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Om Hav90 forskningsprogrammet
Hav90 forskningsprogrammet skal
- bidrage til at evaluere effekterne af den iveerksatte Vandmiljeplan.

- styrke beslutningsgrundlaget for de forholdsregler, der skal tages i fremtiden for
at imedegd stigende eutrofiering - og dermed beskytte havmiljeet omkring
Danmark.

Denne rapport er én af ca. 55 rapporter, der udsendes som et resultat af Hav90
forskningsprogrammet. Med Miljestyrelsen som ansvarlig for programmets
gennemfoersel, er der sat omkring 65 Hav90 projekter 1 gang ved 15-20
institutioner.

I forbindelse med Folketingets vedtagelse af Vandmiljeplanen i 1987, blev det
aktuelt, at fi en bedre forstielse af de fysiske og kemiske processer samt de
biologiske effekier af belastningen i de danske havomrider. Endvidere var der
behov for undersegelser af, hvilken pavirkning af havomriderne der sker ved
tilfersel af neringsstoffer fra atmosferen og tilstedende udenlandske farvande.
Herudover blev det fundet hensigtsmassigt at udvikle modeller til beskrivelse af
vand- og stoftransporten samt stofomsatningen i de danske farvande.

Med henblik pd at skaffe en sterre viden indenfor disse omrider besluttede
Folketinget, i forbindelse med Vandmiljeplanens vediagelse, at bevilge 85 mio. kr.
til et forskningsprogram, der skulle straekke sig over en 5-drig periode fra 1988 frem
til udgangen af 1992,

I 1987 nedsattte Miljeministeren et ridgivende ekspertorgan, der skulle bistd
Miljestyrelsen, dels ved planlegning af den fremtidige havmiljeforskning, 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:

Stofoms@tningen- og transporten i kystvandene, herunder belastningernes
effekr ph samme.

Stofomsstningen i de frie vandmasser.

Sedimentets rolle i stofomsetningen.

Meteorologiske processers betvdning for eutrofieringsforholdene.
Rapporterne udsendes i serien: "Havforskning fra Miljestyrelsen”.
Miljestyrelsens Hav- og Spildevandskontor har vaeret sekretariat for programmet

og har sammen med koordinationsgrupperne stdet for redaktionen af rapport-
serien.
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Produktionsforhold i
de &bne havomrader

Fig. 0.1

Processernes vertikale
fordeling i vandsgjlen

Sammenfattende diskussion og resumé

Tom Fenchel
Marinbiologisk Laboratorium
Kebenhavns Universitet

[ de &bne havomrdder skyldes primzrproduktionen udelukkende
planktoniske algers aktivitet i de pverste belyste vandlag (den
"fotiske zone" hvor lysintensiteten er mere end €n procent af over-
fladens lysintensitet; i Kattegat normalt ca. 15 m). Gennem plan-
teplanktonets produktion optages CO, og esscnticlle neringssalte (N
i form af nitrat, ammonium eller urinstof, P som ortofosfat, Si som
silikat, 0.s.v.} og der dannes organisk stof. I havet begreenses den
algebiomasse der kan opbygges tilsyneladende altid af mangden af
tilgengeligt kvaelstof. For kulstofs, kvalstofs og svovls vedkom-—
mende sker der en "assimilatorisk reduktion" og denne modsvares af
en produktion af et tilsvarende antal ®kvivalenter af O,. Nér dyr
eder algecellerne (eller andre algezdende dyr) og ndr bakterier
nedbryder dedt partikulert eller oplgst organisk stof sker der en
mineralisering: For hvert trin af fsdekederne friggres der gennem
organismernes energistofskifte en del af de nxringssalte (og CO,)
som algerne optog og en tilsvarende mangde O, forbruges. Som
beskrevet ovenfor er disse processer i balance og skulle séledes ikke
kunne medfgre iltsvind selv om produktionen gges f.eks. gennem
ekstra tilfprsel af kvelstof.

primazer produktion

—> import

> nzeringssalte biomasse
& eksport p

| »/
K regeneration

-pyknoklin

L
sedimentation

&« eksport

- importe neeringssalte &«———— regeneration

havbund

Fig. 0.1. viser hvorfor det ikke ngdvendigvis forholder sig sidan.
Vandmasserne 1 havet er typisk vertikalt opdelte. 1 varmere have og
om sommeren i tempererede have adskiller en "termoklin” de



Den rumlige adskillelse
af produktion og
mineralisering

Planktonproduktionens
arscyklus

Ny og regenereret
produktion

varmere og lettere overfladelag fra de dybe koldere vandmasser og
denne opdeling er forholdsvis stabil. Overfladevandet er forholdsvist
opblandet pd grund af vindpavirkning medens turbulent vandbe-
vagelse er sterkt reduceret under termoklinen. 1 de danske indre
farvande forsterkes denne opdeling af det forhold at overfladevan—
det pd grund af vandtilfgrsien fra @sterspen har en mindre salthol-
dighed end de dybere vandmasser; der dannes siledes en (typisk
med termoklinen sammenfaldende) "haloklin”. Denne skilleflade,
hvis eksistens altsi skyldes vagtfyldeforskelle benzvnes ogsa
"pyknoklinen". Nar produktionen i den fotiske zonc over pyknokli-
nen kan give anledning til iltsvind i de dybe vandmasser skyldes det
at en del af produktionen bundfzldes og forbruger ilt i de dybe
vandmasser ligesom n&ringssaltene friggres her. Den fotosyntesisk
producerede ilt er i ligevaegt med atmosfaren, men den ilt der
forbruges under pyknoklinen tages fra en begranset og isolerct
pulje. Med andre ord er primazrproduktionen og den resulterende
mineralisering i nogen udstrekning fysisk adskilte.

Den ovenstiende hydrografiske beskrivelse er sterkt forenklet
(Hansen et al., Havforskning fra Miljpstyrelsen, Nr. 1, 1990; Peder-
sen: Hydrografiske grundelementer i de indre danske farvande,
ISVA/DTH, 1990 og kapitel 2 i nervarende rapport), men den vil
vere tilstrekkelig for disse indledende betragtninger.

Nar den stabiliserende varme-flux aftager og tilsidst bliver negativ
(efterdr/vinter) vil vindens blanding have nemmere ved at bringe
nringssalte op i den fotiske zone. Dette medfprer at nzringssalte
bringes op i de fotiske lag. Dette giver sig p& grund af den lave
lysintensitet ikke umiddelbart udslag i en gget primarproduktion. 1
marts maned (det eksakte tidspunkt varicrer fra ar til &r) nér lyset er
tiltaget og vandmasserncs lagdeling igen er mere stabiliseret, sker
der over f& uger en voldsom "opblomstring” af kiselalger i over—
fladelaget. Henimod slutningen af opblomstringen synker cellernc
ud eller graesses af protozoer cller planktoniske dyr; en betydelig
biomasse (0g dermed naringssalte) samles hermed under pyknokli-
nen. Gennem hele sommerperioden er algebiomassen i den fotiske
zone forholdsvis lav, men i eftersommeren og efterdret kan der
opbygges nye store populationer, der nu typisk er domineret af store
dinoflagellater (furealger).

I forbindelse med iltsvindsproblematikken er det hensigtsmaessigt at
skelne mellem to "slags” primarproduktion: Den der er baseret pi
importerede nxringssalte samt pd naringssalte der transporteres fra
de dybere lag og op i den fotiske zone (sdkaldt "ny produktion") og
den produktion der er baseret pd nzringssalte der mineralisercs i
den fotiske zone (sdkaldt "regenereret produktion”). Det er den ny
produktion der udger det "overskud" der kan synke ud af den
fotiske zone og dens sterrelse bgr derfor principielt modsvare
iltkonsumptionen under pyknoklinen.

En overordnet mélsatning for projektet var sdledes at kvantificere
den ny og den regenererede produktion, at forstd relationen mellem



Primarproduktionen i
Kattegat

Forholdet mellem
C og N i algeceller

Genbrug af nzringssalte

nxringssaltforholdene, stgrrelsen af den regenererede produktion og
strukturen og sammenstningen af planktonsamfundene.

De enkelte kapitler i rapporten redeggr pd en langt mere detaljeret
méde for problemstillinger og metoder og for en rigdom af detaljer
vedrgrende struktur og funktion af Kattegats plankton. I denne
oversigt vil det vere rimeligt at begrense diskussionen til de aspek—
ter der er af betydning for overvejelser over eutrofiering og Katte-
gats miljp og desuden for de kvalitativt nye opdagelser der er gjort
under arbejdet og som giver principiel ny indsigt i planktongkosy—
stemers funktion.

Integration af regelmassige mélinger af primarproduktionen i
Kattegat (kapitel 6) viser en érlig bruttoproduktion pa ca. 290 g
organisk kulstof pr. kvadratmeter. Af denne udger forarsopblom-
stringen ca. 19%, og altsd — i modsatning til hvad man tidligere
antog — kun en forholdsmessig beskeden andel af den samlede
produktion. Den sikaldte skilleflade produktion (dette er en ny
opdagelse, der vil blive omtalt mere detaljerct nedenfor) udger ca.
30% medens resten skyldes produktion over pyknoklinen gennem
hele sommeren og eftersommerens opblomstringer af dinoflagellater.

I levende celler (og séledes i planktonalger) er der et forholdsvis
konstant forhold mellem indholdet af kulstof og kvalstof (samt
fosfor og svovl, men dette er af mindre betydning her). Dette
sdkaldte "Redficld forhold" C:N er ca. 6 (pd molar basis). Man kan
sdledes beregne den ny produktion der kan ske pé basis af den
mengde reaktivt kvalstof (overvejende som nitrat), der findes i
vandsgjlen om vinteren (for forirsopblomstringen) plus den esti-
merede mangde der tilfpres i lgbet af vckstperioden (som aflgb fra
land og via atmosfaren). Denne produktion kan beregnes til 37 g
kulstof pr. m?. Dette udger et minimumsestimat af den ny produk-
tion. Resultaterne antyder under alie omstendigheder at den rege—
nererede produktion er meget betydelig og at mélinger af den totale
primzrproduktion ikke ngdvendigvis er noget folsomt eller pracist
mél for @ndringer i systemet som f.eks. gget nitrattilfgrselsrate
gennem de sidste 30 ar kan have afstedkommct.

Der er flere mekanismer der medfprer, at den ny produktion er
hgjere end de ca. 13% af totalproduktionen. De beror dels pd at
mineraliseret kvelstof i nogen udstrakning fercs fra bundvandet og
op i den fotiske zone i lgbet af vakstperioden og dels pé en af-
kobling af C- og N-kredslgbet i den fotiske zone. Disse mekanis-
mer adskiller sig fra regeneret produktion i den forstand at de giver
anledning til en produktion af organisk kulstof, der eksporteres fra
den fotiske zone og derfor bidrager til ny produktion. Iszr som
fplge af vindpdvirkning sker der nogen medrivning af vand (og
dermed af naringssalte) gennem pyknoklinen (Hansen ef al. Hav-
forskning fra Miljgstyrelsen, 1, 1990). Denne effekt dokumenteres i
kapitel 7 gennem direkte méling af den relative betydning af nitrat
(ny produktion) og ammonium (regenereret produktion) for algerne.
Mekanismens betydning under forskellige vind—- og hydrografiske



Sedimentation til
havbunden

Sedimentation og
iltsenkning
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forhold demonstreres; det er imidlertid vanskeligt at integrere disse
data over hele vakstperioden.

Stormperioder kan bevirke en kraftig opblanding af det dybe,
neringssaltholdige vand med overfladevandet. En sddan begivenhed
blev fulgt i detaljer over tre uger i oktober-november 1988 (kapitel
5). Den gav anledning til en kortvarig opblomstring af store alge-
celler og @get produktion af zooplankton. En sidste mulighed er en
delvis afkobling af kvzlstof og kulstof under mineraliseringen i den
fotiske zone. Det vil sige, at kvalstofrige organiske forbindelser
nedbrydes inden udsynkning. Resultatet bliver at relativt kvaelstof-
fattige organiske partikler kan synke tilbunds (og med tiden konsu-
mere ilt) medens en relativt storre del af kvalstoffet mineraliseres i
den fotiske zone og kan genbruges til produktion. Materiale i
sedimentfalder viser at C:N forholdet i sedimenteret materiale er
hgjere (8,4) end C:N forholdet af suspenderet materiale i den fotiske
zone (6,6) og dermed at denne mekanisme er reel (kapitel 10}.

Ingen af disse undersggelser i vandmassen vil let kunne omsattes til
et precist estimat af den ny produktion, der vil udsynke og kunne
forklare iltforbruget under pyknoklinen. Dette beror dels pa den
episodiske karakter af medrivning og upwelling og dels pd van-
skeligheden i pracist at kvantificere mineraliscringen af organisk
kulstof over pyknoklinen. Derimod er det muligt at méle den akku-
mulerede sedimentation (kapitel 10 og 12). Denne er pi ca. 62 g C
pr. kvadratmeter og &r og altsi ca. 20% af den totale produktion. Et
andet estimat baseret pd sedimentfelder ved bunden og korrektion
for resuspenderet materiale giver en noget hgjere vardi (80-90 g C
pr. m? pr. dr; se kapitel 11). Medens en kortvarig maksimumsrate
under og efter fordrsopblomstringen kan registreres synes billedet
ellers at vere domineret af en nogenlunde konstant regn af organi-
ske partikler gennem hele vaekstperioden. Under forarsopblomstrin—
gen bestar det synkende materiale for en stor del af levende diato~
méceller, men ogsd af delvist omsat materiale. Senere pa dret bestar
det sedimenterende materiale overvejende af flokkulent og delvis
omsat materiale. Materialet synes overvejende at blive omsat 1 de
dybeste vandlag snarere end i sedimentet. Analyser af klorofylind-
hold og af klorofyllets grad af nedbrydning giver et mere nuanceret
billede af begivenhedemne i vandsgjlen og genspejler de perioder
hvor ny produktion der iswr finder sted (kapitel 10 og 11).

Ifplge data i kapitel 10 finder der altsd pA rsbasis en total sedi-
mentering af 62 g organisk kulstof sted og sammen med det 7.4 g
kvzlstof pr. m2 Det sedimenterede kvzlstof er i forholdsvis god
overensstemmelse med estimater over det tilgangelige kvalstof for
ny produktion. Det sedimenterede kulstof vil kreve 165 g O, for at
iltes til CO, og tilsvarende vil det sedimenterede kvelstof (der
forekommer med iltningstrinnet -3) kreve 34 g O, for at iltes til
nitrat; ialt ma der séledes medgd 199 g O, til mineralisering af det
sedimenterede materiale.



Medrivning gennem
pyknoklinen

Forholdet mellem kvael-
stoftilfprslen og ny
produktion

Planktonfedekadens

struktur

Den "klassiske"
fodekade

[ perioden fra foréret til efterdret méltes i bundvandet en iltseenk—
ning pé 61 g O, (kapitel 10 og 11). Imidlertid vil bundvandet i lpbet
af vackstperioden jevnligt fa tilfert ilt gennem den laterale udskift—
ning af bundvand og i nogen udstrekning gennem medrivning ved
pyknoklinen (helt pd samme méade som nxringssalte i nogen ud-
strekning transporteres opad gennem pyknoklinen). Modelbereg—
ninger over denne transport af ilt (Hansen et al., Haviorskning fra
Miljgstyrelsen, nr.1, 1990) giver en god overensstemmelse med et
beregnet iltforbrug pi ca. 190 g pr. m? pr. &r og en malt iltseenkning
pa ca. 60 g.

Underspgelserne der rapporteres her stgtter derfor den antagelse at
1) produktion i Kattegat er kvalstofbegranset og 2) at den ggede
iltsenkning der er plvist i de sidste ti ar er direkte relateret til den
agede kvalstoftilfgrsel der ogsd har givet sig udslag i en gget
vinterkoncentration af nitrat (se ogsd kapitel 6).

De ovenfor beskrevne resultater viser imidlertid ogsa at der ikke
ngdvendigvis er nogen simpel forbindelse mellem raten af eksternt
tilfprt kvalstof og den dermed @ggede udsynkning af organisk stof.
Det er slledes vist at en given stigning i kvlstoftilfersel giver sig
udslag i en ny produktion (i mol C) der overstiger 6 gange det
tilfarte antal mol N. Dette sker altsd delvis fordi N-holdige organi—
ske stoffer mineraliseres hurtigere i den fotiske zone medens mere
N-fattige organiske partikler synker tilbunds og delvis fordi mi-
neraliseret N i bundvandet bringes tilbage til den fotiske zone i
lgbet af vckstperioden. Den ny produktion der kan ggres rede for
gennem vinter—koncentrationen af mineralsk N plus den udefra
tilfgrte N var 37 g C pr. m? Da sedimentationen er 62 g C (eller
80-90 g ifplge et andet estimat) vil det sige at hvert N~atom kan
bruges 62/37 eller 1.7 gange (eller op til 2.4 gange ifslge det hgjere
sedimentations—estimat) til ny produktion. Det er dog ikke sikkert at
denne linezxre forbindelse mellem tilfart N og ny produktion kan
ekstrapoleres til meget hgjere eller lavere tilfgrsler af N end de der
nu ger sig galdende.

En vesentlig problemstilling for de Hav90 projekter der beskrives i
denne rapport har veret at forstd hvordan planktonfgdckaderne og
planktons artssammens®tning pévirkes af de hydrografiske betingel-
ser. Fig. 0.2 illustrerer skematisk planktoniske fgpdekader. Orga—
nisme-grupperne i den hgjre kolonne er primarproducenter medens
den venstre kolonne reprasenterer heterotrofe organismer. Organis—
mermme er ydermere delt op efter storrelse (logaritmisk skala). En
linezr ratio pd 1:10 er et skgn pd det gennemsnitlige leengdeforhold
mellem bytte— og rovorganismer.

Tidligere blev store algeceller (kiselalger, dinoflagellater) anset som
de helt dominerende primarproducenter. Deres skabne var at blive
konsumeret af zooplankton (isxr vandlopper, men ogsd dafnier,
bunddyrlarver, m.m.) der igen blev xdt af stgrre planktonorganismer
(f.eks. pilorme og meduser, etc.) og af fisk. Det er tilsyneladende et
sertrek ved vore indre farvande, at en relativ lille del af forérsop-

11



Fig. 0.2.
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blomstringen af kiselalger konsumeres. Det synes at bero pd at
forirsopblomstringen sker specielt tidligt p& grund af den stabile
vertikale lagdeling. Opblomstringen sker sledes ved lave tempera-
turer og vandlopperne nir ikke at opbygge tilstrekkeligt store
populationer fer intakte algeceller synker tilbunds efter at narings—
saltene 1 overfladevandet er opbrugte. I Nordsgen sker fordrsop-
blomstringen senere ved hgjere temperaturer og efter dannelsen af
en termoklin og en sterre del af kiselalgerne bliver a&dt. Den nar-
verende undersggelise har dog vist at forirsopblomstringen graesses
(af vandlopper og af heterotrofe dinoflagellater) i et noget stgrre
omfang end tidligere antaget. Eftersommerens og efterdrets op-
blomstringer af store dinoflagellater synes at blive effektivt udnyttet
af de stgrre zooplanktonorganismer; se kapitlerne 4 og 5. Den
"klassiske" planktonfedekade, som altsd er baseret pd store fyto-
planktonceller, er angivet med tykke pile pa Fig. 0.2.

I de seneste 10-15 &r har det imidlertid vist sig at fytoplanktonet
(og primzrproduktionen) ofte domineres af helt sma flagellater og
af bligrenne bakterier og at disse forst og fremmest konsumeres af
protozoer (heterotrofe flagellater og ciliater) der s igen kan konsu-
meres af storre (flerceliede) repraesentanter for zooplankton. Yder—
mere viste det sig at algeceller taber en del fotosyntat i1 form af
lavmolekylare organiske stoffer (kulhydrater, aminosyrer). Disse
anvendes af bakterier, der igen konsumeres af de mindste protozoer.
Dette sidste fenomen benzvnes den "mikrobielle lpkke" pd grund af
den lpkke der fremkommer, ndr det planktoniske fgdenet fremstilles
som gjort pd Fig. 0.2 (stiplede pile).

Kapitlerne 3-5 og 8 beskriver planktonsamfundenes sammensat—
ninger under forskellige omstendigheder gennem vakstperioden og



Betydningen af mikro-
bielle fedekaxder

Skilleflade maksimum
af klorofyl og produktion

Opblomstring af toksiske
alger i skillefladen

estimerer de forskellige funktionelle gruppers omstning og pro-
duktion. Den mikrobiclle lgkkes betydning er stor; i kapitel 8
estimeres det at bakterier gennemsnitligt omsatter omkring 30% af
primzrproduktionen. Gennem langt den stgrste del af vaekstperioden
fra marts til november er de mikrobielle processer (d.v.s. dem der
maé tilskrives nano- og picofytoplankton, bakterier og protozoer)
dominerende. Kun ved episodiske tilfprsier af hgje koncentrationer
af nzringssalte (fordrsopblomstringens start, efter stormperioder om
efterdret) dominerer den klassiske fedekade. Under storstedelen af
sommerperioden er koncentrationen af nzringssalte i den fotiske
zone nasten umdlelig. Under disse omstendigheder er der stadig en
betydelig produktion, der imidlertid helt overvejende er baseret pa
regencrerede nxringssalte.

Den fundamentale &rsag hertil er at sma organismer har en hurtigere
stofomsatning end store organismer. Under tilsvarende temperatur
og ubegrenset ressource-tilfgrsel er stofskifte og vakst (cellegg-
ningsrate) omtrent proportional med cellevolumen™> nir store og
sm3 organismer sammenlignes. Samtidig er sm fytoplanktonceller
mere kompetitive ndr det gelder om optagelse af meget lave kon-
centrationer af neringssalte (denne evne er omvendt proportional
med cellediameteren). Resultatet er at ved lave naringssaltkon—
centrationer kan en h@j produktionsrate opretholdes med en for-
holdsvis lav biomasse og da de smi heterotrofe organismer ogsé har
en hgj omsatningsrate sker mineraliseringen hurtigt og overvejende
i den fotiske zone. Kun under episodiske tilfgrsler af neringssalte er
store algeceller konkurrencedygtige, ogsé fordi de initiait er udsat
for et mindre grasningstryk alene i kraft af deres storrelse end de
sméi algeceller.

