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Om Hav90 forskningsprogrammet
Hav90 forskningsprogrammet skal
* bidrage til at evaluere effekterne af den ivaerksatte Vandmiljeplan,

» styrke beslutningsgrundlaget for de forholdsregler, der skal tages i
fremtiden for at imedega stigende eutrofiering — og dermed beskytte
havmiljpet omkring Danmark.

Denne rapport er én af ca. 55 rapporter, der udsendes som et resultat af
Hav90 forskningsprogrammet. Med Miljestyrelsen som ansvarlig for
programmets gennemforsel, er der sat omkring 65 Hav90 projekter i
gang ved 15-20 institutioner.

I forbindelse med Folketingets vedtagelse af Vandmiljeplanen i 1987
blev det aktuelt at f4 en bedre forstielse af de fysiske og kemiske pro-
cesser samt de biologiske effekter i de danske havomrader. Endvidere
var der behov for undersegelser af, hvilken pévirkning af havomraderne
der sker ved tilfersel af naringsstoffer fra atmosferen og tilstedende
udenlandske farvande. Herudover blev det fundet hensigtsmazssigt at
udvikle modeller til beskrivelse af vand- og stoftransporten samt stof-
omsatningen i de danske farvande.

Med henblik pa at skaffe en sterre viden indenfor disse omrider beslut-
tede Folketinget, i forbindelse med Vandmiljoplanens vedtagelse, at be-
vilge 85 mio. kr. til et forskningsprogram, der skulle straekke sig over en
5-drig periode fra 1988 frem til udgangen af 1992,

I 1987 nedsatte Miljeministeren et riadgivende ekspertorgan, der skulle
bistd Miljestyrelsen, dels ved planlegning af den fremtidige havmilje-
forskning, dels vaere med til at sikre den faglige og ekonomiske afvejning
af denne forskning. Der blev nedsat 4 koordinationsgrupper, som hver
fik det faglige ansvar for felgende omrader:

+ Stofomssmingen og -transporten i kystvandene, herunder belastnin-
gernes effekt pa samme.

» Stofomssetningen i de frie vandmasser.

+ Sedimentets rolle i stofoms®tningen.

* Meteorologiske processers betydning for eutrofieringsforholdene.
Rapporterne udsendes i serien: s Havforskning fra Miljestyrelsens.
Miljestyrelsens Hav- og Spildevandskontor har varet sekretariat for

programmet og har sammen med koordinationsgrupperne stiet for re-
daktionen af rapportserien.
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Forord

Under samleoverskriften 'Marin sne’ er der 1 perioden 1991-1993
blevet udfort en rakke projekter finanicieret af Miljostyrelsens
Havforskningsprogram 90. Den foreliggende rapport beskriver
resultaterne af delprojekterne 'Koaguleringseffektivitet of aggregat-
dannelse hos marint fytoplankton’ (projekt 2-30), "aggregatdannelsens
strategiske betydning for kiselalgers livscyklus og for fytoplankton-
successionen’ (projekt 2.40A) og "Matematiske modeller for aggregat-
dannelse’ (projekt 2.40D). Projekterne er gennemfort i et samarbejde
mellem medarbejdere fra Danmaks Fiskeri- og Havundersegelser i
Charlottenlund og Marinbiologisk Laboratorium, Kobenhavns
Universitet.

Ud over forfatterne har en rakke studentermedhj®lpere samt
medarbejdere ved de to laboratorier og pd Marinbiologisk Labora-
torinms kutter *Ophelia’ ydet vardifuld teknisk bistand. Vi takker
dem alle.






Sammendrag

Vertikal transport af partikulert organisk materiale fra det belyste
overfladelag til havbunden skyldes ferst og fremmest udsynkning af
- partikelaggregater. Suspenderede primarpartikler i havet er typisk
smi og har lave Stokes’ settlingshastigheder; kun som aggregater vil
det suspenderede partikulzre materiale synke tilstrekkeligt hurtigt til
at kunne gore rede for den observerede "regn’ af partikulert organisk
materiale til havbunden. Dette arbejde beskriver dannelse af marine
aggregater ('marin sne’) ved fysisk koagulering. Koagulering er en
proces hvorved sméa suspenderede partikler bringes til at kollidere
p.gr.a. hastighedsforskelle; hastighedsforskelle kan opstd som folge
af Brownske bevagelser, forskelle i udsynkningshastighed mellem
partikler eller vandbevagelse (turbulent shear). Klabrige partikler vil
efter kollision h&nge sammen, og stadig starre aggregater kan siledes

opbygges.

Den kvantitative beskrivelse af fysiske koaguleringsprocesser skyldes
forst og fremmest den estrigske fysiker Smoluchowski’s arbejde 1
begyndelsen af dette arhundrede. De klassiske koaguleringsligninger
appliceres og modificeres i dette arbejde til at beskrive dannelse af
marine partikelaggregater, 'marin sne’. Der er blevet gennemfert
teoretiske undersegelser, som er blevet afprevet i laboratorieekspe-
rimenter og feltundersegelser.

Marine aggregater er fraktale og kan karakteriseres ved deres fraktale
dimension. Den fraktale dimension kan bestemmes ud fra aggregater-
nes vandindhold (porssitet), og kan fortzlle noget om aggregerings-
processen; marine aggregater har en fraktal dimension pd omkring 1,8
(1,3-2,1), hvilket tyder pa, at de er dannet ved cluster-cluster
aggregering. Den fraktale dimension er endvidere bestemmende for
aggregaternes udsynkningshastighed.

Simple koaguleringsmodeller er anvendt til at beskrive dannelse af

fytoplanktonaggregater i laboratorieeksperimenter. Suspensioner af
~ kiselalger udsat for turbulent eller laminart shear danner aggregater.
Aggregeringsraten felger ganske neje de klassiske koagulerings-
modellers forudsigelser. Ved hjlp af koaguleringseksperimenter er
det muligt at bestemme suspenderede partiklers ’klabrighed’, dvs.
sandsynligheden for at to partikler bliver hangende sammen efter
sammenstad. De fleste kiselalger viser sig at vare klazbrige, med
klzbrigheds-koefficienter helt op til 1,0 (dvs. 100% sandsynlighed for
sammenklzbning ved kollision). Klabrigheden af cellerne varierer
imidlertid mellem sivel som indenfor art. Hos nogle arter, f.eks.
Thallasiosira pseudonana, stiger cellernes klebrighed nar celler bliver
nringsbegransede og senescente; hos andre arter, f.eks. Skeletonema
costatum, syntes cellernes klxbrighed at vare sterst i den eksponen-
tielle vaekstfase og mindre hos n&ringsbegraensede, senescente celler.
Hos atter andre arter er der ikke nogen entydig sammenh&ng mellem
variation i klebrighed og cellernes narings-status (f.cks. Chaetoceros
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affinis). Kiselalgen Skeletonema costarum kan under visse betingelser
udskille et stof, som forhindrer koagulering. To undersegte flagellat-
arter var ikke Klaebrige.

Vi paviser to forskellige mekanismer for algekoagulering, én som
beror pd cellernes egenklzbrighed, og én som beror pd sammen-
klzbning af algeceller og mucuspartikler. Celler af Skeletonema
costatum har en klabrig celleoverflade, og klaber sammen ved
kollision. De fleste alger udskiller mucus, som kan danne partikler.
Disse mucuspartikler {TEP = Transparent Exopolymeric Particles)
kan vare klxbrige. Kiselalgen Chaetoceros affinis producerer
klzbrige mucuspartikler, og aggregatdannelse hos denne art beror pa
sammenklzbning af mucuspartikler og alger. Kiselalgeproducerede
mucuspartikler kan ogsé give anledning til koagulering af andre, ikke-
klabrige suspenderede partikler, og formodes lejlighedsvis at vaere af
betydning for dannelse af marine aggregater.

I et feltstudie i Isefjorden har vi anvendt koaguleringsteori til at
beskrive aggregatdannelse og sedimentering af partikul®rt materiale
under en kiselalge fordrsopblomstring. Ud fra 3-4 ugentlige malinger
i en 4-ugers periode af de suspenderede partiklers klabrighed, af
koncentrationen af suspenderede partikler og af det turbulente shear
(estimeret fra vindhastighed) har vi ved hjalp af koaguleringsteori
forudsagt den tidsmassige variation i partikelaggregering. Forudsigel-
sen passer godt med det observerede forleb af partikelaggregering og
sedimentering.

Koagulering af planktonalger har implikationer for planktonalgers
populationsdynamik. Koaguleringsraten afh@nger af koncentrationen
af partikler i anden potens; ved lave algekoncentrationer er partikelag-
gregering derfor ubetydende. Ved hgjere koncentrationer bliver
koagulering betydende, og der vil eksistere en ’kritisk koncentration’,
hvor algernes vakst balanceres af koagulering og efterfelgende
sedimentering. Simple koaguleringsmodeller beskriver ganske godt
populationsdynamikken af 4 kiselalgearter i Isefjorden; f.eks. kan de
“kritiske koncentrationer’ forudsiges nejagtigt. Andre populationsdy-
namiske implikationer af koagulering er, at klabrige alger under
passende forudsztninger kan ’fjerne’ (eller udkonkurrere) ikke-
klebrige arter fra vandsajlen ved inter-specifik aggregering. Flerarts
koaguleringsmodeller er anvendt til at beskrive flerarts-opblomstrin-
gen af kiselalger i Isefjorden.

Rapporten konkluderer at koagulering og efterfelgende sedimentering
er afgerende for stofomsaztning og organisk partikel-regn i vore
farvande. Klassisk koaguleringsteori give en dekkende beskrivelse af
disse processer og lagger siledes grunden til en ny generation af
modeller til beskrivelse af pelagisk stofomsatning og stoftransport i
vore farvande,



English Summary

The vertical transport of particulate organic material from the
cuphotic zone to the seafloor is first of all due to sinking of ag-
gregated particles. Suspended particles in the ocean are typically
small and have low Stokes’ settling velocities; only as aggregates with
enhanced settling velocities does the suspended particulate material
sink sufficiently fast to account for the observed vertical flux of
suspended particulate matter. This work describes the formation of
marine aggregates ("Marine snow’) by physical coagulation. Coagula-
tion is a process by which suspended particles collide due to inter-
particle velocity differences; velocity differences are generated by
Brownian motion, by differential settling, and by (turbulent) fluid
motion. Upon collision "sticky’ particles may adhere and subsequently
larger and larger aggregates are formed this way.

The quantitative description of physical coagulation is first of all due
to the work of the Austrian physicist Smoluchowsky in the beginning
of this century. In this work we apply and modify the classical
coagulation equations to describe the formation of marine particle
aggregates known as 'marine snow’. We have conducted theoretical
(modelling) examinations, and we have tested the models in labora-
tory and field experiments.

Marine aggregates are fractal and can be characterized by their fractal
dimension, The fractal dimension can be determined from the water
content (porosity) of the aggregates, and can tell us something about
the underlying aggregation process. Marine aggregates have fractal
dimension around 1.8 (1.3-2.1) which suggests that they are formed
by cluster-cluster aggregation. The fractal dimension of an aggregate
also have implications for its sinking velocity.

We have applied simple coagulation models to describe the formation
of phytoplankton aggregates in laboratory experiments. Suspension of
diatoms subject to either laminar or turbulent shear will aggregate.
The rate of aggregate formation can be accurately described by the
classical coagulation equations. In coagulation experiments it is
possible to determine the stickiness of suspended particles; i.e., the
probability of adhesion upon collision. Most diatoms appear to be
sticky and have stickiness coefficient of up to 1.0 (i.e. 100%
probability that particles will adhere upon collision). The stickiness
of diatom cells vary substantially both within and between species. In
some species, for examples Thalassiosira pseudonana, the stickiness
increases as the cells become nutrient limited and senescent; in other
species, for example Skeletonema costatum, the stickiness appears to
be highest in exponentially growing cells and to decline in nutrient
limited and senescent cells. In yet other species there is no apparent
pattern in stickiness with nutrient status of the cells (e.g. Chaetoceros
affinis). Under certain circumstances the diatom Skeletonema costatum
exudes a substance that can prevent or reduce flocculation. Two
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species of flagellates that we examined were not sticky at all, and did
not form aggregates.

We demonstrate two different mechanisms of phytoplankton coagulati-
on; one that depends on cell-cell sticking, and one that depends on
sticking between algal cells and mucus particles. Cells of Skeletonema
costatum have a sticky cell surface and stick together upon collision.
Most phytoplankters exude polymeric substances that can form
particles. These mucus particles (TEP = Exopolymeric Transparent
Particles) can be sticky. The diatom Chaetoceros affinis produces
sticky mucus particles, and aggregate formation in this species
depends on cell-TEP rather than cell-cell sticking. TEPs produced by
diatoms may also coagulate with other, non-sticky particles and may
at times be important for marine aggregate formation.

In a field study in the Danish Isefjord we applied coagulation theory
to describe aggregate formation and sedimentation of particulate
material during a spring diatom bloom. 3-4 weekly measurements
during 4 weeks of the stickiness of the suspended particles, the
concentration of suspended particles, and of the turbulent fluid shear
rate (estimated from wind velocity) were combined into a coagulation-
based predictor of aggregate formation. Predicted aggregate formation
accurately mimicked the observed temporal pattern in particle
aggregation and sedimentation.

Coagulation of phytoplankton cells have implications for phyto-
plankton population dynamics. The coagulation rate depends on the
concentration of particles squared; at low algal concentration
coagulation is unimportant. At high algal concentration coagulation
becomes important, and there is a ’critical concentration’ at which
phytoplankton growth is balanced by coagulation and subsequent
sedimentation. Simple coagulation models describe fairly well the
observed population dynamics of four species of diatoms in the
Isefjord, and their critical concentrations can be accurately predicted.
Another population dynamic implication of coagulation is, that sticky
species under certain circumstances may flocculate non-sticky species
to extinction by interspecific coagulation. Multispecies coagulation
models accurately described the multispecies diatom bloom in the
Isefjord.

The report concludes that aggregate formation by coagulation and
subsequent sedimentation of aggregates are important determinants of
processes in the plankton. Classical coagulation theory gives an
adequate account of these processes and thus forms the basis for a
new generation of models of pelagic processes and material fluxes in
our waters.



Prime@rproduktion, stof-
transport og iltsvind

Udsynkning af organisk
materiale

Partikler synker som
aggregater

| Biologisk aktivitet i
aggregater

Opdagelsen af marin sne

1. Indledning

Primzrproduktionen af organisk stof i vore farvande finderhelt over-
vejende sted i de overste 10 til 20 meter af vandsegjlen. Kun pa
beskedne vanddybder, under ca. 5 m dybde, forgir der primerpro-
duktion af betydning pi selve havbunden, enten i form af bentiske
mikroalger, eller i form af flercellede makroalger (tang) og hgjere
planter (f.eks. dlegras). Tilfarslen af organisk stof til havbunden sker
derfor overvejende i form af partikulzrt organisk materiale, der
synker ud af den fotiske zone. Udsynkningen af planktonalger og
andre organiske partikler udger derfor ’navlestrengen” mellem den
pvre del af vandsejlen, hvor planteproduktion finder sted, og livet pi
havbunden. P4 havbunden omsattes det organiske materiale under
forbrug af ilt; denne proces kan derfor under passende betingelser
give anledning til iltsvind ved havbunden. Emnet for denne rapport
er udsynkning af partikulzrt materiale fra de frie vandmasser.

Massefylde og sterrelsesfordeling af de opslemmede organiske partik-
ler i havet bestemmer udsynkningen af partikulart organisk materiale,
og dermed tilfarslen af organisk materiale til havbunden. Store,
"tunge’ partikler synker hurtigere end sma, ’lette’ partikler. Storrel-
sesfordelingen og massefylden af opslemmede primarpartikler i havet
er typisk siledes, at man ville forvente et beskedent stoftab fra
overfladelaget til havbunden, meget mindre end den stoftilfersel til
havbunden, man rent faktisk kan observere.

Indenfor de senere artier har man imidlertid fundet, at opslemmede
partikler ofte danner aggregater med betydeligt hajere udsynknings-
hastigheder end primarpartiklerne. Man regner nu med, at den
vertikale partikeltransport i havet overvejende skyldes udsynkning af
aggregerede partikler (Fowler & Knauer, 1986). Mekanismerne bag
dannelsen af partikelaggregater er darligt kendte, men er antageligvis
mangfoldige, spendende fra ’biologisk pakning’ af partikler i fakalie-
piller til fysisk/biologisk kontrolleret koagulering af partikler til lose
aggregater. Denne sidste type aggregater, kaldet "marin sne’, er
vanskelig at studere i1 havet, idet aggregaterne disintegrerer til
primzrpartikler 1 vandprever indsamlet med traditionelle redskaber
(planktonnet, vandhenter, pumpe). Implikationerne af aggregatdan-
nelse for stofoms®tningen i havet er derfor ufuldstendigt forstiet men
potentielt meget betydende. Betydningen af aggregatdannelse for den
vertikale stoftransport er dbenbar, men aggregater antages tillige at
vare karakteriseret af en hej mikrobiel- og fotosynteseaktivitet, og
nyere undersegelser tyder pa, at en betragtelig (overvejende?) del af
vandsajlens biologiske aktivitet er lokaliseret til aggregater (Alldredge
& Silver, 1988), ligesom aggregatdannelse kan gare sma partikler
tilgengelige for mesozooplankton grassere (f.eks. vandlopper).

Forekomsten af op til ¢m store, lose partikelaggregater (= 'marin

sne’) blev ferst beskrevet af japanske forskere 1 50’erne (Suzuki &
Kato, 1953) og blev et irti senere ’genopdaget’ af amerikanske
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forskere (f.eks. Riley, 1963; Gordon, 1970). Sidst i 70’erne blev de
forste kvantitative opgerelser over forekomsten af aggregater
publiceret (Trent er al., 1978), men til dato foreligger mindre end et
dusin kvantitative opgerelser over koncentrationen af marin sne i
forskellige havomrader (Alldredge & Silver, 1988; Riebesell,1991).
Dette skyldes de nzvnte vanskeligheder ved at studere aggregater
med konventionelle metoder. Disse undersogelser tyder dog pa, at
marin sne til tider helt dominerer det opslammede partikulzre
materiale, og koncentrationer pa op til flere tsinde ppm er blevet
rapporteret (Trent ef al., 1978; Silver et al., 1978). Til sammenlig-
ning er koncentrationen af planteplankton typisk i sterrelsesordenen
1 ppm. Alene pi denne baggrund forekommer studiet af marine
aggregater at vare helt central for forstdelsen af de biologiske
processer i de frie vandmasser.

Sammensatningen af marin sne er heojst variabel, men marine
aggregater bestir typisk af uvorganiske partikler, uidentificerbare
organiske partikler samt "biologiske’ partikler (mucus, krebsdyrhuder,
fakaliepiller) og mikroorganismer. En speciel type aggregater bestar
helt overvejende af algeceiler. Eksistensen af fytoplanktonaggregater
blev oprindeligt forudsagt af Smetacek (1985) pa grundlag af malte
udsynkningshastigheder af fytoplankton 1 havet, der ofte er uforene-
lige med og langt hojere end udsynkningshastigheder malt pa
individuelle algeceller i laboratoriet. Forekomsten af fytoplanktonag-
gregater er siden blevet dokumenteret i felten (Kranck & Milligan,
1988; Alldredge & Gotschalk, 1989; Riebesell, 1991) sivel som i
mesocosmosforseg (Riebesell, 1989).

Medens dannelse og oprindelse af nogle typer aggregater tydeligvis
er biologisk (f.eks. fzkalie-piller) er dannelse af den dominerende
aggregat-type, som er langt mere las i strukturen (marin sne, flocs),
mindre godt forstaet. Det er imidlertid blevet foreslaet, at kollisioner
mellem opslemmede partikler (p.gr.a. differentiel udsynkningshas-
tighed og/eller i vandet) og efterfalgende sammenklazbning er den
vigtigste mekanisme bag dannelsen af marin sne (Jackson, 1990).
Denne proces kaldes koagulering. I dette arbejde beskriver vi dannel-
sen af marine aggregater v.hj.a. klassisk koaguleringsteori. Koagule-
ringsteori er tidligere blevet anvendt til f.eks. at beskrive dannelse af
vanddriber fra vandpartikler i en turbulent sky, et fznomen med
tydelige paralleler til de her diskuterede processer. Koaguleringspro-
cesser er ogsa velbeskrevet for sedimentpartikler, og betydningen af
sedimentflocculering for sedimenttransport er veldokumenteret (f.eks.
van Leussen, 1988).

Dette projekt har undersegt betydningen af koaguleringsprocesser for
dannelse af marine aggregater og for den vertikale transport af
partikulert organisk materiale i kystnzre marine omrader. Vi har i
forste ra&kke studeret dannelsen af fytoplanktonaggregater ved
koagulering, men ogsa inddraget koagulering af andre typer organiske
partikler. Rapporten indledes med et vanskeligt tilgengeligt teoretisk
kapitel, 1 hvilket klassisk koaguleringsteori gennemgas og appliceres



til dannelse af marine aggregater (kapitel 2). I et efterfolgende kapitel
(kapitel 3) gores de teoretiske modeller operationelle, og vi demon-
strerer i laboratorie-eksperimenter, at fytoplanktonceller kan danne
aggregater ved koagulering. Det sidste kapitel (kapitel 4) beskriver
resultatet af en feltundersogelse i Isefjorden. Vi applicerer her
koaguleringsteori til at beskrive aggregatdannelse og vertikal flux af
partikulert materiale under en kiselalgeopblomstring. De enkelte
kapitler er skrevet som selvst@ndige artikler, der kan lzses vathen-
gigt. Samlet demonstrerer rapporten betydningen af koagulering for
partikelaggregering og partikelflux i kystnare farvande, og den
lzgger grunden for en ny generation af modeller til beskrivelse af
stofomsa&tning og stoftransport i vore farvande.
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2. Aggregeringsmodeller og fraktal di-
mension

2.1 Indledning

Marin sne er en samlet betegneise for aggregater bestiende af par-
tikler fra havets frie vandmasser (levende og dedt planteplankton,
rester af dyreplankton, fakalier, mucus m.m.). Falles for disse
aggregater er at de dannes ved fysisk koagulering: De primere
partikler bringes i fysisk kontakt og klaber sammen til aggregater.
Nar aggregaterne er dannet sker det ofte en opvakst af mikroorganis-
mer pa overfladerne. Dette fanomen er sekundart og altsd ikke et
resultat af fysisk koagulering. I dette kapitel behandles kun fysiske
aggregeringsprocesser.

Teorien om fysisk koagulering (aggregering) af partikler startede
allerede ved studier af Brownske bevagelser (Smoluchowski, 1916).
Smoluchowski fandt en interessant anvendelse af teorien om Brown-
ske bevagelser pa koagulering af klabrige partikler. Senere er Smo-
luchowski’s ligninger blevet modificeret til en generel beskrivelse af
fysiske koagulering og er blevet brugt inden for kemien (stofudfzld-
ning}, i meteorologien (dannelse af regndrdber), i fysikken (fraktaler)
og endelig i biologien (marin sne).

Koagulering kan modelleres pa to mader 1) ved at lose en generel
dynamisk ligning (Friedlander, 1977) og 2) ved at udvikle lasninger
for koagulering baseret pa dimensionsanalyse (Hunt, 1986; McCave,
1984). Betingelserne for begge koaguleringsmodeller er at aggregater
dannet under koagulering bestir af partikler som har samme ind-
byrdes afstand og er ligeligt fordelt i sfariske aggregater. Det vides
imidlertid at aggregater dannet ved Brownske bevagelser har fraktal
struktur (Witten & Cates, 1986; Meakin, 1988). Derfor er t@theden
af fraktale aggregater ikke konstant, og aggregaters fraktale egen-
skaber, sd som masse og omsp@ndt volumen, har ikke en dimension
som felger geometrien fra Euklild’s matematik (Jiang & Logan,
1991).

Dette kapitel tjener forst og fremmest til at introducere matematiske
ligninger for aggregeringsprocesser. Disse ligninger danner grundla-
get for: 1) beregning af partiklers aggregeringspotentiale i diverse
forsegsopstillinger, og 2) opstilling af modeller for dannelse af marin
sne 1 felten. Der prasenteres i kapitlet simple modeller for aggregat-
dannelse under kiselalgeblooms samt modeller for diverse aspekter af
denne aggregering (dels egne modeller og dels materiale hentet fra
litteraturen og prasenteret pa fordejet form).
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2.2  Forskellige typer aggregeringsprocesser

2.2.1 Aggregaters fraktale dimension

Herefter vil vi give nogle fundamentale iagttagelser som leder til
definitionen af fraktal dimension. Vi angiver forst den "blede"
formulering af fraktal dimension: "A fractal is a shape made of parts
similar to the whole in some way" (Mandelbrot, 1986). Dernast
angives den fraktale dimension af et aggregat ("cluster").

Vi ser p en samling af monomerer (sfzriske) der placeres som en
lineer kaede (1-d); for 2-d ved en forening i planen; og 3-d ved
sammenpakning.

Antallet af mononerer i en ka&de med lengden L =2R er givet ved:
N = (R/R),

hvor R, = radius af monomeren. For en forening af monomerer som
danner en cirkular skive, har vi

N = p(R/R)™

Konstanten p = x/2V'3, kommer fra tetheden hvormed kuglerne er
pakket sammen. Endelig for den tre dimensionale sammenpakning
finder vi

N = p(R/Ry)’,

hvor p = =/3V'2. Ud fra de tre relationer kan vi generalisere
ovenstiende, beskrivende relationen mellem antallet af partikler og
aggregatstorrelsen, som males ved den mindste sfaere med radius R
der indeholder aggregatet (Feder, 1988):

N = p(R/R)°, N> o,

hvor D er den fraktale dimension og p ath@nger af hvordan sfererne
er pakket sammen.




