0.47ActFungC + 1.27 73.2 
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3.2.4 Conclusies 

– In zowel blauwgraslanden als heischrale graslanden wordt de C-mineralisatie in hoge mate verklaard door 
bacteriële activiteit en schimmelactiviteit; 

– Zowel in blauwgrasland als in heischraal grasland leidt bacteriële activiteit tot een toename van de bruto N-
mineralisatie. In blauwgraslanden leidt schimmelactiviteit tot toename van de bruto N-mineralisatie maar in 
heischrale graslanden neemt de bruto N-mineralisatie juist af onder invloed van schimmelactiviteit; 

– In blauwgraslanden is de N-immobilisatie groter, naarmate er meer bacteriële biomassa is en die massa 
actiever is. De N-immobilisatie neemt af als de delingsactiviteit wordt gestimuleerd (toename thymidine 
inbouwsnelheid). De delingsactiviteit wordt gestimuleerd bij begrazing van bacteriën.  

– In heischrale graslanden neemt de N-immobilisatie toe als de bacteriële activiteit groter is, maar neemt af 
als de schimmelactiviteit groter is.  

– In blauwgraslanden gaat een negatieve feedback naar N-immobilisatie via begrazing van bacteriën door een 
hoger trofisch niveau, terwijl in heischrale graslanden de negatieve feedback optreedt door 
schimmelactiviteit. Schimmels zijn kennelijk niet effectief in het vastleggen van N in lichaamseiwit. 

 
 
3.3 Stikstofvoorraden, -stromen en -balansen 

3.3.1 Blauwgraslanden  

Stikstofvoorraden 

Van alle relevante bodembiota groepen (wormen, potwormen, mijten, nematoden, schimmels, bacteriën) zijn 
via tellingen indicaties te geven van hun N-voorraad (zie hoofdstuk Methoden). Van protozoa die een belangrijke 
groep in het bodemvoedselweb vormen zijn deze schattingen niet dan tegen hoge kosten te maken. In dit 
onderzoek is daarom op indirecte wijze een schatting gemaakt van de N-voorraad in protozoa. 
 
In figuur 3 is voor de verschillende categorieën blauwgraslanden de N-oogst via het gewas weergegeven in 
verhouding tot de N-voorraden in de verschillende bodemfauna groepen. Er konden geen significante 
verschillen tussen de verschillende categorieën binnen eenzelfde bodembiota groep worden vastgesteld. De 
belangrijkste N-sink in de blauwgraslanden zijn de regenwormen, gevolgd door bacteriën en schimmels. 
Nematoden zijn als sink term verwaarloosbaar. Het verschil tussen bruto en netto N-mineralisatie (i.e. de N-
immobilisatie) loopt uiteen van 0,2 tot 0,6 gN.m-2.  
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Figuur 3 

De hoeveelheid N in het gewas ten tijde van peak standing crop in vergelijking met N-voorraden in verschillende bodemfauna 

groepen in verschillende categorieën blauwgrasland. De N-voorraad in protozoa is gebaseerd op het verschil in aerobe en anaerobe 

mineralisatie. Er zijn geen significante verschillen in N-voorraden van bodembiota  tussen de verschillende categorieën. 

 
Discussie 

Het verschil tussen netto en bruto N-mineralisatie hebben we eerder geïnterpreteerd als de hoeveelheid 
stikstof die door afgestorven (door anaerobie) bodembiota werd geïmmobiliseerd. Uit analyse van de N-
voorraden in bodemfaunacomponenten blijkt dat nematoden een verwaarloosbare voorraad N hebben t.o.v. 
schimmels, bacteriën en wormen. De enige diergroep waaruit het verschil tussen bruto en netto mineralisatie 
is te verklaren betreft dan de protozoa. Uit figuur 3 kan dan worden afgeleid dat de N-voorraad in protozoa in 
orde van grootte is gelegen tussen de 0,2 en 0,6 gN.m-2. Bloem et al. (2003) geven als indicatie voor de 
biomassa aan protozoa 10kg.ha-1. Indien een C/N verhouding van 5 wordt aangehouden voor protozoa (Didden 
et al., 1994) komt de door ons gevonden protozoa biomassa overeen met 0,4 tot 1,2 kg.ha-1. Verhoef, H.A. 
en L. Brussaard (1990) geven voor amoeben een N-voorraad van 1 kgN.ha-1.  
 
Figuur 4 laat zien dat er een goede correlatie bestaat tussen bacterieel-N en de door ons berekende N-
immobilisatie (i.e. N vastgelegd in protozoa). Deze relatie geeft aan dat er de verhouding tussen N-protozoa en 
N-bacteriën 1:2 bedraagt, waaruit wordt afgeleid dat protozoa in staat zijn ongeveer de helft van de bacteriële 
N-massa weg te grazen. Dit ondersteunt de veronderstelling dat N-immobilisatie vooral wordt veroorzaakt door 
de gezamenlijke activiteit van bacteriën en protozoa. 
 