Det sidste hovedresultat der skal nevnes er opdagelsen af det
sékaldte "skilleflademaksimum" af klorofyl og produktion. (I de
forskellige kapitler refereres der ogsa til dette fanomen som "sub-
surface bloom" og "grenseflade opblomstring"). Selvom der er
tydelige successionsmegnstre og til tider sammenbrud af populatio—-
nerne af primarproducenter synes dette maksimum dog at vare et
nogenlunde permanent fenomen i perioden fra forarsopblomstring
og til efterdrets storme og betegnelsen "opblomstring” siledes ikke
helt dekkende.

Fenomenets opdagelse beror 1 nogen udstrackning pd en tilfeldig—
hed, nemlig den meget omtalte opblomstring af flagellaten Chry-
sochromulina polylepis omkring pyknoklinen i forsommeren 1988.
Imidlertid synes det forhold at et maksimum af algebiomasse og
fotosyntese udvikles i tilknytning til pyknoklinen efter forarsop-
blomstringen i de gverste vandmasser at vare et permanent og
karakteristisk trek for Kattegat og Skagerrak. Som navnt ovenfor er
algelaget i skillefladen ansvarlig for ca. 30% af den totale primer—
produktion. Skilleflade-produktionen representerer dog kun i et
begrenset omfang ny produktion og en veasentlig del af den om-
sxttes 1 selve pyknoklinen (se kapitel 7). Udviklingen af nzsten
rene monokulturer (som i tilfeldet med Chrysochromulina polylepis)
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er ikke npdvendigvis typisk; i den tilsvarende periode i 1989 var
skillefladens sammensatning af alger og flagellater meget varieret
(kapitel 3). I august 1990 opstod en anden sddan monokultur i
springlaget. Denne gang var det en anden giftig flagellat, Gyrodi-
nium aureolum der optrddte. Denne opblomstring var stort set
koncentreret indenfor en halv meters zone, der indeholdt ca. 50% af
hele vandsejlens biomasse og en klorofyl koncentration der var 20
gange hgjere end den der fandtes i overfladevandet.

Det er endnu uklart hvorfor dette skilleflade samfund under nogle
omstendigheder helt domineres af en enkelt art af flagellater. Det
synes imidlertid forstdeligt ndr der er tale om toxiske arter. Sdvel
under Chrysochromulina som under Gyrodinium opblomstringen
holdt potentielle grassere sig borte fra dette lag og det vistes eks-
perimentelt at den bakterielle vakst blev hemmet. Det er rimeligt at
antage at dissc flagellaters toxiner ogsd pévirker eventuelle konkur—
rerende arter (kapitel 9).

Det er ogsa forstéeligt hvorfor dette skillefiade maksimum udvikles
i almindelighed. Efter forirsopblomstringen vil der i og umiddelbart
under pyknoklinen stadig vare adgang til hgjere nzringssaltkon-
centration (delvis i forbindelse med medrivning) og sifremt pykno-
klinen ndr op i den nederste del af den fotiske zone vil der her vare
basis for en hpjere biomasse end i de helt naringssaltsfattige gvre
vandlag,.



English Summary

Plankton in Kattegat: Temporal and Spatial Distribution, Flows of
Materials and Energy and Benthic Pelagic Coupling

The plankton of Kattegat has been studied with special emphasis on
dynamics, spatial and temporal heterogeneity, cycling of mineral
nutrients, production and sedimentation of particulate material to the
seabottom.

Kattegat is a shallow sca connecting the North Sea with the Baltic
Sea. It is characterized by a stable halocline with brackish surface
water deriving from the Baltic and fully marine (salinity about 31
%o) deeper water layer deriving from the North Sea and Skagerrak.
Most data presented in the report are based on samples taken at a
fixed station in the southern part of Kattegat. Samples at several
depths were taken at intervals of one or two weeks or, during some
periods, every day.

The report includes a description of the quantitative and qualitative
composition of the plankton (including bacterioplankton, hetero—-
trophic and phototrophic nano- and microplankton and zooplankton)
and measurements of the primary and heterotrophic production and
of hydropgraphical and chemical factors, chlorophyll fluorescence
and rates of sedimentation as well as experimental work.

The major results include the demonstration of a subsurface chloro-
phyll maximum which forms at the halocline after the end of the
spring bloom and that this layer is sometimes constituted by mono-
specific blooms of toxic flagellates. Microbial food chains domina—
te in the photic layer for most of the growth season, but episodes of
upwelling lead to transient dominance of "classical” plankton food
chains based on diatoms and dinoflagellates. It is also shown that
sedimentation to the bottom is rather constant throughout the sum-
mer (following a short peak of sedimentation towards the end of the
spring bloom). This explains that the minimum concentration of
oxygen in the bottom waters occurs in late summer and early
autumn rather than after the spring bloom in carly summer. Most of
the sedimented material consists of flocks of amorphous organic
material. The sedimented material has a high C:N ratio relative to
suspended material in the photic zone. This shows that the nitrogen
and the carbon cycles are partly decoupled in the photic zone
leading to a higher new production than that based solely on impor—
ted nitrogen. New production also results from vertical transport of
mineral nitrogen from the bottom waters across the halocline espe-
cially during windy periods. Altogether these mechanisms mean that
addition of allochtonous nitrogen results in an about two times
higher new production than predicted on the basis of the Redfield
ratio.
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1. Forord

1 1987 spgte medarbejdere pd Marinbiologisk Laboratorium, Institut
for Sporeplanter (begge Kabenhavns Universitet), Danmarks Fi-
skeri— og Havundersggelser samt Afdeling for Havmiljp og Mikro-
biologi, Danmarks Miljgundersggelser om midler fra Hav90 til en
underspgelse af plankton, stofoms®tningen i plankton og koblingen
med havbunden og dens stofoms®tning. Medens ansggningeme
representerede en rakke enkeltprojekter (2.03A-F, 2.11) fandt vi
det rigtigst at samle resultateme i en enkelt rapport, for dermed at
give et s helt og komplet billede af systemets talrige processer og
komponenter som det er muligt. Rapportens enkelte kapitler svarer
dog (omtrent) til de oprindelige enkeltprojekter.

Projekternes overordnede formal var at beskrive Kattegats plankton
og at beskrive og forstd hvordan hydrografiske forhold indvirker pé
planktonsamfundenes struktur og fpdekader og planktonets hetero—
genitet i tid og rum. Endvidere var det et vacsentligt spergsmél
hvordan planktonets sammensatning pavirker energi— og stofom-
sztningen og dermed bundfeldningen af organisk stof, der jo igen
er bestemmende for iltforbruget i havbunden og de dybeste vand-
masser. En rekke af disse spgrgsmdl er blevet besvaret gennem
arbejdernc der beskrives i denne rapport. P& en rekke punkter har
det veret muligt at samle et enestdende materiale om planktonet;
dette skyldes iser muligheden for at gennemfere provetagninger
med korte mellemrum gennem en lengere periode og ogsa den
brede og varierede ekspertise som forfatterne tilsammen besidder.

De data som ligger til grund for denne rapport er helt overvejende
indsamlet pa en fast station i det sydlige Kattegat, hvor der under
den sterste del af projektperioden befandt sig en automatisk male-
bgje. Supplerende materiale fra Skagerrak og det nordlige Kattegat
indgir dog ogsa i rapporten. Den overvejende del af data blev
indsamlet i 1988 og 1989, supplerende materiale fra 1990 og 1991
indgdr ogsd i rapporten.

De vasentlige resultater er eller vil i nar fremtid blive publiceret
internationalt. En liste over de publikationer som hidtil er udkommet
findes sidst i rapporten.

Forfatterne til denne rapport vil tilslut takke alle de medarbejdere
hvis deltagelse i arbejdet har veret uundverligt sclv om de ikke er
nevnt i forfatterlisten. Det drejer sig om kaptajner og besatninger
p& undersggelsesskibene "Ophelia”, "Gunnar Thorson" og "Dana" og
alle de laboranter der har oparbejdet og analyseret betydelige
mangder prover.
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2. Hydrografiske— og kemiske malinger

Katherine Richardson og O. Vagn Olsen
Danmarks Fiskeri- og Havundersagelser
Charlottenlund Slot
2920 Charlottenlund

2.1 Indledning

Underspgelserne beskrevet i de fglgende kapitler baserer sig primert
pa togter udfert pd en fast position (56°11'N; 12°04'E) ogsa kaldet
for "Bgjestation” i det sydlige Kattegat. P3 alle togter blev der
indsamlet baggrundsdata om hydrografiske— og kemiske parametre
(T°, S%o, nzringssalte) gennem vandsgjlen. Da fortolkning af data
omhandlet i mange af de fplgende kapitler kreever kendskab til det
fysisk-, kemiske miljg pd underspgelsestidspunktet, er formalet med
dette kapitel at gore disse data tilgengelige for lxseren.

2.2 Hydrografiske mdlinger

I underspgelsesperioden blev hydrografiske data indsamlet bade ved
hjzlp af en mlebgje, hvor der blev gennemfort automatisk regi-
strering af T°, S%e samt strgmme og pd togter med underspgelses~
skibene "Ophelia" (Marinbiologisk Laboratorjum, K.U.), "Gunnar
Thorson" (Miljgministeriet) og "Dana" (Fiskeriministeriet). Hoved-
parten af disse data blev dog indsamlet pd "Ophelia", og dette
kapitel omhandler kun disse data.

Der er ikke i kapitlet gjort forspg pé at beskrive de hydrografiske
processer, der styrer temperatur— og salinitetsfordeling i det sydlige
Kattegat, da en nzrmere redeggrelse for disse findes i Pedersen
1990 (afsluttende rapport for den hydrografiske del af "Bgjepro—
jektet"). Derimed vil alle T°, S%¢ og nxringssaltdata indsamlet med
"Ophelia"” blive prasenteret her.

Salinitet og temperatur blev malt gennem vandsgjlen i intervaller af
0,5 -~ 1 m ved hj&lp af en "Salinity Temperature Bridge" type M.C
5, Electronic Switchgear (London) Ltd. Resultater af disse mélinger
findes i Figs 2.1-2.8.

Figs 2.1 og 2.2 viser data indsamlet i to intensive dataindsamlings—
perioder i 1988: 30. maj til 15. juni og 25. oktober til 5. november.
I bdde den tidlige sommer og i efterdrsperioden ses tydelige &n~
dringer i T°, S%e¢ fordeling igennem vandsejlen fra dag til dag.
Maj/juni undersggelserne er kendetegnet ved en meget kraftig T° og
S%e lagdeling, hvor skillefladen ligger omkring 10 m. I efterdrs-
perioden er lagdelingen meget svagere, og i den seneste del af
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Fig. 2.1

Salinitet S %c (a) og temperatur °C (b) ved Bgjestationen 30. maj -
15. juni 1988.

underspgelsesperioden ligger skillefladen omkring 20 m. Generelt
vil det mere urolige vejr i efterdret opblande overfladelaget og pé
denne méde s@nke springlaget. Desuden vil en opvarmning af
overfladelaget, som den der finder sted om foréret, virke stabili—
serende pd lagdelingen, idet overfladevandet vil fA en lavere densitet
end det underliggende koldere vand. Modsat vil en afkeling af
overfladen have en destabiliserende virkning pa lagdelingen. Se
desuden Pedersen 1990. Uanset at springlaget kan ligge i forskellige
dybder, er det yderst sjeldent, at opblandingen gar helt ned til
bunden. Alts3 mé tilferslen af ilt ske ved medrivning og via nyt
bundvand.
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Fig. 2.2
Salinitet S %o (a) og temperatur °C (b) ved Bgjestationen 25.
oktober — 5. november 1988.

Udvikling i T°, S%o fordeling gennem vandsgjlen ved den faste
maleposition i 1989 er vist i Fig. 2.3. Resultater fra de to intensive
dataindsamligsperioder i henholdsvis fordr (28. marts - 9. april) og
sensommer (21. august — 4. september) 1989 er vist i Figs 2.4 og
2.5. I underspgelsesperioden i fordret ses betydelig mere struktur i
salinitets— end i temperaturprofiler. Det kraftigste springlag fandtes
pd det tidspunkt omkring 20 m dybde. I sensommerperioden ses
bade salinitets— og temperaturlagdeling, og skillefladen ligger i ca.
18 m dybde.
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Fig. 2.3
Salinitet S %o (a) og temperatur °C (b) igennem vandsgjlen ved

Bojestationen i 1989.
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Fig. 2.4

Salinitet S %o (a) og temperatur °C (b) ved Bgjestationen 20.

marts — 9. april 1989.
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~ 4. september 1989.
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Fig. 2.6 viser salinitets— og temperaturfordeling gennem vandsgijlen
i 1990. Generelt kan man se, at strukturen i S%e og T° i 1990 ligner
den set i 1989 (Fig. 2.3), dog er temperaturen i efterdret 1990 en del
lavere end den observeret i 1989,
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Temperatur 1990

Fig. 2.6
Salinitet S %o (a) og temperatur °C (b) igennem vandsgjlen ved
Bgjestationen { 1990.



Data fra to intensive méleperioder i 1990 (27. marts — 12. april og
13. august - 6. september) er vist i Figs 2.7 og 2.8. Som i 1989 ses
der i fordret 1990 (Fig. 2.4) mere struktur i salinitetsprofil end i
temperaturprofilen. Igvrigt var vandet ca. 1 til 1,5° varmere og mere
saitholdig ved Bgjestationen i slutningen af marts/begyndelsen af
april 1990 end i 1989.

27732973 /3 274 4s48 B/L B/ W/ 1274 1990 2T/I29/3 /3 274 WL B/ B4 1076 1274 1090

SALINITET 1990 TEMP. 1990

Fig. 2.7
Salinitet S %o (a) og temperatur °C (b) ved Bgjestationen 27.
marts — 11. april 1990.

Nér man sammenligner de méleperioder i slutningen af august/be—
gyndelsen af september i 1989 (Fig. 2.5) og 1990 (Fig. 2.8) kan
man igen se, at vandet var noget varmere i 1990 end i 1989.

2.3 Kemiske malinger

Alle nzringssaltanalyser er foretaget pd autoanalyzer pd Danmarks
Fiskeri- og Havundersogelser, hvor mélinger foregér efter de
bestemmelsesmetoder, som er skitseret i Grasshof (1976). Detek-
tionsgraensen for fosfat, nitrit og nitrat + nitrit ligger pd 0,05 pmol
1! og for silikat pd 0,1 umol 17!, analyseusikkerheden er p4 5%, den
samlede usikkerhed noget stgrre. Pa grund af tckniske vanskelig-
heder findes der ikke naringssaltdata for hele forsggsperioden. De
tilgeengelige data er przsenteret i Figs 2.9 og 2.10. Generelt kan
man se, at de endringer, som er afspejlet i plottet, kan forklares pa
to mader:
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Salinitet S %o (a) og temperatur °C (b) ved Bgjestationen 13. august
— 8. september 1990.

For det forste sker der forandringer som felge af de biologiske og
hydrografiske processer, der tilfprer og forbruger naringssalte. Her
er der isar tale om de langsomme andringer. Der sker ogsd &n-
dringer, fordi fronter mellem vandmasser passerer bgjepositionen.
Disse @ndringer sker hurtigt og til tider uathangigt af hinanden
over og under springlaget.
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Fig. 2.9
Nitrat + nitrit, silikat, fosfat ymol I"" mélt ved Bgjestationen i
perioden 24. oktober — 5. november 1988.

Fig. 2.9 viser fordelingen af nitrat + nitrit, silikat og fosfat igennem
vandsgjlen i perioden 24. oktober til 5. november 1988.

I hele perioden er der generelt jeevnt meget silikat og en del fosfat
og meget lidt nitrat. Den 28. oktober er der tydeligvis kommet en
fremmed vandmasse ind i overfladen. Den er rig pé silikat, inde—
holder en smule nitrat og meget lidt fosfat. Der er sdledes muligvis
tale om @stersgvand.

Udviklingen af nzringssaltkoncentrationer i vandsgjlen i 1989 ses i
Fig. 2.10. I perioden fra 4. januar til 28. marts kan man se, hvordan
nitrat og silikat opbygges helt hen til fordrsopblomstringen i be-
gyndelsen af marts. Derefter opbruges nitrat og silikat ret hurtigt. I
begyndelsen af perioden ligger der noget meget nzringsrigt vand
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Nitrat + nitrit, silikat umol I mdit i perioden 4. janaur - 10. no—
vember 1989; total fosfor umol 1" mdlt i perioden 4. januar - 14.
september 1989.

nxr bunden, der muligvis er vand fra bunden af @resund. Totalfos—
for giver et temmeligt forvirrende plot. Det skyldes formentligt, at
den organisk bundne fosfor optreder bdde i nyproduceret plankton
og i detritus. Allerede i slutningen af februar gges total fosfor bide
nxr overfladen og ved bunden. Den nedgang, der finder sted mod
periodens slutning, skyldes mest en nedgang i fosfatkoncentration i
vandsgjlen.

Efter for&rsopblomstringen af fytoplankton (i perioden fra 28. marts
til 9. april} sker der kun smé andringer i nitrat + nitrit— og silikat—
koncentrationer i overfladelaget. Totalfosforplottet tyder dog pé, at
der stadig sker en del produktion, der opbruger tilfgrslerne, efter—
hinden som de indfinder sig, da der stadig findes en del fosfor, som
er organisk bundet.

Det lave silikatindhold i nzrbundvandet i perioden 3. = 7. april
tyder pd, at dette bundvand er noget "yngre" end i den @vrige periode.



I sensommeren (21. august til 3. september) er der generelt meget fa
nzringssalte 1 overfladelaget, dog trenger der silikatholdigt vand ind
mod periodens slutning. Dette vand er antagelig af @stersg— op-
rindelse. Det fluktuerende indhold af de forskellige naringssalt—
koncentrationer ved bunden i denne periode afspejler muligvis, at
den faste position ligger i udkanten af en tunge @resundsbundvand.

Lave nitrat + nitrit og silikatkoncentrationer fandtes 1 overfladelaget
indtil 10. november. Derefter findes der ingen data. Sammenligning
af Figs 2.9 og 2.10 viser en meget god overensstemmelse i nitrat—

nitrit og silikatkoncentrationer i omradet i efterdret 1988 og i 1989.

2.4 Referencer

Grasshoff, K. 1976. Methods of Seawater Analysis. Verlag Chemice,
Weinheim, New York.

Pedersen, Fl. Bo 1990. Hydrografiske grundelementer i de indre
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3.1 Indledning

Formélet med planktonprojektet har varet at tilvejebringe en detal—-
jeret oversigt over artsdiversiteten i indre danske farvande, baseret
p& analyser af materiale fra Bgjestationen suppleret med materiale
fra togter i indre danske farvande (Danmarks Miljpundersggelser's
rutinetogter). Med udgangspunkt i bl.a. lys— og elektronmikrosko-
piske undersggelser, af dels det friskt indsamlede materiale, dels
kulturmateriale, samt tallinger i omvendt mikroskop, har projektet
resulteret 1 en omfattende database over planktonets kvalitative og
kvantitative sammensaztning i Hav90 perioden, med hovedvegten
lagt p& kalenderdret 1989.

P4 trods af at den taksonomisk orienterede planktonforskning har
mere end 100 ar bag sig, er den biologiske diversitet, selv i intensivt
studerede nordeuropziske farvande, endnu ufuldstendigt beskrevet.
Hav90 matcrialet vil séledes danne baggrund for nybeskrivelse af
adskillige taxa (ca. 50), samt for fgrste gang registrere et stort antal
andre arter fra indre danske farvande.

Flere ultrastrukturelle arbejder, som baserer sig pd Hav90 materiale,
vil bidrage til forstaelsen af protisternes evolution og fylogeni.
Elektronmikroskopisk analyse af indholdet i fgdevakuoler, samt
ultrastrukturel beskrivelse af f.cks. mundapparat hos heterotrofe
flagellater, vil medvirke til en stgrre forstielse af den enkelte orga-
nismes niche i planktonfedenettet.

[ forbindelse med bearbejdelsen af Hav90 materialet har vi generelt
prioriteret til fordel for planktongrupper, som i vore farvande ikke
tidligere er blevet bearbejdet under anvendelse af moderne lys— og
elektronmikroskopiske teknikker. Dette betyder, at bl.a. kiselalgerne
kun er blevet inddraget i de kvantitative undersggelser, mens f.eks.
de heterotrofe flagellater (inkl. dinoflagellaterne) generelt er blevet
studeret intensivt i hele perioden.

Resultaterne fra Hav90 projektet, med hovedvagt pd de heterotrofe
organismegrupper, vil blive publiceret i en dansksproget handbog,
som udgives af Miljestyrelsen (Thomsen 1992). Desuden vil mange
Hav90 data, specielt vedrerende ultrastruktur af enkelte organismer,
blive publiceret i internationale tidsskrifter.
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Dette kapitel sigter mod bade at introducere nogle af de overordne-
de, kvantitative successionsdata, samt eksemplificere forskningsind-
satsen vedrprende den enkelte organisme.

3.2 Overordnede successionsmegnstre

Fig. 3.1 viser samtlige analyserede kvantitative prgver fra Boje—
stationen, og den totale protistbiomasses udsving (ug C1™) i over—
flade (2,5 m) og fluorescensmaksimum dybde (ft-dybde) i perioden
oktober 1988 til december 1989.

Disse datasat er fremkommet ved tzlling i omvendt mikroskop af
sedimenterede, Lugol-fikserede organismer (sdkaldt Utherm&hltek—
nik). Konvertering fra celler/liter til biovolumen/liter er sket under
anvendelse af stprrelsesdata for den enkelte organisme samt geo—
metriske formler, som modsvarer organismens facon. Den afslutten—
de konvertering fra biovolumen til kulstofindhold er sket under
antagelse af, at kulstofindholdet er direkte proportionalt med celle-
volumen. I "h&ndbogen” (Thomsen 1992) er i detaljer redegjort for
beregningen af cellevolumen og konverteringen til kulstof. Ved
"ft-dybde" (= Fluorescens—Top dybde) forstds den dybde, som pd
den aktuclle indsamlingsdag gav det maksimale udsving pa fluoro—
metret (= klorofyl maksimum). Ved protister forstds alle encellede
organismer (bide fotoautotrofe og heterotrofe former). Det skal dog
understreges, at ciliaterne ikke indgar i denne oversigt. Underspgel-
sen omfatter ikke kvantificering af picoplankton fraktionen (orga—
nismer < 2 pm).

