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De stikstofdepositie die in de natuur terechtkomt, is hoog. Zowel gereduceerde als geoxideerde

stikstofverbindingen komen daarbij op de vegetatie of op de bodem terecht. Afhankelijk van het

ecosysteem zijn er verschillen in de gevolgen van gereduceerd of geoxideerd N, waarbij die van

de eerste veelal het meest negatief uitpakken.

ROLAND BOBBINK EN
MAAIKE WEIJTERS*

Inleiding
De uitstoot van luchtverontreiniging is
in West-Europa in de twintigste eeuw
sterk toegenomen. Tot eind jaren
zeventig van de vorige eeuw was zwa-
veldioxide (SO,) de hoofdcomponent
van luchtverontreiniging, maar daarna
zijn stikstofverbindingen relatief en
absoluut steeds belangrijker geworden
(De Haan et al., 2008). Stikstofoxiden
(NO,) ontstaan hoofdzakelijk bij de ver-
branding van fossiele brandstoffen. De
grootste bron hiervan is op dit moment
het (vracht)verkeer. Ammoniak (NHs,)
komt vooral vrij door vervluchtiging uit
mest en urine bij beweiding, in de stal
of opslag, en als de mest uitgereden
werd over het land. De totale stikstofde-
positie is in Nederland na 1950 tot aan
het eind van de jaren tachtig van de
vorige eeuw sterk gestegen. In de perio-
de 1993-2003 is door allerlei maatrege-
len een daling van 30-40% in de gemid-
delde stikstofdepositie bereikt, waarbij
vanaf 2004 tot heden de waarden min
of meer constant zijn gebleven. Al zo'n
drie tot vier decennia is gereduceerd N
(ammonia en ammonium) de overheer-
sende vorm (2/3 deel) van stikstofdepo-
sitie in Nederlandse natuurgebieden.

Effecten stikstofdepositie
Stikstofverbindingen, zowel ammoni-
um als nitraat, zijn belangrijke voe-
dingsstoffen (nutriénten) voor de groei
van planten. De effecten van langdurig
verhoogde toevoer van stikstofverbin-
dingen zijn veelzijdig, met vele interac-
ties, en kunnen optreden op zeer ver-
schillende tijdschalen. De belangrijkste
effectketens zijn directe toxiciteit van
gassen, vermesting, verzuring, verhoog-
de gevoeligheid voor stress en plagen
en doorwerkingen op de fauna via het
voedselweb (0.a. Bobbink et al., 1998;
De Haan et al., 2008). In veel natuurge-
bieden in de duinen en het zandland-
schap zijn deze complexe gevolgen pro-
minent aanwezig. Vaak is het te zien
aan veranderingen in soortensamen-
stelling of dominantie, denk aan ver-
grassing, of aan afname van kenmer-
kende (planten)diversiteit. Ook het
functioneren van het ecosysteem kan
beinvloed zijn, bijvoorbeeld de minera-
lisatie- en/of nitrificatiesnelheid, uit-
spoeling van nitraat en basische katio-
nen en beschikbaarheid van alumini-
um. Bij dit proces van aantasting kan
de chemische vorm van de stikstoftoe-
voer (gereduceerd versus geoxideerd)
een doorslaggevende rol spelen.
Nitraat en ammonium zijn de anorgani-
sche vormen van stikstof die in bodem

of water voorkomen en die door plan-
ten als stikstofbron worden gebruikt. In
(half)natuurlijke ecosystemen komt een
wijde range van verhoudingen tussen
nitraat en ammonium voor: nitraat is
de dominante stikstofvorm in goed tot
matig gebufferde situaties (pH > 5,5),
terwijl ammonium van nature sterk
dominant is onder zure omstandighe-
den (pH < 4,5). Uit de plantenfysiologie
is bekend dat plantensoorten van kalk-
rijke of licht zure habitats aangepast
zijn aan nitraat als stikstofbron, of een
combinatie van nitraat en ammonium,
terwijl dat onder zure omstandigheden
juist ammonium is (o.a. Gigon &
Rorison, 1972; Kinzel, 1982).