 
Het verschil tussen (jaarlijkse) anaerobe en aerobe mineralisatie is dus een benadering voor de hoeveelheid 
stikstof die door mineralisatie uit de afgestorven protozoa biomassa vrijkomt. 
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Stikstofstromen Blauwgrasland
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Figuur 4  

Relatie tussen de berekende N-immobilisatie en de gemeten bacteriële N-voorraad in blauwgraslanden. 

N-stromen 

De N-stromen die in het blauwgrasland op jaarbasis optreden zijn weergegeven in figuur 5. Het stikstofverlies 
is gebaseerd op het verschil tussen N-oogst en de som van jaarlijkse netto N-mineralisatie en -depositie. De 
jaarlijkse N-immobilisatie is gebaseerd op het verschil tussen de jaarlijkse (voor temperatuur en metabole 
activiteit gecorrigeerde) bruto en netto mineralisatie. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

Figuur 5  

Jaarlijkse N-stromen die van invloed zijn op de N-balans in de verschillende categorieën blauwgrasland. In de cat H+ is een 

significant lager N-verlies en N-mineralisatie dan in de cat H-. 

 
Uit figuur 5 blijkt dat de hoeveelheid N die jaarlijks wordt geïmmobiliseerd een veelvoud groter is dan de 
hoeveelheid die via oogst wordt afgevoerd of dan de jaarlijkse input van stikstof via depositie. Tevens blijkt dat 
de hoeveelheid N die wordt geïmmobiliseerd een veelvoud groter is dan de hoeveelheid netto N-mineralisatie. 
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N-balansen 

Figuur 6 geeft de stikstofbalans voor de verschillende categorieën blauwgrasland. 
  

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figuur 6  

De N-balans van de verschillende categorieën blauwgrasland. Verlies is berekend  uit verschil tussen N-input via mineralisatie en 

depositie en N-output via gewasoogst. In de cat H+ is een significant lager N-verlies en N-mineralisatie dan in de cat H-. 

  
De jaarlijkse oogst is in orde van grootte vergelijkbaar met of iets groter dan de N-depositie. Met uitzondering 
van de cat O- zijn de jaarlijkse N-verliezen eveneens in orde van grootte vergelijkbaar met de jaarlijkse N-
depositie. In de categorie O+ is de stikstofbeschikbaarheid (N-mineralisatie) voor de vegetatie kleiner dan in de 
categorie O-. Dit verschil is niet significant. Ook in goed herstellende blauwgraslanden (H+) is de N-
beschikbaarheid voor de vegetatie geringer dan in de slecht herstellende categorie H-. Dit verschil is wel 
significant. 
 
 
3.3.2 Heischrale graslanden 

Stikstofvoorraden, -stromen en -balansen 

In figuur 7 zijn de N-voorraden en -stromen in de verschillende groepen van bodembiota in verhouding tot de N-
voorraad in de bovengrondse biomassa ten tijde van peak standing crop weergegeven. Verschillen tussen 
categorieën zijn nergens significant. 
 
De belangrijkste N-sink in de heischrale graslanden zijn de micro-organismen. Potwormen en regenwormen zijn 
van ondergeschikt belang. Nematoden en mijten zijn als sink term verwaarloosbaar. Het verschil tussen bruto 
en netto N-mineralisatie loopt uiteen van 0,1 tot 1 gN.m-2.  Dit zou betekenen dat de hoeveelheid N die door 
protozoa wordt geïmmobiliseerd in goede heischrale graslanden (cat O+) in orde van grootte vergelijkbaar is 
met de N-voorraad in bacteriën en schimmels.  Uit figuur 7 blijkt dat de hoeveelheid N die jaarlijks wordt 
geïmmobiliseerd een veelvoud groter is dan de hoeveelheid die via oogst wordt afgevoerd of dan de jaarlijkse 
input van stikstof via depositie. Opvallend is dat er aan N-oogst veel minder wordt afgevoerd dan de som van 
netto  N-mineralisatie en N-depositie, zodat de jaarlijkse verliezen relatief groot zijn. 
 
In de categorie O+ is de stikstofbeschikbaarheid voor de vegetatie kleiner dan in de categorie O-. Dit verschil is 
niet significant. 
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Figuur 7  

Stikstofvoorraden, -stromen en -balansen in heischrale graslanden. 

 
 
3.3.3 Conclusies 

– De som van de N-voorraden in bodembiota is in heischrale graslanden bij benadering een factor 4 lager 
dan in blauwgraslanden: 3 vs. 12-14 kgN.m-2.  

– In heischrale graslanden vormt de microflora (bacteriën, schimmels en protozoa) de belangrijkste N-sink. 
De N-voorraad van deze sink is een factor 2 à 3 groter dan die in de mesofauna  en (pot)wormen.  

– In blauwgraslanden vormt de mesofauna de belangrijkste N-sink. De N-voorraad van mesofauna en wormen 
is bij benadering een factor 2 à  3 groter dan in de microflora (bacteriën, schimmels en protozoa).  