Aggregatporopsitet
mod lengden

Udsynkningshastighed
mod lengden

2.2.2 Aggregatporaesitet i relation til dannelsesprocesser
Antallet af partikler N i et aggregat kan ifelge ovenstiende udtrykkes

ved
N ~ LP, (1)

hvor L = karakteristisk lengdescale for aggregatet. Ifolge Logan &
Wilkinson (1990) findes en relation mellem poresitet p og aggregat-
lengde L

1-p=all (2)

hvor a og b er empirisk bestemte konstanter, og #<0. Relationen
mellem konstanten » og den fraktale dimension D udtrykkes ved
D=b+3. I Figur 2.2 afleses den fraktale dimension af et aggregat
bestdende af algen Skeletonema costatum til 1,8.

1--[3‘|

10

051

01

1 | D S S S I | |

20 100 200 L, Mm

Figur 2.2. Bestemmelse af den fraktale dimension for algearten
Skeletonema costatum (D=1,8) ud fra et dobbelt logaritmisk plot af
I -vs. L ved brug af lign. (2) (data fra T. Kierboe).

Desuden kan der udledes en relation mellem udsynkningshastighed og
poresitet. Idet porgsitet angiver vandfraktionen i aggregater vil
densitetsforskellen mellem aggregatet og det omgivende vand veere lig
med (1-p)Ap, hvor Ap er densitetsforskellen mellem vandet og det
kondenserede aggregat. Empirisk er det fundet at udsynkningshastig-
heden er proportional med aggregatlengden opleftet til en frakal
eksponent. Den fraktale dimension findes i intervallet 1,26 < D <
2,14 (Logan & Wilkinson, 1990).
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2.2.3 Maling af fraktaldimensionen p& marin sne samt empirisk
fundne sammenh&nge mellem fraktal dimension og typen
af aggregeringsproces

I dette afsnit vises forskellige skaleringsmodeller for fraktale aggre-
gater som kan opdeles i tre typer pd baggrund af deres fysiske dannel-
se, dvs. Brownske bevagelser, shear shear og differentiel udsynk-
ning. De forskellige fysiske processer der ferer partikler sammen i
aggregater, giver anledning til karakteristiske aggregatstrukturer, der
kan beskrives ved deres fraktale dimension. I havet deltager alle
processer samtidigt. Det relative bidrag fra den enkelte proces
athanger af de ydre fysiske forhold (shear), men ogsa af partiklernes
storrelse og udsynkningsrate.

Lad n(v) og n(l) vere kontinuerte funktioner beskrivende antallet af
aggregater per volumen vaske per fast volumeninterval henholdvis
per volumen vaske per aggregat lengdeinterval. Fra Jiang & Logan
{1991) findes folgende skaleringsfunktioner for aggregater:

(1) funktion af volumen

Brownske bevagelser (partikkelsterrelse < 2um):

n{v)=v =,

wolw

Shear (partikkelstarrelse 2 - 40um):

rlw

(1+31)
n(v)ev b,

Differentiel udsynkning (partikkelsterrelse > 40um):

3 1 2+D-D,
- =+ [1
C3replt ~3p

D
n{v) «vy .

(i1) funktion af l@ngde

Brownske bevagelser (partikkelstorrelse < 2um):

-(1+ 2
(1+3)

H(l) oc | ¢

Shear (partikkelstarrelse 2 - 40um):

‘Differentiel udsynkning (partikkelstorrelse > 40pm):



2+D-D
-1 34D+ 2)

I’l(l)“l 2 2-b

Hvor D, og D er den fraktale dimension i 2 henholdsvis 3 dimen-
sioner (Tabel 2.3). Koefficienten & benyttes i relationen mellem
trekket C, og Reynolds tal Re

Cp= a‘Re®,
hvor folgende vardier for a og b er benyttet (Jiang & Logan, 1991):
Re < 1:a=124,0,b = 1,0,
1 < Re < 10:,a = 29,3, b = 0,871,
10 < Re < 100:, @ = 14,15, b = 0,547.
Tabel 2.1. Fraktal dimension for uorganisk koagulering ved forskel-
lige aggregeringsmetoder sammenlignet med mikrobiel vaekst. (a} Lin

et al. (1989), (b) Feder (1988), (c) Schaefer (1989), (d) Feder et al.
(1984), (e) Jiang & Logan (1991), (f) Logan & Wilkinson (1990).

(Koaguleringsmekanisme, Fraktal dimension
mikrobielle aggregater)
d=2) d=13)
Cluster-cluster, < 2Zum DCLA=14 DCLA=1,8
Brownske bevagelser (a) 1,4-1,6 1,6-2,2
RCLA=16 RLCA=2,1
Partikel-partikel DLA : 1,7 DLA: 2,5
Computermodeller (b}
Partikel-cluster (c) 2,5-3,0
@ 2,56-3,0
{Immunoglobelin)
Shear, 2-40 um (¢) 2,4-375
Differentiel udsynkning 1,61-2,31
> 40 um (e)
Lzngde-antal 1,8+0,03
Mikrobiel vakst (f) {Zoogloea rumigera)
Lzngde-porasitet 1.4-1,5
Mikrobiel vekst (f) Marin sne
Udsynkningshastighed 1,26-2,14
Mikrobiel vakst (f) Marin sne
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2.3  Forskellige typer aggregering

2.3.1 Diffusionsbegranset aggregering

Diffusionsbegranset aggregering (eller "DLA", diffusion limited
aggregation) kan beskrives ved folgende proces: aggregater vokser
ved at der tilferes enkelte partikier til eet voksende aggregat. Denne
proces gentages og 1 continuum gransen opfylder partiklerne
diffusionsligningen (Feder, 1988)

du/dt = DV, 3)

hvor D = k-T/(6-7-R-u) diffusionskoefficienten; ¥ = koncentrationen
af partikler der udforer random walk; R = radius af kuglen omslut-
tende aggregatet; k = Boltzman’s konstant; T = absolut temperatur;
og p = viskositet. Til (3) horer folgende randbetingelser: i) u(r)—u,,
= konstant, for t = 0, for r~o0, og ii) for u(R) = 0, hvor r = af-
standen fra centrum af partikelkoncentrationen. Lesningen til (3) kan
angives ved

Ir-R
2+/DEt

u=u, (1-2+ 28 f e *dx) .
I rym <

G

Ligning (4) siger at koncentrationen u forsvinder ved overfladen og
vokser op til en konstant verdi u,, for stigende afstand r. Det sidste
led i (4) er fejlfunktionen. Den rate hvormed partiklerne ankommer
til overfladen r = R kan udtrykkes ved

41:13122(%%) = anDRu_(1+—=_) .

I=R \/‘J'I:_Dt (5)

Ved den diffusionsbegrensede aggregeringsproces vil enkeltpartik-
lerne have storst chance for at ramme aggregatet pd den del af aggre-
gatet der har den sterste eksponering mod omgivelserne. Dette giver
anledning til en "grenet" aggregeringsstruktur (Figur 2.3). Den
fraktale dimension for diffusionsbegrenset aggregering er D = 1,7
henholdsvis D = 2,5 for to henholdsvis tre dimensioner (Meakin,
1983).



Cluster-cluster
aggregering

s
)

Figur 2.3. Diffusionsbegreenset aggregering, DLA (Meakin, 1983).

2.3.2 Cluster-cluster aggregering
Aggregater dannet ved sammensted mellem aggregater kaldes cluster-
cluster aggregering (Figur 2.4).

med tiden taget hvert 10. minut. Billederne viser i rekkefelge
aggregering af Skeletonema costatum efter 0, 140, 290 minutter. Med

stigende aggregatsterrelse bliver vandfasen mere og mere kiar
(Hansen et al., submitted).
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Figur 2.4. fortsat




DLCA & RLCA

Cluster-cluster aggrege-
ring < Smoluchowski’s
ligning

Partikel-cluster
aggregering

Figur 2.4. fortsat

Ved cluster-cluster aggregering vil der ved hvert sammensted afsneres
partikelfri volumina i aggregatet der afthanger af aggregaternes stor-
relse. Disse aggregater har fraktal dimension i intervallet 1,4 < D <
1,8 henholdsvis 1,6 < D < 2,2 i to henholdsvis tre dimensioner
(Witten & Cates, 1986). Cluster-cluster aggregering kan yderligere
deles op i to aggregeringsprocesser 1) diffusionsbegranset (DLCA,
diffusion-limited colloidal aggregation) hvor koaguleringen er hurtig
og sandsynligheden for at klebe sammen narmer sig 1 (den fraktale
dimension D = 1,8) og 2) reaktionsbegranset (RLCA, reaction-
limited colloidal aggregation), hvor sandsyligheden for kontakt
nermer sig 0, hvorfor partiklerne skal kollidere mange gange for at
klzbe til hinanden (D = 2,1).

Mange aspekter af cluster-cluster aggregeringen kan formuleres ved
Smoluchowski’s ligning (Smoluchowski, 1916), som behandles senere
i dette kapitel.

2.3.3 Partikel-cluster aggregering

Den sidste aggregeringsform der omtales i forbindelse med partikel-
aggregering er partikel-cluster aggregering, som dannes ved tilforing
af partikler enkeltsvis pd aggregatet. I modsatning til DLA-aggre-
gering stader partiklerne i dette tilfelde mod aggregatet pga. hastig-
hedsgradienter i vesken (shear). I tre dimensioner er den fraktale
dimension i intervallet 2,5 < D < 3,0 (Schaefer, 1989). Hos Timm
& Okubo (under forberedelse) er der udviklet en simpel model for
dynamikken af partikel-cluster aggregering, som omtales senere i
kapitlet.

2.4 Generel aggregeringsmodel - Smoluchowski’s
ligning

2.4.1 Matematisk beskrivelse af von Smoluchowski’s ligning

I dette afsnit beskrives Smoluchowski’s ligning (Smoluchowski,
1916), som anvendes pa forskellige koaguleringsmodeller. Smolucho-
wski’s teori er baseret pd iagtagelsen, at enhver klabrig partikle er
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omgivet (ved tilsztning af en elektrolyt) af en skal med radius R. Den
Brownske bevagelse af partiklen udferes upavirket silznge at ingen
anden partikel kommer inden for skallen. Nir en anden partikel
kommer inden for skallen sker koaguleringen og der dannes herved
en ny singulaer enhed. Smoluchowski’s ligning skrives som (Chandra-
sekhar, 1943):

dC, 1
_=4“("ED13R110103 CE Rk}]
dt S 2,50

(6)

hvor C,(z) er koncentrationen bestidende af i partikler. Forste led pa
hojre hidnd er dannelse af aggregater bestiende af £ partikler ved
tilfgjelse af mindre aggregater og andet led er tab af aggregater
bestidende af j partikler, som skyldes reaktionen ved at danne nye
aggregater. 'Kernen’ §;; er givet ved

R.+R.)? R,+R)*?
Bi'j = AnD. .R. . = 27;13}2; = E(__L;)

1,377 R;R, 3B R;R,

(7)

eller

B _ T(di+dj)2
L3 3uT ddy

hvor D = diffusionskoefficient (total), R = radius af kuglen
omsluttende aggregatet (se lign. (3)), R, = 4/2 = monomer-radius
bestaende af / partikler, D,; = diffusionscoefficient og R;; = afstand
mellem partiklerne i og j, T = absolut temperatur, k = Boltzmann’s
konstant.

2.4.2 Modifikation af Smoluchowski’s ligning

Smoluchowski’s ligning kan modificeres s& den kan beskrive aggre-
gering under forskellige fysiske betingelser. En udvidelse af Smolu-
chowski’s ligning kan ses hos Jackson (1990} og Kierboe et al.
(1990), hvor ligningerne for fytoplankton aggregering er givet ved:

dcC.
dtl = pC) aczﬂlk 1+8,,) C __le
(8
dc, 1 2 = W, ,
th = E“E CkBk.j-ij-k_aCjE ﬁkj(l+5kj) Ck—?JCJ"J#l
k=1 k=1 (9)



Fysiske mekanismer

Turbulent shear

Partikler <
Kolmogorov skalaen

Fartikler >
Kolmogorov skalaen

Partiklerne stemmer
overens

Differentiel udsynkning

hvor kernen @8, = summen af Brownske bevagelser, differentiel
udsynkning og shear, o = partiklernes kizbrighed (eller ’stickiness’
= sandsynligheden for at sammenstedet mellem partikler forer til
sammenklzbning), (w,C;) udsynkning af partiklerne, z = dybden af
det opblandede lag og §, = Dirac’s delta funktion. Fra Kierboe ef al.
(1990) og Kierboe & Hansen (1993) findes at partiklernes klabrighed

varierer fra nul til en vardi i intervallet 0,01 < o« < 1,0.

[ havets ovre lag kan partiklerne forenes via tre fysiske mekanismer,
dvs. Brownske bevagelser, shear, og differentiel udsynkning.
Brownske bevagelser er effektiv for relativt smé partikler (<1um).
For partikelstorrelser = 1um, er bade shear og differentiel udsynk-
synkning vigtige mekanismer (McCave, 1984). I tilfzlde af turbulent
shear findes to forskellige kerner, som afh@nger af om partiklerne er
storre eller mindre end Kolmogorov skalaen A\ defineret ved (v'/e)"*
(Tennekes & Lumley, 1972), hvor v = kinematisk viskositet og € =
turbulent kinetisk energi. For partikler < A defineres kernen ved
(Saffman & Turner, 1956):

B; ;= 0,16 (d;+d;}’> Je/v.

For partikler > X\ defineres kernen ved (Delichatsios & Probstein,
1974):

B, , =1,08(d;+d,)? \feld+d;) .

Partikelstorrelsen for hvilke de to kerner stemmer overens er givet
ved

4
d;+d; = 17,5 yvi/e = 17,5 4,

som er 17,5 gange Kolmogorov skalaen. Som eksempel pd Kol-

mogorov mikroskala-hvirvler findes felgende resultat 1) det evre

opblandede lag ¢ = 10?2 ~ 10* cm? s® = A ~ 0,1 cm og 2) termo-

klinen ¢ = 10® ~ 107 cm?s? = A ~ 1,0cm (v = 0,01 cm? s).

Kernen for diffentiel udsynkning er givet ved (Friedlander, 1977):
B, = /4 (d+d)* |w-w, ],

hvor w; henholdsvis w, reprasenterer synkehastighederne for partik-
lerne { henholdsvis j.

Vi konkluderer at Smoluchowski’s ligning kan benyttes til beskrivelse
af de forskellige fysiske mekanismer der forener partiklerne 1 havet.
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Hos Jackson (1990) benyttes ligningen til at vise hvordan diatomeer
aggregerer ved shear og differentiel udsynkning og hos Kierboe et al.
(1990) bruges modellen til at beregne stickiness. Desuden har Feder
et al. (1984) benyttet ligningen til at bestemme den fraktale dimen-
sion,

2.4.3 Simpel losning af Smoluchowski’s ligning for koncen-
trationen af monomerer (for ¢ - 0)

For at undersege koncentrationen af monomerer for den initiale

aggregeringsproces benyttes lign. (8). For z — 0 kan lign. (8) reducers

til (Kierboe et al., 1990):

C(t) — CD ea(?,824¢ GI'T)I’ (10)
hvor ¢ = volumenfraktionen af suspenderede alger, G = shear-raten
og C, = begyndelses-koncentrationen. Af lign. (10) kan partiklernes
stickiness o beregnes af hzldningen fra det eksponentielle henfald
(Figur 2.5), dvs.:

a = "heldning’ 7(7,824 ¢ G). (11)

c,mi™!

5-10°

10

0.5)‘105 1 ! 1 i 1 1 I 1 1 | »>
0 50 100 t, min
Figur 2.5. Beregning af stickiness « ud fra et enkelt logaritmisk plot
af koncentrationen vs. tiden fra det eksponentielle henfald i lign. (10)
{efter Kiorboe et al., 1990).

2.4.4 Simpel losning af Smoluchowski’s ligning for koncentra-
tionen af monomerer (for f - =)

For at finde en lesning til Smoluchowski’s ligning (6) - (7) antager vi

R; = R, og lader ' = 47-D-R't,, da skrives (6) som (uden marker):

dc i
dt ‘7K =1

(12)



Aggregat-enkelt celle
model

Losningen til denne ligning kan findes eksplicit (Figur 2.6), dvs.

(cr t) k-1
c(ty =¢, —0°°
k 0 (1+C0 t) k+1
fork = 1,2, ..., (13)
Z; Cy =Gy
mht. , nar t = 0. Desuden, er den totale koncentration
givet ved
> C
kz_: Cr 1+£‘ t
=1 0 (14)

C 4

0.025 ¢

0.015 ~

0.01

0.005 |

t
Figur 2.6. Losning af Smoluchowski’s ligning (12) nar R, = R, Parti-
kelkoncentrationerne vs. tid er angivet ved (1) koncentrationen af
monomerer C,, (2) koncentrationen af partikler i intervallet 25< i <
50, (3) intervallet 50< i <100, (4) intervallet 100< i <200 og
(5) den totale koncentration af partikler.

50 100 150 200 250 300

2.5 Simple modeller for ’aggregeringsbegransede’
algeblooms

2.5.1 Simpel model for aggregering

Hos Timm & Okubo (under forberedelse) finder vi en simpel model
for aggregering af algeceller. Modellen bestdr kun af to komponenter,
dvs. aggregat og enkelt partikler som kizber til aggregatet. Modellen
antages at opfylde felgende betingelser, 1) det betragtede system
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bestar kun af to tilstande: singular alger og en type algeaggregat, 2)
populationen vokser eksponetielt, 3} aggregeringsraten er proportional
med kvadratet pd partikelkoncentrationen, 4) dekompompositions-
raten af aggregater (til singul®r alger) er proportional med aggregat-
koncentrationen og 5) aggregaterne synker ud af systemet med en
konstant rate; og udsynkning af singuler alger ignoreres. Det
dynamiske system kan beskrives ved felgende ligningssystem

dac _ 32
-CE = IJ.C bC +lS
, (15)
das _ 2_
ar bC?-(A+a) s
, (16)

hvor C = koncentrationen af singul@r alger, § = koncentrationen af
aggregater; u = algernes vzkstrate; b = aggregeringsrate; N =
dekompompositionsrate; a = udsynkningsrate. Ligningerne (15) og
(16) opfylder begyndelsesbetingelserne:

C() = C,, S©) = 0. (17)

Af bekvemmelighedsirsager gores ligningerne (15) - (17) dimen-
sionslese, dvs.

t=1/bC, C=CLC", 8 =CpS

Herefter skrives (15) - (16) som (uden ma&rker)

dc
dt

ds

= =C2+qC+k, 3, gt - C2-(k,+k,) S

med begyndelsesbetingelserne
r=0,C=1,8=0
hvor o = u/bC, k, = NMbC, k, = a/bC,

Af modellen vises en razkke resultater: 1) nir udsynkning (a) er den
domimerende parameter vil aggregatet synke for hurtigt og singuler
partiklerne vil ikke klzbe til aggregatet, 2) nir vakstraten (u) er den
dominerende parameter opnar de to koncentrationer steady state, 3)
nar dekompositionen (A) er den dominerende parameter aftager enkelt
celle-koncentrationen og samtidigt vokser aggregat-koncentrationen og
opndr steady state.
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Figur 2.7. Numerisk losning af (15) - (17) for forskellige parameter-
veerdier: o (proportional med veekst),k, (proportional med dekom-
position), og k, (proportional med udsynkning). Lad p = (o, k;,k,) da
betragter vi folgende tilfelde: (@) p 0 (1,1,1); (b)p = (0,1,0,1,1); (c)
p = (1,0,1,0,1); skalaen pd hejre side geeider S og (d)p = (0,1,1,-
0,1) (ligningerne er gjort dimensionsipse).

2.5.2 Varighed af blooms med og uden aggregeringsbegranset
vaekst

I det foregdende afsnit er der beskrevet en ligevagtstilstand hvor
algernes vakst balancerer med indbygningen af frie celler 1 aggregater
og dermed sedimentationstab. Betingelserne for denne situation er en
konstant shear-rate, vakstrate, algegeometri samt en konstant
klzbrighed. Som det vil fremgd af de felgende kapitler varierer
algernes klzbrighed ofte afhangigt af algernes vakststatus. Det er
saledes en forudsaztning at algerne har en konstant klebrighed i den
eksponentielle veakstfase for at den kritiske koncentration kan
beregnes.

Herefter vil vi undersege bloomdynamikken i to situationer, hvor al-
gernes klebrighed zndres i lobet af et bloom. I det forste tilfalde
antager vi at algerne har en konstant klebrighed i den eksponentielle
vekstfase, men at klazbrigheden falder til nul nar algerne bliver
vekstbegraznset. I det andet tilfxzlde antager vi den modsatte situation,
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Berekapacitet
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hvor kl®brigheden initielt er nul og antager en konstant vardi nar
vakstbegrensningen indtraeder.

Vi betragter et monospecifikt bloom der starter med en begyndelses-

koncentration C, og en vakstrate u. Ligningerne (15) - (17) fra det
foregdende afsnit anvendes til at beskrive bloomdynamikken, dvs.

dc

== = nC-bC?,
ac "

ds

82 - pet-as,
dt 2

c(o) = ¢, S(0) =0
(18)

Hvor vi har ignoreret dekompositionsraten A ; og b = 1,304 #Ga,
hvor d = celle-diameter, G = shear-rate og o = klebrighed. Losnin-
gen til (18) angives ved

C = Coeut ’

1+ b (eht-1)
K

t
e—at eatb(
! 1+ 2% (ektt-1)
1)

C.eht z
0 ) dt.

6]
1

(19)

Tidspunktet hvor algerne overgar fra eksponentiel vakst til stationar-
fasen er det tidspunkt hvor miljoets barekapacitet er opbrugt.
Bzrekapaciteten B angiver det maksimale antal celler der kan
produceres per volumen. Til tiden ¢ vil den del af bareka-paciteten
som er forbrugt vare koncentrationen af frie celler C plus kon-
centrationen af celler der er indbygget i aggregater S plus den
mangde celler som er sedimenteret i form af aggregater, dvs.

. £
B=c+s+afsdt.
0

(20)

Det antages altsid at aggregaterne ikke remineraliseres og dermed
&ndre bzrekapaciteten. Cellernes vakst stopper (overgar til statio-
nzrfasen), ndr der er produceret en biomasse svarende til bareka-
paciteten. I Figur 2.8a er indtegnet de teoretiske kurver for C,B,S
angivet ved henholdsvis 1, 2, 3 og det ses at steady-state angives ved
C = ub, § = p*/(aB).
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Figur 2.8. Losningerne til ligningssystemet (18) for to situationer: (a)
veekstraten er konstant i den eksponentielle fase, mens kiwbrigheden
Jalder til nul ndr algerne bliver vakstbegrensede. Der er indregner de
teoretiske kurver for C, B, S angivet ved henholdsvis 1, 2, 3 med
steady-state veerdierne C = u/b, S = p*/(aB). Dernewst findes fra (20)
tidspunktet t, hvor beerekapaciteten B er opbrugt og hvor parametrene
a og b eendres. Sidst benyttes ligningerne (18) indtil (20) er opfyldi,
herefter antages u= b = 0. (b) Klebrigheden er initielt nul og
antager en konstant verdi ndr vekstbegrensningen indtreeder. Forst
seettes b = 0 i (18), hvor berekapaciteten findes af C = Ce¥,
herefter seettes p = 0 (b>0).

Fra (20) finder vi tidspunktet 7, hvor barekapaciteten er opbrugt og
hvor parametrene a og b @ndres (Figur 2.8). I det forste tilfzlde
benyttes ligningerne (18) indtil (20) er opfyldt, herefter antages p =
b = 0 hvoraf losningerne kan udregnes til (Figur 2.8a)
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[ C = konst.,

{
l S = Sfe-a(:'tlj

I det andet tilfelde sxttes b = 0 1 (18) og lesningen bliver

{
|s=0

Barekapaciteten i dette tilfzlde findes af C = Cye*, herefter sazttes
# = 0(b>0) med lasningen (Figur 2.8b).

Det menster hvormed algernes klabrighed @ndres som felge af
algernes vakst ses at have stor betydning for forlebet af det simule-
rede bloom. Kun i det tilfzlde hvor algerne er klabrige 1 den
eksponentielle vakstfase vil der opsta en steady-state som beskrevet
af Jackson (1990). I mods&tning hertil vil der ske et meget hurtigt
henfald af algepopulationen, hvis klebrigheden initielt er lav og
derefter stiger nar barekapaciteten er opbrugt. Baggrunden for dette
forleb er, at den lave klabrighed i begyndelsen af bloom’et tillader
at der opbygges en hgj koncentration silenge klzbrigheden er lav,
hvorefter en stigning i klebrigheden resulterer i en meget hurtig ag-
gregeringsproces (som skaleres med algekoncentrationen opleftet til
anden potens). Jo hgjere barekapaciteten tillader koncentrationen af

. alger at blive for algerne bliver klebrige, desto hurtigere vil henfaldet

foregd nér algerne overgdr til stationzrfasen.