A protistplankton total 2,5 m 4 protistplankton fi.-dybde

1 R
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Fig. 3.1

Arstidsvariationen af den totale protistbiomasse (ekskl. ciliater).



I oktober/november 88 ses et efterdrsmaksimum med relativt hgje
biomasseverdier (maks. 180 ug C 1™"). Planktonet er domineret af
dinoflagellater (Gyrodinium aureolum, Ceratium tripos), som udggr

Bgjestationen 2,5 m 1988-89

B Cyanobakterier 8 Nanoflagellater _ Kiselalger ¥ Dinoflagellater
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Bajestationen fi.-dybden 1988-89
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Fig. 3.2
Arstidsvariationen af planktonbiomasse. Mdnedlige gennemsnit for
cyanobakterier, kiselalger, dinoflagellater og gvrige nanoflagellater.
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op til ca. 60% af den samlede protistplankton biomasse. Forarsop-
blomstringen 1 marts 89 er domineret af kiselalger; 90 % af den
totale biomasse med maks. verdier pa op til 560 ug C I"'. Sm&
flagellater er dominerende i sommermanederne og udger i perioder
mere end 50% af den totale biomasse. I midten af august ses en
kortvarig stigning i den samlede biomasse (op til 260 ug C 1.
Denne stigning skyldes primart en opblomstring af kiselalger
(Rhizosolenia fragilissima), men ogsd dinoflagellaterne (ceratier)
udger en betragtelig del af den samlede biomasse. Dinoflagellaterne
udger fra slutningen af august hovedparten (op til 90%) af den
totale biomasse. Det er specielt forskellige ceratier som dominerer,
men ogsd Protoperidinium spp. forekommer i forholdsvis store
meangder. Biomassetoppen 1 slutningen af november skyldes en
opblomstring af den athecate furcalge Polykrikos swartzii.

3.3 Kiselalger

Et forspg pé at illustrere og gencralisere arstidssvingninger i bio—
massefordeling mellem de klassiske planktonhovedgrupper er vist i
Fig. 3.2. De anvendte vardier er beregnede ménedlige gennemsnit.
Kiselalgerne er den dominerende planktongruppe i marts—april, i
forbindelse med fordrsopblomstringen, og de har et andet mindre
biomassemaksimum i de sene efterdrsmdneder. Mens fordrsopblom-
stringen domincredes af Chaetoceros spp., Thalassiosira spp., og
Coscinodiscus spp., var arter som Rhizosolenia fragilissima og
Proboscia alata hyppige i efterdrsmanederne.

I 1987 fordrsagede en art af kiselalgeslagten Nitzschia stor op—
standelse i Canada (Prince Edvard Island), da den viste sig at vaere
drsag til muslingeforgiftninger. Kisclalger havde indtil da veret
betragtet som uskadelige. I Canada fordrsagede Nitzschia arten N.
pungens f. multiseries omkring 150 forgiftninger, heraf 3 dedsfald,
idet den producerede et giftstof, domoinsyre, som ophobedes i
bldmuslinger (Rao ef al. 1988). Aret efter fandtes yderligere en
giftig Nitzschia art i det nordlige Canada, N. pseudodelicatissima
(Martin et al. 1990). Symptomeme ved forgiftningerne var ofte
meget alvorlige, bl.a. tab af hukommelsc, og enkelte personer, som
blev forgiftet i 1987, har formentlig permanent mistet hukommelsen.
Andre symptomer af nervegiften er kramper, manglende oricnte-
ringssans, koma, og i svere tilfelde, dpd. Forgiftningerne fik be~
tegnelsen ASP (4mnesic Shellfish Poisoning) pd grund af de meget
specielle neurologiske forgiftningssymptomer.

Slzgten Nitzschia, omfattende ca. 40 arter, er udbredt over hele
verden, og forgiftningen i Canada blev derfor genstand for stor
opmarksomhed. De forelgbige undersggelser af canadisk materiale
har vist, at kun enkelte Nitzschia arter var giftige, samt at giftstoffet
kun produceredes i den stationzre fase (Pocklington er al. 1990).

I danske farvande er preliminart angivet Nitzschia arterne N. pun—



gens, N. seriata og N. delicatissima, men ngjere studier er ikke
foretaget. Nitzschia arterne kan i de fleste tilfeelde kun adskilles ved
clcktronmikroskopi.

I Hav90 prevemne forekom Nitzschia arter hovedsageligt i perioderne
oktober-november og marts—april. Unders@gelser i transmissions—
elektronmikroskop har vist, at materialet omfatter 3 forskellige typer
af Nitzschia (N. seriata, N. pungens f. pungens, N. pungens f.
multiseries). Nitzschia seriata er kendelig i bade lys— og elektron—
mikroskopi og betragtes som ugiftig. De to underarter af N. pungens
kan derimod kun adskilles ved elektronmikroskopi. Nitzschia pun-
gens f. pungens betragtes som ugiftig, hvorimod N. pungens f.
multiseries er netop den variant, som var ansvarlig for muslingefor—
giftningerne i Canada.

Resultaterne fra undersggelsen af dele af Hav90 materialet er i
overensstemmelse med de af Hasle (1972) opgivne forekomster af
Nitzschia 1 marine farvande. Nitzschia seriata betragtes som en
koldtvandsform, som Hasle (1965, 1972) fra Oslofjorden angiver fra
ménederne februar-april (temp. -1.4 — 10°C). Derimod angives
sdvel M. pungens f. pungens som N. pungens. f. multiseries af Hasle
som forekommende i nordlige egne i ménedernc scptcmber-februar
(november/Hav90). Lengere sydpd forekommer begge underarter
nasten hele aret.

Den anden giftige art, N. pseudodelicatissima, fandtes ikke i de
undersggte Hav90 prever, men er netop konstateret i en prove fra
Presund (september 1990). Nitzschia pseudodelicatissima angives af
Hasle (1965) fra alle irstider, dog ikke i ekstremt kystnare omréder.

Kiselalgen Nitzschia er ikke medtaget i oversigten over toksiske og
potentielt toksiske alger fra danske farvande (Bjergskov et al. 1990).

Som forelpbig konklusion af dissc data kan anferes, at de forskelli-
ge arter og underarter, som forekommer i Danmark, ber etableres i
renkulturer, med henblik pd at underspge om de kan producere
domoinsyre. Indtil dette er foretaget, md man isxr vare pd vagt
overfor masseforekomster af Nitzschia arterne N. pungens f. multi-
series og N. pseudodelicatissima.

3.4 Dinoflagellater

Dinoflagellaterne har traditionelt vearet opfattet som en del af fyto-
planktonet, pd trods af, at omkring halvdelen af alle kendte arter cr
heterotrofe (Gaines & Elbriachter 1987). Mens de fotoautotrofe
arters rolle i gpkosystemet som primarproducenter forekommer
relativt enkel, har de heterotrofe formers betydning i gkologisk
sammenhang lenge varet uklar og er stadig ikke fuldt klarlagt.
Gennem det seneste &rti har imidlertid kvantitative undersggelser af
celletal og biomasse (f.cks. Kimor 1981, Lessard & Swift 1985,
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Shapiro et al. 1989) kombineret med observationer af fgdeoptagel-
sesbiologi (Elbrichter 1991) antydet en central rolle i gkosystemet
for de heterotrofe former.

Arter med lysmikroskopisk synlige plader betegnes traditionelt som
thecate, mens arter uden synlige plader betegnes athecate eller
npgne. Fagotrofi hos de athecate arter af dinoflagellater har lenge
varet kendt. Derimod har der kun veret fi, ofte tvivlsomme, be-
skrivelser af fagotrofi hos thecate former, og det har veeret almin-
deligt antaget, at hovedparten har vieret osmotrofe. Dette er sdledes
anfert i Drebes (1974), som ofte anvendes til identifikation af de
almindeligt forekommende fytoplanktonorganismer i vore farvande.
Underspgelser af Protoperidiniums og andre thecate arters fapdeop—
tagelseshiologi (Gaines & Taylor 1984, Jacobsen & Anderson 1986,
Hansen 1991) demonstrerede helt nye aspekter af dinoflagellaternes
livsstrategi. Det blev siledes vist, at arter af Protoperidinium fago-
cyterer kiselalgers celleindhold ved hjxlp af cytoplasmatiske ud-
posninger beskrevet som "pallium” eller "feeding veil”. Denne fago-
cytoseform betyder, at dinoflagellaten kan grasse pa fpdeemner af
samme stprrelsesorden som den selv, hvor et 1:10 forhold mellem
fpdeemne og predator ellers er almindeligt hos protozoer (Fenchel
1987, Azam et al. 1983). Vasentligt er ogsd, at disse underspgelser
viser, at heterotrofe thecate dinoflagellater er potentielt vigtige,

miske de vigtigste graessere af kiselalgeplanktonet (sc ogsd kapitel
5).

Der henvises til Hansen & Larsen (1992) for en detaljeret beskri-
velse af samtlige observerede arter af dinoflagellater i Kattegat—
omridet.

& thecate dinoflagellater 2,5 m A thecate dinoflagellater ft. dybde

300T
’ i
250 —
A
200
a
pgCa 150
A
1o+ 4 A
A
o
A i A, A
50 Ada Ag‘ﬂ‘h .
i
A A A a a A
A L oLa A N VS 5 4 A
oo o0 00 ﬂ@ﬂ%,. A8 NN,

1710 31710 30711 30712 291 2872 33 29/4 29/5 28f6 2871 278 26/ 26/10 25/11 25/12
1988 1959

Dinoflagellaternes biomasseudvikling i perioden oktober 88 til
december 89 er vist i Figs 3.2 og 3.3. I forbindelse med den ge—
nerelle oversigt over biomassefordelingen pd Bgjestationen, er
allerede de dominerende grupper af dinoflagellater identificeret. Det
er ipjnefaldende, at dinoflagellaterne spiller en relativt ringe rolle 1
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Fig. 3.5
Variationen i antallet af

thecate dinoflagellatarter.

perioden fra fordrsopblomstringen og indtil slutningen af august
méned. Under fordrsopblomstringen er dinoflagellatbiomassen
sdledes gennemsnitligt under 20 ug C 17, Specielt forekommer i
denne periode store former (> 20 um; Protoperidinium spp., Gym-
nodinium spp., Gyrodinium spp., samt reprasentanter fra Diplopsa—
lidaceae).

3.4.1 Thecate dinoflagellater

Biomassefordelingen p4 Bgjestationen mellem thecate og athecate
dinoflagellater er vist i Fig. 3.4. Det er tydeligt, at de thecate dino—
flagellater, fraset nogle f& kortvarige perioder, er den klart domi-
nerende dinoflagellatfraktion i det sydlige Kattegat i underspgelses—
perioden.
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Der blev i den mest intensive undersggelsesperiode (1989) obser—
veret 60 arter af thecate dinoflagellater i Bajematerialet. Ni af disse
er nye fund for Danmark, mens 11 arter ikke tidligere er fundet i

antal arter
30
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Kattcgat. Antallet af arter, fundet i de enkelte prgver, varierede fra
5-28 (Fig. 3.5). Ikke uventet synes der at vaere en tendens til, at det
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stgrste antal arter forckommer om foraret og efteraret i tilknytning
til kiselalgeoplbomstringen, med et klart sommerminimum (maj—
juni).

I Fig. 3.6 (a—g) er vist eksempler pd bidragene til den totale fureal-
ge-biomasse fra udvalgte arter blandt de kvantitativt mest betyd-
ningsfulde arter.

De fotoautotrofe Prorocentrum arter P. micans (Fig. 3.6a) og P.
minimum (Fig. 3.6b) har begge et snxvert biomassemaksimum i det
tidlige efterir. De maksimale cellekoncentrationer var beskedne
7.700 celler 1! (P. micans) henholdvis 90.000 celler 1! (P. mini-

mum).

Der blev i alt observeret 8 Dinophysis arter. Af disse optradte kun
D. acuta i signifikante mangder, med en markant opblomstring
september-november 89 (Fig. 3.6c). De maksimale cellekoncentra-
tioner fandtes i begyndelsen af oktober (12. oktober 89; 4500 celler
I ca. 22 ug C I™"). Denne biomasse var ca. 15% af den samlede
protistplankton biomasse pd den pdgzldende dag.

Slagten Ceratium er kvantitativt den mest betydningsfulde repraz-
sentant for de fotoautotrofe thecate dinoflagellater. Specielt i sen—
sommeren og efterdret forekommer der en kraftig opblomstring af
Ceratium spp. (udgerende op til 90% af den samlede planktonbio-
masse). Den mest almindelige art er C. fripos (Fig. 3.6d). I mod-
satning til de gvrige Ceratium arter findes denne i nxsten alle
underspgte prover. Til sammenligning er medtaget biomasseforde—
lingen for C. furca (Fig. 3.6¢), som har en kortvarig, men intensiv
opblomstring i efterdret.

De kvantitativt mest betydningsfulde heterotrofe dinoflagellater er
Protoperidinium spp. og representanter for familien Diplopsalida~
ceae. Der blev fundet i alt 21 arter af slegten Protoperidinium. Fig.
3.6f viser to biomasse toppe, en om foréret (maks. 15 ug C 1),
sammenfaldende med opblomstringen af kiselalger, og en anden,
mere markant top (maks. 55 ug C 1), i det tidlige efterdr. Arter af
slagten Protoperidinium grsser pd kiselalger og andre dinoflagel-
later. Om fordret dominerer (Fig. 3.7) arterne P. brevipes og P.
pellucidum (Fig. 3.11g). Om efterdret ses (Fig. 3.7) is@r arterne P.
divergens (Fig. 3.11f) og P. steinii.

Arter fra familien Diplopsalidaceae, som ogsa primzxrt grasser pa
kiselalger, har biomasscforlgb (Fig. 3.6g), som er ngje sammen-

faldende med Protoperidinium spp. Maksimum vardierne er dog

signifikant mindre.

3.4.2 Athecate dinoflagellater
De athecate dinoflagellater er blandt de darligst kendte flagellat—
grupper. En veesentlig irsag hertil er, at mange arter kun kan
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Fig. 3.6
Arstidsvariationen af planktonbiomasse for udvalgte arter, eller

grupper af arter (a: Prorocentrum micans; b: Prorocentrum mini-
mum; ¢: Dinophysis acuta; d: Ceratium tripos; e: Ceratium furca;
f- Protoperidinium spp.; g: fam. Diplopsalidaceae).
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Fig. 3.7

Fordelingen af forskellige
arter af Protoperidinium
som % af det totale antal
individer.

Nye arter

40

identificeres i levende tilstand, da vigtige taksonomiske karakterer i
mange tilfeelde forsvinder ved fiksering. Imidlertid er adskillige
tidligere beskrivelser af athecate dinoflagellater baseret pé fikseret
materiale og er sledes ufuldstzndige eller mangelfulde, hvilket i
hgj grad vanskeligger taksonomisk arbejdc inden for denne gruppe.
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I Hav90 perioden er registreret 47 arter af athecate dinoflagellater
fra de danske farvande, hvoraf 15 vil blive beskrevet som nye (Tab.
3.1). Hovedparten af de nye arter er sma (<20 gm), heterotrofe
former tilhgrende slegternce Gymnodinium og Gyrodinium.

ATHECATE DINOFLAGELTIATER -~ ARTSTAL

FOTOAUTOTR. HETEROTR. TOTAL
ACTINISCUS - 1(0) 1(0)
AMPHIDINIUM 1 {0) - 1(0)
COCHLODINIUM - 2{1) 2Q)
GYMNODINIUM 9 (2) 11 (6) 20 (8)
GYRODINIUM 2 (0) 12 (6) 14 (6)
KATODINIUM 1(0) 1 {0) 2 (0)
NEMATODINIUM 2 (D) - 2(0)
NOCTILUCA - 1{0) 1(0)
POLYKRIKOS - 1 (0) 1(0)
PROTERYTHROPSIS 1(0) - 1(0)
TORODINIUM 1(0) - 1(0)
WARNOVIA 1(0) - 1(0)
18 (2) 29 (13) 47 (15)

Tabel 3.1. Artsdiversiteten af athecate dinoflagellater. Tallene i
parentes angiver antallet af ubeskrevne arter.



Fig. 3.8
Arstidsvariationen af
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Talmassigt er de athecate dinoflagellater hyppige i forirs— og
efterirsminederne, hvor de ogsd udger en betydelig del af den
samlede dinoflagellatbiomasse, se Figs 3.4 og 3.8. I fordrsperioden
domineres biomassen af flere stprrelsesfraktioner, hver med f&
karakteristiske, heterotrofe arter. [ det tidlige forir (marts) er de
store former (>100 um, Gyrodinium spirale) sammen med 50-100
um fraktionen, (G. fusiforme) szrligt betydningsfulde, mens 20-50
um fraktionen med G. dominans som den dominerende art, er
vigtigst i det sene fordr (maj). De smé former (10-20 um) er tal-
maessigt dominerende i hele forarsperioden, og udger en vasentlig
del af biomassen i en kort periode omkring april. Denne fraktion
domineres af flere arter, bl.a. Gyrodinium metum samt flere ube-
skrevne former.

I sommerperioden, juni-juli, foreckommer nasten udelukkende
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mindre former (10-20 um), og deres bidrag til protistbiomassen er
ubetydeligt. I denne periode er iszr fotoautotrofe arter almindelige,
bl.a. Gymnodinium micrum, G. pigmentosum og G. simplex.

I sensommeren og det tidlige efterdr andrer dette billede sig, og
Gyrodinium aureolum udger her en vasentlig del af biomassen.

I november dominerer Polykrikos schwartzii den athecate dinofila—
gellatbiomasse og udger en betydelig del af den samlede dinoflagel-
latbiomasse.

3.4.3 Toksiske dinoflagellater
Potentielt toksiske dinoflagellatarter forekom ikke i betydelige
mengder i undersggelsesperioden:

Alexandrium ostenfeldii fandtes fatalligt i nctpréver fra april-maj
1989.

Alexandrium tamarense optrddte med kun et enkelt individ.

Dinophysis acuminata forekom i maj—juni i koncentrationer pi
800-1600 celler I,

Gyrodinium aureolum forekom i efterarct 1988 i koncentrationer pa
118.000 celler I (14. oktober 1988).

Dinophysis acuta (se Fig. 3.6c).

Dinophysis norvegica observeredes fortrinsvis i efterarsperioden
(< 1000 celler I™).

Prorocentrum minimum (se Fig. 3.6b).

3.5 Cyanobakterier (Bligrenalger)

De ikke—picoplanktoniske blagrenalger var kun kvantitativt signifi-
kante, og kun i overfladeprever, i en ganske kortvarig periode i juni
1989 (Fig. 3.2). De dominerende arter var fra slegterne Nodularia
(N. spumigena) og Anabaena.

3.6 Flagellater (ekskl. dinoflagellater)

Nanoflagellatbiomassen er vist i Fig. 3.2. Arct igennem ses et
bidrag fra denne organismefraktion til den totale biomasse, men kun
i sommerperioden er nanoflagellateme et dominerende planktonele—
ment.



Fig. 3.9
Arstidsvariationen af
planktonbiomasse

(Rekylalger)

Imantonia rotundara

Chrysochromulina
polylepis

3.6.1 Fotoautotrofer

Rekylalger (Cryptophyceae)

Rekylalger optreder 1 nasten samtlige Hav90 prgver. Fig. 3.9 viscr,
at biomassebidraget svinger markant gennem undersggelsesperioden,
dog uden at der aftegner sig et klart menster. Rekylalgerne er med
hensyn til biomassebidrag blandt de vigtigste nanoflagellatgrupper.
De viste totalvardier for rekylalge biomasse kan fordeles pa 5
veldefinerede arter af rekylalger (Teleaulax amphioxiea, T. acuta,
Plagioselmis prolonga, Hemiselmis virescens, og Rhodomonas
baltica/marina) (Hill, Moestrup & Vgrs 1992). De maksimale
cellekoncentrationer er ca. 13 mill. celler 17
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Stilkalger (Prymnesiophyceae)

Stilkalgernes biomassebidrag er vist i Fig. 3.10. De maksimale
forekomster er fundet i overfladeprgver fra juli og august 1989.
Dominerende arter er Chrysochromulina spp., Phaeocystis pouchetii
og Imantonia rotundata.

Imantonia rotundata (Fig. 3.11c) er en organisme, som kun er
rapportcret fra ganske fi steder i verden (Thomsen 1986). I Hav90
materialet er den i forbindelse med de elektronmikroskopiske ruti-
neunderspgelser fundet i et stort antal préver, ligesom den ogsd var
almindelig i fortyndingskulturer (>10* celler I™). Den fremstér
sdledes som en af de almindeligste stilkalgearter i det sydlige
Kattegat.

Den meget omtalte opblomstring i Kattegat/Skagerrak i maj/juni
1988 ("Det gule Txppe") skyldtes stilkalgen Chrysochromulina
polylepis. Denne organisme er fundet i adskillige Hav90 prever, og
var dominerende i maj 1989. De maksimale stilkalge koncentratio-
ner i disse prever var dog kun i sterrelsesordenen 350.000 celler 17,
1 1988 registreredes cellekoncentrationer pa indtil 100 mill. celler I
i Kattegat (Kaas et al. 1988).
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Fig. 3.10
Arstidsvariationen af
planktonbiomasse
(Stilkalger)
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Fire arter af kalkflagellater er indtil nu fundet i Hav90 prpverne. Af
disse kan der vare grund til at omtale Emiliania huxleyi (Fig.
3.11b), som periodevis kan optrede i s3 stor mangde i Kattegat
materiale, at dens biomassebidrag bliver signifikant. Der mé derfor
advares kraftigt mod fremover ukritisk at viderefpre dogmet om, at
kalkflagellater aldrig indgdr som en vasentlig bestanddel af kulstof-
kredsigbet 1 indre danske farvande.