Ammoniumtoxiciteit

Wanneer planten van groeiplaatsen
waar oorspronkelijk vrijwel geen
ammonium als stikstofbron aanwezig
is, worden blootgesteld aan verhoogde
ammoniumconcentraties, wordt vaak
een complex van negatieve verschijnse-
len waargenomen ( Britto & Kronzucker
2002; Stevens et al., 2011). De (cel)fysio-
logie van deze veranderingen is inge-
wikkeld, maar de volgende veranderin-
gen kunnen (deels) tegelijk optreden in
de plant:
a problemen met de interne zuurre-

gulatie van de cel, aangezien de
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assimilatie van ammonium proto-
nen produceert en deze interne cel-
verzuring kunnen veroorzaken; dit
effect is groter onder zure omstan-
digheden in de wortelzone;

b geremde kationenopname door de
wortels bij een overmaat van
ammonium rond de wortels; bij
bovengrondse opname van geredu-
ceerd stikstof worden veelal katio-
nen (calcium, kalium of magnesi-
um) uitgescheiden ter handhaving
van de electroneutraliteit;

¢ ophoping van stikstofrijke aminozu-
ren (arginine, asparagine) in de
plantendelen; dit is waargenomen
voor hogere planten, inclusief
bomen en verschillende mossoorten
en kan beschouwd worden als een
mechanisme om gereduceerd N bij
een overmaat op te slaan in minder
toxische vorm;

100uM NH,*

100pM NOy S0UM NH * NOy

Figuur 1: Beeld van het effect van hoge ammoniumconcentratie of verhoogde ammonium:nitraat ratio op de

d oporgaanniveau treedt er een sterk
verminderde wortelontwikkeling
en -groei op en vorming van zoge-
naamde ‘stunted roots’ (figuur 1);

e tenslotte kan dit alles tezamen lei-
den tot een remming van de spruit-
groei van gevoelige soorten

(figuur 1).

Juist genoemde negatieve effecten van
verhoogde ammoniumconcentraties
en/of ammonium:nitraat ratio’s op de
groei en overleving zijn onder laborato-
riumcondities aangetoond voor ken-
merkende vaatplanten of mossen uit
verschillende natuurtypen. Het betrof
vooral Rode-lijstsoorten zoals die voor-
komen in heischrale graslanden, soor-
tenrijke heiden, zeer zwak tot zwak
gebufferde vennen, blauwgraslanden,
trilvenen en veenmosrietlanden.
Opmerkelijk bij al dit onderzoek is dat

Met veel ammonium

weinig ammonium veel ammonium.

groei van valkruid (Arnica montana) 2 bovenste foto’s; foto: Maaike de Graaf, rood schorpioenmos

(Scorpidium scorpioides) bij de volgende (foto links onder, foto: Maurice Paulissen) en blauwe knoop

(Succisa pratensis) en de laatste (foto rechts onder, foto Edu Dorland). Voor de uitkomsten van deze door-

stroomproeven', zie de Graaf et al., 1998, Paulissen et al., 2004 en Van den Berg et al., 2005.
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ook de reactie van algemene of domi-
nante plantensoorten is gekwantifi-
ceerd. Daarbij is overduidelijk gebleken
dat deze planten juist niet negatief
beinvloed werden door verhoogd
ammonium of ammonium:nitraat
ratio’s en er vaak juist door gestimu-
leerd werden.