– In heischraal grasland wordt 50-60% van de N-voorraad die in bodembiota ligt opgeslagen afgevoerd via 
jaarlijks maaien en hooien van de vegetatie. In blauwgraslanden bedraagt de N-afvoer via oogsten ongeveer 
40% van de N-voorraad die in de bodembiota ligt opgeslagen.  

– Zowel in heischrale graslanden als in blauwgraslanden wordt een veelvoud meer stikstof door immobilisatie 
vastgelegd in micro-organismen dan er jaarlijks door de vegetatie via oogsten wordt afgevoerd. 

– In zowel blauwgraslanden als heischrale graslanden is in de categorie O+ de stikstofbeschikbaarheid (N-
mineralisatie) voor de vegetatie kleiner dan in de categorie O-. Deze verschillen zijn echter niet significant. 
Ook in goed herstellende blauwgraslanden (H+) is de N-beschikbaarheid voor de vegetatie geringer dan in 
de slecht herstellende categorie H-. Dit verschil is wel significant.  
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3.4 Canonische correspondentie analyse 

3.4.1 Procedure 

In eerste instantie werden klassieke bodemchemische eigenschappen gebruikt om de variatie in soorten en 
categorieën grasland te verklaren. Uit deze bodemeigenschappen werden de zes best verklarende variabelen 
geselecteerd. Daarna werd een canonische analyse uitgevoerd met diverse C- en N-parameters van bodem-
biota om de variatie te verklaren. Ook daarvan werden de zes beste geselecteerd. Bij de voorraadparameters 
van de bodembiota zijn alleen die parameters geselecteerd die informatie verstrekken over de stikstofhuis-
houding. Het bleek dat de verklarende kracht van C- en N-voorraadparameters per groep van bodembiota 
identiek is. Dit is logisch omdat de N-voorraad werd berekend uit de C-voorraad via de C/N verhouding. 
Daarom werd bij de selectie alleen uitgegaan van N-voorraden 
Met de klassieke bodemeigenschappen werden geen wezenlijk beter verklarende modellen gevonden dan met 
de bodembiotische parameters. Daarom werden alle geselecteerde variabelen bij elkaar gevoegd voor een 
overall model gebaseerd op een automatische selectie van variabelen. In tweede instantie werd een 
handmatige selectie uitgevoerd als een parameter een grote autocorrelatie met alle andere parameters 
vertoonde (Inflation factor) of als er een sterke correlatie tussen twee automatisch geselecteerde variabelen 
aanwezig was. Tenslotte werden de acht beste variabelen geselecteerd voor het overall model.  
In de volgende paragrafen worden de resultaten van de overall modellen gepresenteerd en besproken. 
 
 
3.4.2 Heischrale graslanden 

Automatische selectie  

Tabel 5 geeft een overzicht van parameters die aan het model werden aangeboden ter verklaring van de 
variatie in soorten. Het model kiest stapsgewijs de best verklarende parameter en herhaalt dit voor de 
overblijvende parameters. Uiteindelijk selecteert het model uit deze lijst acht parameters die de canonische 
variatie het best verklaren.  
 

Tabel 5  

Bijdrage (r-waarde) van de diverse parameters aan de canonische variatie die wordt gevonden bij een stapsgewijze voorwaartse 

selectie van parameters 

pH 0.0628 Nemat-N 0.2370 
N-fauna 0.1314 Leu 0.2442 

Fung-N 0.1559 Bact-N 0.2518 

NH4/NO3 0.1672 PSI 0.2567 

Thy 0.2001 Org.stof 0.2565 

Ca-CEC 0.2117 C/N 0.2669 

Pot-N 0.2150 Nt 0.2721 

N-min 0.2242 P 0.2999 

Worm-N 0.2243 N-prot 0.3244 

Fe 0.2278   

K 0.2339   

 
Handmatige selectie 

Het blijkt dat de handmatige selectie tot een vrijwel even krachtig model leidt, waarmee 67% van de 
canonische variatie kan worden verklaard (tabel 6). 
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Tabel 6  

Samenvatting van de modelresultaten met overzicht van de canonische variatie per as (eigen values). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Tabel 7 geeft een overzicht van de bijdragen van de geselecteerde parameters aan de canonische variatie van 
de verschillende assen. Het blijkt dat de 1e  as sterk correleert met bacterieel-N en N-protozoa die onderling 
positief zijn gecorreleerd, de 2e  as met Kalium en Thymidine, de 3e  as met C/N en worm-N en de 4e  as met 
N-protozoa en de fosfaatverzadigingsindex (PSI). 
 