Gulalger (Chrysophyceae)

De fotoautotrofe gulalger har deres hovedforekomst i perioden
umiddelbart efter fordrsopblomstringen (Fig. 3.12). De dominerende
arter er Dinobryon balticum og D. petiolatum. Biomassetoppen i
maj (ft-dybde; ca. 18 ug C 17" skyldes en lokal koncentration af
gulalgecyster (Fig. 3.11d,e), formodentlig stammende fra den umid-
delbart forudgdende opblomstring i overfladelaget.

Silicoflagellaternes optraden i Hav90 preverne er i overensstem—
meclse med de udbredelses— og forekomstmegnstre, som der blev
redegjort for i Moestrup & Thomsen (1990). Den mest markante
forekomst af skeletberende individer af Dictyocha speculum (ca.
6000 celler I™") var i de senc efterarsméneder. I slutningen af maj 89
observeredes en noget storre, men kortvarig opblomstring af skelet—
bzrende individer (maks. 171.000 celler 7).

Fig. 3.11

A: Mixotrof art af Chrysochromulina. TEM snit; B: Emiliania
huxleyi. SEM; C: Imantonia rotundata. TEM; helcellepreeparat;
D: Cyster af Dinobryon. SEM; E: Cyste af Dinobryon. TEM snit;
F: Protoperidinium divergens. SEM; G: Protoperidinium pelluci-
dum. SEM.

Malestok = 0,5 um (4); 1 um (B-E); 10 um (F,G).
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Fig. 3.12
Arstidsvariationen af
planktonbiomasse
(Gulalger)

Fig. 3.13
Arstidsvariationen af
planktonbiomasse
(Prasinophyceae)
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Prasinophyceae

Reprasentanter for denne gruppe (primert arter af slagten Pyrami—
monas) er fundet i adskillige Hav90 praver (Moestrup & Thomsen
1992). Kun i nogle f& prever fra marts—april og august—september
1989 (Fig. 3.13) nzrmer biomassebidraget sig 5 ug C I"' (maks.
cellekoncentration 350.000 celler 17Y).

Pjealger (Euglenophyceae)
De to biomasse toppe (Fig. 3.14) skyldes begge forekomster af
Eutreptiella spp.
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Fig. 3.14
Arstidsvariationen af
planktonbiomasse
(Euglenophyceae)

Chrysochromulina sp.

Calycomonas
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3.6.2 Mixotrofer

Mange nyere undersggelser har dokumenteret, at adskillige organis—
mer, med et tilsyncladende veludviklet fotosynteseapparat, ikke er
cgentlige fotoautotrofe organismer, idet de supplererende optager
fast fpde (Mocstrup & Andersen 1991). Sédanne organismer be-
tegnes mixotrofer.

I forbindelse med den elektronmikroskopiske rutinegennemgang af
snittet materiale fra Bgjestationen, er flere "fotoautotrofe” organis—
mer blevet observeret med fyldte fgedevakuoler. Stilkalge-slegten
Chrysochromulina er et klassisk cksempel pd en slagt, som rummer
flere gode og veldokumenterede cksempler pd mixotrofi. Fig. 3.11a
viser et snit af en art fra Chrysochromulina "strobilus"-gruppen
med resterne af en kiselalge i fedevakuolen.

Arter fra gulalgeslegten Calycomonas har hidtil varet anset for at
veaere rent heterotrofe organismer. Snit af Bgjemateriale viser imid-
lertid nu, at arten C. wulffii har en typisk gulalgekloroplast, men i
tilgift hertil fyldte fodevakuoler. Arten er sdledes hverken hetero-
eller autotrof, men endnu et eksempel pd mixotrofi hos gulalger.

3.6.3 Heterotrofer

Undersggelser fra det seneste tidr har vist, at heterotrofc flagellater
generelt (og ikke blot dinoflagellaterne) spiller en ofte vasentlig
rolle i energi— og stofkredslgbet i det marine pelagiske miljp (Fen-
chel 1988). Der er i fgrste omgang blevet arbejdet intensivt med at
kvantificere disse organismer og fastsla bl.a. deres betydning som
bakteriegrassere, men ogsa beskrivelsen af den enkelte organisme,
omfattende taksonomiske, strukturelle og funktionelle aspckter er

47



Metodik

Kulturer

Fordeling pa grupper

Fodeoptagelse

48

blevet et hgjt prioriteret forskningsomrade, som forventes at kunne
bidrage vasentligt til en dybere forstdelse af de heterotrofe flagella-
ters rolle i naturen. 1 lyset heraf er nctop studiet af de fritsvémmen-
de heterotrofe flagellater (inkl. dinoflagellaterne) blevet tildelt hgj
prioritet.

Underspgelse i lys— og elektronmikroskop af friskt indsamlet ma-
teriale, sdvel som Kkulturmateriale, er en forudsztning for at kunnc
give en tilbundsgdende analyse af diversiteten blandt de heterotrofe
flagellater. Kun en brpkdel af disse organismer har overfladestruk—
turer (f.eks. skel, theca eller lorica) som muligger identifikation i
transmissionselektronmikroskopiske praparater. Omhyggelig obser—
vation af levende materiale i lysmikroskopet er ofte den eneste
mulighed for at nd frem til en sikker identifikation.

Af dc i alt 69 taxa (ckskl. loricabarende choanoflagellater) som er
registreret i Havo0 Bgjematerialet (Vors 1992) er 25 arter kun
observeret i kulturmateriale (bakterie berigelseskulturer). Ca. 10
arter er omvendt kun fundet i nyindsamlede vandprgver. Det frem—
gir saledes, at en artsliste kan kompletteres pa basis af langt fame
vandprgver, nir dissc supplerende etableres som berigelseskulturer,
end ved obsecrvation alene pd friskt indsamlet materiale. Mange arter
af heterotrofe flagellater er sjxzldne pd biotopen (og derfor van—
skelige at erkende i friske prever), men de har et potentiale for
massiv opblomstring under pludseligt opstdede gunstige vilkar (i
berigelseskulturer eller pé biotopen, f.eks. ved en pludselig gget
tilgengelighed af fadecmner).

En detaljeret gennemgang af alle fundne arter af heterotrofe flagel-
later (ca. 100) findes i Thomsen (1992) og Vers (1992). Artsfor-
delingen pd taxonomiske hovedgrupper er folgende: Cercomonadiae
(2), Choanoflagellidae (ca. 50), Cryptophyceae (3), Euglenophyceae
(2), Kinetoplastida (7), Heterolobosea (2), Bicosoccophyceae (4),
Chrysophyceae (6), Pedinellales (3), Thaumatomastigaceae (5),
Thecamonadidae (2), Incertae sedis (17). En placering i sidstnzvnte
gruppe indebarer, at den pdgaldende organisme i sin kombination
af morfologiske og ultrastrukturelle karakterer afviger fra alle
tidligere kendte heterotrofe flagellater. Fig. 3.15 illustrerer nogle af
de hyppigst forckommende arter 1 Bgjematcerialet.

Hovedparten af de marine heterotrofe flagellater er bakteriovore
organismer, som grasser pa bakterier og f.eks. picoplanktoniske
cyanobakterier. Andre, fortrinsvis de stgrre former, er i stand til at
indfange og spise mindre fytoplanktonorganismer og andre hetero-
trofe flagellater. Heterotrofe organismer kan grupperes efter fgdeop~
tagelses—strategi (Fenchel 1987). “Filter —feeders” filtrerer fpdeem-
ner fra en vandstrem dannet af flagelbevaegelse gennem et finere
(Choanoflagellater) eller grovere (Actinomonas/Pteridomonas)
tentakel-filter. "Raptorial feeders” (Bicosoecider, Chrysophyceer)
indfanger (ved hjxlp af flagel(ler), pseudopodier, udvakster fra
mundapparat ctc.) fadeemner fra en vandstrem dannet ved flagelbe-
vegelse. Andre "raptorial feeders” opsgger bytte ved selvbevagelig—



Fig. 3.15

De illustrerede arter repraesenterer fplgende grupper: (a) Amgber,
(ap) Apusomonadidae; (b) Bicosoecales; (c) Gulalger (Chry -
sophyceae), (Co) Choanoflagellater; (Cr) Rekylalger (Cryp—
tophyceae), (d) Dinoflagellater; (h) Heliozoer; (i) Incertae sedis; (k)
Kinetoplastida,; (p) Pedinellales (Helioflagellater); (#) Djealger
(Euglenophyceae)

hed. Disse organismer kan vere enten fritsvemmende (f. eks. Leu—
cocryptos, Telonema) eller "overflade—-relaterede” (f.eks. Bodo spp.,
pjealger). Selve fgdeoptagelsen sker som fgr ved hjaclp af flageller,
pseudopodier, udvakster fra mundapparat etc. Der er hos disse
organismer ofte udviklet en celle-mund og et svalg, strukturer som
fremmer fadeoptagelsesprocessen. "Diffusion —feeders” fanger
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fodeemner passivt, fra vandfase cller partikeloverflader, ved hjelp af
pseudopodier eller tentakler (f.cks. Ciliophrys, Massisteria). |
Bpjematerialet ses en klar overvagt af bakteriovore, specielt "over-
flade"-oricnterede arter.

Dec heterotrofe flagellater er forekomstmassigt ngje knyttet til
fordelingen pa biotopen af egnede fodepartikler (fortrinsvis bakteri-
er). Frikoblet fra den lysafhengighed som fastholder hovedparten af
de fotoautotrofe planktonorganismer i den fotiskc zone, er det da
ogsd karakteristisk for de bakteriovore heterotrofer, at disse findes
udbredt i hele vandsgjlen, og at der er et stort sammenfald i artsli—
ster over bakteriovore heterotrofer fra forskellige marine nicher.
Bpjestationens pelagiske artsliste (Vers 1992) cr sdledes nzsten
identisk med artslister fra marine sedimenter (Larsen & Patterson
1990). Heterotrofer som er specialiserede i at graesse pd phyto-
plankton (f.cks. Leucocryptos og Telonema), kan dog pa traditionel
vis klassificeres som "planktiske" former. Ogsd hovedparten af de
loricaberende, bakteriovore kraveflagellater (Thomsen 1992) er
egentlige planktiske former, omend de tydeligt begunstiges af
tilgengelighed af "overflader” i det pelagiske miljg. Heterotrofe
gjealger, som 1 Bgjelisten (Vors 1992) kun er representeret med to
arter, er omvendt et godt ekscmpel pd en organismegruppe, som
naxsten entydigt er knyttet til sedimentmilject.

Bgjestationens placering betinger et periodevis skiftc mellem vand-
masser af forskellig geografisk oprindelse. Tilstrgmningen af brak-
vand fra @stersgen er i artslisterne (Vers 1992) tydeligt afspejlet i
forekomsten af flere organismer, som ellers traditionelt anscs for at
vaere ferskvandsorganismer (f.cks. choanoflagellaterne Codosiga
botrytis og Salpingoeca amphoridium).

En mindre gruppe arter er fundet i nasten samtlige praver fra

Bejestationen (incertac sedis flagellaterne Ankyromonas sigmoides,
Leucocryptos marina og Telonema subtile, bicosoeciden Cafeteria
roenbergensis, pedinelliderne Actinomonas mirabilis/Pteridomonas
danica, og flere arter af kinetoplastid-slegten Bodo, B. curvifilus,
B. saliens, B. saltans). Andre almindelige arter er rekylalgen Go-
niomonas amphinema og kinctoplastiden Rhyncomonas nasuta.

En sammenligning af Bejestationens artslister (Thomsen 1992, Vors
1992) med tilsvarende lister fra andre marine omréder (indre @ster—
sp, Arktis, Belize, Antarktis) viser klart, at der blandt de heterotrofe
flagellater findes mange organismer, som udover pi den enkelte

lokalitet at forckomme i flere nicher, ogsd har en kosmopolitisk
udbredelsc.

Kosmopolitten Leucocryptos marina (Fig. 3.16) er en af de hyppigst
observercde heterotrofe flagellater 1 marine pelagiske miljger.
Alligevel er det overraskende, sd lidt man indtil nu har vidst om
denne organismes ultrastruktur, fedeoptagelsestype, dizt etc. Tradi-
tionelt opfattes L. marina som verende en heterotrof reprasentant
for rekylalgerne. Ultrastrukturelle underspgelser af materiale fra



Fig. 3.16
Leucocryptos marina. A-C: LM; C: Tprpreep. af fikseret celle; D:
TEM preep. som viser stgrrelses—variationen indenfor arten; E:
SEM se flageller og overfladestribning; F: TEM leengdesnit (F=fla—
gel; CY=celle~mund; smd (e) og medium type (E) ekstrusomer ;
G=golgiapparat; L=lipiddraber; M=mitochondrie; N=kerne;
FV=fpdevakuole).
Mdlestok = 15 um (A-C); 5 um (D.E); 1 um (F).
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Telonema

Fig. 3.17

Overst: Leucocryptos
marina. Biomassedata for
Hav90 perioden,; over—
flade (gra spjler) og
ft—dybde (hvide sgjler).
Nederst: Leucocryptos
marina (gra sgjler) og
total nanofytoplankton.
Udvaligrte veerdier for bi-
omassen fra overflade
(OV) og ft-dybde (FT).
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Bgjen har imidlertid vist, at denne art er Karakteriseret ved at have 3
typer af ekstrusomer, et kompliceret celle-skelet, en celle-mund, og
et indre rerformet svalg. Celicoverfladen er dekket af ct specielt
"tomentum". Leucocryptos marina er derfor ikke en rckylalge, og
mé (midlertidigt) placeres i samlegruppen "incertae sedis". Fra
indholdet i den basale fpdevakuole (hos snittede individer) konklu—
deres, at dizten fortrinsvis bestdr af nanoplanktonorganismer > 2-3
um. Leucocryptos afviger sledes fra hovedparten af Bgjelistens he—
terotrofe flagellater ved ikke at vare bakteriovor.

Biomassedata (Fig. 3.17) viser, at L. marina findes p& Begjestationen
i hele undersggelsesperioden. De talrigeste forekomster er sammen-
faldende med de perioder af aret hvor nanoplanktonalgeme har op—
blomstringsperioder.

Telonema subtile blev beskrevet allerede i begyndelsen af drhundre—
det (Griessmann 1913). De lys- og clektronmikroskopiske under—
sogelser af Bpjemateriale har vist, at denne organisme er en af de
almindeligst forekommende heterotrofe flagellater, og at den har en
ultrastruktur (bl.a. omfattende et veludviklet og kompliceret celle~
skelet, fibrpse strukturer af en hidtil ukendt type, og en rgrformet
forende som indeholder en celle-mund), som afslgrer, at ogsd denne
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Fig. 3.18

Overst: Telonema subtile.
Biomassedata for Hav90
perioden; overflade (grd
sgjler) og ft~dybde (hvide
sgjler).

Nederst: Telonema sp.
nov. Biomassedata for
Hav90 perioden; over—
flade (grd sgjler) og
ft—dybde (hvide sgjler).

organisme ikke for tiden lader sig placere i det taksonomiske sy—
stem. Bgjematerialet omfatter endnu en art af denne slagt (Telone -
ma Sp. nov.).

Biomassedata (Fig. 3.18) viser, at T. subtile er mere almindelig end
Telonema sp.nov., men at begge arter generelt er tilstede i hele
undersggelsesperioden. Telonema arternes fpdevalg (smé nano-
planktonformer) kan erkendes ved underspgelse af fsdevakuoleind—
hold, men afslgres ogsd ved at disse arter er hyppigst i nanoplank—
tonrige perioder.

3.7 Andre organismegrupper

Under denne overskrift samles de organismegrupper som stgrrelses—
massigt og forekomstmassigt optreeder sammen med de "klassiske”
fytoplanktongrupper og de heterotrofe flagellater.

Udover amgber og vandsvampe, som omtales nermere nedenfor,
skal ogsé fremhaves heliozoerne ("soldyrene") som i vandprever fra
indre danske farvande kan vare reprasenteret med 15-20 arter.
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Amgber

Heliozoerne er "diffusion feeders". Arterne Hererophrys myriopoda
og Meringosphaera medditerranea var oftest tilstede i Hav90
materialet.

Denne gruppe omfatter fagotrofe organismer, som beveger sig og
indtager fgde ved hjxlp af temporzre "udposninger” fra cellcover-
fladen (pseudopodier). Hav90 Bgjematerialet antyder, at amgpber er
langt talrigere i det pelagiske miljp end tidligere antaget. De fleste
planktoniske amgber har et sveve stadium, hvor cellen er mobil, og
et trofisk stadium, hvor cellen kan indtage fgde. 1 svevestadiet er
cellen typisk kugicformet, eventuelt med radierende pseudopodier
(Fig. 3.19A,B), hvorimod den i det trofiske stadium er affladet, evt.
langstrakt og cylindrisk (Fig. 3.19C-F). Amgberne er i den trofiske
fase tilknyttet overflader i vandfasen: detritus, alger, isoverflader
etc. Amgberne er siledes typiske "overflade"-orienterede "raptorial—
feeders”. Slegterne Paramoeba, Paulinella og Vanella (med 3 arter)
er registreret i Hav90 materiale.

Chytrider
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Fig. 3.19

Amgber. A,B: LM af sveevestadium af Vanella simplex; C-F: LM af
trofisk stadium af Vanella aberdonica; G: TEM snit som viser
amgbe i feerd med at spise en bakteriecelle (B). Pile peger pa
krystalline strukturer pa celleoverfladen.

Malestok = 25 um (4,B); 10 um (F, geeldende for C~F); 0.5 um
(G).

Under kisclalgeopblomstringen i marts 1989 var mange celler i store
Chactoceros arter (C. diadema, C. laciniosus, C. subsecundus)
angrebet af saprofytiske/parasitiske vandsvampe fra gruppen Chytri-—
diomycetes (Fig. 3.20A,B). Angrebet startes med indtraengning i den
enkelte celle af en svarmer (Fig. 3.20D). Denne forbruger cellens
indhold af organisk materiale under dannelse af et sporangie. Fra
sporangiet frigives, fra en tragtformet dbning, et stort antal nye
svermere, som kan gentage og intensivere angrebet pd kiselalgepo-
pulationen (Fig. 3.20C,E,F). Vandsvampe anses generelt for at vaere



Red tide

sjeldne i det pelagiske miljg, hvorimod de hyppigt optrader i
materiale fra kystnare sedimenter (L. Olsson, personlig meddelelse).
I Hav90 perioden registrerede vi kun dette ene chytrid-angreb, som
imidlertid var s& omfattende, at det formodes at have haft en popu-
lationsregulerende effekt.

Fig. 3.20

Chytrider. A,B: Chaetoceros keeder hvor enkelte celler er angrebet,
og hvor celleindholdet er konsumeret og erstattet af et kugleformet
sporangium (pile); D: svermer; C,E,F: modne sporangier hvorfra
svermere friggres.

Malestok = 25 um.

3.8 Kulturforsgg

Chrysochromulina polylepis forirsagede i foraret 1988 den hidtil
mest omfattende algcopblomstring — red tide — i danske og ¢vrige
skandinaviske farvande. Opblomstringen vakte intcrnational op—
marksomhed dels pa grund af sin intensitet, og dels fordi C. poly-
lepis ikke tidligere havde veret sat i forbindelse med massefore—
komster eller havde fordrsaget skade pa anden flora eller fauna.
Under opblomstringen blev C. polylepis isoleret i kultur fra indsam-—
lede vandprever fra Kristineberg Marinbiologiske Station, Sverige.
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Isolater af C. polylepis er dyrket under varierende saltholdigheder
og temperaturer (Tab. 3.2). Ved temperaturer under 13°C findes kun
ubctydelig vakst. De hojeste vakstrater findes ved 18°C og ved
saliniteter mellem 20 og 30%e; ved lavere saliniteter viser vackstra—
ten aftagende tendens. Det er bemzrkelsesverdigt, at den omvendte
tendens findes ved lavere temperaturer (13°C). Nogen umiddelbar
forklaring pd dette forhold kan ikke gives.

Salinitet Temperatur °C

13 16 18 8
%o S
15 0.38 0.63 0.84
20 0.19 0.64 1.02
25 - 0.84 1.00
30 0.13 0.80 1.02

Tabel 3.2. Effekt af temperatur og salinitet pa veekstraten (delinger/
dggn) af Chrysochromulina polylepis.

Ud fra tilsvarende forspg med Gyrodinium aureolum er opstillet en
model, der viser, at optimal vackst hos denne art findes ved 17,5
22,5°C og 24,5-34%o saltholdighed. Den maksimale vakstrate blev
eksperimentelt fundet ved 20°C og 22,3%o (Niclsen & Tonseth
1991). Det md bemarkes, at bdde Chrysochromulina polylepis, som
var arsag til den hidtil alvorligste opblomstring i danske farvande,
og Gyrodinium aureolum, som gennem de senere ar regelmasssigt
har forekommet i store maengder i sensommer- og efterdrsperioden,
har deres hgjeste, méske maksimale, veckstrater ved saltholdigheder
mellem 20 og 30%o — forhold der ofte findes i danske farvande.

3.9 Konklusion

Kalenderédret 1989, som er den mest intensivt analyserede periode i
dette Bgjeprojekt, har med hensyn til de gencrelle trak af bio—
masse— og arisdiversitets successionsmgnstrene, markeret sig som et
"typisk" 4r, som i mange aspckter fremtreder "lzrebogsagtigt”. Det
er dog ipjnefaldende, blot ved at sammenligne efterfret 1988 med
efterdret 1989, at der i et omride som det sydlige Kattegat naturlig-
vis er store &r-til-ar svingninger (forirsaget bl.a. af hydrografisk og
meteorologisk variation), som ggr det i praksis umuligt at definere
og beskrive ct standardforlegb i planktonudvikling i det omskiftelige



sydlige Kattegat-omréde, med udgangspunkt i kortvarige dataset.

Selvom artslisterne er lange (se Thomsen 1992), mi vi konstatere, at
de endnu formodentlig langt fra afspejler den faktiske diversitet,
som findes i indre danske farvande. Vi skal her specielt pege pd
organismegrupper som de athecate dinoflagellater og heterotrofe
nanoflagellater. Disse mangler til trods, feler vi os dog overbeviste
om, at beskrivelsen af diversiteten pd Bejestationen (Thomsen 1992)
vil kunne blive et verdifuldt grundlag for fremtidige, mere rutine-
pregede planktonundersggelser i dette geografiske omréde.