2.6  Simpel model for konkurrence mellem to arter
ved interspecifik aggregatdannelse og sedimen-
tation

2.6.1 Model der kombinerer ligningen for den kritiske kon-

centration med Lotka-Volterra’s ligning
Som en anvendelse af lign. (9) til beregning af den kritiske kon-
centration (Jackson, 1990) opstilles en model for konkurrence mellem
to algearter som lever 1 et milje, hvor populationerne er begranset af
aggregering resulterende i sedimentationstab fra begge populationer.
Starrelsen af dette sedimentationstab er bestemt ved shear-raten og
den artsspecifikke klzbrighed, samt koncentrationerne og algearter-
nes storelse. Det antages endvidere at der dannes aggregater bes-
tiende af begge arter med en rate der kan beskrives ved kollisions-
raten mellem de to arter multipliceret med arternes gennemsnitlige
klzbrighed. Vi benytter felgende model formulering (Hansen ef al.,
in preparation):



dc
—1=p,C,-2,608a,,Gd; C{-0,325a,,G(d,+d,) *C,C,,

dat

(21)
dac, 3 2 3
gt =p,C,-2,608a,,Gd;, 05 -0, 325a,,G(d,+d,) °C, C;,

(22)

hvor C, og C, er singulzr koncentrationerne for to konkurrerende
algearter og o (1,j = 1, 2) er tilherende stickiness-coefficienter, som
opfylder relationen oy, = a,, = 1/2(e;; + o). Ligningerne (21) -
(22) er de velkendte Lotka-Voterra ligninger og det det ses at de
kritiske koncentrationer opfylder:

(@) Co = Coror = 0

T 2,608a,,6d7

Kritiske koncentrationer

n
(b) Cl,cz = 0" C2,cz = 2 3;
2,608a,,6d;
l‘“b ! 1_b
(¢) ¢l L =cC 2 . =C 21
l,cr 1,cr 1—b12b21 2,01 2,0 1“‘b12b
hvor
b.. = 5"1_2 1 &y, (d,+d,) Ko
2 ay, 16 a,, d; By
b o Za . 1 Gnry (ded)
“ dy 16 %y d; L

hvor der er indfert parametervardierne a,, = 2,608«,,Gd’*/u,,
ay = 2,6080,Gdp,, ap = 0,163(q;, +0y,)Gd, +d)
a; = 0,163(a, +0,)Gld,+d,)/ n,.

Ligningerne (21) - (22) skrives herefter som

dc;
dc H1C (1-a),C-a,,0,) -
(23)
dc,
=S BCp (1-a,,C-a,,C) .
(24)
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Figur 2.9. Numerisk fremstilling af et to-arts algebloom, hvor algearterne 1 og 2 intefererer ved
aggregatdannelse. Som eksempel er taget kiselalgerne S. costatum og L. danicus med veekstrater
og storrelse som malt i Isefjorden 1992, samt en shear rate svarende til den gennemsnitlige under
forarsbloomet 1992 (Se Kapital 3). (a) Art 1 og 2 aggregerer ikke med hinanden og indstiller sig
hver iser pd en ligevaegtskoncentration som givet i (22). (b) Samme tilf@elde men art 1 og 2
aggregerer med hinanden. Art 1 vinder da b,,<1, by, > 1. (c,d) art 1 er kiebrig, medens art 2 ikke
er kiebrig. Resultater af konkurrencen afhcenger af forholdet mellem start koncentrationerne af
artl/art2. 1 (c) er forholdet 10, i (d) er forholdet 20. Bemerk forskellige tidsakser. Art 2 vokser
eksponentielt efter art 1 er udelukket og miljoets beerekapacitet bliver derved hurtigere opbrugt.
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Ligningerne (23) - (24) gores dimensionslese ved at indfere

{u, =

heraf findes

du,
dt

du,
dt

allcl ’ 1.12

Uy (1-u,=by,u,)

pu, (1-b,,u,—u,) .

= @;Cy, T = Wt P o= PPy,

(25)

(26)



Det kompetitive
udelukkelsesprincip

Af ligningerne (25)-(26) kan vi opstille kriterierne for sameksistens:
1) sameksistens nir b, <1, by; <1, 2) u; vinder nir b, <1, by, >1,
3) u, vinder nir b;,>1, b,; <1, og 4) u, eller u, vinder nar b,>1,
b, > 1 (afhaengigt af begyndelsesbetingelserne) (Figur 2.9).

Herefter indferes de relative sterrelser a = o /oy, 6 = d,/d;,, m =
pi/p, 0g ved brug af ovenstiende relationer kan vi finde folgende
udtryk

(1+a) (1+8)?

b. .=
12 16m

¥

_m(1+a) (1+8)°
16 a3 '

21

Heraf kan de fire kriterier for sameksistens afbildes i et a, 6, m-
diagram (Figur 2.10). Disse kriterier kan beskrives som lesningen
mellem to flader

(2, 8) =112 10"

16ad3
(1+a) (1+8)3
Vi finder da 1) sameksistens nir m,<m<m,, 2} u, vinder nir
m>max{m,,m,}, 3) u, vinder nir m <min{m,,m,}, og 4) u, eller u,
vinder ndr m, <m<m;.

my(a,d)=
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Figur 2.10. Parameter diagram for de relative storrelser a = o,/
8 =d,/d,, m = u/u, og S = separator. Kriterierne fra Figur 2.9
udtrvkkes her som 1) sameksistens ndr m,<m<m, 2) u, vinder ndir
m>max{m,; m,}, 3) u, vinder ndr m<min{m,m,}, og 4} u, eller u,
vinder ndr my<m-<ni .

2.7 Konklusion

Partikelaggregering kan deles op pa to former, nemlig uvorganisk
aggregering (betegnet ved: cluster-cluster, partikel-partikel og
partikel-cluster) og organisk aggregering (betegnet ved: differentiel
udsynkning, shear og Brownske bevagelser). Cluster-cluster aggre-
gering (Smoluchowski’s ligning (6)) kan sammenlignes med differen-
tie} udsynkning og partikel-partikel (DLA) kan sammenlignes med
diffusionsligningen (lign. (3)).

De forskellige aggregeringsprocesser giver anledning til karakteriske
aggregatstrukturer, som kan beskrives ved den fraktale dimension.
Bestemmelse af den fraktale dimensioon pa feltindsamlede aggregater
kan give information om dannelsen af disse aggregater. De fleste D-
verdier beregnet for marin sne er mindre end vardier fundet for
uorganiske aggregater. Det er rapporteret at uorganisk og organisk
aggregering har forskellig koaguleringsopfersel (Feder er al. 1984).
Pa nuverende tidspunkt foreligger der ikke nogen konklusion omkring
anvendelsen af fraktaler i tolkningen af aggregeringsprocesser.

De fleste deterministiske aggregeringsmodeller er hidtil betragtet som
diskrete. En forbedring af denne beskrivelse fas ved at indfere
kontinuerte ligninger pga det store antal partikler som indgir i



processen (dvs. summationstegn i (8) - (9) erstattes med integrations-
tegn) (Jackson & Lochmann, 1992).

" Det er dog muligt at simplificere de generelle aggregeringsmodelier
til simple ligninger, der tilnzrmelsesvis beskriver dynamikken i
aggregeringsprocesser. Disse simple ligninger ger det muligt at
bestemme partiklers klzbrighed i laboratoriet (Kiorboe et al. 1990).
Ved at kombinere algevaekst og koagulering i een ligning fis en
beskrivelse af dynamikken i algeblooms, nar der forekommer
aggregering, og som et nyt aspekt er konkurrence i forbindelse med
aggregering og sedimentation analyseret ved at udvide en simpel
aggregeringsmodel til at omfatte flere arter.
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Algeopblomstringer
ender pa havbunden

Hvor hurtigt synker
partikier?

Pakning af alger

Aggregatdannelse
ved fysisk koagulering

3. Aggregatdannelse hos marine plank-
tonalger

3.1 Indledning

Algeopblomstringer i havet afsluttes ofte med massiv udsynkning.
Dette gazlder is@r kiselalgeopblomstringer. Klassiske eksempler
inkluderer masseudsynkningen af forarsopblomstringen i temperede,
kystnzre farvande, hvor op mod 75% af den producerede algebiomas-
se ender pa havbunden (f.eks. Smetacek, 1980; Olesen, 1993), men
der findes ogsd veldokumenterede eksempler pa sidanne masseud-
synkningsbegivenheder i de abne oceaner (f.eks. Takahashi, 1986;
Billet et al., 1983). Udsynkningshastigheden af planktonalger under
sadanne begivenheder kan vare flere 100 m om dagen i dbne oceaner,
noget mindre i lavvandede farvande (Passow, 1991; Olesen, 1992).

Udsynkningen af partikler i havet folger Stokes’ lov: udsynknings-
hastigheden er bestemt af balancen mellem tyngdekraftens pavirkning
af partiklen pa den ene side og gnidningsmodstanden i vandet pd den
anden; dvs. at udsynkningshastigheden (v) er en funktion af massefyl-
deforskellen mellem partiklen og vandet (p-p’) og af partiklens
storrelse (radius = r) samt af tyngdeaccellerationen (g) og vandets
viskositet(n):

v = 0,22g5'r*(p-p")

Indszttes realistiske verdier for massefyldeforskellen mellem
planktonalger og havvand i Stokes’ lov finder man, at kun celler
>100-1000 pm i diameter vil synke med hastigheder over 10-100 m
d?! (Kierboe, 1993), som observeret i forbindelse med algeop-
blomstringer. Hovedparten af algebiomassen i en kiselalgeopblom-
string er typisk koncentreret i celler mindre end 10-100 pm. Sadanne
heje udsynkningshastigheder kan derfor kun forklares, hvis algerne
er pakket sammen i storre partikler. Dette kan ske ved pakning af
algeceller i zooplankton-fzkalier, eller ved aggregering af alger.
Idet opblomstringer netop forekommer i situationer hvor zooplank-
tongrasning - og dermed pakning af alger i fakaliepiller - er
ubetydelig, ma aggregering formodes at vere en kvantitativt betyden-
de mekanisme. Dette understettes af, at man indenfor de sidste ca. 10
ar har fundet betydelige koncentrationer af algeaggre-gater i forbin-
delse med specielt kiselalgeopblomstringer (se ogsa kapitel 3). I dette
kapitel underseger vi eksperimentelt aggregering af planktonalger ved
fysisk koagulering.

For at planktonalger skal kunne danne aggregater forudsatter det (i)
at de bringes i kontakt med hinanden (kolliderer), og (ii) at de er
"klxbrige’, dvs. klzber sammen ved kollision. Kollision mellem
suspenderede partikler beror pa hastighedsforskelle mellem partikler
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Kollosion mellem
partikler

Differentiel udsynkning

og kan ske ved forskellige mekanismer (Figur 3.1): Brownske
bevegelser, egenbevagelighed (f.eks. svemmende flagellater),
forskelle i udsynkningshastighed eller p.gr.a. turbulent eller laminart
shear (= hastighedsgradienter) i vandet.

(.3\

R

Turbulens Statisk system

Figur 3.1. Kollisioner mellem suspenderede partikler kan ske pad flere mdder: Differentiel
udsynkning’: Partikler af forskellig storrelse eller massefyide synker med forskellig hastighed, og
stader derved sammen. (ii) 'Turbulens’': Omroring i vandet bringer partikler til at kollidere. I et
'statisk system’ uden vandbevegelse og med partikler af neutral massefylde sker der (neesten) ingen
kollisioner. Kun Brownsk diffusion kan bringe partikler til at kollidere, men Brownsk diffusion er
kun kvantitativt betydende for meget sma partikler, < 1 um.

Er alger kicebrige

Betydning af mucus
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I den klassisk koaguleringsteori er der udviklet modeller, som
kvantificerer kollisionsfrekevensen mellem suspendere partikler
p.gr.a. disse mekanismer (se kapitel 1 og nedenfor). Klzbrigheden af
planktonalger skyldes egenskaber ved celleoverfladen, f.eks.
forekomsten af et tyndt lag mucopolysaccharider, der kan tankes at
fungere som ’biologisk lim’. Medens mekanismer for kollision
mellem suspenderede partikler er relativt godt forstiet, er planktonal-
gers klabrighed utilstrakkeligt forstiet og kun anekdotisk doku-
menteret.

Formalet med dette arbejde har varet: (i) at udvikle eksperimentelle
teknikker til kvantificering af planktonalgers klxbrighed; (ii) at
underspge variationen i planktonalgers klebrighed, bade indenfor og
mellem arter; og (iii) at studere arsager til variation i planktonalgers
klebrighed, herunder specielt betydningen af partikulert mucus.
Kiselalger vides at udskille betragtelige mangder mucus (slimstof),

og det er for nyligt vist, at sddant mucus kan forekomme pa parti-
kuler form (TEP = transparent exopolymeric particles), bade i
kulturer og i naturen (Alldredge ef al i trykken). Vi har undersagt
produktionen af partikulzrt mucus hos flere algearter, og studeret
betydningen af dette mucus for aggregering af planktonalger. Vi har
tillige undersegt effekten af oploste exudater pa aggregatdannelse.
Resultaterne af vores studier er, udover i denne rapport, forelabig
beskrevet i Hansen (1992), Hansen ef al. (submitted), Kiorboe ef al.
(1990), Kierboe et al.(1992), Kierboe et al. (submitted) og Kigrboe
& Hansen (i trykken).

3.2 Metoder til kvantificering af aggregering og
klabrighed

Princippet i den eksperimentelle bestemmelse af planktonalgers klab-



Definition af kiebrighed

Tilpasning af
koaguleringsmodeller

righed er som felger: i en suspension af alger udsat for turbulent eller
laminart shear sammenlignes frekvensen, hvormed alger klaber
sammen, med den beregnede kollissionsfrekvens. Forholdet mellem
observeret sammenklazbning og beregnet kollission er et mal for
algernes klabrighed, a:

a = observeret sammenklabning/beregnet kollisionsfrekvens,

og o er altsi den fraktion af partikelkollisioner, der resulterer i
sammenklzbning. Kollisionsfrekvensen beregnes v.hj.a. modeller
formuleret i den klassiske koaguleringsteori (se f.eks. McCave, 1984,
Jackson, 1990; Hill, 1992). Den observerede sammenklaebningsfre-
kvens afledes fra observationer af &ndringer i koncentration og/eller
partikelstorrelsesfordeling. I det folgende giver vi en mere eksakt
beskrivelse af de anvendte modeller, af teknikker til generering og
kvantificering af turbulent eller laminart shear i laboratoriet, samt af
teknikker til koncentrations- og sterrelses-bestemmelse af suspendere-
de partikler.

3.2.1 Koaguleringsmodeller

Den matematiske beskrivelse af partikelkoagulering er behandlet me-
re indgdende i kapitel 1. Her skal vi tilpasse og forenkle de teoretiske
modeller, siledes at de bliver praktisk andvendelige til beskrivelse af
eksperimentelle resultater og til beregning af planktonalgers klebrig-
hed. Ifelge klassisk koaguleringsteori afh&nger kollisionsfrekvensen
mellem suspenderede partikler i et turbulent shear-felt (karakteriseret
ved shearraten v) af partikelkoncentrationen i anden potens, samt af
partiklernes radius (r) i tredie potens:

kollissionsfrekvens = 10,8C*r'y.
Hvis partiklerne er karakteriseret ved klebrigheden o (= sandsyn-
ligheden for at partiklerne klezber sammen efter kollision) kan
a&ndringen i partikelstorrelsesfordeling 1 en monodispers suspension
p.gr.a. koagulering beskrives som (Kiarboe ef af., 1990):
dC,/dt = -«C EC 8, (1+5,) (1)
(= hastigheden hvormed enkeltpartikler indbygges i aggregater)
og fori > 1:
dCl/dt = O!Sazcjcifjﬁi,ifj(l +61,i-j) —OtciEBilj(l +6le) (2)
(= hastigheden hvormed aggregater bestdende af i partikler
opbygges - hastigheden hvormed aggregater med i partikler
indbygges i storre aggregater)

hvor;

C, = koncentrationen af aggregater bestdende af i enkeltpartikler
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5“. = 1fori=jog =0fori # j
B;; = koaguleringskerne = 1,3y(r;+1)’ (for shear)

Dette ligningssystem, som bestir af uendeligt mange koblede dif-
ferentialligninger, er i princippet et simpelt bogholderi over enkelt-
partikler og aggregater bestiende af et varierende antal enkelt-
partikler. Her er taget hensyn til kollisioner mellem sivel enkelt-
partikler som mellem aggregater af alle tenkelige storrelser. Ved at
erstatte eller supplere koaguleringskernen, @, for shear (turbulens)
med kernerne for Brownsk diffusion og differentiel settling, kan
ligningssystemet udbygges til at tage hensyn ogsa til disse processer.
Dette har vi imidlertid ikke brug for her, idet vi i eksperimentelle
situationer alene vil betragte monodisperse suspensioner (dvs.
suspensioner bestiende af en enkelt art), hvor differentiel udsynk-
ningshastighed er ubetydende. (I kapitel 4, hvor vi underseger
koagulering i felten, vil differentiel settling potentielt veare af
betydning, og vil derfor blive indbygget i ligningssystemet). Ligeledes
er Brownsk diffusion uden betydning for partikler > 1 pm i

diameter.
Forenkling af Ovenstiende ligningssystem kan tilnermes et langt enklere udtryk,
ligningssystemet hvis vi kun betragter den initielle koagulering (hvor kollisioner

mellem enkeltpartikler er helt dominerende). For =0 kan det vises,
at en god tilnermelse til ovenstaende er (Kierboe er al., 1990):

C[ — Coe-a(7,824d>yl1r)[, (3)
Partikelkoncentration hvor ¢ er volumenfraktionen af suspenderede alger og C, er den to-
skal aftage ekspontielt tale koncentration af partikler (enkeltpartikler + aggregater af alle

sterrelser) til tiden t. Ligning 3 viser, at partikelkoncentrationen skal
aftage eksponentielt i en suspension af klaebrige partikler udsat for
turbulens!

Partiketkongentration {ml") Gennemsnl, partikel volumen (wm?)

5x 10°

T

a 500 b

10# 100

0.5 x 10° 1 1 1 1 L 1 : ! ‘ 50 1 1 1 1 I ] ! 1 !
100 0 50 100

Tid {min.)
Figur 3.2. Andring i partikelkoncentration (a) og gennemsnitligt partikelvolumen (b} p.gr.a.
aggregering i en suspension af kiselalgen Phaeodactylum tricornutum udsat for turbulent shear.
Savel partikelkoncentration som partikelvolumen aftager, hhv. stiger exponentielt, som forudsagt
af koaguleringsteori.

(=]
[
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Figur 3.2 giver et eksempel herpa, og demonstrerer samtidig, at
partikelkoncentrationen aftager, som forudsagt af ligning (3) 1 en
suspension af planktonalger udsat for turbulens. Ligning 3 definerer
ogsa de eksperimentelle krav til bestemmelse af partikelklebrigheden,
a: hvis vi eksperimentelt kan fastlegge volumenfraktionen af
suspenderede partikler (¢), det turbulente shear (y) samt kvantificere
®&ndringen i partikelkoncentration over tiden, si bliver « den eneste
ubekendte i ligning (3), som vi derfor kan lese for:

o = 'haldning’ m(7,824¢v)",

hvor ’hzldning’ = hzldningen i et plot af In C, mod tiden (jvnf.
Figur 3.2).

I et lukket eksperimentelt system vil volumenfraktionen (¢) af plank-
tonalger vare konstant - biomassen af alger @ndres ikke, selvom
algerne indbygges i aggregater. Ligning (3) kan derfor omskrives til:

V‘ — CMCL — ¢Co-lea(7,824oﬁryhr)t (4)’

hvor V, er det gennemsnitlige partikelvolumen til tiden t. Figur 3.2
viser et eksempel pa, at det gennemsnitlige partikelvolumen stiger
eksponenticlt i en suspension af klzbrige planktonalger udsat for
turbulent shear som forudsagt af ligning (4).

De ovenstiende betragtninger og modeller antager implicit at
planktonalger opferer sig pd samme made som vandpartikler nir de
kolliderer og klazber sammen: at voluminet af et aggregat er lig
summen af voluminer af de partikler aggregatet bestir af. Disse
antagelser kan anses for rimelige, ndr aggregaterne er smd, og nar
aggregatvolumenet males v.hj.a. elektronisk partikeltaller (jvnf. Figur
3.2 og nedenfor). Imidlertid vil partiklerne i et aggregat ikke vere
100% tztpakket, men der vil vare vandfyldte mellemrum i aggre-
gatet. Vi kan definere et aggregats porositet (p) som dets fraktionelle
’vandindhold’:

p=1-V/AV 5)
eller:
V. = (1I-pAV (6)

hvor AV er aggregatets totale volumen (dvs. vand + celler) og V er
voluminet af celler i aggregatet. Fra fraktalgeometrien fir vi at:

(1-p) = alL?? (D

hvor a er en konstant, L er aggregatets linezre dimension (diame-
ter) og D er dets fraktale dimension.
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Figur 3.3. Fraktal dimension af Skeletonema costatum aggregater.
Aggregaterne er dannet i Couette opstilingen ved et shear pd 30 s”.
Den fraktale dimension (D) bestemmes ud fra eksponenten i (1-p) =
al®’, hvor p er aggregatets porositet og L er aggregatets linewre
dimension (diameter). Ved regression er D fundet til 1,8. Porositeten
bestemt v.hj.a. laser diffraktion. Preelimincer analyse.

Figur 3.3 viser et przlimin®rt eksempel pa bestemmelse af den
fraktale dimension af aggregater dannet af kiselalgen Skeletonema
costatum ved hjzlp af laser diffraktion (se nedenfor). Vi finder her
en fraktal dimension pd D = 1.8, hvilket svarer godt til, hvad Logan
& Wilkinson (1990) har fundet for marine aggregater med andre
teknikker. Ved at kombinere ligningerne (4), (6) og (7) far vi:

\[l — ¢C0-lea(7,824¢ylw)t — (l-p)AV
= aL>*L*x/6

= qalP/6,

hvoraf folger, at aggregatet skal vokse efter:

LP = Ke®824evimn (8)

hvor K er en konstant = 6Cy(wag)™.
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Figur 3.4. Porese aggregater af Skeletonema costatum vokser eks-
ponentielt, i overensstemmelse med koagulerings teori og fraktal
geometri, jvnf. ligning (8). Tilnermet analyse.

Figur 3.4 viser et praliminart fraktalt eksempel, som er i overens-
stemmelse med ligning (8). Igen kan vi estimere klebrigheden o fra
haldningen af et plot af Inl. mod tid hvis fraktal dimension (D),
turbulent shear (y) og volumenfraktion af suspenderede partikler (¢)
er kendt:

o = "hzldning' Dw(7,824¢v)".

3.2.2 Generering og kvantificering af shear i laboratoriet

Den ovenstiende gennemgang af koaguleringsmodellerne har
demonstreret, at klzbrigheden « kan bestemmes eksperimentelt i en
opstilling, hvor vi kender (det turbulente) shear. Vi skal i det
folgende gennemga de metoder, vi har brugt til at generere og kvanti-
ficere turbulent og laminart shear i laboratoriet. I den ovenstiende

matematiske formulering bar vi ikke skelnet mellem turbulent og
laminart shear. Dette skyldes, at den rumiige skala for de processer
vi underseger er lille; mere eksakt mindre en den s.k. Kolmogorov
skala. Pa sa lille skala manifesterer turbulens sig som laminart shear,
og der er derfor her ingen forskel. Dette betyder, at vi eksperimentelt
kan bruge begge typer shear.
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Figur 3.5. Forsegsopstilling, hvor turbulent shear genereres af et
oscillerende net i en veske. Oscillationsfrekvensen kan reguleres
v.hj.a en thyristorkontrol. Med et potentiometer og en vejecelle kan
man bestemme samharende veerdier af stemplets position og den kraft,
hvormed stemplet pavirker veesken, og energiinputtet til vaesken samt
det turbulente shear kan beregnes.

I Figur 3.5 er skematisk vist en forsggsopstilling til generering og
kvantificering af turbulent shear v.hj.a. et oscillerende net i en vaske.
Det oscillerende net genererer turbulens. Ved at male samherende
verdier af nettets position (potentiometer) og kraftpavirkningen pa
nettet (vejecelle) som funktion af tiden kan vi beregne det udferte
arbejdet (kraft X vej) og energiinputtet (g, arbejde pr. tid) til beholde-
ren. Det kan vises, at i et sidant system er det turbulente shear (v)
givet ved (Camp & Stein, 1943):

y = (&),



Nedbrydning af
aggregater?
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hvor » er den kinematiske viskositet. Denne opstilling har flere
fordele: det er nemt at tage prover for koncentrations- og sterrelse-
bestemmelse af partikler, og vi kan variere turbulensens intensitet,
ved at variere oscillationsfrekvensen (se kalibreringskurve i Figur

3.6).
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Figur 3.6. Der turbulente shear i en forsegsopstilling med oscil-
lerende net kan varieres ved at regulere oscillationsfrekvensen.

Der er imidlertid ogsd nogle ulemper: for at undgd sedimentation af
alger og aggregater skal systemet kere med en relativt kraftig
turbulens; vi har i praksis brugt en intensitet svarende til v = 30-50
s!. Dette er én til mange storrelsesordener hgjere end turbulensen i
havet. Dette kan medfere, at dannede aggregater efterfelgende gar 1
stykker p.gr.a. shear-stress. Problemet har nappe stor kvantitativ
betydning, idet @ndringer i partikelkoncentration (jvnf. ligning 3)
forst og fremmest skyldes kollision mellem og sammenklabning af
enkeltpartikler - altsd meget smd aggregater. Vi har undersogt ag-
gregatnedbrydning ved at indbygge dette 1 koaguleringsligningerne
(1 og 2), og sammenlignet med eksperimentelle resultater; nedbryd-
ningen har ikke veret tilstrekkelig intensiv til, at vi har kunnet
kvantificere den (se Kierboe et al., 1990}).