Tabel 7  

Bijdrage (r-waarden) van parameters aan de variatie van de vier belangrijkste canonische assen. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figuur 8 is een visuele weergave van het model in de vorm van een ordinatie diagram. 
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Figuur 8  

Ordinatiediagram met de acht belangrijkste bodemfactoren (pijlen) die de vegetatiekundige variatie in heischrale graslanden 

verklaren. De posities van de vegetatieopnamen ten opzichte van de bodemfactoren zijn per categorie met een verschillende 

kleurcode weergegeven. 
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Discussie  

Uit de ordinatie diagrammen kan worden afgeleid dat de categorie O+ zich onderscheid van O- door hogere 
waarden van geïmmobiliseerd-N, thymidine en N-voorraden in bacteriën, maar juist lagere waarden van C/N. 
Bovendien (as 1 en 3) is de N-min en de PSI lager dan in de categorie O-. De spreiding in de categorie H+ en H- 
is vrij groot. De categorie H+ onderscheidt zich van H- door een gemiddeld iets hogere score voor thymidine en 
geïmmobiliseerd N.  
 
Interessant is te constateren dat langs de tweede as geïmmobiliseerd N en thymidine positief gecorreleerd 
zijn. Dit suggereert dat delingsactiviteit van bacteriën samengaat met N-immobilisatie door protozoa. Opval-
lend is verder dat N-min en worm-N positief gecorreleerd zijn en beiden weer negatief gecorreleerd zijn met 
bacterieel-N. Afwezigheid van wormen gaat samen met accumulatie van bacterieel N. Aanwezigheid van 
wormen leidt tot transfer van bacterieel N naar mineraal N.  Uit het diagram blijkt tevens dat een sterke N-
immobilisatie leidt tot een lage C/N- verhouding van de organische stof. Bij deze immobilisatie spelen bacteriën 
en protozoa blijkbaar een belangrijke rol.  Bovendien blijkt dat een hoge C/N verhouding samen gaat met een 
sterke N-mineralisatie. 
 
De interpretatie van deze resultaten zou kunnen zijn dat in de categorie O+ een actief microbieel bodemleven 
aanwezig is, waardoor veel N wordt geïmmobiliseerd en een lage C/N-verhouding van de organische stof tot 
ontwikkeling komt. De bacteriële delingsactiviteit is in de categorie O+ hoger dan in de categorie O-. Bacteriën 
worden tot deling gestimuleerd door begrazing van protozoa, waarbij een transfer van bacterieel-N naar 
protozoair-N of nematoden-N plaatsvindt. Dit zou kunnen worden toegeschreven aan graasdruk door bijv.  
protozoa of nematoden in deze categorie. Kennelijk zijn deze biota prominenter aanwezig in categorie O+ dan 
in de overige categorieën.  
 
Om inzicht te krijgen in de betekenis van de verschillende bodemorganismen voor de N-mineralisatie werd een 
handmatige ordinatie uitgevoerd (figuur 9) met een selectie van N-voorraden in alle bodembiota, organische 
stof, N-tot , C/N en N-mineralisatie (elf parameters). Daarbij kon een model worden afgeleid dat 74% van de 
canonische variatie verklaart.  
 
Uit het ordinatiediagram kan worden afgeleid dat de goede heischrale graslanden zich van de slechte 
onderscheiden door hogere gehalten organische stof. Hoge gehalten organische stof zijn sterk gecorreleerd 
met grote aantallen nematoden, veel geïmmobiliseerd N en een hoge thymidine inbouwsnelheid. Een hoge 
thymidine inbouwsnelheid wijst op een grote delingsactiviteit van bacteriën. Deze delingsactiviteit wordt 
gestimuleerd door begrazing. Eerder werd aannemelijk gemaakt dat dit begrazing door protozoa zou kunnen 
zijn. Het model suggereert dat ook nematoden voor deze begrazing verantwoordelijk kunnen zijn. Er vindt dus 
via bacteriële afbraak een N-transfer plaats van organische stof naar protozoa en nematoden, die de stikstof 
vastleggen in lichaamseiwitten. Door deze N-immobilisatie accumuleert N-totaal en ontwikkelt zich een 
organische stof met een lage C/N-verhouding wat door het ordinatiediagram wordt bevestigd. 
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Figuur 9  

Ordinatiediagram gebaseerd op uitsluitend N-voorraden in bodembiota, N-mineralisatie en N-immobilisatie (r=0.74). 

 
Uit het ordinatiediagram blijkt ook dat alleen wormen en in zekere mate schimmels de enige groepen bodem-
organismen zijn die positief zijn gecorreleerd met N-mineralisatie. Dit impliceert dat wormen (indien aanwezig) 
een deel van de N afkomstig uit lagere trofische niveaus (protozoa, bacteriën, schimmels) ook weer in de vorm 
van minerale N uitscheiden. Bacteriën, protozoa en potwormen en in zekere mate nematoden zijn juist negatief 
gecorreleerd met N-mineralisatie. Deze bodembiota immobiliseren juist stikstof. Het is plausibel dat de grotere 
N-mineralisatie in slecht ontwikkelde heischrale graslanden (figuur  7) te maken heeft met een interne verschui-
ving van de N-balans. Hierbij zou geïmmobiliseerd stikstof (in bacteriën, protozoa en potwormen) na milieu-
stress door mineralisatie uit necromassa beschikbaar kunnen komen als minerale stikstof.  
 