3.10 Taksigelser

Uden kvalificeret assistance fra en skare af studerende (Steen
Arlstad, Niels Daugbjerg, Lise Evald Hansen, Karin Jensen, Kith
Skovgaard og Jette Buch @stergaard) var datamizngden (specielt
vedr. de kvantitative undersggelser) i Hav90 projektet ikke blevet s
omfattende som det nu er tilfeldet. Ogsi tak til de tre fagmodul-
studenter (Nina Lundholm, Jette Skov, Karen-Marie Vinther—Lar-
sen), som ledte efter Nitzschia arter i provemne. Lisbeth Haukrogh
har praparerct utallige prever for elektronmikroskopi, Lene Christi—
anscn har hjulpet i mgrkekammeret, og Lea Andersen har sgrget for
vask af glasvarer. Tak til alle, ikke blot for det udferte arbejde, men
ogsé for positive bidrag til det almindelige arbejdsklima.
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Dinoflagellater

4. Mikrozooplankton

Per Juel Hansen & Torkel Gissel Nielsen'.

Marinbiologisk Laboratorium (Kgbenhavns Universitet) Helsinggr. '
Nuvarende adresse: Danmarks Miljsundersegelser, Afd. for Hav—
miljg og Mikrobiologi, Charlottenlund.

4.1 Indledning

Mikroplankton omfatter organismer indenfor stgrrelsesspektret 20 —
200 um, hvilket medferer at mikrozooplankton bide omfatter
protozooplankton og de mindste metazooer (Sieburth et al. 1978).
Mikrozooplanktons gresning af fytoplankton og andet protozoo-
plankton betragtes i dag som et vigtigt led i det marine pelagiske
fedenet (Azam et al. 1983). Traditionelt har det for protozoernes
vedkommende prim&rt varet ciliater, man har studeret, mens det
blandt metazoerne har varet hjuldyrene (Rotifere). Selvom eksi-
stensen af farvelgse dinoflagellater (furealger) har varet kendt siden
drhundredskiftet, specielt blandt algetaksonomer, er det forst inden—
for de seneste ar, at denne gruppe af mikrozooplankton har haft
planktongkologernes interesse.

I dette kapitel vil vi fokusere pd protozooplankton; metazooplankton
< 200 pm er behandlet i kap 6. Blandt protozooplanktonet er bade
ciliater og heterotrofe dinoflagellater almindelige i Kattegat. Da de
smi (< 20 um) former indenfor disse to organismegrupper ikke er
behandlet andetsteds er de inkluderet i dette kapitel.

4.2 Fpdeoptagelsesmekanismer

Blandt heterotrofe dinoflagellater er fplgende ordener almindelige i
marint plankton: Dinophysiales, Peridinales, Gymnodiniales, Noc-
tilucales. Ofte inddeles dinoflagellaterne i thecate og nggne (atheca—
te) former, afhzngigt af om de har et panser (theca) af cellulose
eller ej.

Tre typer af fedeoptagelse er kendt hos heterotrofe dinoflagellater
og de var alle reprasenteret 1 Kattegat.

En gruppe af arter, udelukkende nggne former, optager hele partik—
ler ved almindelig fagocytose (f. eks. Gyrodinium, Gymnodinium,
Polykrikos). Fedepartiklen optages i omrddet ved langdefuren ba—
gerst i cellen (Gaines & Elbrachter 1987, Hansen 1991b). Under
optagelse af meget store partikler tager dinoflagellaten form efter
byttet.

En anden gruppe optager fgden ved hjzlp af et pallium: Et pseudo-
podium, som stikkes ud gennem flagelporen for at omslutte byttet
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(f. eks. Protoperidinium, "Diplopsalis"-gruppen; s¢ Jacobson &
Anderson 1987, Hansen 1991b).

Den sidste gruppe indeholder arter som udsuger byttet ved hjzlp af
en pedunkel: Et slags sugergr. Denne form for fedeoptagelse kaldes
myzocytose og er kendt hos bide nggne og thecate former (4mphi—
dinium, Gymnodium hhv. Dinophysis, Gaines & Elbrachter 1987,
Larsen 1988, Hansen 1991a,b). Det er karakteristisk, at en art aldrig
er i stand til at optage fgde pA mere end én made.

Heterotrofe dinoflagellater er i stand til at graesse alt lige fra bak—
terier, flagellater og kiselalger til andre dinoflagellater, ciliater og
metazoer (f.cks. Jacobson & Anderson 1986, Gaines & Elbréchter
1987, Hansen 1991a,b). Detaljerede underspgelser af fedesterrelses—
spektra hos disse organismer mangler dog fortsat.

Der blev ikke i underspgelsesperioden fundet arter af mixotrofe
dinoflagellater.

I marint plankton er fglgende ciliat—ordener almindelige: Gym-
nostomatida, Oligotrichida, Tintinnida, Scuticociliatida.

To typer af fgdcoptagelscsmekanismer cr kendt hos marine plankto-
niske ciliater. Hovedparten af ciliaterne ernarer sig som filtratorer.
De benytter de orale cilier som bide transport- og fedcoptagelses—
mckanisme (f.eks. Strombidium, Tintinnopsis, Favella, Lohmaniella).
Den gvre grense for stgrrelsen af fgdepartikler bestemmes af oral
diameteren, siledes at disse organismer hgjest kan optage partikler
som er ca. 45% af den orale diameter. Den nedre grense sxttes af
afstanden mellem de orale membraneller. Dette betyder at de mind-
ste ciliater (10 pm) er i stand til at udnyttc baktericr, mens de
stgrste former (100 um) kan ernzre sig af partikler pé op til 45 um
(Jonsson 1986, Heinbokel 1978). Indenfor de sidste &r har det vist
sig, at adskillige slegter indenfor ordenen Oligotrichida indeholder
og udnytter kloroplaster der stammer fra bytte—organismer, men
tilbageholdes funktionelle i nogen tid (f.cks. Strombidium spp.,
Tontonia spp., Laboea strobila, Jonsson 1887).

Den anden gruppe af arter udggres af "rovciliater”. Dissc er generelt
istand til at crnzre sig af et bytte der er af samme sterrelse eller
endog stgrre end dem selv. Dette opnds ved at have et "fleksibelt”
mundapparat (f.cks. Tiarina).

Endelig har vi medtaget Mesodinium spp., som egentlig burde
inkluderes i fytoplankton, da de har symbiontiske alger og kan s
vidt vides ikke fagocytere partikler.

4.3 Materialer og metoder

Starrelsesfordelingen af fytoplankton blev bestemt ved at prgver fra



overfladen (2,5 m) blev filtreret pd 25 mm nuclepore—filtre med
porestgrrelse pd ca. 0,45 um, 3 pm og 11 um hhv. 50 um nitex
plankton net. Klorofyl blev extraheret 1 96% ethanol og bestemt
fluorometrisk.

Prover til bestemmelse af biomasse af ciliater og heterotrofe dino—
flagellater blev indsamlet ugentligt gennem 1989. Desuden blev der
samme 3r indsamlet prever dagligt i to intensive perioder (marts/
april, august/september).

Der blev taget prgver i to dybder, i overfladen (2,5 m) og i spring—
laget eller i dybden for maksimum fluorescens. Til bestemmelse af
biomassen af heterotrofe dinoflagellater > 20 pm og ciliater blev
300 ml havvand fikseret i Lugols oplgsning (slut koncentration
1%). Organismerne i mindst 50 ml blev talt ved hjlp af omvendt
mikroskopi. Bestemmelsen af thecate dinoflagellater blev kontrol-
leret i netprover fikseret med Lugol eller formalin. Denne procedurc
er ikke mulig til bestemmelse af de nggne former, hvorfor bestem-
melsen af disse blev kontrolleret p& levende prpver. Heterotrofe
dinoflagellater (< 20 pum) blev talt ved hjzlp af epifluorescens
mikroskopi: 15 ml preve fikseret i glutaraldehyd (slutkoncentration
1%) blev farvet med proflavin og filtreret ned p& sort farvede
nuclepore filtre (porestgrrelse 1 um).

Cellevoluminer blev beregnet for de enkelte arter, slegter og stor—-
relsesklasser ud fra de linexre dimensioner under forudsatning af
simple geometriske dimensioner. Kulstofindhold blev bestemt ved at
multiplicere volumen med 0,071, 0,11 og 0,13 for hhv. ciliater,
nggne og thecate dinoflagellater (Fenchel & Finlay 1983, Edler
1979, Lessard 1991)

Vakstrater for ciliater blev bestemt i storrelsesfraktionerede vand-
prover (2,4 1). Tre fraktioner blev valgt: Ufraktioneret, < 200 ym og
< 50 pm. Prever blev inkuberet i ca. 24. timer ved in sifu tempera-
tur. Antallet af ciliater for og efter inkubation blev talt og vakstra—-
ten beregnet ved hjzlp af felgende formel: 1 = In (N(t)/N(0))/t, hvor
N(0) og N(t) er antallet af ciliater ved hhv. start og slutning af
forsgg; t er inkubationstiden i timer. En forudsatning for denne
beregning er, at der ingen predation finder sted inden for de enkelte
fraktioner.

Vakstrater for heterotrofe dinoflagellater blev bestemt for 5 arter (i
sterrelsesspektret 250 til 25.000 pm®) ved 15°C. Vakstforsggenc
blev udfgrt i flasker (70-150 ml), som blev monteret pi et plank—
tonhjul (1-2 omdrejninger pr. minut) for at hindre sedimentation af
alger.
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4.4 Arstidsvariation

Arstidsvariationen af fytoplankton biomassen blev studeret i over—
fladen (2,5 m) og i springlaget eller dybde for maks. fluorescens.
Resultaterne fra de to dybder var forholdsvis ens, hvilket muligvis
kan skyldes vanskeligheder med at tage prever i et tyndt algelag i
springlaget. Kun resultater fra overfladen er vist pd Fig. 4.1. Fy-
toplankton biomassen var lav i vinterperioden indtil marts og april
hvor forrsopblomstring af kolonidannende kiselalger udvikledes.
Fytoplanktonbiomassen domineredes af fraktionen > 50 pm (Fig.
4.1). De dominerende arter var Chaetoceros debilis, Chaetoceros
spp., Thalassiosira nordenskioldii, Thalassiosira spp., Thalassione -
ma nitzschioides og Skeletonema costatum. Efter sedimentationen af
forarsopblomstringen i april og indtil juli var fytoplankton bio~
massen generelt lav og nanoplankton udgjorde en betydelig del af
biomassen (Fig. 4.1). Gennem denne periode fandtes dc hgjeste
klorofyl niveauer i springlaget (se¢ kap. 9). I august-september blev
springlaget delvist nedbrudt, hvilket igangsatte en opblomstring af
dinoflagellater (Ceratium furca, C. fusus, C. longipes, C. tripos,
Dinophysis norvegica, Dinophysis spp., Prorocentrum minimum, P.
micans) (Fig. 4.1). Igennem resten af &ret bestod fytoplanktonet af
en blanding af kiselalger, dinoflagellater og silicoflagellater, dog
afsluttes dret med en opblomstring af kiselalgen Rhizosolenia alata.

Biomassen af de forskellige funktionelle grupper af hetetrofe dino—
flagellater i overfladen (2,5 m) er vist pd Fig. 4.2. Storc (> 20 um)
heterotrofe dinoflagellater var serligt udbredte i tre perioder:
Marts/april, august/september og november. I disse perioder havde
de store heterotrofe dinoflagellater en biomasse som svarede til 13-
77% af fytoplanktonbiomassen (Fig. 4.2); i et tilfxlde dog op til
134% af fytoplanktonbiomassen.

Blandt de store former var de nggne former mest udbredte 1 marts/
april og igen i november (Fig. 4.2). Arterne Gyrodinium dominans
og G. spirale dominerede om fordret, mens Polykrikos schwarizii
var den altdominerende art i november (Fig. 4.3).

De thecate former var mest udbredte i marts/april og i august/sep—
tember (Fig. 4.2). I fordret dominerede arterne Protoperidinium
pellucidum og P. conicum/leonis. 1 sensommeren var Protoperidi—
nium divergens og P. pellucidum dominerende (Fig. 4.3). De smd (<
20 um) heterotrofe dinoflagellater bestod hele &ret udelukkende af
nggne former, de var mest udbredte om sommeren (Fig. 4.2). [
denne periode udgjorde de 1-5% af fytoplanktonbiomassen, resten
af aret 14 de under 1% (Fig. 4.2).

Den szsonmessige fordeling af Mesodinium rubrum fulgte det
generelle fytoplanktonmgnster: En top om fordret (maksimale bio-
masser pa 20-30 ug C1™), lav biomasse i sommerperioden, og en
opblomstring i sensommeren som ct respons pd nedbrydningen af
sommerens lagdeling og den deraf fglgende tilfersel af nzringssalte
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Fig. 4.1

Arstidsvariation af fytoplanktonbiomasse i vandprover fra 2,5 m
dybde (ug kulstof pr. liter). (4) Total, (B) Fraktionen > 50 um, (C)
Fraktionen 11-50 um, (D) Fraktionen 3-11 um, (E) 0,45-3 um.

til den fotiske zone (Fig. 4.4). Under forirsopblomstringen udgjorde
M. rubrum 5% af fytoplanktonbiomassen; i et enkelt tilfelde 50%.
Om sommeren var andelen generelt lav indtil efterdret, hvor de
udgjorde op til 5% af fytoplanktonbiomassen (Fig. 4.4).
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Fig. 4.2

Arstidsvariationen i biomassen af den heterotrofe dinoflagellatbio—-
masse (ug kulstof pr. liter) i vandprgver fra 2,5 m dybde. (A) Total,
(B) Biomasse af heterotrofe dinoflagellater i % af fytoplankton, (C)
Biomasse af nggne og thecate heterotrofe dinoflagellater.

Den samlede biomasse af mixo/heterotrofe ciliater kulminerede i
perioden lige efter forarsopblomstringen med en biomasse pa op til
11 pg C 17, hvilket svarer til ca. 10% af fytoplanktonbiomassen,
herefter aftog biomassen til kun at udgere fi ng i efterdret. Ciliater-

ne udgjorde midt pd sommeren en biomasse svarende til 30% af
fytoplanktonet (Fig. 4.4).

Biomassen af de forskellige funktionelle grupper af ciliater i over—
fladen (2,5 m) er vist pd Figs 4.4 og 4.5. Med funktionelle grupper
menes dels hvorvidt organismerne cr auto—, mixo—, heterotrofe. For
mixo~ og heterotrofe organismer benyttes termen ligeledes til at
inddele organismer i grupper som ernrer sig af samme spektrum af
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Arstidsvariation i biomassen af nogle vigtige arter af heterotrofe
dinoflagellater (ug kulstof pr. liter).

partikelsterrelser. Forekomsten af den obligat autotrofe ciliat Meso—
dinium rubrum var stgrst i marts/april, men en lille top forekom
ogsd i sensommeren. Samme arstidsvariation blev observeret hos de
mixotrofe ciliater (domineret af Laboea strobila og Tontonia spp.
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Fig. 4.4

Arstidsvariation i biomasse (ug kulstof pr. liter) af henholdsvis
autotrofe og mixo/heterotrofe ciliater. (1) Autotrofe (Mesodinium
spp.), (B) Autotrofe i % af fvtoplankton, (C) Mixo/heterotrofe, (D)
Mixo/heterotrofe i % af fytoplankton.

Biomassen af de negne ciliater var domineret af store former pé ca.
50 pm (hovedsageligt Lohmaniella spiralis, Strombidium emergens
0g S. conicum}). Disse ciliater var mere eller mindre jevnt udbredt
gennem hele dret. De mindste (10-20 pm) negne ciliater (Loh-
maniella oviformis og Strombidium spp.) havde en tilsvarende
biomasse fordeling med hovedudbredelse i forars og sensommer—
perioderne. Scuticociliater havde deres stgrste udbredelse i perioden
umiddelbart efter fordrsopblomstringen.

De store tintinnider (domineret af Tintinnopsis campanula, Tintin-
nopsis sp, Parafavella denticulata, Favella sp.) ndede deres storste
udbredelse i forbindelse med fordrsopblomstringen. Blandt de
mindste tintinnider (ca. 50 um) forckom Stenosomella sp., Eutintin-
nus sp., Tintinnopsis beroida og T. parvula) 1 forbindelse med
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fordrsopblomstringen, mens Helicostomella subulata dominerede 1
sensommeren.

Rovciliater (domineret af Didinium spp. og Tiarina fusus) var mest
udbredte om efterdret.

4.5 Trofisk rolle

Detaljerede studier af heterotrofe dinoflagellaters trofiske rolle
mangler. Studier af hvilke arter, der forekommer sammen med hgje
koncentrationer af et givent fpdeemne, kan dog give en idé om
fadepreferencer. Tre sddanne episoder fandtes 1 Kattegat i 1989:
Opblomstringen af kiselalger i foriret, sommer—dominansen af na-
noplankton, samt forekomsten af store autotrofe dinoflagellater i
sensommeren.

Store negne sdvel som thecate heterotrofe dinoflagellater opniede
store biomasser i forbindelse med forarsopblomstringen af kisel-
alger. Smetacek (1981) fandt en lignende respons af bdde nggne og
thecate former i Kiel bugt, mens andre har fundet en dominans af
thecate former i andre kystnzre farvande (Jacobson 1987, Lessard
1991). Bursa (1961) fandt hgje koncentrationer af en nggen he-
terotrof dinoflagellat i Arktis. Dette viser at bade de negne og de
thecate former er i stand til at tiltage i antal pd grundlag af kiselal-
geopblomstringer, selvom disse er domincret at kolonidannende og
bgrstebzrende former.

Kun npgne former af heterotrofe dinoflagellater var tilstede i det
nanoplankton-dominerede sommerplankton, hvoraf en betydelig del
var < 20 pm. En tilsvarende obscrvation blev gjort af Bjprnsen &
Kupparinen (1991) i Weddell havet ved Antarktis. De forholdvis
store thecate former er her tilsyneladende ude af stand til at kon-
kurrere med de nggne former ndr plankton udggres af smé fode-
emner. Dette blev bekraftet med laboratorieforsgg, hvor nanofla—
gellaten Rhodomonas baltica blev tilsat vandpragver, som indeholdt
béde thecate og nggne former af heterotrofe dinoflagellater. Det var
altid populationer af nggne former, der tiltog i antal og blev de
dominerende prazdatorer. En lille thecat heterotrof dinoflagellat
(Oblea rotunda, 20 pm) er i stand til greesse pd smé flagellater (10

um) (Jacobson & Anderson, 1986), men ndr den forekommer i store
mangder i naturen, er det enten sammen med dinoflagellater (20-30

um) eller kiselalger (Jacobson 1987, Lessard 1991).

Fytoplankton i sensommeren var domineret af store thecate dinofla—
gellater. Fraktionen af fytoplankton > 50 um udgjorde omkring
75% af fytoplanktonbiomassen, og bestod overvejende af Ceratium
spp. I denne periode var de eneste heterotrofe dinoflagellater af
betydning store thecate former. Dc eneste nggne former som var
tilstede, var s smd at de ikke var i stand til at gresse disse store
fytoplanktonarter. Under en Ceratium spp. opblomstring i Kiel bugt
fandt Smetacek (1981), at de to typer af heterotrofe dinoflageliater
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var tilstede i lige store mangder. Det er uklart, hvorfor der ikke var
nogle store nggne former tilstede i Kattegat pa dette tidspunkt.

Blandt de heterotrofe ciliater er det primzrt de store tintinnider (100

um), som kan udnytte fordrsopblomstringen af kiselalger, og det er
da ogsd her denne gruppe har sin stgrste forekomst (Fig. 4.5). Bio~

massen af de smd og mellemstore former af heterotrofe nggne
ciliater (10-20 um og 30-60 um) er relativ konstant fra og med
fordrsopblomstringen til midt i september. Deres forekomst falder
sammen med udviklingen af de mindste fytoplankton grupper
(fraktionerne 0,45-3 um og 3-11 pm); deres stgrrelse ligger inden—
for det stgrrelsesspektrum af partikler som disse ciliater kan optage.
Dertil skal naturligvis leegges biomasse af heterotrofe former af
nanoplankton, som ogsd danner fgdegrundlag for denne gruppe (se
kap. 4).

De smd tintinnider (ca. 50 um) har deres hovedudbredelse i for-
bindelse med efterirsopblomstringen af dinoflagellater. Her er det
primart en 350 um lang art, Helicostomella subulata, der domi-
nerer. Da munddiameteren hos denne art er ca. 25 pm er den sale—
des ikke i stand til at udnytte de store autotrofe dinoflagellater, men
mi graesse de mindste planktonformer (0,45-11 pm). Umiddelbart
er det vanskeligt at forstd, hvorfor denne art forckommer netop her;
det kan ikke udelukkende forklares udfra fedestgrrelsesspektret og
andre regulerende faktorer mé derfor tages i betragtning.

Den eneste ciliat som i Kattegat i 1989 var i stand til at gresse pd
cfterarsopblomstringen af Ceratium spp. var rovciliaten Tiarina
Jusus (Nielsen 1991). Denne art viste sig da ogsd at have sin fore-
komst nzrt korreleret til netop disse store planktonalger.

Hvis &rstidsvariationen i ciliatbiomassen i Kattegat sammenlignes
med et mere eutroft omride f.eks. Limfjorden, fremkommer nogle
vasentlige forskelle. Biomassen er generelt hgjere og mere svingen-
de i de lavtvandede fjordomrader end i de dbne havomréder (An~
dersen & S@rensen 1986, Verity 1986). Andersen & Serensen
(1986) konkluderede pd basis af observationer af koblede sving-
ninger mellem ciliater og nanoplankton at ciliatbiomassen i Lim-
fjorden var reguleret af den tilgaengelige fedemangde. [ Kattegat er
ciliatbiomassen pd trods af deres store vakstpotentiale relativ kon—
stant og tilsyneladende ikke fadebegranset. Men bestanden er
tilsyneladende reguleret af predation fra mesozooplankton (jvf. Fig.
4.8 og Nielsen & Kigrboe 1991).