Roterende cylindre, Couette opstilling

Laminart shear vil genereres i vaskemellemrummet mellem to
roterende cylindre (Figur 3.7).
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Figur 3.7. Couette-opstilling. Der genereres veldefineret laminart
shear mellem de to cylindre, ndr den ydre cylinder roterer.

Opstillingen er oprindeligt foreslaet af Franskmanden Couette, og
kaldes en Couette-opstilling. I den version vi har benyttet, er det kun
den ydre cylinder, der roterer. Det gennemsnitlige shear (y,,) mellem
de to cylindre er givet ved (Duuren, 1968):

hvor w er omdrejningshastigheden for den ydre cylinder (omd. s™),
og R, og R, (cm) er radierne for henholdsvis den indre og ydre
cylinder. For de dimensioner af Couette-cylindrene vi har brugt (R,
= 4,35 cm, R, = 5,65 cm og langde 24,9 cm) vil vandbevagelser-
ne mellem cylindrene vare laminart op til en rotationshastighed pa
2 omd. s (Duuren, 1968). Vi kontrollerede dette ved at placere en
drabe farvet oplesning midt i cylindermellemrummet og observere
dens fordeling. I praksis havde vi fire Couette-cylindre, der var
drevet parallelt af samme motor, og vi kunne varier¢ rotations-
hastigheden mellem 0,04-2,0 omd. s! (dvs. v, = 1-50 s!) med en
precision pa ca.5%.

Synkende kugler

Endelig blev algers aggregeringspotentiale malt vha. en tredie
metode. Her blev der benyttet synkende latexkugler til at generere
laminart shear og kollisioner (Figur 3.8).

Algesuspensionen blev overfort til 63 ml flasker og tilsat 500 - 4000
latexkugler (120 - 360 um) hvorefter flaskerne blev roteret pa et
vertikalt hjul (diameter 60 cm) med en hastighed pd 6 omdr./mini 1-
4 timer.

Luftbobler indeni flaskerne blev omhyggeligt undgéet. Herved fis en
fuldstendig stagnant vaske hvor kuglerne synker kontinuerligt i
cirkulzre baner med en hastighed (u,) givet ved Stokes’ lov (Rey-
noldstallet < 0,5). Kuglerne udferer siledes et arbejde pa vasken



|

Figur 3.8. 'Synkende kugler’. Latex-kugler suspenderet i en roterende veeske vil synke, men aldrig
né bunden. De synkende kugler genererer laminart shear, som kan beregnes.

Laminart shearfelt
omkring synkende kugler

givet ved:
4/3Ta’gadtu,

hvor g er tyngdeaccelerationen, a er kuglernes radius, a6 er for-
skellen i densitet mellem kugle og vaske. Energiinputtet hidherende
fra dette arbejde resulterer i et laminart shearfelt omkring latexkug-
lerne. Shearfeltet er kraftigst ved kugleoverfladerne og gir mod nul
med stigende afstand fra kuglen. Det kan vises (Hansen et al.,
submittet) at det gennemsnitlige shear i flaskerne er givet ved:

G = 37'ua’C,
hvor a er kuglernes radius og C er koncentrationen af kugler.

Latexkuglernes bevzgelse gennem vasken giver anledning til alge-
kugle kollisioner samt alge-alge kollisioner som foregér i shearfeltet
omkring kuglerne. Kuglerne fungerer som primere for aggregat-
dannelsen, idet bade frie klebrige celler og aggregater adhaderer til
kugleoverfladerne. De dannede aggregater vokser til cm-starrelse og
bestar af en mosaik af kugler og alger.

3.2.3 Kvantificering af partikelkoncentration og -sterrelsesfor-
deling i laboratorieeksperimenter

Ud over kendskab til vaskens shear, skal vi vare i stand til at male

koncentration og sterrelsesfordeling af suspenderede partikler, for at

estimere klabrigheden, «. Vi har betjent os af tre metoder.
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Figur 3.9. Elektronisk partikelteeller. Principskitse

Princippet i en elektronisk partikeltzller er vist i Fig. 9: en vand-
preve med suspenderede partikler suges igennem et lille hul hvorover
der er en spendingsforskel. Nar en partikel passerer hullet, &ndres
spendingen, og spandingszndringen er proportional med partiklens
volumen. Der er flere fordele ved at anvende elektromisk par-
tikeltzller. Foarst og fremmest registreres og sterrelsesbestemmes
partiklerne individuelt og pélideligt med denne metode. Der er
imidlertid et problem af potentielt stor betydning, idet der er et meget
stort shear-stress 1 nzrheden af hullet, som kan give anledning til
opbrydning af aggregater. Shear’et kan estimeres som folger:

Fluxen, Q, af vand gennem hullet (med radius ry) athanger af strem-
ningshastigheden, V,, i hullet som felger:

Q = Vyrr2

Figur 3.10. Acceleration af veeskestram gennem hullet i et telleror lil
en elekironisk partikeliceller giver lokalt anledning til et meger hojt
Shearstress, se teksten.
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Fluxen af vand gennem alle koncentriske, imaginzre halvkugleskaller
(Figur 3.10) med areal A = 27r’, er lig fluxen af vand gennem
hullet. Stremningshastigheden, V, i en given afstand r>r, fra hullet
er:

V = Q/A = Verr2Q2ar)! = 0,5V (ry/r)%,

Og hastighedsgradienten (shear’et) er derfor:
v = 8V/r = (Vy/r)(ry/r).

Shear’et er storst ved indgangen til hullet for r~1,, og er:
Yorx = YolTo

Til vores malinger har vi brugt dels en Coulter Counter TAII, dels en
ELZON 180XY monteret tzlleror med typisk 140 eller 120 um
huldiametre. For Coulter Counter TAIl med 140 pm rer har vi
bestemt flowet til Q = 2 ml/26 s = 7,69 x10%m’s" - det vil vare
tilsvarende for ELZON 180XY med 120 um rer. V; kan bestemmes
til 5 ms"' og v,,, derfor til 5/(70x10%)s! = 7,1 x10%".

Denne shear-rate er > 3 sterrelsesordener hojere end shear’et 1 vo-
res eksperimenter og accellerationen af veskestremmen foran hullet
giver siledes anledning til et meget betydeligt shear-stress. Der er
nazppe tvivl om, at et si hgjt shear-stress vil kunne disintegrere
aggregater til primearpartikler. Imidlertid oplever aggregaterne kun
dette haje shear stress i en meget kort periode, og det er sandsynligt,
at aggregaterne forst gar i stykker, efter de har passeret hullet, og er
blevet registreret og sterrelsesbestemt. Selv hvis aggregatet disin-
tegrerer umiddelbart inden passage er det sandsynligt at enkeltpartik-
lerne vil passere hullet nesten samtidigt, og derfor blive registreret
som én stor partikel. Vi har lavet en lille test, for at undersege
omfanget af problemet:

I en serie forsag varierede vi fluxen, Q, af vand gennem hullet ved
at variere pd vakuummet (Figur 3.9), og vi undersogte hvorledes den
malte sterrelsesfordeling af aggregater varierede som funktion af Q.
Forventningen er, at med sterre shear-stress vil den malte aggregat-
storrelse aftage p.gr.a. disintegration af aggregaterne. For Q mellem
0,64-2,50 ml min"! (y,,, = 1,57-6,15%10%") kunne vi ingen effekt
afslere. Dette tyder altsd pa, at aggregat-disintegrationen sker, efter
at partiklerne/aggregaterne er blevet registreret og storrelsesbestem.
Vi har derfor antaget, at dette var tilfaldet 1 alle senere forsog.

Laser diffraktion
P.gr.a. de potentielle problemer ved at anvende elektronisk parti-
keltzller til sterrelsesbestemmelse af skrebelige aggregater, under-

sagte vi mulighederne for at sterrrelsesbestemme suspenderede
partikier v.hj.a. laser diffraktion (MALVERN).
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Figur 3.11. Laser diffraktion. Principskitse.
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Figur 3.11 viser princippet: et parrallelt bundt af laser-striler spredes
ndr det passerer gennem en partikelsuspension, og spredningsmenstret
er en funktion af partikelstorrelsesfordelingen. Man kan derfor
beregne partikelstarrelsesfordelingen fra det observerede sprednings-
menster. Den helt store fordel ved laser diffraktion er, at skrebelige
aggregater overhovedet ikke forstyrres. Imidlertid er den estimerede
partikelstorrelsesfordeling en populationsparameter, og beror ikke pa
en individuel maling af partikler. Endvidere antager de modeller, der
bruges til at beregne storrelsesfordeling fra diffraktionsmenster, at
alle partikler er sferiske. Tilnazrmelsen er stort set god, men for de
mindste partikler (< 3-5 um) er resultatet helt upalideligt, og der er
megen ’staj’ i de mindste storrelsesklasser. Dette bevirker, at selvom
de malte relative volumen-sterrelsesfordelinger er tilnarmelsesvis
rigtige, s bliver de beregnede relative antals-starrelsesfordelinger helt
urimelige.

Figur 3.12 viser et eksempel pa @ndringen i volumen-sterrelsesfor-
delingen af partikler 1 et eksperiment med kiselalgen Skeletonema
costatum udsat for laminart shear. Figuren illustrerer meget fint
koagulering og aggregatdannelse hos denne alge, og svarer godt til
visuelle observationer. Transformeres imidlertid volumen-sterrel-
sesfordelingerne til antals-starrelsesfordelinger, befinder 99,9% af
alle partikler sig i de nederste sterreisesklasser (< 3 pm) i alle
tilfelde. Uanset hvilke af de tre ovenstiende, akvivalente modeller
til beregning af « vi anvender, skal vi bruge antals-starrelsesfor-
delingen til beregning af middelvolumen mv. Laser-diffraktion, eller
ihvertfald det foreliggende apparat, kan derfor ikke bruges til en
egentlig kvantificering af «. I feltundersegelsen beskrevet i kapitel 3
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Figur 3.12. Den tidsmessige endring i volumenstarrelsesfordelingen
i en teer suspension (50 ppm) af Skeletonema costatum udsat for
laminart shear (30 s77). Malt v.hj.a. laser diffraktion.
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egentlig kvantificering af «. I feltundersogelsen beskrevet i kapitel 3
har vi anvendt laser-diffraktion semi-kvantitativt til bestemmelse af et
klebrigheds-index for naturligt forekommende, suspenderede
partikler.

Ekspertmentet i Figur 3.12 illustrerer ogsa en anden egenskab ved la-
ser diffraktion: Den malte volumenfraktion af suspenderede partikler
stiger fra ca. 50 ppm i den ferste maling til over 250 ppm i den sidste
ca 50 min senere, skent biomassen eller voluminet af alger kan
antages at vare konstant. Dette skyldes, at de dannede aggregater er
porase, og indeholder vand; det indeholdte vand males med som en
del af aggregatets volumen. (I modsatning hertil maler den elektroni-
ske partikletzller kun voluminet af celler i aggregatet). Vi har
udnyttet dette til en omtrentlig bestemmelse af aggregaters poresitet
(vandindhold) og fraktale dimension, Figur 3.3.

Differentiel sedimentation

Ved anvendelsen af ’synkende kugler’-teknikken blev aggregat-
fraktionen adskilt fra fraktionen af enkeltpartikler v.h.a. differentiel
settling. Efter at flaskerne var taget af hjulet blev de fikseret og
sedimentationen fik lov til at forega i 10 min. Herefter blev super-
natanten forsigtigt suget bort med en bajet pasteur pipette ved meget
lavt flow. Der blev kun efterladt 3-4 ml vaske sammen med
bundfeldede aggregater. P.gr.a. latexkuglerne i aggregaterne var
synkehastigheden foreget 10-100 gange sammenlignet med frie alger,
hvilket gjorde at stort set alle aggregater sedimenterede i labet af de
10 min,

Denne procedure resulterede i to fraktioner: 1) Bundfaldet inde-
holdende aggregater samt 2) supernatanten indeholdende ikke-aggre-
gerede alger. Algebiomassen ide to fraktioner blev bestemt, enten
ved tellinger i omvendt mikroskop eller ved maling af fluorescensak-
tivitet. Fluorescens blev kalibreret mod malinger af volumenfrak-
tionen af alger i kulturen. Alle tal er saledes omregnet til volumen-
fraktion (i ppm).

For forsagsstarten blev sedimentationsraten af frie celler bestemt.
Alle malinger af aggregatfraktioner er blevet korrigeret for sedi-
mentation af frie celler samt for frie celler suspenderet i den
resterende del af supernatanten i aggregatfraktionen. Fraktionen af
algeceller indbygget i aggregater, C,,,, blev derfor bestemt som:

Coge = (np - (1 + )VPCH/(1 - (1 + s)V,/Vy)),

hvor np = den malte aggregatfraktion i flasken, s = sedimentation
af frie celler, V, volumen af supernataten i aggregatfraktionen, C,
volumenfraktionen af celler ved forsegets start, V, = volumen af
flasken.

Algernes aggregeringspotentiale blev beregnet ud fra mangden af
aggregerede celler ved forsegets slutning. Sammenhzngen mellem



fraktionen af alger indbygget i aggregater (C,,,) og parametrene antal
kugler (N,), varighed af forseget (1), algekoncentration (Cp) samt
algernes geometri blev undersegt empirisk.
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Figur 3.13. Aggregatfraktionen (C,,,) plottet mod antallet af latex-
kugler (N,) tilsat flasken. Hver latexkugle inducerer en shearrate pd
0,7759 x 10° s?. Forsegstiden (t) var 180 minutter og begyndelses-
koncentrationen (C,) var 252 ppm. liniens heeldning er 0,002244 +
0,0015 og skeeringen = 13 ppm.

Aggregatfraktionen afh@nger linizrt af kuglekoncentrationen (Fig. 13)
og af forsegets varighed, givet at aggregatfraktionen er mindre en
50% (Figur 3.14).
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Figur 3.14. Aggregatfraktionen (C,) i ppm plottet mod tiden i
minutter. Kurven er nogenlunde linicer for C,, < 160 ppm, hvilket
svarer til 45% af den totale algefraktion (C,). I dette forsag blev der
tilsar 1000 latexkugler svarende til en initiel shearrate pd 0,7759 X
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I dette omrade er aggregatfraktionen proportional med C, oplaftet til
potensen 1.5 (Figur 3.15).
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Figur 3.15. Sammenhorende verdier for aggregaifraktion (C,,) og
begyndelseskoncentrationen (C,) fremstillet i et dobbelt logaritmisk
plot. Hver regressionslinie repreesenterer data fra et af ialt 8 forseg.
Exp. 2-3 og exp. 4-5 var samtidige forseg med samme kultur medens
resten af forsegene blev udfort med forskellige kulturer.

Effekten af algernes geometri blev undersegt ved at méle C,,, pa 4
fraktioner af en S. costatum kultur, hvor middel-kedelzngden
varierede fra 3,1 til 10,1; volumenfraktionen (C,) blev holdt konstant.
C,, afhang kun af C; og ikke af kedelzngden (Figur 3.16).
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Figur 3.16. Effekt af kolonistarrelse pd aggregeringsekffektiviteten:
Aggregatfraktion (C,,) er plottet mod begyndelseskoncentrationen
(Cy) (dobbelt logaritmisk plot). Alle veerdier for (C) repreesenterer
samme partikelkoncentration, hvor variationen alene skyldes forskelle
i gennemsnitlig kolonistarrelse. Regressionslinien har en heldning pd
1,58 + 0,127 hvilket ikke er signifikant forskelligt fra 1.5




Aggregeringspotentiale
og kiebrighed

Forsog i laminart og
turbulent vaeskestron-
ning giver samme resul-
lat

Aggregatfraktionen (C,,,) kan siledes beskrives ved:

C,, = 0,7759 10° P, C,'*(N, + 500t s,

agg agg

hvor t er forsegets varighed i sekunder og faktoren 0,7759 10° s*
angiver den mzngde shear som en kugle frembringer i flasken.
Proportionalitetsfaktoren P, , angiver algernes aggregeringspotentiale.
P, er siledes givet ved:

P, = 0,7759 10° C,,/Coo"*(N, + 500)t 5™

agg
Ifelge koagulationsteorien er den mangde aggregater som dannes i
tiden t (C,,) givet ved C,,, = dat, hvor & er kollisionsraten. I
kombination med ovenstiende ligning giver det falgende relation
mellem o og Py,

P,/ = 0,7759 105" 8/Cy'% (N, + 500)

I denne metodik kan & ikke bestemmes da shearfeltet ikke er homo-
gent i flaskerne og P,,, er siledes et tal, som er proportionalt med
klzbrigheden, c.

3.3 Sammenligning og testning af eksperimentelle
teknikker og modelforenklinger

3.3.1 Couette vs. oscillerende net

Shear genereret fra turbulens og fra laminart flow er som nzvnt i
princippet ens, ndr vi betragter processer pa skala mindre end den
s.k. Kolmogorov skala. Derfor ber eksperimenter lavet i Couette
opstilling og med oscillerende net (henholdsvis turbulent og laminzr
vaskestremning) give samme resultat. Vi har segt dette godigjort,
ved at sammenligne parallelle malinger af klabrighed i de to typer
opstillinger. Forsaget blev gennemfert med celler af kiselalgen Skele-
tonema costatum, og der blev brugt celler fra samme kultur 1 paralel-
le og samtidige forsag. Resultatet af denne sammenligning er givet i
Tabel 1, som viser, at der ikke er forskel pa resultaterne opnaet 1 de
to opstillinger.

Tabel 3.1. Sammenligning af kiebrighed (o) af Skeletonema costatum
malt i forsegsopstillinger med turbulent ("oscillerende net”) og
lamincer veeskestrom ("Couette"). n=4.

Forsegsopstilling a+tSD
Oscillerende net 0,049+0,05
Couette 0,04740,09
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3.3.2 Effekt af sonikering

Celler i vakstkulturerne kan vere delvist aggregerede, omend store
aggregater sjzldent dannes i kulturflaskerne, idet disse er kraftigt
gennemboblede. Nogle af de undersegte arter (is@r Skeletonema
costatum) er tillige kededannende. For at skille sammenkl®bede eller
sammenkadede celler har vi oftest behandlet disse med ultralyd inden
klzbrighedsmélingen. Dette medferer en risiko for, at nogle celler
gar i stykker, og lakker oplest materiale til omgivelserne, samt at
celleudvekster brekkes af. Begge dele vil potentielt &ndre cellernes
klebrighed. Vi har underspgt dette ved at sammenligne malt
klzbrighed hos sonikerede og usonikerede celler (Tabel 3.2).

Tabel 3.2. Effekt af sonikering pd koaguleringsraten af Skeletonema
costatum, kvantificeret som klebrighed (o)

1. forseg 2. forseg 3. forsag

+ sonikering 0,017 0,042 +0,006 0,025+0,001
- sonikering 0,024 0,034+0,002 0,017+0,001

Omend resultatet er noget varierende, gges klabrigheden generelt af
sonikering. Dette er ikke dog nogen egentlig test af de ovenfor
omtalte problemer, idet adskillelse af sammenklzbede celler alene vil
give anledning til kraftigere flokkulering.

3.3.3 Effekt af partikelkoncentration

Aggregeringsraten af celler suspenderet 1 et shear-felt afthenger af
cellekoncentrationen i1 anden potens. Ved beregning af cellernes
klebrighed (ligning 3, 4 eller 8) er der taget hensyn hertil, og
malingen af « skulle sdledes vare uafhangig af den partikelkon-
centration, ved hvilken madlingen er gennemfert. I indledende
eksperimenter fandt vi imidlertid, at malt « athenger kraftigt af
partikelkoncentration (malt som volumenfraktion, ¢), se Figur 3.17.

Vi skal senere diskutere arsagen til dette f2nomen. Maleteknisk har
vi 1 praksis lost dette problem pragmatisk pa en af felgende to ma-
der: (i) I hvert eksperiment har vi lavet mélinger ved 4 koncentratio-
ner, plottet mélt o som funktion af ¢, og taget ordinatafskzringen
som et ’sandt’ mdl for « (jvi. Figur 3.17); (ii) malingerne er lavet
ved lave (~10 ppm), konstante cellckoncentrationer, saledes at
koncentrationseffekten minimaliseres.

3.3.4 Effekt af shear-rate

Koaguleringshastigheden afhenger line®rt af shear-raten, og ved
beregning af « er der korrigeret for denne athangighed (ligning 3, 4
eller 8). Indledende forsag i Couette opstillingen har imidlertid vist,
at estimeret « alligevel aftager med stigende shear-rate (Figur 3.18).
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Figur 3.17. Den mdlte kiebrighed, o, varierer som funktion af den
cellekoncentration, ved hvilken madlingen har fundet sted. Her
illustreret med data for kiselalgen Phaeodactylum tricornutum. Dette
er et artifakt; ’sand’ o estimares som ordinatafskeringen.
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Figur 3.18. Den malte kl@brighed varierer som funktion shear-raten
(Couette opstilling). Skeletonema costatum.

Dette er et eksperimentelt artifakt, som delvist kan skyldes disinte-
grering af aggregater ved haje shear-rater, men som der ud over er
uforstaet. Igen har vi pragmatisk lest problemet ved at gennemfere
rutinemalinger i Couette opstillingen ved en relativt lav shear-rate, vy
= 10 s’!. Forsog lavet med oscillerende net er alle gennemfert ved en
hajere shear-rate, v = 30 s

3.3.5 Effekt af modelforenkling

Til beregning af « har vi brugt ligning (3) eller den zkvivalente
ligning (4). Disse ligninger er tilnzrmelser til det cksakte lignings-
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system, ligning (1) og (2). Denne forenkling har vearet nedvendig,
idet beregning af « fra det komplette ligningssystem er meget
resourcekrevende, adskillige CPU-timer per beregning. For at
undersgge betydningen af denne forenkling har vi sammenlignet
beregninger af « med de komplette ligninger (ligning 1 og 2) og de
reducerede ligning (3) (Figur 3.19).

a-Reduceret model

0.20

0.15 |-

.10 |

0.05 -

0.00 ' ! ' '
0.00 0.05 0.10 - 0.15 0.20

a- komplet model

Figur 3.19. Effekt af modelforenkling pa estimatet af o. Den redu-
cerede model (ligning 3 eller 4) underestimerer o i forhold til den
komplette model (ligning 1 og 2) med ca. 25%, men der er en linecer
sammenhaeng mellem de to estimater.

Sammenligningen viser, at der er en linezr sammenhzng mellem de
to a-sken, men at den reducerede ligning underestimerer o« med i
gennemsnit ca. 25%. Vores estimater af « er altsd konservative.

3.4 Beskrivelse af eksperimenter

For en rzkke planktonalger har vi undersegt hvorledes algernes
klzbrighed varierer som funktion af vakstfase, fysiologisk tilstand,
forekomst af bakterier, partikulzrt mucus, mv, I batchkulturer har vi
fulgt udviklingen i disse parametre igennem den eksponentielle,
station&re og senescente vakstfase, og undersegt i hvilken ud-
strekning klzbrigheden varierer parallelt hermed. Vi har suppleret
med eksperimenter til belysning af specifikke processer, f.eks.
betydningen af opleste ekssudater og partikulert mucus for aggre-
gering.

3.4.1 Dyrkning af alger

Planktonalger til eksperimenterne blev dyrket i batchkulturer i 30%e
S B,-medie ved kontinuert lys (ca 100 uEm?s?) og ved 15-20 °C. Til
dyrkning af kiselalger blev der tilsat mediet silikat. Vi dyrkede
felgende 7 kiselalger og 2 flagellater: Skeletonema costatum (5,5 um
akvivalent sferisk diameter, ESD), Thalassiosira pseudonana (4,7
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pum ESD), Thalassiosira weissflogii (13 pm ESD), Thallasiosira
rotula (19 um ESD), Chaetoceros affinis (11 um ESD), Coscinodis-
cus sp. (120 um diameter), Phaeodactylum tricornutum (6 pm ESD),
Rhodomonas baltica (6 yum ESD) og Dunaliella marina (6 pm ESD).
Vi dyrkede kiselalgerne S. costatum og T. pseudonana 1 sivel
axeniske (bakteriefri) som ikke-axeniske kulturer. Alle evrige kulturer
var ikke-axeniske. Opblomstringskulturer blev startet ved at inokulere
5-201 vazkstmedie med den pagaldende art i en meget lav koncentra-
tion (< 5 ppm).

Ved to lejligheder (27. og 28. februar 1992) tog vi store (ca. 80 1)
naturlige vandprever hjem fra Isefjorden, filtrerede dem gennem 180
pm planktonnet, og inkuberede dem i laboratoriet. De blev holdt ved
samme vandtemperatur som i Isefjorden (5°C) og med en 12:12
timers lys:merke cyklus. Endvidere blev vandet gennemboblet for at
holde algerne i suspension. Vandpreverne blev taget i begyndelsen af
en kiselalgeopblomstring, der var numerisk domineret af Skeletonema
costatum.

Den 2. februar 1993 blev der ligeledes hentet 400 liter vand fra
samme feltstation som aret for. Vandet var fordelt pa to voluminer
hentet fra h.h. overfladen og 1 m. over bunden. Vandtemperaturen
var 2,6°C pi indsamlingstidspunktet.

Vandet blev bragt direkte fra feltstationen til laboratoriet, hvor det
blev filtreret gennem et 80 um filter og overfert til 4 80 1 kar.
Inkubationen af vandet foregik over en 20 dages periode i kelerum
ved en temperatur pa 3 grader i begyndelsen senere reguleret op til
7 grader sidst i inkubationsperioden. Karrene blev belyst med en
fotonflux pa 50 uE m? s i 12:12 lys/merke periode.