Opvallend is dat potwormen negatief gecorreleerd zijn aan regenwormen en aan N-mineralisatie, maar wel 
positief gecorreleerd zijn aan bacteriën. Dit zou erop kunnen wijzen dat potwormen evenals protozoa ook 
grazen op bacteriën. Potwormen zijn negatief gecorreleerd met N-mineralisatie wat impliceert dat bij de N-
transfer van bacteriën naar potwormen weinig N weer in minerale vorm wordt uitgescheiden door potwormen. 
Tenslotte valt op dat schimmels anders dan bacteriën positief zijn gecorreleerd met N-mineralisatie. Een hoge 
schimmelbiomassa gaat samen met een hoge C/N-verhouding. Dit zou erop wijzen dat schimmels in staat zijn 
N-arme organische stof, met hoge C/N waarden, te gebruiken als bron voor hun stikstof. Dit is kenmerkend 
voor slecht ontwikkelde en slecht herstellende heischrale graslanden. De categorie goed herstellende 
heischrale graslanden neemt een intermediaire positie in.  
 
Uit de massaverhouding tussen nematoden, protozoa en bacteriën (zie figuur 7) kan worden afgeleid dat in 
categorie O+ alleen protozoa door hun kwantitatieve aandeel in staat zijn de bacteriële massa te controleren, 
terwijl de massa nematoden daarvoor te klein is. In de categorie O- is de protozoaire massa daarvoor te klein. 
In de categorie H+ lijkt de protozoaire massa hiervoor weer voldoende te zijn. Uit de massaverhoudingen lijkt 
het meer voor de hand te liggen dat nematoden volgend zijn op het aanbod van protozoa en bacteriën en 
toenemen als het aanbod van deze biota toeneemt. Grote hoeveelheden nematoden lijken dus een gevolg van 
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grote hoeveelheden protozoa. Deze beide groepen bodemorganismen lijken weer afhankelijk van voldoende 
organische stof, enerzijds als habitat tegen bescherming voor bijv. uitdroging en anderzijds als bron van 
energie. De kwantitatieve betekenis van (pot)wormen is in de heischrale graslanden gering. (Pot)wormen lijken 
daarom niet in staat de omvang van protozoa te controleren. Wel zullen (pot)wormen gebruik maken van het 
voedselaanbod in de vorm van protozoa en bacteriën, waardoor er een N-transfer van protozoa en bacteriën 
naar (pot)wormen optreedt. 
 
 
3.4.3 Blauwgraslanden 

Automatische selectie 

Tabel 8 geeft een overzicht van parameters die aan het model werden aangeboden ter verklaring van de 
variatie in soorten. Het model kiest stapsgewijs de best verklarende parameter en herhaalt dit voor de 
overblijvende parameters. Uiteindelijk selecteert het model uit deze lijst acht parameters die de canonische 
variatie het best verklaren. Hiermee kan 64% van de canonische variatie worden verklaard. 
 

Tabel 8  

Bijdrage (r-waarde) van de diverse parameters aan de canonische variatie die wordt gevonden bij een stapsgewijze voorwaartse 

selectie van parameters in blauwgraslanden. 

Nemat-N 0,2021 C/N 0,3378 

NH4/NO3 0,2060 PSI 0,3447 

N-prot 0,2109 pH 0,3583 

Org. Stof 0,2443 Leu 0,3606 

N-min 0,2507 Thy 0,3713 

Worm-N 0,2654 P 0,3833 

N-fauna 0,2855 Fung-N 0,3921 

Nt 0,3063 Bact-N 0,3952 

K 0,3312 Ca-CEC 0,4041 

Fe 0,3368   

 
Een aantal variabelen zijn onderling sterk gecorreleerd. Voor sommigen werd een hoge inflation factor 
gevonden. 
 
Handmatige selectie 

Vervolgens is via handmatige selectie een model geselecteerd met ongecorreleerde variabelen. Via 
handmatige selectie wordt een model gevonden waarmee eveneens 64% van de canonische variatie kan 
worden verklaard (tabel 9). 
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Tabel 9  

Samenvatting van de modelresultaten met overzicht van de canonische variatie per as (eigenvalues) voor blauwgraslanden. 

 
 
Tabel 10 geeft een overzicht van de bijdragen van de geselecteerde parameters aan de canonische variatie 
van de verschillende assen. Het blijkt dat de 1e as sterk is gerelateerd aan de Ca-verzadiging, bact-N en P, de 
2e as aan Fung-N, de 3e as aan thymidine en de 4e as aan N-min, N-prot en in mindere mate aan worm-N. 
 

Tabel 10  

Bijdrage (r-waarden) van parameters aan de variatie van de vier belangrijkste canonische assen 

 
 
Figuur 10 is een visuele weergave van het model in de vorm van een ordinatie diagram. 
 