Fig. 4.5

Arstidsvariation i biomasse (ug kulstof pr. liter) af nogle vigtige
funktionelle grupper af ciliater. (4) Tintinnider (100 um), (B)
Scuticociliater, (C) mixotrofe ciliater, (D) nggne ciliate (30-60 um),
(E) nogne ciliater 10-20 pm, (F) Tintinnider (50 um), (G) Tiarina
fusus (rovciliat), (H) rovciliater (Didinium sp.)
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4.6 Eksempler pd graesningsregulering af ciliater og
heterotrofe dinoflagellater

I sensommeren (1989) opstod en opblomstring af store autotrofe
dinoflagellater, Ceratium spp. Kun de thecate former af heterotrofe
dinoflagellater reagerede ved at pges i antal p& denne opblomstring.

Dette til trods for, at der cksisterer nggne heterotrofe former i
Kattegat, som kan udnytte disse store planktonalger. Nielsen (1991)
studerede neritiske copepoders grasning pd de store former af
autotrofe dinoflagellater (Ceratium spp.) og fandt at de dominerende
copepodarter var ude af stand til at graesse dem pd grund af deres
kraftige theca. S& méske skyldes manglen af store nggne heterotrofe
dinoflagellater i denne periode, at mesozooplankton—grasningen var
mere effektiv pd npgne end pa thecate former. Et tilsvarende ek-
sempel hos ciliaterne kan findes i den samme periode. Her er fore-
komsten af de smé tintinnide ciliater domineret af den lange tintin—
nid Helicostomella subulata, som ma formodes at vere uvhindterbar
for de dominerende vandlopper.

Et eksempel pd, at det ikke kun er mesozooplankton som kan
optrede som pradator pa ciliaterne stammer ligeledes fra den
samme periode. En af de fa ciliater, som er i stand til at gracsse pa
Ceratium spp., er rovciliaten Tiarina fusus. Forspger denne ciliat at
gresse pd heterotrofe arter af dinoflagellat-slagten Dinophysis, som
forekommer p& samme &rstid, bliver ciliaten selv bytte. Alts et
eksempel pé at ikke bare mesozooplankton kan regulere biomassen
af ciliater, men ogsd andre protozooer kan vare i stand til det
(Hansen 1991b).

Effekten af en tidsmaessigt begranset upwelling pi planktonfodeka—
dens struktur, blev underspgt i forbindelsen med en storm i okto-
ber/november 1988 (Nielsen & Kiprboe 1991). For stormen var
vandsgjlen lagdelt og algebiomassen nzringssaltbegranset. Til-
forslen af naringssalte til den fotiske zone, pd grund af den vindin-
ducerede opblanding, medferte en kraftig stigning i algebiomassen
og primarproduktionen. De heterotrofe ciliater reagerede ikke pé
stigningen i fytoplanktonbiomassen, da der allcrede for stormen var
nok fade til maksimal fadeoptagelse. Beregninger viste at copepo-
derne var i stand til at grazsse den daglige produktion af ciliater,
hvorfor der ikke observeredes en stigning i antallet af disse. Meso—
dinium rubrum reagerede derimod, som fytoplankton, kraftigt pd den
pgede mangde af nxringssalte. Laboratorieforsgg har vist, at cope~
pod-grasning pd M. rubrum er mindre, end hvad man ud fra deres
stgrrelse skulle forvente péd grund af deres meget kraftige flugt
respons (Jonsson & Tiselius 1990).



4,7 Vakstrater

Vakstrater som funktion af temperaturen blev undersegt for 4
sterrelses klasser af npgne ciliater. Udfra disse data kan en Q,, pd
2,62 beregnes, hvilket stemmer godt overens med data fra littera—

turen. Et eksempel pd en vakst/temperatur relation er vist pd Fig.
4.6.
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Vaekstrate af Lohmaniella spiralis som funktion af temperatur.

For nogle stgrrelsesgrupper af ciliater er vakstraten ved 10°C
beregnet og vist pd Fig. 4.7. P4 denne figur er ligeledes vist regres—
sionen opndet pé basis af data fra laboratorieforseg (Fenchel &
Finlay 1983). For hovedparten af stgrrelsesgrupperne er der god
overensstemmelse med laboratoriebestemte vaerdier. Dette viser, at
mixo/heterotrofe ciliater tilsyneladende ofte vokser med maksimale
vakstrater i Kattegat. Ved inkubationerne af de fraktionerede vand-—-
prover blev antallet af den autotrofe Mesodinium rubrum ogsi
opgjort, men i de fleste inkubationer blev der registeret nul eller
endda negativ vckst. Disse ciliater kan &benbart ikke téle fraktio—
neringsprocessen.

Den maksimale veakstrate for 5 arter af heterotrofe dinoflagellater
blev malt i laboratoriet. Resultaterne er vist pd Fig. 4.7 sammen
med felt- og laboratoriebestemte vakstrater for ciliater (Q,, = 2,5 er
valgt for heterotrofe dinoflagellater). Disse resultater viser, at cilia-
ter har en vasentlig hajere maksimal vaekstrate sammenlignet med
heterotrofe dinoflagellater af samme stgrrelse (ca. 3 gange). Dog er
det s8ledes, at vakstraten (som funktion af cellevolumen) for begge
grupper aftager med stort sct samme koefficient (b = -0,24 & -~
0,30).
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Veekstrater som funktion af cellevolumen ved 10°C (Q,, = 2,5).
(Abne symboler): heterotrofe dinoflagellater, (Lukkede symboler):
mixo/heterotrofe ciliater (felt—data). Den gverste regressionlinie er
fra laboratoriedata pa ciliater (Fenchel & Finlay 1983), mens den
nederste er beregnet pa grundlag af de opndede data pa de
heterotrofe dinoflagellater.

4.8 Kvantitativ betydning i Kattegat

Udfra temperatur/vakst regressionerne og under antagelse af en
vacksteffektivitet pd 40% kan ciliaternes potentielle grasning pd
fytoplankton beregnes (Fig. 4.8). Under fordrsopblomstringen var
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Arstidvariation i ciliaternes potentielle greesning i % af fytoplank—
tonbiomasse.



ciliaternes gracsning ringe (ca. 2% pr. dag). | sommerperioden var
de i stand til at greesse omkring 20% pr. dag, dog enkelte dage op
til 100% d~'. Under Ceratium opblomstringen var gresningspoten—
tialet af stgrrelsesordenen 10-20% pr. dag.

For dinoflagellaterne er den eksisterende viden meget lille hvad
angér deres funktionelle respons. Hvis vi antager, at de ligesom
ciliaterne vokser med maksimal rate 1 Kattegat og har en vakstef-
fektivitet p& 40%, fremkommer fplgende estimat af denne gruppes
potentielle graesning af fytoplanktonbiomassen. Under toppen af
fordrsopblomstringen (28. marts - 1. april) vil de heterotrofe
dinoflagellaters potentielle graesning vere 2,5% af
fytoplanktonbiomassen pr. dag mens i perioden efter (2. april — 14.
april) vil den udggre 7,5% d'. I sommerperioden vil de vere i
stand til at greesse gennemsnitlig 9% af fytoplanktonbiomassen pr.
dag, mens graesningspotentialet under Ceratium opblomstringen i
sensommeren vil vare ca. 20% pr. dag.

4.9 Konklusion

Mikrozooplankton spiller en vigtig rolle i kulstof omsatningen i
Kattegat. Vi estimerede, at 10-20% af fytoplanktonbiomassen
typisk bliver grasset pr. dag. Det var en overraskelse, at heterotrofe
dinoflagellater ofte opndede en biomasse, som overgik ciliaternes,
specicelt 1 perioder domineret af store fytoplankton former. Til gen-
gxld fandt vi, at den maksimale vakstrate for ciliater var ca. 4
gange hejere end for heterotrofe dinoflagellater af samme stgrrelse.
De heterotrofe dinoflagellaters gkologiske niche er sdledes
karakteriserct af preferens for store fgdepartikicr hvorved de
adskiller sig fra ciliaterne. De to grupper af mikrozooplankton ud—
fylder séledes hver deres niche i det marine planktonfgdenet.
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5. Mesozooplankton, produktion og grasning
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5.1 Indledning

Mesozooplankton er den del af zooplanktonet som er stgrre end 200

um. Det omfatter en rakke holoplanktoniske grupper (organismer
som gennemfgrer hele deres livscyklus i pelagialet, f.eks. vand—

lopper) og til tider store mengder meroplankton (udviklings— og
spredningsstadier af organismer, hvis voksne former findes pa
bunden).

I marine omrdder domineres mesozooplanktonet af vandlopper i
hovedparten af aret. Pelagiske vandlopper har historisk haft en
central placering i opfattelsen af den marine fpdekaede. Steele
(1974) argumenterede for vandloppemes vasentlige betydning for
den pelagiske kulstofomsztning 1 Nordsgen, og antog at vandlop-
perne var ansvarlige for omsatningen af hovedparten af primarpro-
duktionen, samt at deres fakaliepiller udgjorde det vasentligste
input til de bundlevende dyr. Derudover udggr vandloppemne en
vasentlig del af fedegrundlaget for fiskelarver og planktivore fisk
og dermed grundlaget for et vesentligt kommercielt fiskeri.

Op gennem 70'erne ®ndredes opfattelsen af det pelagiale fadenet.
Dect viste sig blandt andet at den mikrobielle lgkke (bakterier—
flagellater—ciliater) (se kapitel 9) periodisk kan vare mere betyden-
de end vandlopperne og den "klassiske" fadekade (fytoplankton-
vandlopper—fisk) i omsatningen af fytoplanktonet.

Fordelingen af fytoplanktonproduktionen mellem omsatning i den
"klassiske" fodekazde og den mikrobielle lgkke beror farst og
fremmest pd sterrelsesfordelingen af planktonalger. Sma alger (<5-
10 um; nano— og picoplankton) omszttes fgrst og fremmest bak—
terielt eller edes af protozoer, medens stgrre alger (>5-10 pm)
potentielt des af mesozooplantonet. Biomasse og sterrelsesfor—
deling af fytoplanktonet afhanger ultimativt af hydrodynamiske
processer. Det antages séledes normalt at oligotrofe, vertikalt lag—
delte havomrader er karakteriseret af smé former og lav biomasse,
medens mere turbulente og vertikalt opblandede, eutrofe omréder
domineres af stprre former (f.eks. kiselalger) og er karakteriseret af
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stgrre biomasse {f.cks. Malone 1980, Legendre 1981, Cushing
1989). Dette skyldes de forskellige lys— og naringsforhold i lagdelte
og opblandede vandmasser (f.eks. Kigrboe et al. 1990) sdvel som
forskelle i preedationsmortalitet mellem store og smé alger.

Nano- og picoplankton og bakterier har generationstider af samme
stérrelsesorden (timer-dage) som deres pradatorer, flagellater og
ciliater. Flagellater og ciliater er derfor i vid udstrekning i stand til
at kontrollere populationsstgrrelserne af byttepopulationerne (f.eks.
Andersen & Fenchel 1985), og dette forklarer den relativt konstante
koncentration af sivel bakterier (10°~10° mI™") som nano- og
picoplankton i havet (0,1-1,0 pg klorofyl 1"). I modstning hertil
har vandlopper og det gvrige mesozooplankton generationstider, der
generelt er mindst en stgrrelsesorden langere end netplanktonets
(der er dog undtagelser, f.eks. dafnier). Mesozooplanktonet er derfor
normalt ikke i stand til at kontrollere netplanktonets biomasse, og
synes ofte, iser under masseopblomstringer, kun at &de en relativt
beskeden del af den tilgengelige fytoplanktonproduktion (f.cks.
Nicolajsen et al. 1983, Tiselius 1988, Nielsen & Richardson 1989).
Disse forskelle i generationstider har nogle vigtige implikationer.
For det forste kan det simpelthen begrunde cksistensen af stgrre
fytoplanktonarter i havet, trods disses ringe n@ringsoptagelses— og
konkurrence-potentiale i forhold til smé arter; store formers preda-
tionsmortalitet er ganske enkelt ringere end smd formers. For det
andet kan det forklare hvorfor koncentrationen af netplankton — i
modsatning til koncentrationen af nano- og picoplankton — typisk
er meget variabel 1 havet (Malone 1980): Nar "nye" naringssalte
introduceres i den fotiske zone, f.eks. p.gr.a. lokaliseret eller tem~
porert forpget vertikal opblanding, vil sdvel store som sméi alger
tiltage i biomasse. De smé former kontrolleres imidlertid snart af
smd, hurtigtvoksende pradatorer, hvorimod de store arter kan
fortsctte biomassctilveksten stort set ugressede, indtil nerings—
saltene er brugt op, hvorefter stgrstedelen af opblomstringen sedi—
menterer til havbunden. Opblomstringer af store former er derfor et
karakteristisk treek i1 episodiske miljger, hvor der tilfgres nye
nzringssalte til det belyste overfladelag. Dette forer endelig til en
formodning om, at fpdetilgengeligheden for, og dermed produk-
tiviteten af, vandlopper og det gvrige mesozooplankton er meget
variabel 1 tid og rum og tzt koblet til hydrodynamiske processer,
der periodisk tilfgrer nxringssalte til den fotiske zone; derimod
forventes biomassen af mesozooplankton at variere stort set uaf—
hangigt af fpdekoncentrationen p.gr.a. lange generationstider og et
sterkt forsinket numerisk respons (Kigrboe 1991).

I det fplgende vil mesozooplanktonets sammenstning og betydning
for omsztningen i danske farvande (specielt ved Bgjestationen i det
sydlige Kattegat) blive beskrevet og diskuteret i relation til hydro~
dynamiske processer og pd grundlag af observationer og data ind-
samlet under Havforskningsprogram 90. Vi vil i denne fremstilling
iszr belyse den cpisodiske karakter af mesozooplanktonets pro-
duktion. Hovedvagten er lagt pd de planktoniske vandlopper, idet
denne gruppe dominerer mesozooplanktonet. For en mere detaljeret



gennemgang af de opnede resultater og konklusioner henvises til
de originalafhandlinger, som er blevet til pd grundlag af de indsam-
lede data (Tiselius 1989, Haslund & Fryd 1990, Kigrboe ef al. 1990,
Kigrboe & Nielsen 1990, Nielsen ef al. 1990, Fryd et al. 1991,
Kigrboe 1991, Nielsen & Kigrboe 1991, Peterson et al. 1991,
Nielsen in press, Tiselius et al. in press).

5.2 Materiale og Metoder

Mesozooplankton blev indsamlet dagligt under 4 intensive, 3—ugers
provetagningsperioder i 1988 og 1989 (juni 1988; oktober-novem—
ber 1988; marts—april 1989 og august—september 1989) og desuden
ca. hver 14. dag gennem hele 1989. Biomasseprpver blev indsamlet
ved hjzlp af en dykpumpe (400 1™ min™") monteret med ct S0 pm
net. Pumpen blev med jevn hastighed (5-10 m min™) havet fra
bunden til overfladen. Prgverne blev konserveret i 2% formalin. [
laboratoriet blev zooplankton i en delprgve talt. Alt mesozooplank-
ton blev henfprt til hovedgrupper, og alle vandlopper tillige arts— og
stadiebestemt og lzngdemalt. Biomassen af vandlopper blev herefter
beregnet pa basis af lengde—vagt regressioner fra litteraturen (se
Kigrboe & Nielsen 1990).

Vandloppernes produktion blev bestemt ved hjzlp af &gproduk-
tionsmetoden (Kigrboe et al. 1985a, Berggreen et al. 1988). Vand-
lopper blev indsamlet i overfladevandet med et WP-2 net (200 um)
og indholdet af den ikke—filtrerende cod-end (netdise) blev for—
tyndet ca. 10 gange i en 100 liters termokasse. Indenfor 3 timer blev
voksne hunner frasorteret og overfert til 600 ml flasker med vand
fra indsamlingsdybden. For hver af de dominerende arter blev 4-6
flasker (hver med 3-6 hunner) monteret pa et planktonhjul og
inkuberet i et kelerum ved in situ lys og temperatur i et dagn. Ved
forsggets slutning blev xggene talt, hunnerne méalt og den specifikke
agproduktionsrate beregnet. Produktionen af copepoder blev esti—
meret ved at antage, at hunnernes specifikke egproduktionsrate er
reprasentativ for de specifikke vaksrater af alle udviklingsstadier
(Berggreen et al. 1988, Fryd et al. 1991). Dvs., produktionsrate =
specifik ®gproduktionsrate x biomasse (af alle stadicr). Metode-
underspgelser gennemfart under projektet har vist at denne metode
giver et konservativt estimat af produktionen, idet ungdomsstadicr af
vandlopper, specielt nauplier, i perioder vokser betydeligt hurtigere
end de voksne (Haslund & Fryd 1990, Peterson et al. 1991).

Endelig er vandloppernes konsumptionsrater estimeret ved at antage
en bruttovaksteffektivitet pd 33% (Kiorboe er al. 1985b). Dvs.,
konsumptionsrate = 3 x produktionsrate,

Denne rapport omhandler primart data indsamlet ved Bgjestationen

1 det sydlige Kattegat. Imidlertid prasenteres ogsa udvalgte data fra
studier under Hav90 i Skagerrak, der kan belyse problemstil-

79



Forrsopblomstring

Opblomstring af
dinoflagellater

80

lingen. Disse data er indsamlet efter samme retningslinier, som be-
skrevet for Kattegatstationen.

5.3 Saesonvariationer i plankton

I det felgende beskrives og diskuteres variationer i planktonet ved
mélebejen i sydlige Kattegat gennem 1989, med serlig vegt pd
vandloppermnes produktion og biomasse. Specielt skal vi se pé tre
&rligt tilbagevendende fytoplanktonopblomstringer og p4 vandlop—
pernes respons herpé: fordrsopblomstringen i marts—april, opblom-—
stringen af dinoflagellater i august-september, og efterirsop—
blomstringen i november—december. Alle disse tre opblomstringer er
karakteriseret af store former og relativt hgje biomasser (Fig. 5.1). I
et senere afsnit beskriver vi s@sonvariationerne i mesozooplankto-
nets sammensxtning.

Forarsopblomstringen er formodentlig den mest markante "begiven—
hed" i planktonet i tempererede farvande. Med overfladevandets op-
varmning om fordret begynder vandsgjlen pa et tidspunkt at tem—
peraturlagdeles, planktonalgerne tilbageholdes i det belyste over-
fladelag, hvor de kan udnytte de nzringssalte, som er reminerali-
seret og tilfert overfladen i lpbet af vinteren, og de blomstrer.
Forirsopblomstringen karakteriseres typisk af store kiselalger, der er
perfekt fode for vandlopperne og det gvrige mesozooplankton. I
mere lavvandede havomréder, hvor lyset ndr helt til havbunden,
eller i omrader, der som Kattegat er mere eller mindre lagdelte aret
igennem p.gr.a. saltholdighedsforskelle, begynder forirsopblomst—
ringen tidligere end i &bne havomrader. I Kattegat sdledes typisk i
marts (Fig. 5.1) ved temperaturer omkring 1-2°C (Nicolajsen et al.
1983), i nordlige Nordse ferst i begyndelsen af maj ved tempe~
raturer > 5°C (f.eks. Krause & Thrams 1983).

Opblomstringen af dinoflagellater, specielt af slegten Ceratium, er
en anden Arligt tilbagevendende sensommer—begivenhed i indre
danske farvande. Denne opblomstring sker pé et tidspunkt, hvor
vandtemperaturen er hej, og hvor koncentrationen af nxringssalte i
den fotiske zone er under detektionsgransen. Opblomstringen er
ikke pd nogen dbenbar mide styret af hydrodynamiske processer,
men det er blevet foresldet, at dinoflagellater i nogen udstrakning
kan foretage vertikale degnvandringer, og foretage assimilation af
nxringsioner nzr bunden om natten og fotosyntese nzr overfladen
om dagen (Dortch & Maske 1982). Dette giver anledning til en bio-

Fig. 5.1

Arstidsvariationen (1989) i det sydlige Kattegat i A) algebiomasse >
11 um, B) overflade temperatur, ®gproduktion hos to af de almin—
deligste vandlopper, C) Acartia spp. og D) Centropages hamatus og
E) den samlede vandloppebiomasse.
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logisk betinget opadrettet transport af nzringssalte. Det antages ofte
at dinoflagellater, herunder Ceratium, ikke ®des af vandlopper. Vi
har imidlertid gennemfert forseg, der viser, at sdvel de stprre vand-
lopper som dafnier kan &de Ceratium (Niclsen in press).

Efterdrsopblomstringen genereres pd principielt samme made som
forirsopblomstringen, omend begivenhedeme indtreffer i omvendt
rekkefplge: begyndende vindgenereret vertikal opblanding af na-
ringsrigt bundvand til overfladen ferer til en opblomstring af store
kiselalger.

Alle de tre nzvnte opblomstringer giver anledning til et tydeligt
signal i koncentrationen af klorofyl >11 um, og omvendt er kon-
centrationen af store alger minimal i de mellemliggende perioder
(Fig. 5.1a). Omend prgvetagningen under efterdrsopblomstringen i
1989 er beskeden, er ogsd denne opblomstring tydelig i klorofyl-
malingerne.

Vandloppernes produktivitet (milt som agproduktion) viser et
markant respons pd alle tre opblomstringer. 1 Fig. 5.1¢c og d er vist
xgproduktionen hos to dominerende vandloppearter ved méilebgjen
gennem 1989, Acartia clausi og Centropages hamatus. Hos begge
arter fplger ®gproduktionen ganske ngje koncentrationen af store
planktonalger (mélt som koncentrationen af klorofyl >11 pm, Fig.
5.1a). De gvrige vandloppearter (Temora longicornis, Paracalanus
parvus, Centropages typicus, og Calanus finmarchicus), hvorfra der
foreligger mindre komplette méleserier, viser ganske det samme
menster (Fig. 5.2). Det er karakteristisk at vandloppernes produk-
tivitet 1 lpbet af &ret er helt koncentreret omkring de tre opblom-—
stringer, og er meget ner nul i den @vrige del af aret. I store dele af
aret er vandlopperne derfor sterkt fpdebegrensede.