Mikroskopering af vandet ved forsegets start afslerede en fyto-
planktonsammensztning karakteristisk for en postbloom-situation med
heje tatheder af heterotrofe flagellater og scenecente kiselalger
(Skeletonema costatum, Thalassiosira nordenskjoldii, Asterionella sp,
Rhizosolenia sp. og Nitzhia seriata).

I forsagsperioden blev vaksten i karrene malt ved fluorescens
malinger og klabrigheden blev milt 1 Couette opstillingen som
beskrevet ovenfor.

Hjarbak fjord havde meget hoje tetheder af Skeletonema costatum
igennem det meste af 1992 (op til 500000 celler/ml). Den 3 april
1993 - det formodede tidspunkt for forarsbloomets klimaks - blev der
hentet 50 1 vand fra fjorden som blev fragtet direkie til laboratoriet
hvor det blev filtreret gennem et GF/C filter og lagret ved 5 grader.
I lobet af de efterfolgende 48 timer udfertes der ialt 8 forseg hvis
formél var, at sammenligne S. costatums (laboratoriekultur) evne til
at aggregere i vand fra Hjarbak fjord h.h. kunstigt saltvand. (Se
nedenfor).
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3.4.2 Mailing af parametre i algekulturerne

Vi fulgte koncentrationen af alger i opblomstringskulturerne ved
daglige (somme tider mange gange pr. dag) milinger med elektronisk
partikeltzller og/eller in vivo fluorescens (AMINCO Fluoroco-
lorimeter). 1 de inkuberede feltprever blev algefloraen tillige
karakteriseret ved tzllinger i omvendt mikroskop; cellevolumina blev
beregnet ud fra malinger af linezre celle-dimensioner.

Koncentrationer af partikulert kulstof og kvalstof, suspenderede og
epifytiske bakterier samt partikul®rt mucus blev malt regelmassigt i
udvalgte kulturer af Skelefonema costatum, Chaetoceros affinis og
Thalassiosira pseudonana. Kulstof og kvalstof blev malt med CHN-
analyser pa prever, der var opkoncentreret pa et GF/C glasfiberfilter.
Bakterier blev kvantificeret med epifluorescensmikroskopi efter
farvning med acridinorange eller DAPI. Uorganiske nringssalte blev
malt i filtrerede prever med autoanalyser.

Vi undersggte produktionen og specielt koncentration og sterrelses-
fordeling af suspenderet partikul®rt mucus hos en rzkke Kiselalger
samt hos flagellaten Rhodomonas baltica. Partikulart mucus blev malt
med en Alcian Blue farveteknik. Alcian Blue er specifik for mucopol-
ysaccharider med carboxylgrupper, og farver under de rette betingel-
ser mucus-partikler meget klart. Vi lavede mange indledende forsog
for at finde den rette fremgangsmade, og endte med falgende: For at
opnd en god farvning fortyndede vi forst algekulturen med filtreret
saltvand til en koncentration pd 20-40 ppm og tilsatte derefter 30 ug
ml"! Alcian Blue fra en vandig, sur oplesning (19 mg ml! forsuret
med 19 % iseddikesyre). Den farvede prove blev herefter overfert til
et 5 ml sedimentationskammer og inkuberet 1 time ved stuetemper-
atur. Vi brugte filtrat fra kulturen som kontrol. Vi fotograferede
sedimenteret materiale 1 omvendt mikroskop: mucus-partikler
fremstod som distinkte, bl partikler. Ved hjzlp af et MOP videoplan
billedanalyse system opmalte vi tvarsnitsarealet af alle mucuspartik-
ler, og beregnede deres volumen ved at antage sfzrisk eller ellipsoid
form. Kulturfiltrat og filtreret havvand (blindprever) gav ingen
farvede partikler.

Vi sammenlignede vores farveteknik med en teknik udviklet af All-
dredge et al., (i trykken), hvor mucuspartiklerne farves pi et vadt
filter og med en frysningsteknik overferes til et objektglas. Der var
en god kvalitativ overensstemmelse, men vi havde problemer med at
fa gode praperater med Alldredge’s teknik. Vi sammenlignede tillige
volumenkoncentrationer af mucus malt med vores farveteknik med
maélinger lavet med elektronisk partikeltzller. Mucuspartikler, der er
koloniseret af bakterier og flagellater kan registreres med elektronisk
partikeltzller (*frisk’ mucus kan ikke). Vi fremstillede en cellefri
suspension af gammel Coscinodiscus sp. mucus, ved at tilbageholde
cellerne pa et 100 pm filter. Farveteknik og elektronisk partikeltzller
gav koncentrationer pa henholdsvis 48 +19 og 47+4 ppm.
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3.4.3 Maling af klzbrighed

Vi malte klebrigheden af planktonalger i opblomstringskulturerne
med 1-3 dages mellemrum. Milingerne blev lavet i en af de tre
eksperimentelle opstillinger beskrevet ovenfor. Kvantificering af
koncentration og storrelsesfordeling af partikler blev lavet med
elektronisk partikeltzller eller med fluorescensteknik, som beskrevet
ovenfor. Aggregater, der blev dannet i klebrighedseksperimenterne,
blev undersegt i omvendt mikroskop. I en del tilfzlde farvede vi
aggregater med Alcian Blue, som beskrevet ovenfor, for at visualisere
partikulzert mucus, der matte vere indbygget i aggregatet. Vi
undersagte evt. sammenh&nge mellem observeret Klebrighed og de
malte kulturparametre, specielt koncentrationen af naringioner,
algernes C/N-forhold, forekomst af bakterier samt koncentration af
partikul®rt mucus.

Vi undersggte i et enkelt eksperiment mere direkte effekten af
partikulert mucus p aggregeringen af alger. En suspension af friskt
Coscinodiscus sp. mucus blev fremstillet som beskrevet ovenfor, og
i varierende koncentrationer tilsat suspensioner af ikke-klabrige
algeceller. Flocculeringen af alger blev malt i Couette opstilling.

I en razkke tilfzlde undersogte vi effekten af oploste ekssudater pa

klzbrighed hos kiselalgen Skeletonema costatum. Vi vaskede S. costa-
tum celler 3 gange ved centrifugering og efterfelgende resuspension
i filtreret havvand. Efter sidste vask blev cellerne resuspenderet enten
i filtreret havvand eller i filtrat fra en celle-kultur; oftest filtrat fra
den kultur de selv stammede fra. I replikatforseg brugte vi celler fra
samme Kultur, og vi havde enten to (Couette) eller 5 (synkende
partikler) replikater af hver behandling. Vi undersogte effekten af
centrifugering ved at sammenligne klaebrigheden af centrifugerede og
ubehandlede celler, men fandt ingen signifikant effekt.

3.5 Monstre i klebrighed: variation indenfor og
mellem arter

I Tabel 3.3 er der givet en oversigt over alle klabrighedsmalinger hos
8 algearter. Vores ret begransede taxonomiske oversigt viser, at 5 ud
af de 6 undersogte kiselalger - ihvertfald lejlighedsvis - er klabrige,
medens ingen af de to undersogte flagellater er signifikant kizbrige.
Her ud over er der store variationer i klzbrighed, bade indenfor og
mellem arter. Tre arter, Skeletonema costatum, Chaetoceros affinis
og Thalassiosira nordenskjoldii, er tidvis meget klebrige, med o-
verdier pa op til henholdsvis ner 1,0, 0,6 og 0,6. To andre kiselal-
ger, Phaeodactylum tricornutum og Thalassiosira pseudonana har
begge «-vardier pd op til 0.2, medens den sidste kiselalge, Thalas-
siosira weisflogii, og de to flagellater, Rhodomonas baltica og
Dunaliella marina ikke aggregerer i vores eksperimenter. I figurerne
3.20-3.24 er der givet eksempler pa variationer i klazbrighed som
funktion af kulturalder hos de undersegte arter.
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Tabel 3.3. Oversigt over udforte eksperimenter, undersogte algearter, antal batchkulturer der blev
fulgt, antal mdlinger af kicebrighed, udsving i klebrighed hos de enklete arter (c-omrdde) samt
kommentarer til monstret i klebrighed i relation til kulturernes alder.

Art

(non-axenic)

Sk 0,02-0,25 9 49

eletonema costatum

c-omrade | Antal under- | Antal Kommentarer
sogte batch- | «-malinger
kulturer

« falder med
kulturens alder

(non-axenic)

Skeletonema costatum 0,00-0,98 3 29 o falder med
{axenic) kulturens alder
Skeletonema costatum - 2 13 o falder med
("field culture™) kulturens alder
Thalassiosira pseudonana 0,00-0,08 2 13 « stiger med

kulturens alder

Thalassiosira pseudonana 0,00-0,18 ' 1 6

{axenic)

Thalassiosira weisflogi 0,00-0,01 1 5

Chaetoceros affinis 0,04-0,61 3 14

Phaeodactylum tricornutum | 0,15-0,20 1 15 « uafh@ngigt
af kulturens
alder

Thalassiosira nordenskjoldii | 0,09-0,57 1 8

Dunaliella marina 0,00-0,04 1 6

Rhodomonas baltica 0,00-0,05 2 9

Variation i kleebrighed
indenfor art
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Skeletonema costatum (Figur 3.20-3.22) er den art, der viser det mest
konsistente menster 1 klaebrighed med kulturalder. Det typiske
monster, fundet i 10 af 14 undersegte kulturer, er, at klzbrigheden
er hoj i den eksponentielle og tidligt stationzre fase, og aftagende 1
sen stationzr og senescent fase. Vi har fundet dette menster i sivel
axeniske som ikke-axeniske Kulturer, samt i de to ’felt-kulturer’, hvor
S. costatum var helt dominerende. Der er dog afvigelser fra dette
menster. I 3 tilfelde fandt vi at klebrigheden efterfolgende steg i den
senescente fase, omtrent samtidig med begyndende cellelysering. I to
axeniske kulturer fandt vi at klzbrigheden var lav igennem hele
veekstforlobet.

I de to undersegte ikke-axeniske kulturer af Thalassiosira pseudonana
(Figur 3.23) fandt vi stigende klabrighed gennem hele vaekstforlabet,
Aindringen i « er endog meget dramatisk, 2-3 sterrelsesordener. I en
undersegt axenisk kultur af 7. pseudonana fandt vi intet menster.
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Figur 3.20. Typisk forleb af cellekoncentration, C/N-forhold og celle-klabrighed i en ikke-axenisk
batchkultur af Skeletonema costatum. Efter ca. 400 timer er kulturen blevet fortyndet ca. 100 gange
med friskt kulturmedie.
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Figur 3.21. Typisk forleb af cellekoncentration, koncentration af
suspenderede bakterier og klmbrighed i en axenisk kultur af Skele-
tonema costatum. Koncentrationen af epifytiske bakterier er ~0,
medens batchkulturen forurenes med suspenderede bakterier efter ca.
200 timer. Kl@brigheden er vist for vaskede celler resuspenderet i
kulturfiltrat hhv. filtreret havvand.
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Figur 3.22. Cellekoncentration og kiebrighed af to felt-kulturer’ af Skeletonema costatum. 80 1
vand indsamlet i Isefjord den 27. (a og b) og 28. februar 1992, og inkuberet i laboratoriet under
simularede naturlige lys- og temperatur-forhold.

Klzbrigheden af Phaeodactylum tricornutum var konstant og
uafhzngig af kulturalder, medens klebrigheden af Chaetoceros affinis
celler (Figur 3.24) varierede pi en tilsyneladende usystematisk made
med kulturalder.

Sammenfattende har vi altsd fundet ganske forskellige (omend ikke
helt konsistente) respons-typer i klzbrighed som funktion af vakst-
fase: Stigende klzbrighed (Thalssiosira pseudonana), aftagende
klebrighed (Skeletonema costatum), konstant klabrighed (Phaeo-
dactylum tricornutum), ingen systematisk variation (Chaefoceros
affinis) eller ingen klzbrighed overhovedet (Thalassiosira weisflogii,
Rhodomonas baltica, Dunaliella marina).
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Figur 3.24. Cellekoncentration og klebrighed i batchkultur af Chae-
toceros affinis.

3.6 Arsager til variationi planktonalgers klabrighed

3.6.1 Naringsstatus og koncentration af uorganiske nzringssalte
Forholdet mellem kulstof (C) og kvalstof (N) i planktonalger antages
ofte at vare et udtryk for deres naringsstatus. Specielt formodes et
hojt C/N-forhold at vere udtryk for kvalstofbegransning.

Imidlertid har vi fundet at C/N-forholdet hos kiselalger tillige varierer
som et resultat af silikat-begrensning (f.eks Fig. 25): ved silikat-
begransning ophober kiselalger initiclt kulhydrater, hvilket giver
anledning til forhajede C/N-forhold. Senere frigives disse kulstof-
holdige forbindelser, og C/N-forholdet aftager igen. I alle kiselal-
gekulturer var silikat det begrensende naringsstof. Gget og nedsat
klebrighed hos hhv. Thalassiosira pseudonana og Skeletonema
costatum falder i nogen udstrzkning sammen med begyndende
silikatbegransning, men mensteret er ikke konsistent, og @ndringer
i klebrighed kan nzppe tilskrives silikatbegrensning. Sammentattende

71



(7]
=2

10 - 10
"y B Celler ml ® Fluorescens
w -
5o 10° 140t T
d g g
v o
o o L -
o » 10 410° ¢
 Fo
o d o
5h C
3 10 410t =5
[ ¥ -5
o (3]
1o ? 10°
12
b
10
o
:S
o
= 8
2 /\‘
~
)
6 L
4 l | | 1
', 150 o vo, 1.5
- v sio, -
« o m No, I
)
3 100 41.0 &
- Y
N H
B -
50 405 &
_ o
@ -
g i
tn
— 0 L L Mg ! 0.0
10°
- W Epifytiske bacterier 20 n
1 ® Frie bakterier '2
R 415 &
T 10 -
0 ]
g )
4 q10 §
@ 7 o)
= 10 o
Qv _ 5 et
X &
o +~
m g ~
10 0o 3
o 100 150 200 250

Figur 3.25. Typisk forleb af cellekoncentration, C/N-forhold, kon-
centration af uorganiske neeringssalte samt epifytiske og suspenderede
bakterier i ikke-axenisk kultur af Skeletonema costatum.



Der er ingen entydig
effekt af bakterier pi
algers klebrighed

Kislealger producerer
mucus

Mucuspartikier kan ikke
ses { mikroskopet

har vi ikke kunnet finde gennemgéende eller konsistenie variationer
i klzbrighed med koncentration af uorganiske nzringsioner, eller med
cellernes C/N-forhold.

3.6.2 Effekt af bakterier

Bakterier udskiller mucopolysaccharider, som kan tenkes at fungere
som ’‘biologisk lim’. Senescente alger overvokses af epifytiske
bakterier, og i ikke-axeniske kulturer har vi fundet op til 100
bakterieceller per algecele (se Figur 3.25). Koncentrationen af su-
spenderede bakterier i ikke-axeniske kulturer varierer omtrentligt
proportionalt med algecelle-koncentrationen, og nar op pa 10%-10°
bakterier ml”. For at undersege effekten af bakterier pd planktonal-
gers aggregering, har vi undersegt kizbrigheden af celler (Skeleto-
nema costatum og Thalassiosira pseudionana) dyrket savel axenisk
som ikke-axenisk (Tabel 3.3). Hos Skeletonema costatum har vi fun-
det bade de hejeste og de laveste o-vardier i axeniske kulturer; der
syntes saledes her ikke at vere nogen entydig sammenhang mellem
klzbrighed og forekomst af bakterier. Hos Thalassiosira pseudonana
har vi heller ikke kunnet finde nogen sammenhzng. Disse forelobige
undersogelser tyder derfor ikke pa, at bakterier, hverken suspendere-
de eller epifytiske, pavirker algecellers klabrighed.

3.6.3 Effekt af partikulzert mucus

Planktonalgers produktion af partikulaert mucus

Diatomeer producerer to typer mucus (Decho, 1990): En type er
meget tat, og udskilles som en tynd film pa celleoverfladen ("Cap-
sular mucus’). En anden type er mere ’les’, og udskilles som
kolloider. Dette kolloidale mucus kan udfzlde eller koagulere og give
anledning til dannelse af partikulzrt mucus. Denne partikulere form
af mucus er forst beskrevet for nylig, bade i kiselalgekulturer og i
havet (Alldredge et al., i trykken; Kierboe & Hansen, i trykken).
Forekomsten af signifikante koncentrationer af partikulert mucus kan
give anledning til langt hajere kollisionsfrekvenser mellem suspende-
rede partikler end antaget i det ovenstiende. Hvis mucuspartiklerne
tillige er klabrige, vil de potentielt kunne bidrage signifikant til
aggregering af planktonalger savel som af andre hydrosoler, herunder
ikke-klzbrige partikler/alger.

Vi har undersegt forekomsten af partikulzrt mucus i batch-kulturer
af kiselalgerne Skeletonema costatum, Chaetoceros affinis, Cosci-
nodiscus sp. og flagellaten Rhodomonas baltica (Figurerne 3.26-3.28,
Tabel 3.4).

I kulturer af alle de undersogte arter, sivel axeniske som ikke-
axeniske, konstaterede vi partikulert mucus. Mucus forekommer i
kulturerne, foruden pa oplest form, tillige som frit suspenderede,
transparente partikler. De kan ikke ses i mikroskopet medmindre de
er farvet eller koloniseret af bakterier og flagellater. Storrelse af mu-
cuspartiklerne i kulturerne varierede mellem 2-100 pm i diameter, det
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gennemsnitlige partikelvolumen mellem 10° og 10° um?® (Figur 3.29),
og koncentrationen af mucuspartikler mellem 1.000-15.000 mit,
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Figur 3.26. Forlob af cellekoncentration (malt som fluorescens),
koncentration af partikulert mucus og klebrighed i ikke-axenisk kultur
af Chaetoceros affinis.
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Figur 3.27. Skeletonema costatum: cellekoncentration (som fluore-
scens), koncentration af partikulert mucus og klebrighed i ikke-

axenisk kultur.
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Tabel 3.4. Variationer i forholdet mellem mucus- og cellevolumen i batchkulturer of 3 algearter

med bemaerkninger om udviklingen i mucus-/cellevolumen - ratio med kulturalder.

Art Batch nr/ Mucus Antal Bemarkninger o
dato volume/ Observationer
cellevolume
(range)
”#
Skeletonema costatum § X.,7-16/9 0,01-0,73 9 Ratio falder med -
(ikke axeniske) kulterens alder
Skeletonema costatum S X1.2- 910 0,14-0,75 3 - 0,044 - 0,138
(ikke axeniske)
Skeletonema costatum S XII, 0,70-4 54 7 Ratio konstant 0,22 - 0048
(axeniske) 30/10-9/11 med kuiturens
alder
Chaetoceros affinis C I, 7-16/9 0,05-1,67 9 Ratio falder med -
{axeniske}) kulterens alder
Chaetoceros affinis Clv, 0.,53-53,83 6 Ratio falder med 0,026 - 0,61
30/10-9/11 kulterens alder
Rhodomonas baltica R I, 7-12/9 0,08-0,49 3 Ingen menster -

Forholdet mellem mucus
og celler aftager i

batchkulterer

Ud over de frit suspenderede mucuspartikler, modtog celleoverfla-
derne farve (Alcian Blue); dette skyldes antageligvis forekomsten af
’capsular mucus’ pa celleoverfladen.

Mengde og storrelsesfordeling af partikulert mucus varierede
markant, bade indenfor og mellem kulturer (Tabel 3.4, Figur 3.29).
Hos de underspgete arter varierede koncentrationen af partikulart
mucus mellem nazr O og koncentrationer op til nar 10 gange
koncentrationen af alger. Det absolutte mucusvolumen varierede
usystematisk med kulturenes alder, medens det relative volumen
(forholdet mellem volumenkoncentration af partikulert mucus og
alger) aftog med kulturens alder i ikke-axeniske kulturer af Skeleto-
nema costatum og Chaetoceros affinis (Figur 3.29). Den gennemsnit-
lige storrelse af mucuspartiklerne aftog ligeledes med alder i de ikke-
axeniske kulturer af disse arter. I en axenisk kultur af Skeletonema
costatum var savel det relative mucusvolumen som gennemsnitlige
partikelstorrelse omtrentlig konstante. Det relative mucusvolumen
var nogenlunde ens i to undersagte ikke-axeniske kulturer af Skele-
tonema costatum (0,1-0,7), men nasten en storrelsesorden hajere i en
axenisk kultur (0,7-4,5) (Tabel 3.4, Figur 3.29). Disse forskelle i
forleb og koncentration af mucus mellem axeniske og ikke-axeniske
kulturer kunne tyde pa, at bakterier nedbryder det partikulare mucus.
Imidlertid varierede den relative mucuskoncentration ogsa med en
storrelsesorden mellem to ikke-axeniske Chaetoceros affinis kulturer
(Figur 3.29 ), selvom bakteriekoncentrationerne var omtrent ens. Hos
den undersegte flagellat, Rhodomonas baltica, var den relative
mucus-koncentration nogenlunde som i ikke-axeniske Skeletonema
costatum kulturer.

Milingerne af koncentrationen af patikulert mucus 1 batchkulturer
viser siledes at savel kiselalger som flagellater kan producere meget
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Figur 3.29. Forholdet mellem mucus og cellevolumen i (a) en axenisk
(SXII) og to ikke-axeniske kulturer af Skeletonema costatum og (b) i

“to kulturer af Chaetoceros affinis. (c) Gennemsnitligt volumen af

individuelle mucuspartikler i de samme kulturer.



Partikuleert mucus findes
i haje koncentrationer
i havet

Aggregering af S. costa-
tum sker uafhengigt
af mucus

Aggregering af C. affinis
afheenger af partikulcert
mucus

betydelige mangder partikulzrt mucus. En enkelt direkte méling af
produktionsraten af mucus hos Coscinodiscus sp. understottede dette,
idet vi fandt at denne Kkiselalge kan producere partikulert mucus
svarende til 0,5 gange sit eget cellevolume per time!

Vi ved ikke i hvilket omfang disse observationer kan ekstrapoleres
til naturen, men det er nyligt rapporteret, at koncentrationen af par-
tikulzrt mucus kan vare ganske betydende i havet (Alldredge et al.,
i trykken; Passow et al., submitted). Vores observationer viser, at
kiselalger er en potentielt betydende kilde til dette hidtil upaagtede
partikulzre materiale. Det er derfor serdeles relevant at undersoge,
i hvilket omfang partikulert mucus bidrager til aggregering af
planktonalger.

Mucus’ rolle i aggregering af planktonalger

For at undersege mucus’ rolle i aggregeringsprocessen har vi (i)
sammenholdt malinger af klebrighed med samtidige malinger af
mucus-koncentration i kulturerne (én axenisk og én ikke-axenisk
kultur af Skeletonema costatum; én ikke-axenisk kultur af Chaetoceros
affinis); (ii) undersegt forekomsten af mucus i aggregater; og (iii)
tilsat mucus (fra Coscinodiscus sp.) 1 forskellige koncentrationer ikke-
klabrige S. costatum celler, og kvantificeret deres aggregering ved
maling af tilsyneladende «.

Hos Skeletonema costatum var der ingen sammenheng mellem
koncentrationen af partikulzrt mucus og cellernes malte klzbrighed;
den axeniske kultur have mucuskoncentrationer der var en storrel-
sesorden hejere end den ikke-axeniske kultur, men klebrigheden var
kun omkring 1/5 (Figur 3.27-3.28). Mikroskopisk undersagelse af Al-
cien Blue farvede aggregater viste tillige, at der ikke forekom par-
tikulert mucus i disse, skont koncentrationen af mucus var haej.
Aggregering af Skeletonema costatum beror altsd pa celle-celle
Klebrighed.

Hos Chaetoceros affinis varierede koncentrationen af partikulart
mucus parallelt med estimaterne af o (Figur 3.26), og korrelationen
mellem o og mucuskoncentration var statistisk signifikant (* = 0,85,
n = 6, p < 0,1%). Ordinatafskaringen, som kan fortolkes som et
mal for celle-celle klebrighed, var ikke signifikant forskellig fra 0.
Mikroskopisk undersogelse af Alcien Blue farvede aggregater viste
hver gang, at disse bestod af sdvel celler som mucuspartikler. Aggre-
gering af Chaetoceros affinis syntes saledes i hovedsagen at bero pa
kollisioner mellem celler og mucuspartikler og pa celle-mucus
klzbrighed. Dette betyder ogsa, at de malte o-koefficienter hos denne
art kun er tilsyneladende, og ikke reprasentative for celle-celle
klzbrighed.

Kuiturer af flagellaten Rhodomonas baltica indeholder relative haje
koncentrationer af mucus, men aggregerer ikke.

I et forseg tilsatte vi varierende koncentrationer af Coscinodiscus sp.
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Partikulert mucus kan fa
ikke-klebrige partikler
til at aggregere

mucus til ikke-klebrige Skeletonema costatum celler; det tilsatte mu-
cus fik cellerne til at flokkulere i Couette opstillingen, og flokkule-
ringsraten (kvantificeret som tilsyneladende «) var proportional med
mangden af tilsat mucus (Tabel 3.5).

Tabel 3.5. Aggregeringshastighed af Skeletonema costatum celler tilsat varierende koncentrationer
af Coscinodiscus mucus. Aggregeringshastigheden kvantificeret som tilsyneladende kiwbrighed (o).

treret havvand

Forseg Koncentration af Coscinodiscus a +95% C.L.
mucus (PPM)
Kultur fortyndet med GF/C fil- 0 0,022+0,024

cus filtrat

Kultur fortyndet med Coscinodis- 0 0,044 +0,023

af partikulzrt mucus

Kultur fortyndet med suspension 40 0,104 £0,028

af partikulart mucus

Kultur fortyndet med suspension 60 0,171+0,036

Mucuspartikler er kiebrige Endelig estimerede vi i ét forseg klabrigheden af mucus-partikler

Kan alger udskillie en
substans, der hindrer
Sflokkulering ?
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produceret af Coscinodiscus sp.. Vi brugte mucus-partikler, der var
koloniseret af bakterier og flagellater, og derfor kunne registreres
med elektronisk partikelteller. Vi fandt « = 0,68+0,18.