De vraag is nu of deze in laboratorium
of kas gevonden effecten op fysiologie
en groei ook in de natuur zelf optreden.
Hiervoor zijn zowel via correlatief veld-
onderzoek als stikstofadditie experi-
menten in het veld duidelijke aanwij-
zingen gevonden. Zo is gebleken dat in
zeer zwak tot zwak gebufferde vennen
de kenmerkende waterplanten, nu veel-
al onderdeel van de Rode lijst, alleen
voorkomen bij lage ammonium:nitraat
ratio’s (Bloemendaal & Roelofs, 1988;
Roelofs et al., 1996). Ook is gevonden
dat, op basis van ca. 300 vegetatieopna-
mes met bodemchemische metingen in
het Pleistocene zandlandschap van
Nederland, de aanwezigheid van ken-
merkende Rode-lijstsoorten sterk gecor-
releerd is met lage ammonium:nitraat
ratio’s en/of lage ammoniumconcentra-
ties in de bodem. Dit was juist voor de
algemene of dominante planten niet
het geval (figuur 2) (Kleijn et al., 2008;
De Graaf et al., 2009)!

Experimentele toediening van stikstof-
verbindingen in het veld is bij uitstek
geschikt om ook de causaliteit tussen
toediening en effect aan te tonen.
Hierbij zijn vooral studies in gebieden
waar de stikstofdepositie tot nu toe laag
is, het meest optimaal. Helaas zijn in
Nederland geen stikstofadditie experi-
menten uitgevoerd waarbij de invloed
van gereduceerd ten opzichte van geoxi-
deerd stikstof over meerdere jaren in het
veld onafhankelijk van elkaar is onder-
zocht. Wel is een driejarige studie in
mini-ecosystemen met soorten en
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Figuur 2: Verband tussen de ammonium:nitraat ratio in de bodem en de pH-H20 (X + standaard fout) van

de bodem voor algemene plantensoorten (blauwe symbolen) of Rode-lijstsoorten (rode symbolen) uit het

Nederlandse zandlandschap (uit: Kleijn et al., 2008).

bodem uit het heischrale milieu met
zeer lage achtergronddepositie uitge-
voerd. Hieruit bleek dat de groei en over-
leving van bedreigde soorten als val-
kruid, blauwe knoop en rozenkransje
(sterk) negatief beinvloed werd door ver-
hoogde ammonium:nitraat ratio’s in het
regenwater, terwijl dit voor bijvoorbeeld
bochtige smele, een bekende vergrasser,
in het geheel niet het geval was (Van
den Berg et al., 2008).

De gevolgen van ammonium of nitraat
zijn verder in Nederland in het veld
experimenteel niet onderzocht, maar
wel in een gebufferd trilveen in Ierland,
in een gebied met lage achtergrondde-
positie van stikstof (ca. 8 kg N per ha per
jaar). In het vijfde groeiseizoen bleek de
biomassa van de rijke moslaag sterk ver-
minderd door ammoniumtoevoer, ter-
wijl dit nauwelijks het geval was voor
nitraat (of fosfaat). Verder bleek de soor-
tenrijkdom van de moslaag met zijn vele
kenmerkende Rode-lijstsoorten bijna
gehalveerd door ammoniumtoevoer (35
kg N/ha/jaar) vergeleken met de contro-
lebehandeling, terwijl nitraat (of fosfaat-
toevoer) geen effect had (figuur 3)
(Verhoeven et al., 2011; Paulissen et al,,
2016). Dit onderzoek bevestigt de in
doorstroomproeven' waargenomen
ammoniumtoxiciteit van kenmerkende
trilveenmossen, zoals rood schorpioen-
mos (figuur 1), en maakt waarschijnlijk

dat de sterk toegenomen depositie van
gereduceerd stikstof in Nederland een

rol speelde in de waargenomen achter-
uitgang van de soortenrijkdom in deze
trilvenen.

De effecten van het verschil in stikstof-
vorm zijn ook onderzocht in een uitge-
breid veldexperiment in een licht ver-
droogd hoogveen in Schotland. Naast
een verschil in ammonium of nitraat in
het beregeningswater, werd daar als
enige locatie in de wereld, ook ‘real-
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Figuur 3: Soortenrijkdom (x + standaard fout) van
de moslaag (per 20 bij 20 cm) in een soortenrijk
trilveen in lerland na 4 V% jaar toediening van nitraat
of ammonium (allebei 35 kg N/ha/jaar) of fosfaat
(10 kg P/ha/jaar). Een * geeft aan of de betreffende
behandeling significant (p< 0,05) afwijkt van de
controle (schoon regenwater). De achtergrondde-
positie was ca. 8 kg N/ha/jaar (naar Verhoeven et
al., 2011).