Vandlopperne viser enten intct eller et meget forsinket numerisk
respons pé de tre opblomstringer; biomassen af vandlopper begynder
ganske vist at tiltage i forbindelse med fordrsopblomstringen, men
topper ferst flere maneder senere pd et tidspunkt, hvor biomassen af
store planktonalger er lav (Fig. 5.1¢). Dette skyldes vandloppernes
generationstid, som specielt ved de lave fordrstemperaturer er meget
lang. De to algeopblomstringer senere pé &ret giver heller ikke
anledning til endringer i vandloppebiomasse, der ikke pd nogen
dbenbar made er koblet til den pgede algebiomasse og vandlop-
pernes pgede produktivitet. Generelt synes biomassen af vandlopper
gennem Aret at vere langt bedre relateret til temperaturen end til
mzngden af fade (fytoplankton) i vandet. Dette skyldes blandt
andet, at vandloppernes udviklingshastighed er meget temperaturaf—
hengig (f.cks. McLaren 1978).

Produktionen af vandlopper, estimeret som produktet af produktivi—
tet (specifik @gproduktionsrate) og biomassc, kan pa arsbasis
estimeres til 12,2 g kulstof m™ ved Bgjestationen i 1989. Til sam-~
menligning er nettoakkumuleringen af vandloppebiomasse kun ca. 2
g torstof eller ca. 1 g kulstof m™ (Fig. 5.1¢). Vandloppernes brutto—
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Agproduktion hos A) Paracalanus parvus, B) Centropages typicus,
C) Temora longicornis og D) Calanus finmarchius i det sydlige
Kattegat gennem 1989.

produktion er altsd mere end 10 x s hgj som nettoakkumuleringen
af biomasse. Selv i forirsperioden (1. marts — 1. juni), hvor hele
nettoakkumuleringen finder sted, svarer denne (ca. 10 mg C m™d™,
fra Fig. 5.1¢) kun til ca. 20% af den gennemsnitlige vandloppepro-
duktion (ca. 50 mg C m™d™, fra Fig. 5.3) i samme periode.
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Fig. 5.3

Produktion

Vandloppeproduktion gennem 1989 (mg C m™ d™') i det sydlige

Kattegat.
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Fig. 54

Effekten af en storm pa hydrografi og vandlopper. A) vertikal for-
deling af salinitet, B) algebiomasse > 11 um, egproduktion hos C)
Acartia spp. og D) Temora longicornis, samt biomassen af vand-
lopper.

Den tidsmassige variation i produktionen fplger omtrent det samme
menster som @gproduktionen, dvs. markante produktionstoppe
omkring forirs— og sensommeropblomstringerne (utilstrackkelig
prevetagning under efterirsopblomstringen) og en beskeden pro-
duktion i de mellemliggende perioder (Fig. 5.3). Det mé derfor
sammenfattende konkluderes, at den helt overvejende del af meso-
zooplanktonproduktionen i Kattegat er koblet til episodiske op-
blomstringer af store planktonalger, der i sidste ende er betinget af
vertikal transport af uorganiske naringssalte til den fotiske zone,
hvadenten denne er fysisk (fordrs— og efterarsopblomstringernc)
cller biologisk betinget (dinoflagellat opblomstringen).

5.4 Effekten af en storm

Som nevnt ovenfor var prevetagningshyppigheden under efterdrs—
opblomstringen 1 1989 meget beskeden. Men en af 3-ugers perio-
derne med daglig prevetagning var i 1988 henlagt til det senc
efterdr (oktober-november), netop med henblik pd at studere effek-
terne af vindgenereret opblanding pd mesozooplanktonet og om-
sxtningen i det pelagiske fedenet (Kigrboe & Nielsen 1990, Nielsen
& Kigrboe 1991).

Unders@gelserne af vandloppernes produktivitet i forbindelse med
vindgenereret opblanding bekrafter forestillingen om den episodiske
og ultimativt hydrodynamisk betingede mesozooplankton produktion
(Fig. 5.4). Kraftige vinde gennem oktober betgd en gradvis erosion
af springlaget, og forlgbet kulminerede i en storm i begyndelsen af
november med vindstyrker pé op til 25 m 57! og en total opblanding
af vandsegjlen til folge. Denne opblanding resulterede i en tilfgrsel af
> 35 mmol nitrat m™ til den fotiske zone ved mélebgjen. Tilfgrslen
af nzringssalte dannede grundlag for en forgget algebiomasse (Fig.
5.4b) og primxrproduktion (Fig. 5.5) i dagene efter stormen, og der
skete en @ndring i st@rrelsessammensatningen af fytoplanktonet
mod stprre alger. Den vindgenererede opblomstring af store alger
resulterede endelig i en (statistisk signifikant) fordobling i vand-
loppernes produktivitet (mélt som zgproduktion, Fig. 5.4c & d) og
produktion. Derimod var der intet funktionelt respons, idet bio—
massen af vandlopper forblev omtrentlig uendret (Fig. 5.4¢). Den
foregede xgproduktion medfprte dog nxrved en fordobling af kon-
centrationen af vandloppenauplier, som dog kun bidrager ubetydeligt
til den samlede biomasse. Mgnstret her er altsd principielt det
samme, som beskrevet ovenfor: Opblomstring af store alger som
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folge af tilfgrsel af nye nringssalte til den fotiske zone, et umid-
delbart funktionelt respons i vandloppernes produktivitet, men intet
méleligt numerisk respons i biomassen af vandlopper.

Til trods for at vandloppernes produktivitet og dermed graesning
steg som fplge af den ggede algeproduktion efter stormen, udgjorde
greesningen kun en beskeden del af primarproduktionen, mindre end
10%. Vandlopperne var altsd, som forventet, ikke i stand til at
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Fig. 5.5
Kulstofbudgetter for tre perioder i forbindelse med stormen i ok—
tober/november 1988. A) fer stormen B) under stormen og C) efter

stormen. Enhederne for biomasse (B) og produktion (P) er hhv. mg
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kontrollere opblomstringen. I Fig. 5.5 har vi summarisk analyseret
effekten af den @gede primazrproduktion pa andre potentielle gras—
sere af store alger, og pd omsztningen af fytoplanktonproduktionen.
De heterotrofe ciliater reagerede ikke méleligt pa den ggede pro-
duktivitet; sdvel vaksthastighed som biomasse forblev uendrede.
Dette tyder pd at ciliaterne ikke pd noget tidspunkt var fgdebegran-—
sede, men at deres populationsstgrrelser snarere var begrenset af
pradation. Vandlopperne er formodentlig de kvantitativt vigtigste
predatorer pé ciliaterne. Beregninger af vandloppernes grasnings—
potentiale gennem perioden viser sdledes at dette er af samme
stgrrelsesorden som ciliaternes produktion (se ogsd nedenfor).

Marine dafnier viste, i modsatning til vandlopperne, et tydeligt
numerisk respons pa den ggede produktion; koncentrationen af
dafnier fordobledes som fglge af stormen (Fig. 5.6). Dette skyldes,
at dafnier er i stand til at formere sig partenogenetisk, og at de har
meget korte generationstider, nogle fa dage. Det er usandsynligt at
det gvrige mikrozooplankton i nzvnevardig udstrekning er 1 stand
til at ®de de stgrre planktonalger (se dog om heterotrofe dinoflagel-
later kapitel 3 og 4). Det fglger heraf, at langt hovedparten af den
forpgede primerproduktion sedimenterer ud af vandsgjlen, ligesom
det er beskrevet for forarsopblomstringen (f.eks. Smetacek 1980).
Dette md formodes at vare et typisk trek ved episodiske opblomst—
ringer af store alger, specielt pd drstider, hvor biomassen af meso-
zooplankton er lav.
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Fig. 5.6
Antallet af dafnier (Evadne nordmanni) i det sydlige Kattegat i for—
bindelse med stormen oktober/november 1989.

5.5 Chrysochromulina polylepis opblomstringen i 1988

Betydningen for vandloppeproduktiviteten af endnu en distinkt
algeopblomstring skal omtales, nemlig opblomstringen af stilkalgen
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Chrysochromulina polylepis i juni 1988. Der er hvert &r i maj/juni
en moderat koncentration af smd, autotrofe flagellater i springlaget 1
Kattegat (se kapitel 9). P4 denne Arstid ligger springlaget relativt
hejt i vandet, overfladevandet er meget klart, og det er kombinatio—
nen af lys og neringssalte i springlaget, der nzrer denne population.
Det usedvanlige i 1988 var, at koncentrationen af flagellater i
springlaget var usadvanlig hej og helt domineret af C. polylepis.
Flagellatopblomstringen i springlaget giver ikke normalt anledning
til nzvnevardig vandloppeproduktion (Fig. 5.1, se ogsd Nicolajsen
et al. 1983), bl.a. fordi flagellaterne er for sma til at vandlopperne
effektivt kan &de dem. C. polylepis er giftig for sdvel vandlopper
som for andre heterotrofc organismer; dette gav sig udslag i, at
vandlopperne undgik det lag i vandsgjlen, hvor C. polylepis fore-
kom, ligesom laboratorieforsgg viste, at vandlopperne ikke ader
denne alge. Koncentrationen af fytoplankton i overfladelaget, her—
under koncentrationen af netplankton, var uhyre beskeden, mindre
end svarende til 1 pg klorofyl 17", Alligevel var vandloppernes
produktivitet (milt som agproduktion) i overfladen ganske hgj, og
meget hpjere end i den tilsvarende periode 1 1988 (Fig. 5.7). Det er
et dbent spargsmal hvad der har betinget den relativt hgje vand-
loppeproduktivitet under opblomstringen af denne giftige alge, idet
koncentrationen af planktoniske ciliater (alternativ fadekilde) ogsé
var for ubetydelig til at kunne bidrage signifikant til vandloppernes
ernzring (se nedenfor).
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Agproduktionen hos A) Centropages hamatus og B) Acartia sp. i
forbindelse med Chrysochromulina polylepis opblomstringen i 1988
sammenlignet med produktionen i 1989.

C. polylepis opblomstringen gav anledning til en betydelig primar-
produktion, som ikke umiddelbart kunne udnyttes af heterotrofe

organismer, og derfor ogs til en betydelig ophobning af plantebio-
masse 1 vandsgjlen (se Niclsen et al. 1990). Det er meget tenkeligt,
at de hendgende alger, der blev koloniseret af bakterier, har dannet
storre, ugiftige aggregater, og at disse har tjent som fgde for vand-
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lopperne. Desvarre blev studierne af aggregatdannelse i Kattegat
forst pdbegyndt i 1989, hvorfor denne mulighed ikke kan under—
spges nermere pd grundlag af de foreliggende data.

5.6 Mesozooplanktonets betydning for omsatningen af

primarproduktionen

I det foregdende har vi beskrevet vandloppernes produktion og
dennes tidsmassige variation i Kattegat. Men hvor meget skal

vandlopperne xde for at opnd denne produktion; og hvad er vand-

loppernes kvantitative bidrag til fytoplanktonets omsaxtning?

I Fig. 5.8 er dels vist vandloppernes samlede konsumption, og dels

konsumptionen som procent af den totale algebiomasse, af bio—
massen af alger >11 um og af primarproduktioncn. At vi her har
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A) vandloppernes konsumption (mg C m™" d™') samt konsumptionen

i % af B) den totale fytoplankton biomasse, C} primeerproduktionen

og D) biomassen af fytoplankton > 11 um.
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udtrykt konsumptionen som fraktion af algebiomasse og —produk-
tion betyder ikke at vandlopperne kun ®der alger; pd den anden side
stammer vandloppernes fgde i sidste ende direkte eller indirekte
overvejende fra den pelagiske primarproduktion.

Vandloppernes samlede konsumption er for 1989 estimeret til 37 g
kulstof m™ i det sydlige Kattegat. Dette svarer til ca. 13% af den
arlige primarproduktion. Tidsmassigt varierer den samlede kon-
sumption (Fig. 5.8a) p&d samme méide som produktionen, hvilket er
en simpel fglge af den méade, hvorpd konsumptionen er estimeret;
alts& to markante toppe under fordrs— og sensommeropblomstrin—
gerne.

Konsumptionen udtrykt som fraktion af den samiede algebiomasse
og — produktion (Fig. 5.8b og c) viser omtrent samme mgnster som
vandloppernes produktivitet, med maksima under forars— og dino-
flagellatopblomstringerne, omend den relative betydning af vand-
loppegresning er betragteligt stgrre under sensommeropblomstringen
end under fordrsopblomstringen. Dette er forventeligt, idet dinofla-
gellatopblomstringen er mindre, og temperaturcn sével som bio—
massen af vandlopper er stgrre end under fordrsopblomstringen.
Alligevel er det overraskende, at vandlopperne under den Ceratium-
dominerede dinoflagellatopblomstring er i stand til at de hvad der
svarer til 1 gennemsnit 36% af primarproduktionen, fordi det ofte
antages at vandlopper ikke ®der Ceratium (Hargrave & Geen 1970,
Graneli et al. 1989). Som nzvnt ovenfor har vi 1 laboratorieforsgg
demonstreret at specielt de stgrre vandloppearter, som Centropages-—
arterne og flere arter af dafnier, rent faktisk xder Ceratium. P4
denne tid af &ret er dafnierne af kvantitativ betydning i Kattegat (se
nedenfor). Vandloppernes og dafniernes samlede konsumption af
Ceratium kan sdledes redeggre for den totale Ceratium—produktion
under opblomstringen. Mesozooplanktonet er altsd tilsyneladende i
stand til at kontrollere sensommeropblomstringen af dinoflagellater.
Dette sker imidlertid ikke i kraft af ct numerisk respons i meso-
zooplanktonet og som ¢n klassisk Lotka—Volterra rovdyr-byttedyr
ligeveegt, men i kraft af at der pd dette tidspunkt af Aret allerede
findes en betydelig bestand af mesozooplankton i vandet.

Omend vandloppernes konsumption under forarsopblomstringen
udger en betydeligt mindre del af primarproduktionen, i gennemsnit
svarende til skgnnet 12%, end under sensommeropblomstringen, er
dette betydeligt mere end hvad vi tidligere har fundet i det nordlige
Oresund. I fordret 1981 skennede vi, at den samlede vandloppe—
konsumption var mindre end 1-5% af primarproduktionen under
fordrsopblomstringen (Nicolajsen et al. 1983), hvilket svarer til,
hvad andre har fundet i lignende lavvandede, kystnzre tempererede
havomrdder (sc Tiselius 1988 og referencer deri). Denne betydelige
forskel kan nappe alene tilskrives maleusikkerheder og forskelle i
metoder imellem de to &r. En anden veasentlig forskel mellem 1981
og 1989 cr havvandstemperaturen under fordrsopblomstringen;
omkring 1-2°C i 1981 og ca. 5°C i 1989. Vandloppers grasnings—
rater cr sterkt temperaturafhangige, med typiske Q,,—vaerdier



mellem 3-5 (Kigrboe et al. 1982). Den meget hgje gresning i 1989
er derfor muligvis atypisk, og fordrsaget af den heje havvands—
temperatur dette 3r.

1 perioderne udenfor disse to markante algeopblomstringer, sivel
som under efterdrets opblomstring af kiselalger (se ovenfor) mder
vandlopperne kun en beskeden del af den pelagiske primarproduk-
tion.

Hvis vandloppemes konsumption udtrykkes i procent af biomassen
af store alger, altsd den del af algefloraen, som de rent faktisk &der,
fremkommer der et noget anderledes men konsistent menster af
sexsonvariationen (Fig. 5.8d). Graesningstrykket er stprst midt pi
sommeren, hvor koncentrationen af store alger er mindst, og vand-
loppepopulationerne pa deres hgjeste (jvnf. Fig. 5.1). Midt p& som-
meren er vandlopperne sledes i stand til at @wde ner 100% af
biomassen af netplankton hver dag; dette er tat p& netplanktoncts
formodede vakstrate. Vandlopperne syntes siledes i stand til at
begrense netplanktonet pa denne tid af aret.

Vi skal her til stut kort diskutere betydningen af vandloppernes
gresning pa ciliater. De planktoniske ciliater er toppredatorerne i
den mikrobielle lpkke, og det har veret foresliet, at ciliaterne, som
fede for vandlopperne, udger et kvantitativt vigtigt led ("missing
trophic link") mellem den mikrobiclle lgkke og den klassiske fpde—
kade (Sherr ef al. 1986). Vi har undersegt dette "link" i Kattegat,
dels ved at vurdere ciliaternes kvantitative betydning som fgde for
vandlopperne (Tisclius 1989), og dels ved at vurderc betydningen af
vandlopperne som pradatorer pa ciliaterne (Niclsen & Kigrboc
1991). I inkubationsforspg mélte vi gennem 3 uger i juni 1988
vandloppernes gresning p ciliater og estimerede samtidig vand-
loppernes samlede konsumption (af alger, ciliater og andet) ud fra
egproduktionsmalinger. Ciliaterne bidrog altid med mindre end
10% og oftest med mindre end 1% af vandloppernes samlede kon-
sumption. Ciliater er altsd af marginal betydning som fpde for
vandlopper, og det postulerede "link” mellem den mikrobielle lgkke
og den klassiske fgdekaede ineffektiv, selv hvis vi ekstrapolerer de
her opndede malinger til situationer, hvor koncentrationen af ciliater
er maksimal.

Som vist ovenfor i afsnittet om stormeffekter kan vandlopperne
imidlertid omvendt vare af afgorende betydning for ciliaterne, idet
vandlopperne, ihvertfald periodisk, er i stand til at konsumere hele
produktionen af ciliater i Kattegat. Ekstrapolerer vi observationerne
fra oktober—-november til den pvrige del af sommerhalvéret, hvor
koncentrationen af vandlopper er langt stgrre (Fig. 5.1), folger, at
vandlopperne er i stand til at begranse populationerne af ciliater i
det meste af sommerhalvaret. [ overensstemmelse hermed finder vi i
Kattegat de stgrste koncentrationer af ciliater pd de tider af som-
merhalvdret, hvor koncentrationen af vandlopper er mindst, specielt
i det tidlige fordr (se ogsa kapitel 4 om mikrozooplankton).
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5.7 Sxsonvariationer i mesozooplanktonets sammen—
sztning i sydlige Kattegat

[ det foregiende har vi overvejende behandlet de planktoniske
vandlopper under et, og kun i begrenset omfang skelnet mellem
arter. I dette afsnit beskriver vi dels vandloppefaunaens artssam—
mensztning gennem &ret, dels den kvantitative forekomst af de
gvrige grupper i mesozooplanktonet.

Vandloppefaunaen i det sydlige Kattegat var i 1988 og 89 domineret
af folgende 8 arter/slagter: Pseudocalanus spp., Paracalanus minu—
tus, Oithona spp., Centrophages hamatus, C. typicus, Acartia spp.,
Temora longiremis og Calanus finmarchius. Fordelingen af disse
arter er vist p& Fig. 5.9a-g. De fem forstnevnte slegter dominerede
biomassen gennem det meste af dret (91-100%, gennemsnit 96%).
Biomassen var generelt lav indtil forrsopblomstringen, hvorefter
populationerne begynder at bygges op. Biomasse af Pseudocalanus
spp. toppede tidligt pa &ret (april-maj) hvorimod Paracalanus
parvus, Qithona spp. og Centropages—arterne fgrst toppede senere
p4 sommeren (juli~september). Acartia—arterne og Temora longi—
cornis udviste en totoppet biomasse-fordeling med en top 1 hen-
holdsvis forfret (april-maj) og efterdret (oktober—november). Fore-
komsten af Calanus finmarchicus var begranset til efterars—
manederne i forbindelse med indstremning af salt bundvand.

Dafnierne er en anden krebsdyr—gruppe, som har stor betydning
som grassere pa fytoplankton i ferskvand. I marine omréder har de
derimod ikke fiet s& stor opmarksomhed. De vasentligste drsager
til dette er formodentlig tradition og problemer med at holde marinc
dafnier i laboratoriet. Fra udenlandske undersggelser ved man, at
forekomsten af dafnier ofte er storst i sensommeren i forbindelse
med opblomstringer af store dinoflagellater (f.cks. Gieskes 1971,
Erikson 1974). Under Bpjeprojecktet blev biomassen af marine
dafnier undersegt (Fig. 5.10). De to slegter Podon og Evadne
dominerede totalt biomassen, fi cksemplarer af slegten Pleopis blev
dog observeret. Podon og Evadne var tilstede gennem hele dret, og
mere markante koncentrationer forekommer i forbindeise med
forirs— og Ceratium—opblomstringerne. I forbindelse med Cera-—
tium-opblomstringen i efterdret 1989 udgjorde dafnierne en vasent—
lig del af den samlede mesozooplankton biomasse, mellem 20-60%
(i gennemsnit 28%), og var i vid udstrzkning medansvarlige for
greesnings-kontrollen af denne opblomstring.

Udover de planktoniske vandlopper og dafnier var der kun to andre
holoplanktoniske grupper af kvantitativ betydning, harpacticoide
vandlopper (overvejende bundlevende former) og appendicularier,
Fig. 5.11a og b. Antallet af harpacticoide vandlopper var relativt
hejt sommeren igennem og fulgte stort set fordelingen af de gvrige
vandlopper. Antallet af den anden betydende gruppe, Appendicu-
laria, kulminerede i forbindelse med fordrs— og efterdrsopblomstrin-
gerne.
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Biomassen gennem 1989 af de to dominerende dafniearter i sydlige
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Antallet af A) harpacticiode vandlopper og B) appendicularier gen-
nem 1989 i sydlige Kattegat.

Blandt meroplanktonet (Fig. 5.12a—d) er muslingelarver &ret rundt
den dominerende gruppe. Den hgjeste koncentration blev registreret
midt pd sommeren. Antallet af snegle— og pighude larver toppede i
august-september 1 forbindelse med dinoflagellatopblomstringen.
Koncentrationen af bgrsteormelarver var ringe ret igennem. Udover
de her omtalte meroplanktoniske grupper fandtes der til tider f4
larver af benthiske krebsdyr og mosdyr i plankton (ikke vist).
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Antallet af meroplankton gennem 1989 i sydlige Kattegat. A) mus-
lingelarver, B) sneglelarver, C) pighudelarver, D) bgrsteormelarver.

5.8 Skagerrak

I det foregdende har vi alene beskaftiget os med tidsmessige varia—
tioner i hydrodynamiske processer, disses indvirkning pé fytoplank—
tonets produktion og stgrrelsessammensatning samt det resulterende
respons i mesozooplanktonet. I forbindelse med Hav90 programmet
har vi imidlertid gennemfert en rakke underspgelser af mesozoo-
planktonets produktion og kobling til hydrodynamikken i Skagerrak
(Kigrboe et al. 1990, Peterson ef al. 1991, Tiselius et al. in press),
og disse data kan bruges til at beskrive horisontale variationer.