Sammenfattende har disse forseg demonstreret (i) to forskellige
koaguleringsmekanismer for planktonalger, én der beror pi suspen-
derede, klazbrige mucuspartikler og celle-mucus klabrighed, og én
der beror pi celle-celle klzbrighed; (ii) at der er forskel pa fytoplank-
ton-producerede mucuspartiklers klabrighed - mucus fra Rhodomonas
baltica og Skeletonema costatum syntes ikke at vere klabrigt, medens
mucus fra Chaetoceros affinis og Coscinodiscus sp. er klabrigt; og
(iif) at suspenderede, klzbrige mucuspartikler kan bringe ikke
klzbrige partikler til at koagulere.

3.6.4 Effekt af opleste algeekssudater pa aggregering af Skeleto-
nema costatum
Vi har ovenfor omtalt et tilsyneladende artifakt i vores eksperimen-
telle teknik, nemlig det forhold, at den malte kl@brighed tilsynela-
dende afhanger af den partikelkoncentration, ved hvilken klebrig-
heden er bestemt (jvnf. Figur 3.17). Dette er, som navnt, ikke i
overensstemmelse med klassisk koaguleringsteori (flokkulerings-
hastigheden vil afh@nge af partikelkoncentrationen, men « bar vare
uath&ngig af partikelkoncentrationen). Vi har fundet dette menster
hos de to arter, hvor det er undersegt, nemlig Skeletonema costatum
og Phaeodactylum tricornutum. Dette resultat kan imidlertid forkla-
res og bringes i overensstemmelse med koaguleringsteori hvis cellerne
udskiller en substans, der forhindrer eller neds@tter flokkulering og



S. costatum udskiller
et stof der hemmer
flokkulering

klzbrighed. Jo hojere cellekoncentration, des hajere koncentration af
denne hypotetiske substans, og des lavere tilsyneladende klzbrighed.
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Figur 3.30. Forlobet af den gennemsnitlige heeldning af plots af esti-
meret o mod volumenfraktion af suspenderede celler i tre ikke-
axeniske batchkulturer af Skeletonema costatum.

I Figur 3.30 har vi prasenteret en analyse af o’s afh&ngighed af
partikelkoncentration fra tre batchforseg, idet de gennemsnitlige
hzldninger af regressioner af o vs. volumenfraktion af suspenderede
celler er afbildet som funktion af kulturens alder. Resultatet af denne
analyse foreslar, at effekten af denne hypotetiske og potentielt
he&mmende substans er mest udtalt i den eksponentielle og 1 den
tidlige stationzre vakstfase.

Vi har eksperimentelt undersegt denne hypotese ved at sammenligne
klzbrigheden af Skeleronema costatum celler, der var vasket og
efterfelgende resuspenderet i henholdsvis filtreret havvand og i kultur-
filtrat (dvs. + tilstedevarelse af den hypotetiske substans) (Figur 3.21
og Tabel 3.6).

Vaskede celler resupenderet i filtreret havvand var mere klabrige end
celler resuspenderet i kultur-filtrat i 11 ud af 13 eksperimenter; denne
forskel er statistisk signifikant (binomial-test, p < 5%).

Hvis vi inddrager 7 eksperimenter, hvor hverken celler opslammet

i filtreret havvand eller i kulkturfiltrat var klzbrige, er forskellen sta-
dig statistisk signifikant. I de enkelte eksperimenter var forskellen
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Tabel 3.6. Effekten af opleste algeekssudater pa flokkuleringsraten af Skeletonema costatum celler.
Flokkuleringsraten kvantificeret som klebrighed. "Ratio” angiver forholdet mellem klebrighed af
celler suspenderet i hh filtreret havvand og i kulturfiltrat. P = signifikansniveau. NS = ikke
signifikant. Kulturen SI - SV var axeniske; alle andre kulturer var ikke-axeniske.

Barch No, Dato a cller SI « eller SI Ratig P% Kommentarer Teknik
FSW Filtrat
51,303 0,559 +0,018 0,624 10,032 0,90 NS Exp. fase; Eget filtrat Couette
S1,1/4 0,980 +0,133 0,795 +0,055 1,23 NS Stat. fase; Eget filtrat Couette
S1, 3/4 0,845 +0,096 0,614 +0,061 1,38 <10 Stat. fase; Eget filtrat Couetle
S 11, %4 0,153 +0,036 0,048 +0,047 3,19 NS Exp. fase; filtrat fra batch I i sen Couelie
sial, fase
S I, 9/4 0,365 +0,041 0,127 +0,040 2,87 < 5 Exp. fase; filtrat fra baich I i sen Couette
stat. fase; celler sonikeret
SV, 14/5 0,076 £0,127 0,062 +0,013 1,24 NS Exp. fase; filtrat fra batch IV i Couette
stat. fase
S VI 92 3,307 +£0.513 2,042 10,282 1,62 < 0,1 Stat. fase; fittrat fra batch i scene- Synkende kugler
scent fase
S VI, 1042 3,307 +0,513 1,872 +£0,328 1,77 < 0,1 Stat. fase; filtrat fra batch i scene- Synkende kugler
scent fase
S VI, 1372 3,618 +0,830 2,010 £0,396 1,80 <1 Sen stat. fase; epet filtrat Synkende kugler
SIX, 132 3,226 +0,817 2,330 +0,042 1,38 < 5 Stat. fase; eget filtrat Synkende kugler
Felt 1, 13/3 2,660 10,274 2,126 £0,165 1,25 < 0,1 Sen stat. /scenescent fase; eget Synkende kugler
filtrat
Felo 11, 9/3 6,570 +1,837 3,540 +0,405 1,86 < 0,1 Scenescent fase; eget filtrat Synkende kugler
Felt II, 1173 5,642 40,772 2,812 40,457 2,01 < 0,1 Scenecent fase; eget filtrat Synkende kugler

signifikant i 8 af 13 tilfzlde. Der var ikke noget tydeligt menster i
effekten af opleste ekssudater, og vi fandt effekt af kulturfiltrat fra
celler 1 savel eksponetiel, stationzr og henfalds vakstfaser, og bade
1 axeniske og ikke-axeniske kulturer. I foriret 1993 gentog vi
eksperimentet med §. costatum celler indsamlet i Isefjorden, og med
samme resultat (Tabel 3.7).

Disse eksperimenter har siledes demonstreret at Skeletonema costatum
udskiller (en) substans(er), som hindrer eller hemmer flokkulering,
omend der ikke er noget éntydigt monster med vakstfase i udskillelse
eller effekt af dette/disse stof(fer). Det er tidligere beskrevet at
bakterier kan udskille flokkuleringshemmende substanser (f.eks.
Harris & Mitchell, 1975; Decho, 1990), men noget tilsvarende er
ikke hidtil rapporteret for planktonalger. Det er dog sandsynligt, at
sadanne stoffer produceres og udskilles mere generelt af planktonal-
ger; det er f.eks. vanskeligt at forstd, hvordan klabrige planktonalger
dyrket i kulturer ved celletetheder > 10° ml” undgir flokkulering,
idet kollisionsfrekvensen mellem celler her mi vere meget haj.

Den wokologiske eller tilpasningsmassige betydning af flokkule-
ringsh&mmende substanser kan vare, at flokkulering og sedimen-
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Tabel 3.7. ISEFJORD 1993. Effek: af ekssudater pd fytoplanktonets klebrighed i mesokosmosforseg
med vand hentet fra Isefjorden d. 11. februar 1993. FSW angiver klebrighed af fytoplankton
suspenderet i systemvand (lagret saltvand). Filtratet stammer fra karrene hvori vandet blev

inokuleret.
Batch No, Dalo o FSW « Filtrat Ratio P Kommentarer Teknik
% \
Felt 1, 1772 - 0 - NS Sen Exp.fase Couctte
Felt 1, 22/2 0,105 +0,014 0,044 10,031 2,386 < 2% Stat. exp. fase Couette
Felt 1, 24/2 0,341 +0,083 0,200 +0,018 1,705 < 1% Scenescent fase Couetie
Felt [, 25/2 0,246 +0,064 0,193 +0,054 1,275 NS Scenescent fase Couette
Felt I, 1772 1] 0 - NS Sen exp. fase Couette
Felt 11, 22/2 0 0 - NS Stat. fase Couette
Felt 11, 24/2 0,332 +0,051 0,284 +0,045 1,169 NS Scenescent fase Couette
Felt 11, 25/2 0,350 40,061 0,208 0,051 1,683 NS Scenescent fase Couctie
Felt 111, 1/3 0,193 +0,028 0,111 +£0,013 1,743 NS Stat. fase; Maling gennemsnit af to Couelte
replikater
Felt [V, 2/3 0,222 +0,015 0,147 £0,018 1,510 < 1% exp. fase Couetle
Fel IV, 3/3 0,093 +0,005 0,099 +0,030 0,939 NS stat. fase Couette
Fell IV, 4/3 0,027 £0,012 0,025 +0,004 1,080 NS stat. fase; Maling gennemsait af to Couette
malinger

tering af algeopblomstringer herved kan undgds. For Skeletonema
costatum har vi kun kunnet konstatere effekten ved meget haje
cellekoncentrationer, = 10° celler ml’. Imidlertid finder man lej-
lighedsvis S. costatum i uszdvanligt heje koncentrationer i naturen,
f.eks. op til 10° celler mI" i Tokyo Bugten (Han ez al., 1992) og nzr
10° celler m!" i lengere perioder i Hjarbek Fjord (Gudrun Krogh,
Ringkabing Amt).

Tabel 3.8. HIARBAK FJORD 1993. Sammenligning af klebrighed af Skeletonemas suspenderet
i filtreret vand fra Hjarbeek fjord hentet den 3. april 1993 hhv i kunstigt saltvand. Under kommen-
tarer er anfort hvilke veksifase de tilsatte celler var i da forseget blev pabegyndt.

Forseg No, Dato ‘ o Kunstigt saltvand o Filtreret vand Ratio P Kommentarer Teknik
fra Hjarbzk flord %
1, 6/4 0,291 + 0,024 0,237 + 0,041 1,228 < 10% exp. fase Couetie
II, 6/4 0,259 + 0,021 0,225 + 0,029 1,151 < 1% exp. fase Couctte
1L, 6/4 0,229 + 0,011 0,169 + 0,016 1,355 < 0,1% exp. fase Couelte
1V, 6/4 0,171 + 0,027 7 0,142 + 0,012 1,204 < 5% sen exp. fase Couette

Vi har specifikt undersegt celler indsamlet i Hjarbak Fjord (Tabel 8)
og fundet, at disse udskiller flokkuleringshemmende substanser. Det
er derfor tankeligt, at flokkuleringshemmende substanser er
ansvarlige for disse meget haje koncentrationer af S. costatum i
naturen. Udskillelsen af flokkuleringshemmende substanser syntes
meget variabel. Omend vi ikke har kunnet finde noget éntydigt
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menster heri, er denne observation i overensstemmelse med feltob-
servationer, idet man lejlighedsvis finder, at S costatum flokkulerer
ved koncentrationer < 10* celler m1” (f.eks. Riebesell, 1991, se 0gsa
kapitel 4), og til andre tider finder cellekoncentrationer > 10° ml?,
uden at flokkulering og sedimentering tilsyneladende er betydende.

3.7 Sammenfattende diskussion og konklusioner

Vi har udviklet og anvendt et batteri af teknikker til at karakterise-
re planktonalgers flokkuleringspotentiale og til at kvantificere deres
klebrighed. Vi har forst og fremmest demonstreret at planktonalger
kan aggregere, og at aggregerinsprocessen kan beskrives kvantitativt
med klassisk koaguleringsteori. Vi har fundet at de fleste kiselalger,
ihvertfald lejlighedsvis, er klabrige og flokkulerer. Milte klabrig-
hedskoefficienter pd op til naer 1,0 viser, at sedimentering p.gr.a.
flokkulering potentielt er en kvantitativt meget vigtig mekanisme for
kiselalger.

Vi har her demonstreret to forskellige koaguleringsmekanismer for ki-
selalger: En mekanisme beror pd kollisioner mellem suspenderede
celler og celle-celle klzbrighed, eksemplificeret ved Skeletonema
costatum. Pa basis af vore mdlinger af celle-klebrighed (rapporteret
forste gang 1 Kierboe et al. 1990) er denne type koagulering
modelleret adskilige gange i de senere ar, og anvendt til beskrivelse
af planktonopblomstringers dynamik (Jackson, 1990; Jackson &
Lochmann, 1992; i trykken; Riebesell & Wolf-Gladrow, 1992; Hill,
1992; se ogsd kapitelerne 1 og 4). I kapitel 4 demonstrerer og
diskuterer vi anvendeligheden af sidanne simple modeller til
beskrivelse og forstielse af aggregeringsprocesser og planktonop-
blomstringers dynamik i naturen.

En anden koaguleringsmekanisme for kiselalger beror pa klzbrige
mucuspartikler og pd kollisioner mellem - og efterfolgende sam-
menkizbning af - celler og mucuspartikler snarrere end imellem
celler indbyrdes. Denne mekanisme illustreres af kiselalgerne
Chaetoceros affinis (dette arbejde, se ogsd Kierboe & Hansen, i
trykken) og Chaetoceros gracilis (Passow et al., manuskript).
Kolloidalt exopolymert materiale, produceret af kiselalger, kan under
visse betingelse danne partikler (Decho, 1990; se ogsa Wells &
Goldberg, 1991 og Koike et al., 1990). Det er antageligvis sidanne
mucuspartikler vi har fundet i vores kulturer (se ogsa Alldredge er
al., 1 trykken). Vi har her ogsi demonstreret, at mucuspartikler,
dannet af kiselalger, kan bringe andre, ikke klzbrige partikler til at
flokkulere.

For nylig er mucuspartikler af denne type fundet i havet i ganske haje
koncentrationer (op til 5000 ml'} (Alldredge et al., i trykken).
Mucuspartikler kan ikke kvantificeres med konventionelle teknikker
(elektronisk partikeltzller, mikroskopi), men kraver farvning. Dette
forklarer, hvorfor de hidtil har varet stort set updagtede. De ovenfor
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omtalte modeller til beskrivelse af fytoplanktondynamik v.hj.a.
koaguleringsteori, savel som mere generelle modeller af partikelkoa-
gulering i havet (f.eks. McCave, 1984), har ikke taget hensyn til
disse nyopdagede mucuspartikler. Hvis mucuspartikler viser sig at
veere af si stor kvantitativ betydning, som de meget forelabige
felundersogelser (Alldredge er al., i trykken) tyder pa, og sd
klzbrige , som vore milinger viser at de, ihvertfald lejlighedsvis, kan
vare, vil partikelkoagulering ske med betydeligt hejere hastigheder
end forudsagt af hidtidige modeller. Dette vil have dramatiske
implikationer for stofomsztning og sedimentering af partikulert
materiale i havet, og vil potentielt @ndre vores forstielse af disse
proceser radikalt (se ogsd Smetacek, 1985). Vi skal her blot omtale
et enkelt eksempel af lokal interesse:

Olesen & Lundsgard (1991) fandt, at udsynkningen af partikul@rt og
aggregeret materiale i Kattegat er relativt konstant og hej gennem
hele sommerhalviret. Dette resultat er overraskende, fordi kon-
centrationen af “konventionelle’ partikler i Kattegat om sommeren er
alt for lav til, at koagulering kan finde sted med betydende has-
tigheder. Haje koncentrationer af updagtede mucuspartikler, produce-
ret af kiselalger eller flagellater, vil imidlertid kunne forklare de
meget heje sedimentationsrater i perioder med lave koncentrationer
af konventionelle partikler.

P.gr.a. de vidtrekkende konsekvenser af mucuspartikler for vores

forstaelse af partikeldynamikken i havet, ber disse forhold underseges
nermere i de kommende ar.
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4. Aggregering og sedimentering af en ki-
selalgeopblomstring i Isefjord

4.1 Indledning

Aggregering af planktonalger til cm-store flocs med heje faldhastig-
heder antages ofte at udgere mekanismen bag udsynkning af algeop-
blomstringer i tempererede havomrader (f.eks. Smetacek 1985, se
ogsa kapitel 3). Denne antagelse stottes af observationer af hoje
koncentrationer af store aggregater, dannet overvejende af planktonal-
ger, 1 forbindelse med iszr kiselalgeopblomstringer (f.eks. Alldredge
& Gotschalk, 1989).

Aggregering af planktonalger kan ske ved koagulering. I de fore-
gaende kapitler har vi beskrevet og diskuteret matematiske koagu-
leringsmodeller, og vi har demonstreret faanomenet i laboratoriefor-
sog. Formilet med dette kapitel er at afpreve koaguleringsteoriens
forudsigelser i en feltsituation, ved at sammenholde forudsagt
aggregering med observeret sedimentation. I dette kapitel beskriver
vi udvikling og skabne af en kiselalgeopblomstring i Isefjorden, og
vi underseger specielt betydningen af aggregering ved koagulering.

Ifelge klassisk koaguleringsteori afhenger aggregeringen af suspen-
derede partikler pa forudsigelig made af koncentrationen af partikler,
af partikelstorrelsesfordelingen, af det turbulente shear (vandbevagel-
se), der far partiklerne til at kollidere, og af de suspenderede
partiklers klabrighed. Andre processer end turbulens kan f partikler
til kollidere, f.eks. forskelle i faldhastigheder, men disse processer
har vi her (indledningsvis) set bort fra. I princippet kan man derfor
forudsige partikelaggregering og efterfolgende sedimentering ud fra
kendskab til de ovennavnte processer. Vores tilgang har her varet
forst at monitere koncentration, sterrelsesfordeling, sammensatning
og klabrighed af suspenderede alger og partikler samt dag-til-dag
variationer i det turbulente shear (fra vinden) under en kiselal-
geopblomstring; dernast at forudsige den tidslige variation i par-
tikelaggregering v.hj.a. koaguleringsteori og foranstidende obser-
vationer; og endelig at sammenligne forudsagt partikelaggregering
med faktisk malt sedimentation og med beregnede faldhastighas-
tigheder af suspendere partikler.

Denne undersegelse er gennemfort i den relativt lavvandede Isefjord.
Partikelaggregering er formodentlig af sekundar betydning for
sedimentation til havbunden i meget lavvandede systemer i den
forstand, at synkende partikler pa relativt kort tid vil nd havbunden,
hvadenten de er aggregerede eller ej. Suspenderede partikler vil dog
aggregere ogsa 1 lavvandede systemer, og beskrivelsen af processerne
i denne fjord kan tjene som model for aggregatdannelse i dybere
havomréder.

87



Isefjorden

4.2 Materiale og metoder

Undersogelsen blev gennemfert ved provetagninger pa en fast station
(10 m dybde) i den nordestlige del af Isefjord Yderbredning (Figur
4.1).

1200 E

Isefjord

=

Spodsbjerg

5600 N

Kattegat /

1

Kollekolle

¥  Sampling station
10 KM

Figur 4.1. Kort over undersagelsesomrddet, med angivelse af placeringen af provetagningsstation -
og de to meteorologiske madlestationer (Spodsbjerg og Kollekolle).

Provetagning
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Isefjorden er en eutrof brakvandsfjord. Den modtager ferskvand fra
en rekke mindre der samt fra diffus afstremning, og den star i nord
i forbindelse med Kattegat. Saltholdigheden i den nordlige del af
fjorden er relativt konstant (18-22%o), og middelopholdstiden af
vandet er hej (Kristensen, 1987; Anon., 1989). Advektion og
vandudskiftning med Kattegat spiller derfor formodentlig en mindre
rolle pa en tidsskala pd nogle fa uger.

Forarsopblomstringen i februar-marts er normalt talmeassigt helt
domineret af kiselalgen Skeletonema costatum. Den lette tilgange-
lighed fra Helsinger og Charlottenlund, de hydrografiske karak-
teristika og dominans af S. costatum var baggrunden for valg af
Isefjorden som undersegelsesomrade.

Vi foretog provetagninger pa 1-dags togter med Ophelia 2-3 gange
per uge i perioden 24. februar til 18. marts 1992. Pa hver provetag-
ningsdag malte vi vertikale profiler af saltholdighed og temperatur
(Salinity-temperature Bridge, Type M.C.5, Electronic Switchgear
Ltd., London) og af in siru fluorescens (Q-Instruments fluorometer,
Kabenhavn).

Vi indsamlede vand med en 30 | Niskin vandhenter pa 3-5 dybder til
maling af uorganiske n@ringsioner (autoanalyser) og til at kvantificere
og karakterisere suspenderede partikler (koncentration, arts- og
sterrelsessammensatning, aktivitet, klebrighed).



Sedimentfeelder

4.2.1 Suspenderede partikler

Partikulert klorofyl, og phaeopigment blev malt spektrofotometrisk
efter filtreringen af vandprever pa glasfiberfilire (GF/C),0g ekstrak-
tion i 96% ethanol.

Volumenfraktionen af suspenderede partikler (3-78 ym) blev malt pa
en elektronisk partikeltzller (ELZONE) med et 120 um tzllerer.
Partikulzrt kulstof og kvalstof (POC, PON) blev mélt pd CHN
analyser pA materiale opsamlet pa forgladede glasfiberfiltre (GF/C).

Koncentration og artssammensztning af fytoplanktonet blev bestemt
mikroskopisk (omvendt mikroskop) i 50-175 ml vandprever. Alle
celler blev optalt, undtagen Skeletonema costatum, som kun blev talt
i9% af provevoluminet. Coscinodiscus concinnus blev desuden optalt
i 2 I vandprever, der blev opkoncentreret pd 100 um planktonnet.
Biovolumina blev bestemt fra mélinger af linezre dimensioner.
Kulstofindhold blev beregnet ved anvendelse af arts-specifikke
kulstof-volumen omregningsfaktorer (Edler 1979).

4.2.2 Primzrproduktion

Primzrproduktion blev malt som "C fiksering. Vand fra tre dybder
blev inkuberet 3 timer in sitw i 58 ml glasflasker tilsat 3 uCi
NaH“CO,. Vi havde én merke- og én lysflaske i hver dybde. Efter
inkubering blev aktiviteten malt i total kulstof (T'*C) og organisk
kulstof (TO™C) fraktionerne. 0,5 ml T*C prave blev tilsat 0,5 ml
metoxy ethylamin i en scintilations vial. Uorganisk kulstof blev
fjernet fra den organiske fraktion ved forsuring til pH 2,5-3 med 1 N
HCI i 24 timer. Alle vials blev tilsat scintilationsvaske (Instalgel,
Packard), og aktiviteten blev maélt pid en Packard 1500 scintil-
lationsteller. Total uorganisk kulstof (TIC) blev malt 1 vandprever
med en IRGA (Infrared gasanalyser). Kulstoffiksering blev herefter
beregnet som TICXTO"C/T™C. Der blev korrigeret for marke-
fiksering. Primarproduktion m? blev beregnet ved dybdeintegrering
og omsat til en daglig rate ved at multiplicere med (dags-indstraling)-
/(indstraling i inkubationsperioden). Lysindstralingen (som PAR) blev
malt kontinuerligt pA Marinbiologisk Laboratorium i Helsinger, og
under inkubationerne tillige pa skibet.

4.2.3 Sedimentation og faldhastigheder af suspenderede partik-
ler

Sedimentation af partikulert materiale og faldhastigheder af su-
spendere partikler blev bestemt v.hj.a. sedimentfelder. Vi anvendte
cylindriske fzlder med en diameter pd 5,3 cm og en aspect ratio pa
6,5. Der blev ikke anvendt konserveringsstoffer i felderne. Falderne
blev udhzngt i 3-4 dybder, og blev opsamlet efter ca. 4 timer (STD
= short term deployment) eller ved nzste besog pd provestationen
(24-72 timer, op til 120 timer, L.TD). Der var 3 LTD og 3 STD
felder per oph&ngningsdybde.

Efter optagning af fxlderne blev supernatanten i cylindrene suget fra.
I to falder fra hver dybde (bdde LTD og STD) blev der malt
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klorofyl, POC og PON, som beskrevet ovenfor; i STD fzlderne blev
klorofyl dog mélt fluorometrisk efter interkalibrering med spektrofo-
tometer. I en af STD fzlderne fra 4 eller 5 m dybde blev der udtaget
en preve pad 0,43% af den samlede mangde fxldemateriale til
optalling af planktonalger (konserveret i 1% Lugol oplesning). I
denne prove blev alle celler talt og starrelsesbestemt; S.costatum blev
dog kun optalt i ca. 4% af preven. Fra samme dybde blev Cos-
cinodiscus concinnus optalt i det samlede materiale fra en fzlde efter
opkoncentrering og vask pa 100 pum planktonnet.

I bunden af én STD-fzlde (4-6 m dybde) blev der inden udsatning
placeret en petriskdl med en 7% acrylamid polymer oplesning til
opsamling af aggregater. Polymeren bevirker at aggregaternes 3-D
struktur bevares, og at der ikke sker yderligere aggregering (Jannasch
et al., 1980). Polymeren virker tillige konserverende. Opsamlede
aggregater >0,5 mm pi langste led blev fotograferet, talt og
storrelsesbestemt (linezre dimensioner); volumenet af aggregaterne
blev bestemt som volumen af en kugle, elipse eller cylinder med
samme tvarsnitsareal.