Discussie 

Met uitzondering van de categorie O+ is sprake van een grote spreiding van de standplaatsen binnen een 
categorie. Dit maakt de interpretatie iets minder eenduidig. 
 
Met uitzondering van standplaats 7 onderscheidt de categorie O+ zich van de categorie O- door een hogere 
Fung-N, een hogere Ca-CEC en een hogere thymidine inbouwsnelheid. Goede blauwgraslanden onderscheiden 
zich van slechte blauwgraslanden door een hogere basentoestand en doordat er meer N door schimmels is 
vastgelegd. 
 
Ook in categorie H- is een grote spreiding aanwezig. Met uitzondering van standplaats 16 onderscheidt de 
categorie H+ zich van H- door een hogere bacterieel-N, P en worm-N. Goed herstellende blauwgraslanden 
onderscheiden zich van de slecht herstellende graslanden doordat er meer N door bacteriën en wormen is 
vastgelegd. 
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Figuur 10  

Ordinatiediagram met de acht belangrijkste bodemfactoren (pijlen) die de vegetatiekundige variatie in blauwgraslanden verklaren. 

De posities van de vegetatieopnamen ten opzichte van de bodemfactoren zijn per categorie met een verschillende kleurcode 

weergegeven. 
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Figuur 11.  

Ordinatiediagram gebaseerd op uitsluitend N-voorraden in bodembiota, N-mineralisatie en N-immobilisatie in blauwgraslanden 

(r=0,74). 

 
Omdat thymidine als belangrijke factor bij de ordinatie naar voren komt, wijst dit erop dat de delingsactiviteit 
van bacteriën een belangrijke onderscheidende factor is in blauwgraslanden. Omdat bacteriële activiteit vooral 
door vraat van protozoa wordt gestimuleerd, mag verwacht worden dat N-immobilisatie door protozoa 
eveneens een belangrijke rol speelt. Opvallend is echter dat N-immobilisatie nauwelijks een factor van belang is 
bij de ordinatie (figuur 10). Dit beeld komt pas tot uiting als bij de ordinatie uitsluitend de bodembiologische N-
parameters worden gebruikt (figuur  11). Dan blijkt dat N-immobilisatie (door protozoa) sterk correleert met 
bacterieel-N en dat beiden met worm-N (en nemat-N) corresponderen. Hieruit ontstaat het beeld dat protozoa 
grazen op bacteriën en dat beide groepen begraasd worden door nematoden en wormen. Hierdoor ontstaat 
een N-transfer van microben naar nematoden en regenwormen. Er treedt bij de N-transfer van microben naar 
wormen dus N-vastlegging in regenwormenbiomassa op (figuur 11). Het gevolg van de activiteit van bodem-
fauna is een sterke immobilisatie van N, met als gevolg relatief hoge voorraden van N-totaal en een lage C/N-
verhouding van de organische stof.  
 
Evenals bij heischrale graslanden is er ook een positieve correlatie tussen wormen en N-mineralisatie (figur 
10). Meer wormen leidt dus ook tot meer mineraal-N. Merkwaardig is dat dit in figuur 11 niet naar voren komt 
en dat daar vooral schimmels positief correleren met stikstofmineralisatie. Tegelijkertijd zorgen regenwormen 
weer voor het enten van de bodem met bacteriën: meer regenwormen leidt dus tot meer bacteriën, zoals uit 
de figuren 10 en 11 kan worden afgeleid. Dat zou een verklaring kunnen zijn dat bacteriën na regenwormen de 
belangrijkste N-sink vormen (figuur 3). Het is plausibel dat de grotere N-mineralisatie in slecht ontwikkelde 
blauwgraslanden (figuur 7) te maken heeft met een interne verschuiving van de N-balans. Hierbij zou door 
bacteriën en  wormen geïmmobiliseerd stikstof na milieustress door mineralisatie uit necromassa beschikbaar 
kunnen komen als minerale stikstof. 
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3.4.4 Conclusies 

Heischrale graslanden 

Het algemene beeld is nu dat goed ontwikkelde heischrale graslanden afhankelijk zijn van een actieve bodem-
fauna, die veel N vastlegt (immobiliseert) in hun biomassa  waardoor relatief weinig N beschikbaar blijft voor de 
vegetatie. Deze actieve bodemfauna is afhankelijk van voldoende organische stof. Vooral protozoa (en in 
mindere mate nematoden en potwormen) stimuleren door vraat de delingsactiviteit van bacteriën. Protozoa 
nemen hierdoor in massa toe en controleren daarbij de bacteriële biomassa. Er is sprake van een N-transfer 
van bacteriën via protozoa naar potwormen en nematoden. Omdat potwormen en nematoden kwantitatief van 
ondergeschikt belang zijn, is de N-transfer naar hogere trofische niveaus beperkt en blijft relatief veel N 
geïmmobiliseerde in de lagere trofische niveaus van het bodemvoedselweb. De belangrijkste N-sink zijn de 
protozoa. Wormen (voor zover aanwezig) en schimmels zijn de belangrijkste bron van stikstof voor de 
vegetatie. Door milieustress treedt er een verschuiving op van door protozoa geïmmobiliseerd N naar mineraal 
stikstof, waarvan de vegetatie profiteert door een grotere biomassa productie. 
 