time’ begassing met ammoniak toege-
past. De resultaten laten zien dat
ammoniakgas zeer negatief uitpakt
voor de aanwezige grondbewonende
korstmossen en, bij hoge belasting, ook
voor struikheide. Er werden verder wei-
nig verschillen gevonden tussen vege-
taties die langjarig beregend werden
met verschillende ammonium- of
nitraathoeveelheden (Sheppard et al.,
2011). Dit is overigens niet vreemd,
aangezien hoogvenen van huis uit zure
en zeer natte systemen zijn, waar
ammonium altijd al de overheersende
vorm van stikstof voor planten is.

In veel Nederlandse natuurgebieden in
het zandlandschap is gereduceerd stik-
stof al decennialang de hoofdcompo-
nent van de totale stikstofdepositie.
Toch betekent dit niet automatisch dat
ook de vegetatie aan dezelfde verhou-
ding van gereduceerd en geoxideerd
stikstof wordt blootgesteld als de ratio
die aanwezig is in de stikstofdepositie
ter plekke. Alleen bij directe opname
van stikstofverbindingen uit de atmo-
sfeer door bovengrondse plantendelen,
of door het gehele organisme bij mos-
sen en korstmossen, is de ratio van
gereduceerd versus geoxideerd stikstof
die in de plant komt min of meer gelijk
aan de ratio die aanwezig is in de lucht
en depositie. Wel is bekend dat geredu-
ceerd stikstof veelal wat makkelijker
bovengronds wordt opgenomen dan
geoxideerd stikstof. Het is hierbij overi-
gens relevant om te vermelden dat in
voedselarme omstandigheden een aan-
zienlijk deel van de stikstofdepositie
door bovengrondse delen van de vege-
tatie kan worden opgenomen (Bobbink
etal, 1992).

In bodem (of water) met een pH boven
de 4,5-5 wordt ammonium snel door
micro-organismen omgezet in nitraat,
dit proces heet nitrificatie. Tijdens dit
proces komen ook twee protonen (H+)
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vrij per stikstofmolecuul, zodat deze
omzetting meer bijdraagt aan bodem-
of waterverzuring dan geoxideerd stik-
stof. De nitrificatiesnelheid wordt sterk
beinvloed door de pH en zuurstofgehal-
te van bodem of water, naast de
beschikbaarheid van ammonium. Zo
wordt de nitrificatiesnelheid bij dalen-
de pH-waarden van 5 naar 4 steeds
lager en staat dit proces vrijwel stil
onder zure omstandigheden (pH < 4,2).
Echter, voor een deel van Nederlandse
bossen is aangetoond dat zelfs tot zeer
lage pH-waarden (3-3,5) nog een aan-
zienlijke nitrificatie kan optreden
(Roelofs et al., 1985). Dit alles betekent
dat onder (nog) gebufferde omstandig-
heden nitraat toch de dominante stik-
stofvorm is voor de opname van stik-
stof door de vegetatie, ook in gebieden
met een hoog aandeel van gereduceerd
stikstof in de toevoer uit de lucht.

Gereduceerd stikstof versnelt

verzuring
In een heischraal grasland in
Noorwegen met een zeer lage achter-
gronddepositie van stikstof werden ver-
schillende vormen van stikstof langjarig
toegediend om te zien of de snelheid
van bodemverzuring inderdaad door de
vorm van stikstof beinvloed wordt. De
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verhoogde toevoer van stikstof zorgde in
het zevende groeiseizoen voor een signi-
ficante daling van de bodem-pH en van
de concentratie uitwisselbare kationen,
en juist voor een stijging van de beschik-
bare concentratie aluminium. Deze sig-
nificante daling werd alleen gevonden
als er ook gereduceerd stikstof was toe-
gediend, en niet bij toediening van
alleen geoxideerd stikstof (figuur 4).
Kortom, de toevoer van gereduceerde
stikstof versnelt in situaties waar nitrifi-
catie optreedt, de bodemverzuring flink
met al zijn negatieve gevolgen voor
plant en dier. Hierbij kan door langduri-
ge atmosferische depositie van stikstof
de bodem-pH op den duur zo laag wor-
den dat er vrijwel geen ammonium
meer genitrificieerd wordt. Als dat
gebeurt dan is gereduceerd tenslotte wel
degelijk de meest dominante vorm van
stikstof voor de plantengroei geworden
(Bobbink et al., 2017).