Klorofyl, PON, POC og koncentration af planktonalger blev tillige
malt i supernatanten fra STD-fzlderne som beskrevet ovenfor. De
gennemsnitlige faldhastigheder (m d”) af suspenderede partikler blev
beregnet som: sedimentationsrate (mg eller antal m? d') divideret
med koncentration (mg eller antal m>) i supernatanten (STD) eller i
det omgivende vand (LLTD) pi den samme dybde. For LTD blev
anvendt den gennemsnitlige koncentration ved udsatning og optagning
af fzlderne.

4.2.4 Kl=brighed og flokkuleringsindeks af suspenderede par-
tikler

Til bestemmelse af suspenderede partiklers klebrighed blev der pi

hver provetagningsdag hjembragt ca. 50 | vand indsamlet i 4 eller 5

m dybde. I laboratoriet blev vandet forsigtigt passeret gennem et 100

pm planktonnet.

Den gennemsnitlige klzbrighed, «, af suspenderede partikler blev
bestemt i en Couette opstilling, som beskrevet i kapitel 3: Vandprever
blev roteret 1 Couette cylindre, og partikelkoncentrationen blev malt
med elektronisk partikeltzller i praver udtaget efter 0, 15, 30, 60,
90, 120, 150 og ca. 1200 min. Klabrigheden, o, blev beregnet
v.hj.a. ligning (3) i kapitel 3. Vi havde 2 eller 4 replicate Couette
cylindre for hver bestemmelse af klabrighed.

Vi milte ogsd andringer i partikelstorrelsesfordeling i Couette
cylindrene v.hj.a. laser diffraktion. P4 grund af problemerne med
antals-sterrelsesfordelingerne opmélt pad laser apperatet (omtalt i
kapitel 3) anvendte vi 50% fraktilen i volumenstorrelsesfordelingen
som et mil for den gennemsnitlige partikelstorrelse. Idet 50%
fraktilen i volumenstorrelsesfordelingen er en (ukendt) eksponentfunk-
tion af den sande gennemsnitlige partikelsterrelse, kan laser apperatet
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ikke anvendes til en eksakt bestemmelse af partikelklabrighed.
Inspireret af ligning (8) i kapitel 3 har vi imidlertid defineret et
flokkuleringsindeks som felger:

Flokkuleringsindeks = ’hzldning’/é,

hvor ’haldning’ er haldningen i et plot af In (50% fraktil i volu-
menstorrelsesfordelingen) mod inkubationstid og ¢ er volumen-
fraktionen af suspenderede partikler. Dette flokkuleringsindeks vil
vare en (ukendt) eksponentfunktion af klebrigheden «. Flokku-
leringsindekset afbildes derfor altid pa logaritmisk skala.

Efter den 2. marts malte vi tillige klebrighed og flokkuleringsindeks
af naturligt partikul@rt material der var opkoncentreret 2-10 gange pa
et 11 pm planktonnet.

4.2.5 Laboratorieinkubering af vandprever

Ved to lejligheder (27. og 28. februar) indsamlede vi yderlige ca. 85
{ vand til laboratorie mesocosmos-inkubation. Vandet blev filtreret
gennem et 180 pm planktonnet for at fijerne sterre zooplanktonor-
ganismer, og blev herefter inkuberet i 100 I beholdere i laboratoriet.
Temperatur- og lysforhold var omtrent som i fjorden , dvs. 5°C og
12:12 timers lys:merke rytme og en lysintensitet pd 80 uE m?s™.
Vandet blev kraftigt gennemboblet for at holde det partikulzre
materiale i suspension. '

En til fire gange om dagen malte vi koncentrationen af uorganiske
nzringsioner, POC, PON, klorofyl samt den kvantitative algesam-
mensztning som beskrevet for feltproverne. Omtrent hver anden dag
malte vi de suspenderede partiklers klebrighed med *synkende kugler’
teknikken (se kapitel 3).

4.2.6 Vind og turbulent shear

Vi har anvendt vindobservationer (Danmarks Meteorologiske Institut)
fra to malestationer, Spodsbjerg Fyr og Kollekolle, i nzrheden af
provestationen. Vindmalinger blev taget i tre (Kollekolle) eller 4
(Spodsbjerg) 10-min. perioder mellem henholdsvis kl. 8-21 og 9-15.
Vindhastigheder malt pa de to stationer var nogenlunde ens og sterkt
interkorrelerede (r* = 0,81). Vi har derfor anvendt alle vindobser-
vationer fra begge stationer til at beregne et dagligt gennemsnit.

Vind genererer turbulens i vandet. Den mangde vindenergi, der af-

- sttes i vandet, afthenger omtrentligt af vindhastigheden i 3. potens,

og energien aftager omtrentligt linezrt med dybden. Der findes en
rakke teoretiske og empiriske modeller til beregning af vindgenereret
turbulent energi - de giver alle omtrent samme veardier. Vi har
anvendt en empirisk model praesenteret af MacKenzie & Leggett
(1991) til beregning af den gennemsnitlige turbulente dissipation (g,
m*?) i en 10 m vandsejle fra vindhastigheden. Vi har dernast
beregnet det turbulente shear
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(y, Y som y = (g/v)*°

(Camp & Stein, 1943), hvor » er den kinematiske viskositet
(ca. 10% m’s).

4.3  Resultater og diskussion

4.3.1 Fysiske og kemiske observationer

Vandsajlen opblandet Isoplet-diagrammer af saltholdigheds- og temperaturfordelinger
igennem hele maleperioder (Figur 4.2 og 4.3) viser en ubetydelig
vertikal lagdeling af vandsejlen.
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Figur 4.2. Isoplet-diagram af saltholdighedsfordeling.
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Figur 4.3. Isoplet-diagram af temperaturfordeling.

I lobet af maleperioden steg temperaturen en anelse, mens salthol-
digheden viste et svagt fald fra ca. 21,6 til 20,8%c S. Dette monster
afspejler formodentlig henholdsvis opvarmning og ferskvandsafstrem-
ning og tyder pa, at der ikke var vasentlige intrusioner af saltvand fra
Kattegat i observationsperioden. Vi slutter derfor, at horisontal advek-

Beskeden advektion tion har varet beskeden, og begranset til advektion af relativt
homogent fjordvand forbi stationen.

Neeringssalte Koncentrationen af uorganiske nzrinssalte var omtrent homogen med
dybden (Figur 4.4-4.6), men aftog gennem maleperioden. Ma-
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lingerne af specielt nitrat-+nitrit og fosfat er dog noget unejagtige,
idet autoanalyseren var i stykker pa prevetagningstidspunktet, og
preverne derfor opbevaret > 4 maneder inden analyse. Koncentra-
tionerne af nitrat+nitrit, fosfat og silikat kom i maleperioden ikke

under hhv. 1, 0,5 og 4 pg-at.l', og var derfor nzppe pd noget
tidspunkt begrznsende for algevakst.

Februar Marts

Figur 4.4. Isoplet-diagram af fordelingen af nitrat+nitrit, ug-at I
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Figur 4.5, Isoplet-diagram af fordelingen af silikat, pg-at f !
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Figur 4.6.1soplet-diagram af fordelingen af ortofosfat, pg-at. I'.
Vind Vindforholdene i maleperioden var karakteriseret af tre vindbe-
givenheder med gennemsnitlige vindhastigheder > 7,5 m s, nemlig
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d. 23. februar umiddelbart inden observationsperiodens start, 2-3.
marts og igen i en lzngere periode 9-16 marts med de kraftigste
vinde 12-14. marts (Figur 4.7a).
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Vindhastighed, m s

Shear, =
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Figur 4.7. Gennemsnitlig observeret vindhastighed (a) og beregnet
turbulent shear (b) pd provetagningsstationen.

Det beregnede turbulente shear varierede i folge sagens natur parallelt
med vindhastigheden (Figur 4.7b). Det gennemsnitlige turbulente
shear for hele observationsperioden var 1,2 s, og i perioder med
kraftig vind steg det turbulente shear til > 2-3 s, Med sa hgje shear
rater er det sandsynligt at shear, snarere end forskelle i faldhas-
tigheder, er den kvantitativt vigtigste proces, der bringer suspende-
rede partikler til at kollidere (McCave 1984).

4.3.2 Forlebet af fordrsopblomstringen og sammensatningen af
det suspenderede materiale

Der var en begranset vertikal struktur i fordelingen af klorofyl (Figur

4.8), og den dybdeintegrerede klorofyl-koncentration er derfor repre-

sentativ for forirsopblomstringens tidslige udvikling (Figur 4.9).
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Figur 4.8. Isoplet-diagram af klorofylfordeling; opmait med kalibreret
in situ fluorometer.
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Figur 4.9. Udviklingen i klorofyl-biomasse gennem obser-
vationsperioden.

Fra observationsperiodens begyndelse den 24. februar indtil omkring
den 11. marts steg klorofylbiomassen omtrentligt eksponentielt; der
var dog en stagnation i veksten wmiddelbart efter vindperioden 2-3.
marts. Efter 11. marts var klorofyl-koncentrationen nogenlunde
konstant. Mellem 24. februar - 11. marts var den eksponentielle
nettoakkumuleringsrate af Klorofyl-biomasse 0,10 d* (r* = 0,90).
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Figur 4.10. Isoplet-diagram af pelagisk primerproduktion.
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Figur 4.11. Primeerproduktion.

Den tidsmassige udvikling af den pelagiske primarproduktion (Figur
4.10 og 4.11) fulgte nogenlunde klorofyl-biomassen. Forholdet
mellem primarproduktion og klorofylbiomasse (assimilation
number’) varierede i maleperioden med mindre end en faktor 2, 4,9 -
9,7 ug C d'(pg Chl)'. I gennemsnit for perioden 24. februar - 11.
marts var dette forhold 6,7 pg C d' (ug Chl)'. Hvis vi antager et
kulstof:klorofyl-forhold (C:Chl) pd mellem 30-50, svarer dette til en
specifik vaksthastighed af planteplanktonet pa 0,13-0,22 d.

Forskellen mellem den specifikke vaeksthastighed (0,13-0,22 d') og
den eksponentielle nettoakkumuleringsrate af klorofyl (0,10 d) er et
mal for tab af klorofylbiomasse fra vandmassen. Sammenligningen
mellem de to observerede rater implicerer et tab (p.gr.a. grasning
eller sedimentation) pd 23-55% af primerproduktionen i perioden 24.
februar - 11. marts. Efter 11. marts er produktion og tab i ligevagt.

16 ~

Silikat, mg—at m

o s 10 15 20 25
Klorofyl, mg m_3
Figur 4.12. Relation mellem koncentrationen af silikat (Si, pg-at.
I"){dybdeintegreret gennemsnit) og klorofylbiomassen (Chl, pg 1)
mellem 24. februar og 11. marts. Regressionslinien er: Si = 15,48 -
0,433 Chl (n = 8; ¥ = 0,60).



Resuspension af
feeopigment?

Suspenderede partikler

Ft vafhangigt estimat af tabet af klorofylbiomasse fra vandmassen
kan opnas ved at sammenligne nettoakkumuleringen af klorofyl og
*forbuget’ af oplest silikat. T Fig. 12 er koncentrationen af silikat
plottet som funktion af koncentration af klorofyl i vandmassen for
perioden 24. februar - 11. marts. Forholdet mellem forbruget af
silikat og nettoakkumuleringen af klorofyl (hzldningen i Fig. 12) er
0,42 pg-at. silikat (ug Chl) = 12 ug Si (ug Chly'. Hvis vi igen
antager C:Chl = 30-50 far vi at dette svarer til 2,5-4,2 pg fy-
toplankton-kulstof per g Si. I Skeletonema costatum har vi fundet at
C:Si- forholdet er omkring 5,5 (Hansen, 1992). Hvis dette forhold er
representativt for kiselalger, og fordi kiselalger (og S. cosratum)
dominerer klorofyl-biomassen, medfprer dette et skemnet tab af
klorofyl-biomasse fra vandmassen pi 24-55% af primarproduktionen
i perioden 24. februar - 11. marts. Dette svarer ngje til estimatet
ovenfor.

Fzopigmenter bidrog med 15-30% af den totale mangde suspende-
rede partikul@re plantepigmenter (Figur 4.13).
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Figur 4.13. Feopigments andel af total plantepigment (klorofyl +
feeopigmenter) i prover indsamlet i 1 m og 8 m dybde.

T T T T T T T T VP LT rTrrTTrTinrrril
1 5 10 15

Fzopigment er et nedbrydningsprodukt af klorofyl og kan skyldes
dede alger eller - mere sandsynligt - fekalier fra herbivore inverte-
brater. Bidraget af feeopigment til total pigment var sterst i perioder
efter kraftige vinde, og skyldes antageligvis resuspension af fakali-
epiller fra bentiske invertebrater (se ogsd nedenfor).

Volumenfraktionen af suspenderede partikler i storrelsesomridet 3-78
pm ESD (= equivalent spherical diameter) varierede parallelt med
koncentrationen af klorofyl (Figur 4.14), og klorofyl- og partikel-
koncentrationer var stzrkt interkorrelerede (r* = 0,83, Figur 4.15).
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Februar Marts
Figur 4.14. Isoplet-diagram af volumenfraktionen af suspenderede
partikler i storrelsesomrddet 3-78 um ESD.
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Figur 4.15. Partikulert klorofyl (Chl, ug ') som funktion af
volumenfraktionen af suspenderede partikler (ppm). Den fuld:
optrukne linie er regressionen: Chl = 3,60 ppm + 2,83 (n = 40; r*
= 0,83). Den stiplede linie angive den forventede relation under
antagelse af ar alle partikler er planktonalger, C.Chl = 45 og
0,11x10° ug C pm”.

Dette tyder pd, at planktonalger udgjorde hovedparten af det
suspenderede materiale. Faktisk er koncentrationen af partikulart
materiale malt med elektronisk partikeltzller utilstreekkelig til at gore
rede for de mélte klorofyl-koncentrationer (se stiplet linie Fig. 15).
Dette skyldes primeart, at de storste alger, forst og fremmest Coscino-
discus concinnus, ikke er medregnet i de elektroniske partikeltal-
linger.



Redfield ratio

Koncentrationerne af partikulert organisk kulstof og kvalstof (POC,
PON) varierede mellem 200-1000 pg POC I'' hhv. 20-160 pg PON
11, POC og PON koncentrationerne varierede parallelt og linezrt med
koncentrationen af klorofyl (Figur 4.16 a,b).
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Figur 4.16. Koncentrationen af suspenderet partikuleert organisk
kulstof (POC, ug I)(a) og suspenderet partikuleert organisk kvelstof
(PON, pg ') (b) som funktion af koncentrationen af suspenderet
partikuleert klorofyl (Chl, ug t'). Regressionerne er: POC = 45,8 Chl
+ 99,3 ( = 0,90); PON = 7,22 Chl + 16,3 (** = 0,86).

Dette tyder igen pi, at hovedparten af det suspenderede organiske
materiale udgeres af planteplankton. Ud fra hzldningerne 1 disse
linezre sammenhange kan vi estimere forholdet mellem klorofyl og
hhv. kulstof og kvalstof i planteplanktonet; C:Chl = 45,8 og N:Chl
= 7,2. Heraf folger et C:N-forhold (vagtbasis) pa 6,4, hvilket er i
god overensstemmelse med Redfield ratio for levende algeceller. Or-
dinatafskzringer pa 99 ug POC I'! og 16 ug PON I'' antyder bag-
grundskoncentrationer af partikulart organisk kulstof og kvalstof af
denne storrelsesorden.
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Populationsudvikling
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Den relative artssammensatning af planteplanktonet var nogenlunde
konstant gennem hele observationsperioden. Ialt identificerede vi ca.
30 arter i plankton, hvoraf kiselalger var tal- og biomassemassigt
langt den mest betydende gruppe. Kun 6 arter var af kvantitativ
betydning. Talmassigt var algesamfundet helt domineret af kiselalgen
Skeletonema costatum, og denne alge niede op pa koncentrationer
omkring 10% celler ml"' (Figur 4.17).

Kritisk koncentration
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0 " T T T
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® Sketetonema costatum

¥ Thalassiosira sp.

E Mesodinium rubrum

O Rhizosclenia hebetata f. semispina
v Coscinodiscus concinnus

A Leptocylindrus danicus

Figur 4.17. Koncentrationen (celler mI'') af 5 arter kiselaiger samt
af den autotrofe ciliat Mesodinium rubrum pad provetagningsstationen
gennem observationsperioden.

Kiselalgerne Thalassiosira spp (helt overvejende T. nordenskjoldii),
Leptocylindrus danicus og Rhizosolenia hebetata f. semispina samt
den autotrofe ciliat Mesodinium rubrum forekom alle i koncentrationer
2-3 starrelses-ordner lavere og kiselalgen Coscinodiscus concinnus i
koncentrationer ca. 4 storrelsesordner lavere end S. costatum (Figur
4.17). Til at begynde med voksede populationerne af alle kiselalger
omtrentligt eksponentielt med nettovakstrater pi mellem 0,25-0,54 d!
(Tabel 4.2). Herefter svingede populationsstarrelserne omkring en
mere eller mindre konstant koncentration i resten af obser-
vationsperioden. Disse svingninger var i en vis udstrekning synkroni-
serede mellem arter. F.eks. aftog alle arter temporzrt i koncentration
umiddelbart efter den kraftige vind 2-3. marts.

I mensterene i kiselalgernes populationsudvikling skal vi isar
bemzrke to karakteristiske forhold: (i) Algepopulationerne stabiliseres
lznge for nzringssaltene er brugt op og kan tznkes at vare begren-
sende for algevakst; (ii) hver art syntes at stabilisere sig pa et



Klorofyl og algekulstof

‘karakteristisk’ niveau, der er uafth@ngigt af populationsvakstraterne.
Disse karakteristiska kan ikke forklares ved simple populationsdyna-
miske betragtninger. Som vi skal se det senere, er dette menster
imidlertid i god overensstemmelse med koaguleringsteori.

Biomassemassigt var algesamfundet domineret af de sterste arter,
Coscinodiscus concinnus og Mesodinium rubrum (Figur 4.18 a).
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Figur 4.18. a: koncentrationen (ug C I} af kvantitativt dominerende
algearter. b: koncentrationen af algekulstof beregnet fra celletellinger
og fra klorofyl (som klorofyl X 45).

Der var en haderlig korrelation mellem den samlede algebiomasse
opgjort fra tellinger og fra klorofylmalinger (r* = 0,61, n =10).
Algetzllingerne kunne dog kun gere rede for ca. halvdelen af
klorofylbiomassen (Fig 4.18 b). Et lignende forhold fandt vi i det
sedimenterede materiale (Se nedenfor; Figur 4.23). Dette kan enten
skyldes usikkerhed i de benyttede omregningsfaktorer, systematiske
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tellefejl eller forekomst af andre klorofylholdige partikler. Plante-
pigment, der ikke er indeholdt i alger, men som forekommer i
detritus, fakaliepiller, mv., vil helt overvejende vare nedbrudt til
feopigmenter, medens klorofyl nasten udelukkende er knyttet til
levende alger. Selvom resuspenderet detritus og fazkaliepiller
potentielt udger en vasentlig del af det suspenderede partikulere
organiske materiale, mé partikulart klorofyl helt overvejende skyldes
levende algeceller. Den relativt lave andel af fzopigment i det
suspenderede partikulzre plantepigment (14-29%, Figur 4.13), og den
derfor meget lavere andel af partikulzrt klorofyl, der skyldes detritus
og resuspenderet materiale, medferer, at partikulert klorofyl kan
antages at vare en god indikator for levende algeceller. Tallefejl
og/eller usikkerhed i de benyttede omregningsfaktorer er derfor
formodentlig hovedarsagen til den observerede forskel.

4.3.3 Forlgb af algeopblomstringen i laboratorie-mesocosmos

I laboratorietankene udgjorde Skeletonema costatum > 80% af fyto-
planktonbiomassen gennem hele forseget. Forlebet var ens i de to
tanke. I de forste ca. 100 timer voksede S. costatum eksponentielt
med en vakstrate pa ca. 0,5 d”. Populationen stoppede vaksten pa
det tidspunkt, hvor naringsioner blev begransende (enten silikat eller
fosfat) og populationen stabiliseredes herefter pA omkring 60.000
celler ml"', en koncentration ca. 10 gange hajere end i felten. Efter
omkring 250 timer aftog algebiomassen. Den totale dominans af S.
costatum, den hejere populationsvakstrate og den meget hejere mak-
simumskoncentration i laboratorietankene sammentignet med fjordpo-
pulationerne viser, at faktorer der begraznsede vaksten i felten ikke
opererede i tankene. Her blev vaksten til sidst begrenset af nzrings-
ioner. I tankene foregik der ikke flokkulering og sedimentering
p.gr.a. kraftig gennemlufining. Dette kunne saledes tyde pa, at flok-
kulering og sedimentering, snarere end naringsbegraznsning, er
ansvarlig for populationsbegransning i felten.

4.3.4 Klzbrighed og flokkuleringsindeks af suspenderede par-
tikler

Variationen i partikelklzbrighed og flokkuleringsindeks gennem

observationsperioden er vist i Figur 4.19 og 4.20.

Bortset fra den 16. marts, hvor der blev malt et hejt flokkulerings-
indeks men en lav klebrighed, er der god overensstemmelse mellem
de to szt observationer, og flokkuleringsindeks og klabrighed var
signifikant interkorrelerede (« vs. In(flokkuleringsindeks), observa-
tion d. 16. marts udeladt: r* = 0,65; p < 1%). Partikelklzbrigheden
var altsd haj i begyndelsen af perioden, og aftog efter den 2. marts.
Det haje flokkuleringsindeks den 16. marts var antageligvis reelt, idet
bade makroskopiske og mikroskopiske undersegelser af det flok-
kulerede materiale viste haje koncentrationer af aggregater denne dag.
Tilsyneladende var aggregater dannet i Couette cylindrene denne dag
specielt skrobelige, og blev slaet i stykker i forbindelse med analysen
pé den elektroniske partikeltzller.
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Figur 4.19. Klebrighed af suspenderede partikler.
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Figur 4.20. Flokkuleringsindeks for suspenderede partikler

Efter den 2. marts blev flokkulering ogsa kvantificeret 1 vandprever,
i hvilke det partikulzre materiale > 11 pm var blevet opkoncentreret
ved omvendt filtrering. Flokkulerings-indices i opkoncentrerede og
ubehandlede vandprever var signifikant interkorrelerede (r* = 0,89;
p < 0,2%). Dette var ogsd i nogen udstrekning tilfeldet for
estimater af o i opkoncentrerede og ubehandlede praver (r' = 0,40,
p< 10%), paner i et tilfelde. Den 4. marts observerede vi kraftig
flokkulering i de opkoncentrerede praver i lebet af de forste 60 min.
Hvis o beregnes alene for t = 0-60 min finder vi o = 0,60.

Alle prover taget i Couette cylindrene blev ogsé undersagt mikro-
skopisk. Generelt fandt vi en god overensstemmelse mellem mikro-
skopiske undersegelse og de kvantitative mélinger af o og flokku-
leringsindex. Ofte kunne aggregaterne ogsa ses med det blotte gje.
Alger, og isar Skeletonema costatum, forekom altid 1 aggregaterne,
men disse bestod oftest af en varieret blanding af algeceller og
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detrituspartikler. Den 28. februar, 2. marts og iszr 4. marts bestod
aggregater dannet i Couette cylindrene helt overvejende af S. co-
statum. | hvilken udstrzkning den observerede flokkulering skyldes
alge-alge, alge-detritus og/eller detritus-detritus sammenklzbning kan
ikke afgeres fra disse eksperimenter. Det md understreges, at de
milte « og flokkuleringsindices refererer til den samlede suspende-
rede partikelmasse, ikke kun til suspenderede algeceller.

4.3.5 Sedimentation og faldhastigheder af suspenderede partik-
ler

LTD-felder: LTD-falderne giver sedimentationsrater, der er
integreret over udhzngningsperioden. Gennemsnitlige sedimenta-
tionsrater for POC, PON og partikulzrt klorofyl er vist i Figur
4 21a-c.
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Figur 4.21. Sedimentationen (mg m* d&') af POC (a), PON (b) og
klorofyl (c} mdlt i LTD-feelder. Gennemsnit for 2-5 dybder.



Sammenscetning af
sedimenteret materiale

Faldhastigheder varierer

Sedimentation af alger

De angivene rater er gennemsnit for de 3-4 udh@ngningsdybder, idet
der ikke var nogen systematisk eller signifikant forskel mellem
dybder. Alle tre parametre viste omtrentligt samme tidmassige
monster, med forhejede sedimentationsrater i forbindelse vindbe-
givenhederne omkring den 2-4. marts og 11-16. marts. Sedimen-
tationsraterne var ogsa relativt haje 16-18. marts.

Det sedimenterede materiales sammensatning svarede nogenlunde til
sammensatningen af det suspenderede materiale. F.eks. var relationen
mellem POC og klorofyl linezr (POC (mg m?*d") = 41,9 + 43,6
klorofyl (mg mZd™); r* = 0,81) og gav et kulstof: klorofyl forhold pa
44, hvilket ikke er signifikant forskelligt fra kulstof:klorofyl-forholdet
i det suspenderede materiale pa 45. Dette tyder pd, at planteplankton
var den kvantitativt vasentligste komponent i det sedimenterede
materiale.

Gennemsnitlige faldhastigheder for suspenderet materiale blev
beregnet for bide POC, PON og klorofyl (Figur 4.22).
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Figur 4.22. Beregnede gennemsnitlige faldhastigheder for POC, PON
og klorofyl; LTD-feelder.