Blauwgraslanden 

Als algemeen beeld komt naar voren dat goede blauwgraslanden gebaat zijn bij een hoge calciumverzadiging, 
waardoor zich een actief bodemleven ontwikkelt en een sterke N-immobilisatie door bodemorganismen 
plaatsvindt. Hierbij treedt een N-transfer op van organische stof via bacteriën en nematoden naar regen-
wormen. Regenwormen vormen de belangrijkste N-sink en inoculeren de bodem met bacteriën, waardoor er 
een positieve meekoppeling tussen regenwormen en bacteriën ontstaat. Bacteriën vormen daardoor de één na 
belangrijkste N-sink. Regenwormen vormen samen met schimmels de belangrijkste bron van minerale stikstof 
voor de vegetatie. Door milieustress treedt er een verschuiving op van door bodemorganismen 
geïmmobiliseerd N naar mineraal stikstof dat ten goede kan komen aan de vegetatie. 
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4 Synthese en conclusies 

Onderzoeksvragen 

Deze studie is ingegeven door het achterliggende vermoeden dat er een relatie aanwezig is tussen onder-
grondse en bovengrondse biodiversiteit van ecosystemen. Dit vermoeden is geconcretiseerd in het doel van 
deze studie om te onderzoeken in hoeverre de samenstelling en activiteit van het bodemleven van invloed is op 
de samenstelling van de vegetatie. Meer specifiek was daarbij de vraag in hoeverre de samenstelling en 
activiteit van het bodemleven de beschikbaarheid van stikstof voor de vegetatie en daarmee de productiviteit 
kan sturen. Omdat er een optimum verband tussen productiviteit en floristische diversiteit wordt verondersteld, 
zou een afname van floristische diversiteit door verzuring, verdroging en vermesting ook kunnen samenhangen 
met veranderingen in de door het bodemvoedselweb gestuurde productiviteit van de bodem. En waarom 
zouden de organismen uit het bodemvoedselweb, net zoals de hogere planten, niet gevoelig zijn voor 
milieustress. Dit zou kunnen impliceren dat herstelmaatregelen zich niet zouden moeten beperken tot 
abiotische factoren maar ook tot bodembiotische factoren. 
 
Hypothese 

Als werkhypothese werd in het onderzoek verondersteld dat door milieustress verschuivingen kunnen optreden 
in het bodemvoedselweb, waardoor de microbiële activiteit en N-immobilisatie door het bodemleven afneemt 
en de N-beschikbaarheid via netto N-mineralisatie voor de vegetatie toeneemt. De competitie om stikstof 
tussen bodemorganismen en hogere planten verschuift hierdoor in het voordeel van de vegetatie, waardoor de 
productiviteit toeneemt en soortsdiversiteit afneemt. Daarbij werd impliciet verondersteld dat de productiviteit 
een voorspeller is voor biodiversiteit. 
 
Vegetatie 

Uit het vegetatieonderzoek in blauwgraslanden en heischrale graslanden bleek dat vegetatieopnamen in de 
categorie O+ en H+ zich onderscheiden door een ruime aanwezigheid van karakteristieke blauwgrasland resp. 
heischrale soorten, terwijl deze soorten in de categorie O- en H- vrijwel ontbreken. De soortsdiversiteit in de 
categorie O+ en H+ was, hoewel niet significant, groter dan in de categorie O- en H-. Heischrale graslanden 
blijven beperkt tot een laag pH bereik, terwijl blauwgraslanden over een bredere pH range voorkomen. 
 
Bodembiologische activiteit 

Zowel in blauwgraslanden als heischrale graslanden blijkt de decompositie van organische stof in hoge mate 
verklaard te kunnen worden door bacteriële activiteit en schimmelactiviteit. Bacteriële activiteit leidt in beide 
typen grasland tot een toename van de bruto N-mineralisatie. Schimmelactiviteit leidt in blauwgraslanden tot 
toename maar in heischrale graslanden tot een afname van de bruto N-mineralisatie. Een deel van dit (bruto) 
gemineraliseerde stikstof wordt weer vastgelegd in lichaamseiwitten van bodembiota (N-immobilisatie) en des 
te sterker naarmate er meer bacteriële biomassa is en die massa actiever is.  
 