Slotopmerkingen
Dit alles betekent dat de vorm van stik-
stof soms wel en soms niet een belang-
rijke extra rol speelt bij de aantasting
van natuurgebieden door verhoogde
stikstoftoevoer. De meest ernstige
gevolgen van gereduceerd stikstof zijn
aangetoond in voorheen (zeer) zwak tot
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matig gebufferde omstandigheden met
een intermediaire pH van 4,5 tot 6,5,
zoals oorspronkelijk aanwezig in veel
vennen, heischrale graslanden, soorten-
rijke heide, blauwgraslanden en bepaal-
de bostypen. Kortom, die situaties waar
de vegetatie was aangepast aan geoxi-
deerd stikstof (nitraat) als overheersen-
de stikstofbron, en de bodem wel rela-
tief gevoelig is voor versnelde bodem-
verzuring door niet te hoge buffering.
Deze bodemverzuring leidt tenslotte
zelfs tot volledige stillegging van de
nitrificatie en dus tot ammoniumaccu-
mulatie in het systeem.

In van oorsprong al zure systemen,
zoals hoogveen, zure heide en sommige
bossen (pH < 4,2) was gereduceerd stik-
stof altijd al de enige bron van anorga-
nisch stikstof, waardoor de kenmerken-
de planten aangepast waren aan
ammoniumvoeding. Dit heeft als conse-
quentie dat het effect van de vorm van
stikstof in deze systemen veel minder
relevant is. Ook in zeer sterk gebufferde
systemen als kalkgraslanden of kalkrij-
ke bossen met een hoge buffercapaci-
teit is de nitrificatiesnelheid zo hoog
dat er voor de vegetatie ook bij hoge
depositie van gereduceerd stikstof toch
nauwelijks een verschil in stikstofvorm
is: vrijwel alles wordt in de vorm van
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Figuur 4: De pH-H20 van de toplaag van de bodem, de som van uitwisselbare basische kationen (Ca, K & Mg in peg/kg droge bodem) en uitwisselbaar alumini-

um (umol/kg droge bodem) in het zevende groeiseizoen met beregening met ammoniumnitraat (35 of 70 kg N/ha/jaar), ammonium (70 kg N/ha/jaar), nitraat (70 kg

N/ha/jaar) of met schoon regenwater (controle) in een droog heischraal grasland bij Bergen in Noorwegen. De achtergrond depositie was 4-6 kg N/ha/jaar. Alle

waarden: X + standaard fout.
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nitraat opgenomen. Overigens zijn
laatst genoemde systemen zeker niet
ongevoelig voor stikstofdepositie, maar
zijn de ‘gewone’ effecten van verhoogde
stikstofdepositie zoals vermesting en
doorwerking in de voedselketen door-
slaggevend. In deze systemen zijn
korstmossen en gevoelige mossen ove-
rigens wel de pineut, met name die
soorten die niet aangepast zijn aan
hoge opname van gereduceerd stikstof
(Sutton et al., 2009). Het is tenslotte ver-
ontrustend te moeten constateren dat
in Nederland in de laatste jaren de ratio
tussen gereduceerd en geoxideerd stik-
stof weer aan het stijgen is. Ook is het
waarschijnlijk dat de depositie van die
stikstofvorm met de meest negatieve
effecten in de komende decennia het
minst zal dalen. Kortom, nog werk aan
de winkel!
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