Faldhastighederne for POC, PON og klorofyl var ens og varierede
parallelt gennem observationsperioden. Faldhastighederne var
omkring 0,5 m d”' indtil d. 2. marts, omkring 2 m d"' 2-4. marts, lav
(< 1 md?)igen indtild. 11. marts, og meget hej, 4-5 m d”', mellem
11-16. marts. Der var séledes to perioder med haje eller meget haje
faldhastigheder af partikulert materiale. Faldhastigheder malt 1
laboratoriet pa ikke-aggregeret flourescent partikulzrt materiale
indsamlet i fjorden var derimod nogenlunde konstant, 0,35-0,45 m d?!
i hele observationsperioden.

Sedimentationsrater af individuelle algearter og af total fytoplankton

(baseret pa celletzllinger og kulstof:volumen omregninger) er vist i
Figur 4.23.
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Figur 4.23. LTD-felder: Sedimentation (ug C m?d’) af kvantitativt
betydende algearter og af totalt algekulstof beregnet ud fra cel-
letcellinger og fra klorofylmdlinger (klorofyl x 45).

Monsteret for total fytoplankton var omtrent det samme som fundet
for PON, POC og klorofyl. Coscinodiscus concinnus bidrog langt
mest til den malte sedimentation af planktonalger, Skeletonema
costarum og Thalassiosira spp. bidrog noget, medens gvrige arter var
af underordnet betydning for den samlede sedimentation. Sedimenteret
algekulstof beregnet fra celletzllinger gav generelt lavere sedimen-
tationsrater (mellem 1/2-2/3) end algekulstof beregnet ud fra klorofyl-
mdlinger (som klorofyl X45). En lignende forskel fandt vi for det
suspenderede materiale. Som diskuteret ovenfor skyldes partikulzrt
klorofyl helt overvejende levende algeceller. Malte sedimen-
tationsrater af klorofyl, og afledte faldhastigheder af partikulert
klorofyl, kan sdledes formodes helt overvejende at afspejle hhv.
sedimentationsrater og faldhastigheder af levende algeceller.

Faldhastigheder af individuelle algearter, beregnet pa basis pa LTD-
telderne, var meget variable. I Fig. 24 og 25 er vist faldhastigheder
for Skeletonema costatum og Coscinodiscus concinnus.
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Figur 4.24. Beregnede faldhastigheder for Skeletonema costatum;
LTD-feelder.
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Figur 4.25. Beregnede faldhastigheder for Coscinodiscus concinnus;
LTD-feelder.

S. costatum viste forhajede faldhastigheder, op til 3 m d', mellem
28. februar og 6. marts. Coscinodiscus concinnus havde faldhastig-
heder pa op til 7,5 m d' den 4. marts. Begge arter sank igen hurti-
gere i den sidste del af perioden. De heje sedimentationshastigheder
omkring 4. marts og sidst i observationsperioden skyldes der-for,
ihvertfald delvist, forhejede faldhastigheder af planktonalger,
antageligvis p.gr.a. aggregering.

LTD- og STD-feelder STD-fzlder. Sedimentationsrater og faldhastigheder for POC, PON
viser samme sedimen- og klorofyl malt med STD-flder gav omtrent det samme tidsmessige
tationsforleb forleb som LTD-fzlderne (Fig. 26-27).
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Figur 4.26. Sedimentation af POC, PON og klorofyl-kulstof i STD-
Jeelder.
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Figur 4.27. Faldhastigheder af POC, PON og klorofyl; STD-felder.

Den vasentligste forskel var forhgjet faldhastighed for partikulzrt
klorofyl pa den forste observationsdag, den 24. februar, umiddelbart
efter kraftig vind den 23. februar (sedimentation af PON og POC
ikke mélt). Faldhastigheder for individuelle algearter gav meget vari-
erende vardier, og der var ikke noget meget tydeligt monster (Figur
4.28).
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Figur 4.28. Faldhastigheder for 5 arter kiselalger; STD-felder.

Aggregater > 0,5 mm i lngste dimension blev opsamlet i en acryl-
amid polymer i STD-fazlder, og karakteriseret og Kvantificeret
mikroskopisk. Der blev konstateret to distinkte typer aggregater: (i)
relativt tztte aggregater, hovedsageligt bestdende af uidentificerbare
partikler (detritus), og en mindre del planktonalger; (ii) relativt lose
aggregater med en stor bestanddel af planktonalger.



To typer aggregater

‘Snevejr’ d. 4. marts

Tabel 4.1 viser storrelser og sedimentationsrater af de to aggregatty-
per. Sedimentationsraten af detritusaggregater var meget hej d. 24.
februar, 21,7 cm®m?d’!, og aggregaterne var meget store. Den 2.
marts var sedimentationen af detritus-aggregater beskeden,og
aggregaterne sma. Pa resten af observationsdagene var sedimenta-
tionen af detritus-aggregater nogenlunde konstant omkring 1 cm’m?d!
og aggregaterne af omtrent samme sterrelse. Fytoplankton-aggregater
blev kun fundet pa 4 observationsdage, nemlig 4. marts og 16-18.
marts. Sedimentationsraten af alge-aggregater var d. 4. og 16. marts,
umiddelbart efter vindbegivenhederne, op til to sterrelsesordener
hejere end sedimentationen af detritus-aggregater, og aggregaterne var
meget store, specielt 4. marts. Disse store aggregater kunne 0gsa ses
meget tydeligt med det blotte eje fra skibet, og havde karakter af et
veritablet “snevejr’. Disse observationer af aggregat-sedimentation er
er i overensstemmelse med den tidsmassige variation i faldhas-
tigheder (se ogsa Figur 4.30).

Tabel 4.1. Sedimentation og gennemsnitligt volumen af detritus- og algeaggregater (> 0,5 mm i
leengste dimension) i STD-feelder.

Dato Sedimentation, Sedimentation, algeag- Gennemsnitligt volu- | Gennemsnitligt volum-
detritus- gregater cm’m2d’! men, detritus- en, algeaggregater,
aggregater, cm’m>d”! aggregater, mm’ mm?

24/2 21,66 0 6,05

2/3 0.11 0 0,05

4/3 0,73 113,35 0,27 42,47

6/3 1,11 0 0,49

93 0,97 0 0,34

11/3 1,05 0 0,43

16/3 1,35 21,20 0,51 8,10

17/3 1,10 2,07 0,44 0,82

18/3 0,77 0,59 0,34 0,26

Sedimentationen overstiger

produktionen

4.3.6 Betydning af resuspension

Den kumulerede sedimentation af partikulart organisk kulstof gennem
hele observationsperioden var 28,4 g C m*, og nettoakkumuleringen
af suspenderet POC var 6,8 g C m™. I lebet af den samme periode
var den samlede pelagiske prima&rproduktion kun 19,2 g C m*. Pri-
marproduktionen kan alts kun gere rede for lidt mere end halvdelen
af summen af sedimentation og nettoakkumulering. Dette viser, at
resuspension og efterfolgende sedimentation af POC er af stor
kvantitativ betydning pa prevestationen. Forekomsten af fakaliepiller
fra bundinvertebrater i felderne dokumenterer tilsvarende tilstedeva-
relsen af resuspension; volumen af fakaliepiller i faldematerialet
svarede til op mod 10% af voluminet af planktonalger. Sedimen-
tationen af fakaliepiller var relativt hej efter vindbegivenheder,
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Kraftig resuspension
11-16. marts

Aggregeringspotentiale

110

omend monsteret ikke var helt konsistent, og den var svagt korreleret
til POC sedimentationen (© = 0,39, n = 10).

Imidlertid er den relative betydning af resuspension ikke konstant
gennem observationsperioden. Et plot af kumuleret POC sedimen-
tation i procent af kumuleret primarproduktion gennem observations-
perioden (Figur 4.29) viser, at sedimentationen udgjorde ca. 50% af
primerproduktionen indtil den 11. marts.
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Figur 4.29. Kumuleret sedimentation af partikulert kulstof som % af
kumuleret primerproduktion.

Givet usikkerhederne i produktions- og andre estimater, er dette i
omtrentlig overensstemmelse med de ovenfor givne estimater af
tabsprocesser (fra silikat- og klorofyl-budgetterne). Indtild. 11. marts
var resuspensions-processer altsa af sekundzr betydning. Mellem 11-
16. marts, en periode med de kraftigste vinde, oversteg den kumule-
rede sedimentation primarproduktionen voldsomt; det er iszr i denne
periode sedimentationsoverskuddet dannes. Dette viser, at resuspen-
sion er helt dominerende for POC sedimentationen i denne periode.

4.3.7 Betydning af aggregatdannelse: partikulzrt materiale

Hovedformalet med dette studie har vearet at underssge i hvilken
udstrakning partikelaggregering - som beskrevet af klassisk koagu-
leringsteori - kan forklare observerede menstre i partikelsedimen-
tering og specielt faldhastigheder af suspenderede partikler. Til dette
formal har vi designet en prediktor for aggregatdannelse i fjorden, ag-
gregeringspotentialet, som er produktet af det malte flokkuleringsin-
dex, den malte koncentration af suspenderet partikulaert materiale
(elektronisk partikeltzller) og det skennede turbulente shear. For at
gore denne prediktor sammenlignelig med LTD-baserede sedimen-
tationsrater og faldhastigheder af partikul@rt materiale, har vi taget
gennemsnittet af observationerne ved faldeudsatning og -optagning.



Sedimentations- 0og aggre-
geringsmensirene kan for-
udsiges af koagulerings-
teori

I Figur 4.30 har vi sammenlignet observerede faldhastigheder, obser-
veret sedimentation af aggregater (algeaggregater + detritus-aggrega-
ter) og forudsagt flokkulering. Der er en kvalitativt god overensstem-
melse mellem observerede faldhastigheder og aggregat-sedimentation
pa den ene side, og forudsagt flokkulering pa den anden. Sedimen-
tationsmensteret i Isefjorden under en kiselalgeopblomstring syntes
saledes i vid udstrzkning at kunne forklares ved partikelaggregering
og klassisk koaguleringsteori.
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Figur 4.30. Sammenligning af (a) observerede faldhastigheder
(klorofyl) og (b) aggregatsedimentationsrater (alge- + detritusag-
gregater) med (c) forudsagt aggregatdannelse (flokkuleringspo-
tentiale).
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Selvom menstret i Figur 4.30 ser overbevisende ud, kan vi ikke se
bort fra betydningen af resuspension. Det observerede menster i
faldhastigheder kan delvist skyldes vindgenereret resuspension af
‘tunge’ sedimentpartikler med heje faldhastigheder. Vindgeneret
turbulens vil ogsd ege kollisionshyppigheden mellem suspenderede
partikler, og dermed den forudsagte aggregatdannelse. Overvejelserne
ovenfor om betydningen af resuspension viste, at de heje sedimen-
tationsrater 11-16. marts i vid udstrzkning md antages at skyldes
resuspension og sekundzr sedimentation. Imidlertid kan de forhejede
faldhastigheder af klorofyl-holdige partikler (fzkaliers indhold af
plantepigment er formodentlig helt overvejende pa fzopigment-form)
og de relativt hoje sedimentationsrater af aggregater efter denne
vindbegivenhed bedst forklares ved aggregatdannelse. Aggregering af
partikul@rt materiale, hvadenten partiklerne er resuspenderede eller
egentlig planktoniske, mé derfor formodes at spille en betydelig rolle
for sedimenteringen, ogsa i denne periode.

4.3.8 Betydningen af aggregatdannelse: planktonalger

Ovenfor har vi diskuteret aggregering af suspenderede partikler uden
at skelne mellem planktonalger og andre partikler. Vi kan imidlertid
detaljere vores analyse ved at applicere koaguleringsteori direkte pa
planktonalgerne, og undersege i hvilken udstrekning dens forudsigel-
ser kan verificeres for denne kisealgeopblomstring i Isefjorden.

Jackson (1990) kombinerede koaguleringsteori med simpel vakst-
dynamik for en algepopulation i en simpel model. Algepopulationens
vekstrate kan beskrives som forskellen mellem vakst og sedimentati-
on p.gr.a. aggregering (jvnf. ogsa kapitel 2):

dCI/dt = |U’Cl - 0,163&C12C,(d,+di)37(1 +6]i)

hvor C; er koncentrationen af aggregater bestiende af i celler, u
algernes nettovekstrate uden koagulering (dvs. vakst - gresning -
sedimentering af ikke-aggregerede celler), « er algernes klabrighed,
d er cellernes starrelse, v er det turbulente shear. De @vrige parame-
tre er som defineret i kapitel 2. Det forste led i ligningen beskriver
tilveksten og det andet led tabet af celler p.gr.a. koagulering og
sedimentering. Vi kan forenkle modellen, ved kun at tage hensyn til
kollisioner mellem enkelt-aiger; dette er en forsvarlig forenkling, idet
partikelkollisioner vil vare helt domineret af kollisioner mellem
enkelt-celler:

dC,/dt = uC, - 2,6080C2d,>y

Ifelge denne simple model vil algepopulationen til at begynde med
vokse cksponentielt, men vil efterhinden stabilisere sig pi en
koncentration (C,,), hvor vakst og koagulering balancerer hinanden.
Denne beskrivelser passer ganske godt pa vakstforlebet af 5 kiselal-
gepopulationer i Isefjorden i observationsperioden (Fig. 17). Vi kan
finde den kritiske koncentration ved at sztte dC/dt = 0, og vi far:



Koaguleringsteori kan
forudsige koncentrationen
af kiselalger i Isefjorden

C. = 0,384p(aryd)"

Vi har ved hjzlp af denne model beregnet de kritiske koncentrationer
for de 5 almindelige kiselalgearter under forirsopblomstringen 1
Isefjord. 1 denne beregning har vi sat shear = 1,2 s? ( = det
gennemsnitlige turbulente shear i observationsperioden), o« = 1 for
alle arter, y = de initielle eskponentielle vakstrater estimeret for
hver af de 5 arter (Tabel 4.2). Antagelsen om o« = 1 er urealistisk
(jvnf. foregiende kapitel) men det vender vi tilbage til nedenfor.
Cellernes sterrelse er estimeret som deres lzngste dimension,
undtagen Rhizosolenia hebetata, hvor vi har anvendt den @kvivalent
sferiske diameter (Tabel 2).
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Kritisk konecentration, celler ml

® Skeletonema costatum
v Thalassiosira spp.
Rhizosolenia hebetata f. semispina

O
v Coscinodiscus concinnus

a Lepocylindrus danicus

Figur 4.31. Observerede maksimumskoncentrationer som funktion af
beregnede kritiske koncentrationer (C_) for 5 Kkiselalgearter. Dn
optrukne linier er X = Y.

I Tabel 4.2 har vi sammenlignet de beregnede kritiske koncentratio-
ner med de maksimalt observerede koncentrationer i fjorden. og i
Figur 4.31 har vi lavet samunenligningen grafisk; de beregnede Kriti-
ske koncentrationer er ogsa angivet i Figur 4.17, hvor udviklingen i
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koncentrationer af de 5 arter er afbildet. Analysen er grov, f.eks. har
vi set bort fra, at nogle arter har celleudveakster og andre er kadedan-
nende, og begge dele kan pavirke den effektive (hydrodynamiske)
storrelse af cellerne. Alligevel er der en ganske god overensstem-
melse mellem observerede og beregnede kritiske koncentrationer;
over en variation pa 4 storrelsesordener i maksimumskoncentrationer,
giver denne simple model kritiske koncentrationer der ligger indenfor
en starrelsesorden af de observerede. Det generelle populationsforleb
og den hzderlige overensstemmelse mellem forudsagt og observeret
ligevagtskoncentration er begge i overensstemmelse med aggregatdan-
nelse og koaguleringsteori.

Tabel 4.2. Cellestorrelser, vakstrater, maksimal cellekoncentration samt beregnet kritisk kon-
centration for 5 kiselalgearter i Isefjorden, februar-marts, 1992. Veekstrater beregnet ud fra
eendring i cellekoncentration de forste 3-4 observationsdage. Cellestorrelse er cellernes maksimale
dimension, undtagen for Rhizosolenia hebetata, hvor den ekvivalente sferiske diameter er brugt.

Art Vakstrate (u), d”' | Cellestorrelse Maksimal cellekoncen- | Kritisk koncentration
(d), um tration, ml"' (C.,), ml'

Skeletonema costatum 0,43 7,63 104 3,58 x10°

Thalassiosira spp. 0,37 23,0 5,5%10' 1,13 %10

Leptocylindrus dani- 0,54 17,27 1,5%10° 3,88 x10?

cus

Rhizosolenia hebetata 0,25 27,43 10 4 48 % 10

Coscinodiscus con- 0,33 250.0 10° 7,80 %107
Cinnus

Man kan indvende, at vores antagelse om en klabrighed pa 1,0 ikke
er i overensstemmelse med de i laboratoriet malte klabrigheder
(kapitel 3), som for de fleste arter er betydeligt lavere. For at fi et
farste skon over, hvor store klzbrigheder der er nedvendige, for at
forklare de maksimalt observerede cellekoncentrationer, har vi derfor
lost ovenstiende ligning for «, idet vi har sat C, = observeret
maksimale cellekoncentration (Tabel 4.3). Det opnaede sken af « for
Skeletonema costatum pa 0,36 svarer godt til, hvad vi finder i
laboratoriet (kapitel 3), « for Coscinodiscus concinnus er realistisk,
medens o for de avrige arter er > 1. Dette kan ikke lade sig gere,
men kan skyldes, at modellen er for enkel:

Jackson’s model beskriver en monospecifik algeopblomstring, og er
derfor en utilstrakkelig beskrivelse af denne opblomstring, som bestar
af flere betydende arter. Vi kan modificere modellen, si den tager
Interaktion mellem arter hensyn til, at celler af forskellig art kan kollidere med hinanden og
' danne blandede aggregater. 1 denne situation vil koncentrationen af
den i’te art ®ndre sig efter:
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hvor § er koaguleringskernen og E er kontakteffektiviteter. Vi har
introduteret kontakteffektiviteten, E, i denne mere komplicerede
model (i modsetning til de mere simple enarts-modeller beskrevet i
kapitel 2), fordi kollisionsfrekvensen mellem uens store partikler er
mindre end antaget i klassisk koaguleringsteori (f.eks. Hill, 1992).

De enkelte parametre er defineret som falger:
BiE; = By snearLijshear) T+ (Bij sertingEi settting)
Bij,shear = 1'3'Y(ri+rj)3

= 2.48x(r;+1)*|r-rt 7| (Hill, 1992; Jackson 1990)

Bij,seuling
Ejmewr = 7-5p%(1+2p)? for izj  (Hill, 1992)

Ej e = 1.0 for i=j (fordi E allerede er inkluderet i1 vores
skon af o indenfor art)

Ejj seuting = 0.5p*(1 +p)?
p=r/; (@r<r)

9, = Kroneckers delta
o = ap = 0.5(cy;+ay) (Vi antager her, at kiaxbrigheden

mellem to arter er lig gennemsnittet af de enkelte arters
Klzbrighed)

~v = shear rate = 1.2 s (gennemsnitlig shear i observationspe-
_rioden)

r; = radius af den i’te art

Bemerk at vi her (i) antager, at klzbrigheden mellem to arter er lig
gennemsnittet af de to arters klabrighed, og (i) introducerer
kollisioner p.gr.a. differentiel settling. Dette er en nedvendigt
komplikation, idet differentiel settling potenticlt er betydende, nir vi
samtidigt har alger af forskellig sterresle (og med forskellige
faldhastigheder).

Vi har nu sat dC/dt = 0, C; = maksimalt observeret cellekon-
centration for den i’te art, og fir derved 5 ligninger med 5 ubekendte
(de 5 klzbrigheder). Vi har lest ligningerne for ¢, ¢y,. ... 05 under
to forudsztninger: (i) differentiel settling er uden betydning og (ii)
differentiel settling er af betydning. Forskellen i a-estimater fortller
noget om betydningen af differentiel settling for aggregatedannelse i
fjorden.
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Tabel 4.3. Beregnet kiwbrighed af 5 arter kiselalger i Isefiorden, februar-marts 1992, under
Jorskellige modelforudseetninger: (A) monospecifikke algeopblomstringer; de forskellige arter kleber
tkke sammen. (B) Algeopblomstring bestdende af flere arter; kollisioner mellem celler skyldes alene
turbulent shear. (C) Som B, men differentiel settling bidrager ogsa til kollisioner mellem cellerne.

Art

Skeletonema costatum

0,36 0,35 0,35

KLZABRIGHED KLABRIGHED KLZABRIGHED
A: monospecifik op- B: Fler-arts opblom- C: Fler-arts opblomstring;
blomstring string; kollisioner kun kollisioner bade ved tur-

ved turbulent shear bulent shear og differen-

tiel settling

Thalassiosira spp 2,05 0,09 0,07
Leptacylindrus danicus 2.59 0,46 0,42
Rhizosolenia hebetata 4,48 -0,08 '—0,10
Coscinodiscus concinnus 0,08 -0,22 -0,23

Differential settling er
uden betydning for

aggregatdannelse

Ulemper ved underso-
gelsesomradet
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I Tabel 4.3 har vi vist de beregnede o-vardier. Alle vardier er
realistiske, og svarer godt til, hvad vi har malt i laboratoriet for de
samme eller for ’lignende’ arter. De to negative vardier kan skyldes
at vores antagelser om gennemsnitlig klazbrighed mellem arterer
forkert, men viser blot, at disse to arter formodentlig ikke er sarlig
klebrige.

Der er ingen navnevardig forskel i klebrighedsestimater, hvadenten
vi antager at differentiel settling er af betydning eller ej. Konklusio-
nen

er derfor, at differentiel settling bidrager ubetydeligt til partikelkolli-
sioner i dette lavvandede, turbulente fjordsystem,

Alt i alt syntes vore observationer fuldt ud forenelige med aggre-
gatdannelse beskrevet ved koaguleringsteori.

4.4 Sammenfatning og konklusioner

Dette studie har haft til formél at undersage i hvilken udstrazkning
partikelaggregering ved koagulering kan gere rede for en algeop-
blomstrings dynamik og for den tidsmassige variation i sedimenta-
tionsmensteret af suspenderet, partikulert materiale i Isefjorden.
Undersogelsesomradet har varet brugt som model for studiet af disse
processer, forst og fremmest p.gr.a. en rekke logistiske fordele.

Der har varet bade fordele og ulemper ved at studere aggregering i
ct sd lavvandet omrade. Felteksperimentet er ikke sa 'rent’, som man
kunne have onsket sig det. Forst og fremmest har vi ikke veret i
stand til med sikkerhed at afgare hvilke type partikler, der primert
aggregerede, og om aggregering af alger skyldtes alge-alge sam-
menklabning, eller alge-detritus sammenklabning. Vi har heller ikke
veret i stand til med sikkerhed at skelne mellem sedimentation af
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‘tunge’ partikler, der resuspenderes ved vindbegivenheder, eller af
aggregater, der dannes af suspenderede partikler 1 et vindgenereret
turbulent shear-felt. En rekke forhold peger dog pa, at aggregering
ved koagulering, og efterfelgende sedimentering af aggregater med
hoje faldhastigheder, har spillet en afgerende rolle for det observerede
sedimentationsmenster: (i) den gode overensstemmelse mellem
forudsagt aggregering, observeret sedimentation af aggregater og ob-
serveret variation i faldhastigheder af partikulert materiale; (i) den
gode overensstemmelse mellem forudsagte og observerede kritiske
koncentrationer af planktonalger; og (iii) den tidsmassige udvikling
af algepopulationerne.

Iszr det sidste forhold har specielt kunnet studeres i den relativt
eutrofe og turbulente Isefjord. Realistiske koaguleringsmodeller af
algeopblomstringer i dbne havomrader, hvor koncentrationen af
naringsioner er beskeden og det turbulente shear typisk betydeligt
lavere end i Isefjorden, viser ofte, at aggregering og naringsbe-
grensning  indtreder nogenlunde samtidigt (f.eks. Jackson &
Lochmann, 1992). Derved fir typiske algeopblomstringer, som vi
ogsi kender det fra Kattegat, et relativt kortvarigt forleb, hvor
biomasseakkumuleringen gar direkte over i en henfaldsfase, og det
stationzre forleb mangler. I denne situation bliver det vanskeligt at
skelne mellem nxringsmangel og aggregering som begransende
faktor, og vanskeligt at verificere koaguleringsmodellernes forud-
sigelser i praksis. I Isefjorden indtraf aggregeringsbegransning lznge
for nzringsionerne var brugt op, og vi fik en lang stationzr fase af
populationerne af alle 5 betydende kiselalgearter, som forudsagt af
koaguleringsmodeller i denne situation (Jackson & Lochmann, 1992).
Et vasentligt trak ved koaguleringsmodellerne har sdledes specielt
godt kunnet undersages i dette lavvandede omréde, og dette opvejer
ulemperne (resuspension) ved at arbejde her.

I hvilken udstrzkning kan de her beskrevne processer overfares til
ibne og dybere havomrader, hvor aggregering potentielt er mere
betydende for stofsedimentationen til havbunden? Det er klart, at de
her fundne rater ikke applicerer til andre omrdder, hvor turbu-
lensforhold mv. er helt anderledes. Betydningen af vores arbejde, som
er det forste af sin art, er ferst og fremmest, at vi har kunnet
dokumentere betydningen af aggregatdannelse ved koagulering og har
verificere vasentlige egenskaber ved koaguleringsmodellerne. Derved
kan man med storre sikkerhed applicere disse modeller til havom-
rader, hvor koagulering potentielt har sterre betydning; og man kan
faste storre tillid til koaguleringsmodellernes implikationer for
stoftransporten til havbunden.
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