N-voorraden en -stromen 

De som van de N-voorraden die in bodembiota ligt opgeslagen is in heischrale graslanden bij benadering een 
factor 4 lager dan in blauwgraslanden. Dit zou een belangrijke oorzaak kunnen zijn van de lagere bodem-
productiviteit van heischrale graslanden dan van blauwgraslanden. In heischrale graslanden vormt de 
microflora (bacteriën, schimmels en protozoa) de belangrijkste N-sink. In blauwgraslanden vormt de mesofauna 
(nematoden, wormen) de belangrijkste N-sink. Zowel in heischrale graslanden als in blauwgraslanden wordt een 
veelvoud meer stikstof door immobilisatie vastgelegd door bodembiota dan er jaarlijks door de vegetatie via 
oogsten wordt afgevoerd. Dit suggereert dat micro-organismen veel competatiever zijn in het aanwenden van 
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nutriënten dan hogere planten. Zowel in heischrale graslanden als in blauwgraslanden is de N-beschikbaarheid 
voor de vegetatie in goed ontwikkelde typen lager dan in slecht ontwikkelde typen. Ook in goed herstellende 
blauwgraslanden is de N-beschikbaarheid voor de vegetatie geringer dan in de slecht herstellende categorie H-. 
Alleen dit laatste verschil is significant.  
 
Differentierende factoren  

Bodembiologische parameters blijken voor het onderscheid tussen goed en slecht ontwikkelde heischrale gras-
landen belangrijker te zijn dan de klassieke bodemkundige parameters. Pas op een lager niveau zijn kalium en 
fosfaat relevant. De categorie O+ onderscheidt zich van O- door een grotere hoeveelheid stikstof die door 
protozoa en bacteriën is vastgelegd, maar juist door lagere waarden van C/N. Bovendien is de stikstofbeschik-
baarheid (N-min) en de fosfaatverzadigingsindex (PSI) lager dan in de categorie O-. De categorie H+ 
onderscheidt zich van H- door een gemiddeld iets hogere bacteriële activiteit en door protozoa 
geïmmobiliseerd N.  
 
Voor het onderscheid tussen goed en slecht ontwikkelde blauwgraslanden spelen zowel bodemchemische als 
bodembiologische parameters een rol. Goed ontwikkelde blauwgraslanden onderscheiden zich van de slechte 
door een lage fosfaatverzadigingsindex, een hoge calciumverzadiging en een sterke N-immobilisatie door 
bodemorganismen. 
 
Het bodemvoedselweb 

Het algemene beeld is dat goed ontwikkelde heischrale graslanden afhankelijk zijn van een actieve 
bodemfauna, die veel N vastleggen (immobiliseren) in hun biomassa  waardoor relatief weinig N beschikbaar 
blijft voor de vegetatie. In de heischrale graslanden vormt voldoende organische stof een belangrijke 
randvoorwaarde voor een actieve bodemfauna. Er is sprake van een N-transfer van bacteriën via protozoa naar 
nematoden en potwormen. Omdat nematoden en potwormen kwantitatief van ondergeschikt belang zijn, is de 
N-transfer naar hogere trofische niveaus beperkt en blijft relatief veel N geïmmobiliseerd in de lagere trofische 
niveaus van het bodemvoedselweb. Wormen (voor zover aanwezig) en schimmels zijn de belangrijkste bron van 
stikstof voor de vegetatie.  
 
In blauwgraslanden is juist een hoge calciumverzadiging een randvoorwaarde voor een actief bodemleven. Via 
dit actieve bodemleven treedt een N-transfer op van organische stof via bacteriën en nematoden naar 
regenwormen. Regenwormen en bacteriën vormen de belangrijkste N-sink. Regenwormen vormen samen met 
schimmels tevens de belangrijkste bron van minerale stikstof voor de vegetatie.  
 
Bodemvoedselweb essentieel 

In slecht ontwikkelde heischrale graslanden is door milieustress een verschuiving opgetreden van door 
protozoa geïmmobiliseerd N naar mineraal stikstof, waarvan de vegetatie heeft geprofiteerd door een grotere 
biomassa productie, maar een lagere soortsdiversiteit. In slecht ontwikkelde blauwgraslanden is door 
milieustress een verschuiving opgetreden van door het gehele bodemvoedselweb geïmmobiliseerd stikstof 
naar mineraal stikstof dat ten goede is gekomen aan de vegetatie, waardoor de productiviteit is toegenomen, 
maar  de soortsdiversiteit is afgenomen. 
 
Hoewel verschillen tussen de verschillende categorieën grasland in veel gevallen niet significant aantoonbaar 
zijn en de hypothese daardoor formeel niet bevestigd kan worden, geven de resultaten voldoende evidentie dat 
de hypothese in ieder geval niet verworpen hoeft te worden: Het bodemvoedselweb lijkt een essentiële schakel 
te zijn voor de kwaliteit van de vegetatie; aantasting van onderdelen van het bodemvoedselweb leidt tot een 
versterkte productiviteit, maar een verminderde diversiteit en specificiteit van de vegetatie in schraalgras-
landen. Er is daarmee evidentie verkregen dat effectgerichte maatregelen zich tevens moeten richten op het 
bodemvoedselweb. 
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