I Fig. 5.13 er vist data fra et transekt gennem Skagerrak opmalt i

maj maned. Skagerrak er karakteriseret ved at skillefladen (spring—
laget) er kuppelformet: det gvre opblandede lag er tyndt i midten og
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dybt i periferien (Fig. 5.13a). Der er altsd en betydelig horisontal
variation 1 intensiteten af vertikal opblanding og i beliggenheden af
springlaget, som minder om den sesonmassige variation i tem-
pererede havomrader: sejler man sdledes langs transcktet fra Hirts—
hals i Jylland til Torungen i Norge, starter man i helt opblandet
vand (svarende til vinter), bevager sig mod tiltagende vertikal
lagdeling (forr) til en markant stabiliseret vandsejle i den centrale
del (sommer); videre mod den Norske kyst gges intensiteten af den
vertikale opblanding i overfladelaget atter (efterfr). Biomasse~ og
storrelsesfordelingen af planktonalger samt vandloppernes produk-
tivitet langs dette transekt minder tilsvarende om arstidsvariationen i
tempererede farvande: Der er opblomstringer i begge overgangsom-
rider mellem delvist opblandet og kraftigt lagdelt vand (hhv. i
bundvandet nar station 3 og i overfladen omkring station 10, Fig.
5.13b). Sterrelsesfordelingen af planktonalger, udtrykt som volu-
menforholdet mellem store (> 8 um) og sma (< 8 um) alger, viser
at den centrale, lagdelte del af Skagerrak er karakteriseret af smd
former, medens de perifere, mere opblandede omrader er domineret
af store former (Fig. 5.13c). Endelig er produktiviteten (malt som
xgproduktion) hos to vandloppearter, Acartia clausi og Temora
longicornis, mindst i den centrale del og stgrst i periferien af Ska—
gerrak (Fig. 5.13d). Hvor de tidsmassige undersegelser i Kattegat
har demonstrerct vandloppeproduktionens cpisodiske karakter,
demonstrerer disse data, at vandloppeproduktionen ydermere hori-
sontalt er lokaliseret til hydrodynamiske processer, der transporterer
nzringssalte til overfladen, og giver anledning til opblomstringer af
store planktonalger. Mekanismerne er precis de samme.

5.9 Sammenfatning og konklusijon

Masseopblomstringer af planktonalger i de danske farvande har
gennem de senere &r veret genstand for en betydelig offentlig
opmarksomhed. Dette skyldes dels at disse opblomstringer ofte er
direkte synlige for den miljgbekymrede offentlighed, dels den
potentielle rolle af sddanne opblomstringer for udviklingen af
iltsvind 1 vore farvande. De tre arligt tilbagevendende opblomst-
ringer, som isxr er behandlet i denne rapport, er alle karakteriseret
af store alger. Idet vandlopperne og det ¢vrige mesozooplankton er
de kvantitativt vigtigste grassere pd netplanktonet, er en beskrivelse
af mesozooplanktonets populationsdynamik og gresning en vigtig
forudsztning for forstielsen af disse opblomstringer.

Fig. 5.13

Vertikal fordeling af A) Sigma-t, B) Klorofyl, C) forholdet mellem
store (> 8 um) og sma (< 8 um) alger og cegproduktionen hos
vandlopperne Temora longicornis og Acartia clausi langs et tran—
sekt pa tveers af Skagerrak (Hirtshals—Torungen) i maj 1988.
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Underspgelserne i Kattegat er de fgrste af sin art i et kystnart
omrade, hvor vandloppernes biomasse, produktion og grasning er
blevet fulgt gennem en hel drscyklus med sd hgj en tidsmessig
oplpsning. Specielt har anvendelsen af en meget tids— og stedsspe—
cifik metode til bestemmelse af produktivitet, produktion og gras-
ning (xgproduktionsmetoden) givet anledning til en mere nuanceret
opfattelse af vandloppernes (og det gvrige mesozooplanktons)
betydning for omstningen af den pelagiske primarproduktion
gennem dret end tidligere studier i kystnere omrider, som over—
vejende har baseret sig pA biomassemalinger.

Opblomstringer af netplanton er typisk resultatet af lokalt eller
periodisk forpget tilgzngelighed af uorganiske nzringssaltc og lys i
den fotiske zone og muliggeres af en betydelig tidsmassig for-
sinkelse 1 mesozooplanktonets numeriske respons. Vi har i denne
rapport pd den ene side beskrevet, hvordan mesozoopianktoncts
produktion syntes n@je koblet til disse opblomstringer, og at meso—
zooplanktonets produktion derved bliver af en meget periodisk
karakter og ultimativt styret af de samme processer, som genererer
netplanktonopblomstringer. Og vi har pé den anden side beskrevet
den betydelige tidsforsinkelse i mesozooplanktonets numeriske
respons, som bevirker at mesozooplanktonet ikke er i stand til at
kontrollere netplanktonopblomstringerne. Pa arsbasis @der vand-
lopperne, som udger den kvantitativt vasentligste del af mesozo-
oplanktonet, siledes kun svarende til ca. 13% af primarproduktio—
nen. Den betydelige tidsforsinkelse i mesozooplanktonets numeriske
respons bevirker imidlertid, at mesozooplanktonet midt pd som-
meren, hvor biomassen er sterst, 1 vid udstrekning er i stand til at
begreense netplanktonet. Det er saledes karakteristisk at de to stgrste
netplanktonopblomstringer, fordrs— og efterdrsopblomstringerne af
kiselalger, indtreffer p& arstider, hvor mesozooplanktonbiomassen er
lavest, medens sensommeropblomstringen af dinoflagellater begran-—
scs af mesozooplanktonet. Det er ogsa i overensstemmelse med
vores beskrivelse, at kraftige planktonopblomstringer midt pd som-
meren typisk bestar af giftige flagellater, som vandloppemne ikke
kan zde.

Set fra et fiskeribiologisk synspunkt giver vores beskrivelse ogsé
anledning til en xndret opfattelse af, hvad der ultimativt bestemmer
produktionen af fede for planktonadende fisk og fiskelarver. Langt
hovedparten af mesozooplanktonets produktion gennem dret er
koblet til episodiske netplanktonopblomstringer, og produktionen i
dc mellemliggende perioder, hvor mesozooplanktonbiomassen kan
vaere betydelig, er beskeden. Det bliver derved hyppigheden (i tid
og rum) af de occanografiske "begivenheder”, som giver anledning
til lokale eller episodiske netplanktonopblomstringer og dermed
zooplanktonproduktion, snarere end et havomrades samlede primar—
produktion, der i sidste ende er bestemmende for fpdetilgengelig—
heden for planktonzdende fisk og fiskelarver. Samspillet mellem
net~ og mesozooplankton har saledes bade "gode" og "negative”
effekter; det er en vasentlig forudstning for sdvel masseop—blom-—



stringer af fytoplankton, med potentielt iltsvind til falge, sdvel som
for fiskeproduktion og fiskeri i vore farvande.
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6. Primzrproduktion

Katherine Richardson og Alice Christoffersen
Danmarks Fiskeri- og Havunderspgelser
Charlottenlund Slot

2920 Charlottenlund

6.1 Indledning

De mere eller mindre &rligt tilbagevendende tilfzlde af iltsvind
(hypoxi og anoxi) der cr observeret i lgbet af 80'erne i det sydlige
Kattegat og Belthavet har fert til betydelig spekulation om stgrrel-
sesordenen af disse farvandes produktion af organisk materiale. Men
hidtil er de fleste underspgelser af pelagisk produktion og omsat-
ning i de dbne farvande i denne region udfert i begrensede tids—
perioder (Nicolajsen et al. 1983, Astheimer & Haardt 1984, Ri-
chardson 1985, Nielsen et al. 1990). Underspgelser af arlige men-
stre (variationer) (Nicolaisen & Christensen 1986) har i stor ud-
strekning drejet sig om biomasse og ikke produktionsfordeling.

Alle studierne, som er nzvnt ovenfor, viser tilstedevearelsen af en
springlagsklorofyltop under en del af eller i hele undersogelses—
perioden. Hvor hydrografiske data er prasenteret (Richardson 1985,
Nicolaisen & Christensen 1985, Nielsen et al. 1990) er det klart, at
koncentrationen er forbundet med pyknoklinen, som deler over-
fladevand med relativ lav salinitet (stammende fra @stersgen) og
bundvand med hgjere salinitet (stammende fra Skagerrak/Nordsgen).
Skent tilstedevearelsen af en springlagsklorofyltop i Kattegat er et
velkendt fanomen, har ingen af de undersagelser, der er foretaget
indtil videre, rejst spprgsmalet om, hvilken rolle springlagsfyto-
planktontoppe spiller for den totale produktion, som finder sted i
dennc region.

Undersegelsen, som beskrives her, har det specifikke formal at méle
den totale arlige primerproduktion, som finder sted i Kattegat og
beskrive arstidsvariation i fordeling og produktion af fytoplankton i
denne region.

6.2 Materiale og Metoder

6.2.1 Prgvetagning ved bgjen

Klorofyl a og primazrproduktionsbestemmelser blev gennemfgrt
igennem vandsgjlen ved Bajepositionen i det sydlige Kattegat fra
1988 til 1990. Den mest intensive dataindsamling fandt sted i 1989,
da 55 fytoplanktonbestemmelser blev gennemfprt ved stationen.
Disse bespg skete med ca. 2 ugers intervaller i lgbet af dret. Hertil
kommer 2 intensive provetagnings—perioder 1 1989 af ca. 3 ugers
varighed, hvor der hver dag blev indsamlet prover ved stationen
(nér vejret tillod det). Mindre intensiv prevetagning blev udfert i
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1988 og 1990. Data fra disse ar er medinddraget for at undersgge,
om Arstidsvariationen i fytoplankton fordeling/aktivitet identificeret i
1989 kan betragtes som typisk for omradet.

6.2.2 Prgvetagning fra undersggelsesskib DANA

I forbindelse med de indsamlede data pd rutinebesggene ved den
faste station, er der inkluderet data indsamlet p& et Dana-togt (Fi-
skeriministeriet) i Kattegat i lpbet af marts 1990. De metoder, der
blev anvendt pd Dana, er identiske med dem, som anvendtes pa
rutinebespgene ved den faste station med undtagelse af salinitet- og
temperatur—bestemmelser igennem vandsejlen. Ved rutinebesag pa
stationen blev disse parametre bestemt ved hjxlp af en "Salinity-
Temperature Bridge" (Type M.C.5, Electronic Switchgear, (London)
Ltd.). Ombord p& Dana blev salinitet (S%o) og temperatur (T°) mélt
ved hjzlp af en Niel Brown CTD. Lysintensitet igennem vandsgjlen
blev bestemt pa alle stationer/besgg. Uorganisk naringssaltbestem—
melser blev udfgrt i henhold til metoder angivet af Grasshoff
(1976).

6.2.3 Klorofylmalinger

Klorofyl a ekstraktioner (90% acetone) blev udfert pa 3-5 for-
skellige dybder (valgt pé basis af en fluoroscensprofil ved hjzlp af
et "Q Instruments" fluorometer) efter Lorenzenmetoden (Strickland
& Parsons 1972). Ud over dc belgelangder, som anbefales cfter
Lorcnzenmetoden, blev absorption malt ved 480 nm pé acctone—
ckstrakter. 480/665 forhold (korrigeret for absorption ved 750 nm)
blev brugt som en kvalitetsindikator af naringssalt (kvalstof)
udtgmning i fytoplanktonkolonierne (se Heath er al. 1990).

6.2.4 Primaerproduktionsmalinger

Primarproduktionsinkubationer blev lavet i scintillationsglas (med
plastikbekledte 18g). Praver til inkubation (9 ml/scintillationsglas)
blev indsamlet fra 2-3 dybder igennem vandsgjlen. Praver i over-
fladen (ca. 2,5 m) og i1 pyknoklinen (eller midt i vandsgjlen) blev
altid taget. I nogle tilfelde blev der ogsa taget en prgve under
pyknoklinen. I 1988 blev der udfert 2 typer af inkubationer: 1 den
forste blev 6 replikater returneret til indsamlingsdybden og inkuberet
i 2-3 timer. Den anden metode og den metode som i de senere r cr
anvendt involverer brugen af en inkubator med naturligt lys; inku—
batoren afkeles i havvand og anbringes pa skibsdekket. Inkubatoren
er delt ind 1 rum dakket med forskellige filtre, siledes at inkubatio—
ner kan gennemfores ved 6 forskellige lysintensiteter (foton fluxe)
og i mgrke. Ca. 0,75 pCi**CO, (Carbon 14 Centralen, Hgrsholm)
blev tilsat til hvert glas ved start af inkubation, og 3 replikater blev
inkuberet (2-3 timer) ved forskellige lysintensiteter. Indholdet af **C
blev underspgt ved at tage 50 ul ekstra prover fra inkubationsmediet
og tilsztte 0,5 ml B-fenylthylamin. Disse prover blev opbevaret til
senere méiling. Inkubationerne blev stoppet ved at tilsatte 0,1 ml 2N
HCI og anbringe ampullerne i me@rke. Indstrdling blev malt med 10
min intervaller under hele inkubationsperioden ved hjzlp af en
kosinusindsamler.



Ved ankomst til laboratoriet blev prgverne gennemboblet (luft; 30
minutter) for at fjeme overskydende CO,, og scintillationsvaske
(Instagel) blev tilsat. Indhold af radioaktivitet blev mélt p4 Carbon
14 Centralen. Inkubationsdata blev omsat til fotosyntese versus
Foton Flux intensiteter (P vs I) kurver efter retningslinier beskrevet
i Richardson (1987).

Skent det formodes, at *C metoden méler noget midt imellem
netto— og bruttofotosyntese, er der ikke lavet nogen korrektion for
respiration. Begrundelsen for ikke at inkludere en respirationskor—
rektion er usikkerheden om, hvad “C metoden faktisk méler (se
Peterson 1980), og cfterhdnden er der samlet bevis for, at “C
metoden i nogle tilfelde kan undervurdere nettofotosyntesen (Li &
Goldman 1981, Richardson et al. 1984, A.M. Jespersen, upubliceret
data). Med denne usikkerhed synes det overflgdigt at lave en kor—
rektion (af usikker stgrrelsesorden, men sandsynligvis omkring
10%). 1 alle tilfeelde giver “C produktionsdata kun et skgn over de
underspgte processer.

6.2.5 Beregning af deégnproduktion

Da den anvendte metode til beregning af degnproduktion har vist
sig at pdvirke de opndede resultater markant (Anon. 1990), gives der
her en mere detaljeret beskrivelse af den anvendte model. Modellen
anvender faktisk dagslengde for hver 15. dag i hver méned. Lys
formodes at stige proportionalt og falde i labet af dagen efter det
samme menster hver mned. Imidlertid varierer maksimumindstra—
lingen midt pd dagen fra méned til méned. En matrix, som beskriver
lysklimaet under vandet for hver time med 1 m interval, er siledes
genereret ved hjzlp af brugen af en lysdempende koefficient (k)
opndet efter Lambert-Beer's lov. Formerne pd P vs I kurverne
opnéct ved forskellige dybder formodes at vare representativ for de
vandmasser, hvor prgverne er taget (som angivet ved den hydrogra—
fiske profil foretaget ved hver station). Imidlertid formodes P, at
vere en linezr funktion af klorofylkoncentration indenfor de for—
skellige vandmasser. Fluoroscensprofiler blev omdannet til klorofyl-
koncentration for hver 1 m dybdeinterval. Ved at anvende lysma-
trixen til P vs [ kurve og P, bestemt for hver dybde gives et
overslag over dggnproduktionen.

Til beregning af drsproduktionen blev et ugentligt gennemsnit
bestemt for disse perioder, hvor mere end 1 pregve blev indsamlet pr.
uge. Hvor der kun indsamledes én preve, formodes denne at vare
repraesentativ for dagene i den pagaldende uge, og i de uger hvor
der ingen prever blev taget, blev degnprimarproduktionsverdien
fastsat via ekstrapolation. Gennemsnit for degnvardierne for hver
uge blev beregnet og ganget med 365 for at give arsproduktion.
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6.3 Resultater

6.3.1 Klorofylfordeling

Fordelingen af klorofyl @ i overfladevand (2,5 m) for 1989 er vist i
Fig. 6.1. En markant fordrsopblomstring ses i lgbet af ugerne 11-14
(dvs. de sidste 3 uger af marts og forste uge af april). I lgbet af
sommermanederne var klorofylkoncentrationen 1 overfladevand
generelt under 2 pg 17", Der kan have veret en let stigning i over—
flade klorofylkoncentrationer i forbindelse med en Ceratium op—
blomstring (de domininerende arter er C. furca, C. tripos og C.
fusus) omkring uge 35 {ca. 1. september). Imidlertid var provetag—
ning i denne periode mere intensiv end i den omkringliggende
periode, og den statistiske signifikans af den formodede stigning kan
ikke fastlzgges. Klorofylkoncentrationen i overfladevand begyndte
at stige omkring uge 45 (midt i november) og ndede en vardi pd
over 5 ug 1™ i uge 51 (midt i december).

1989

106

Week

Fig. 6.1

Klorofyl a fordeling (ug 1”!) i overfladen (2,5 m) ved en fast posi—
tion i det sydlige Kattegat i 1989.

De hgjeste klorofyl a koncentrationer malt under fordrsopblomstrin—
gen synes forbundet med en frontpassage ved den faste station
udtrykt ved tilstedevarelsen af lavere salinitet 1 overfladen (Fig.

6.2). Fra salinitetsfordelingen kan det konkluderes, at denne front
angiver grensen for udlgb fra Dstersgen.

Fra den 24. til 27. marts 1990 blev CTD og overflade klorofyldata
indsamlet pd 19 stationer i Kattegat mellem 55°50'N og S7°00'N
under fordrsopblomstringen. Ved at afbilde overflade klorofylkon-
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Fig. 6.2
Fordeling af a) salinitet (S %o) og b) klorofyl a (ug ™) igennem
vandsgjlen ved en fast position i det sydlige Kattegat i perioden
omkring og under forarsopblomstringen i 1989.
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Fig. 6.3

Klorofyl a (ug ") i overflade (2,5) vand udtrykt som funktion af
salinitet af overfladevand pa alle stationer syd for 57°00'N og nord
for 55°50'N fra togt 90/3 med havundersggelsesskibet DANA i
Kattegat fra 24-27. marts 1990.

107



108

centrationer som en funktion af overflade salinitet (Fig. 6.3) ses, at
forhgjet klorofylkoncentration er forbundet med overgangsvandene
mellem Kattegat og det lavere salinitetsudlgb fra @stersgen og ikke
selve udlgbet fra Psterspen.

Den 26. marts 1990 (uge 13) blev 4 stationer pa en linie, der skarer
positionen for den faste station meget txt, indgdende undersegt.
Overflade klorofylfordelinger og salinitetsfordelinger gennem vand-
spjlen er vist i Fig. 6.4a og b. Station 2 svarer meget ngje til den
faste prgveindsamlingsstation. Det ses som i 1989, at de hgjeste
klorofylkoncentrationer er forbundet med frontvande. Men pd det
tidspunkt strakte fronten sig ikke til den faste station. Grunden fil at
man observerede de lave overflade klorofylkoncentrationer ved den
faste station i 1990 i sammenligning med 1989 (hgjest i forrsop-
blomstringen 1990 = 5,4 g 1™') kan vere, at fronten ikke strakte sig
over den faste prgvestation i 1990. Beregnet dggnprimarproduktion
under forarsopblomstringen ved den faste station er tilsvarende
lavere 1 1990 end i 1989.

Klorofyl a koncentration ved 2,5 m delt med den hgjeste klorofyl-
koncentration malt i vandsgjlen (bestemt ved ckstraktion, ikke
fluoroscens) er indtegnet i Fig. 6.5. Fra tidspunktet for fordrsop-
blomstringens opher (uge 14-15) til Ceratium opblomstringen i
begyndelsen af september, var maksimum klorfofylkoncentratio—
nerne forbundet med springlagsklorofyltoppe (klorofyl ved 2,5
m/hejeste klorofylkoncentration <1). Som regel er disse spring—
lagsklorofyltoppe forbundet med isopyknaler.

14 beseg til den faste station udfgrt i perioden 28. maj til 16. juni
1988 viser ogsd, at tilstedevarelsen af springlagsklorofyltoppe alle
er forbundet med isopyknaler p& nzr ved et bespgg. For begge ar
kunne koncentrationsmangden variere betydeligt fra dag til dag,
Under den intensive provetagning i 1988 varierede klorofylkon—
centrationen i springlagstoppen fra 10,2 ug 1" (nér Chrysochromu—
lina polylepis var tilstede ved pyknoklinen) til 0,4 pg ™. Overflade
(2,5 m) klorofyl a koncentrationer varierede fra 0,2 til 0,7 pg 17" i
lgbet af samme periode.

Springlagsklorofyltoppe kan bidrage vasentligt til den primarpro-
duktion, som findes ved den faste station. Fig. 6.6 viser fordelingen
af prim&mproduktion gennem vandsegijlen den 31. maj 1988 (hvor
Chrysochromulina polylepis var tilstede i pyknoklinen). Denne
profil blev genereret ved hjelp af inkubationsdata (hvor en P vs I
kurve blev genereret og total dagsproduktion kan beregnes). Under
C. polylepis opblomstringen viste in situ inkubationer imidlertid, at
timeproduktionsrater ved 10,5 m var op til 30 gange stgrre end ved
2,5 m. Lignende profiler sas fra april til oktober i 1989. Der findes
ingen primarproduktionsdata fra august 1989. Imidlertid viser
klorofylfordelingerne i denne periode (ugeme 31-35) tilstedevarelse
af betydelige klorofyltoppe i en rxkke tilfelde (se Fig. 6.5). Fem
primarproduktionsmalinger blev udfert 5 dage i1 august ved Bo—
jestationen i 1990. Der fandtes et produktivt algelag ved pyknokli-



nen alle dagene. Desuden var der aktive springlagsfytoplanktontoppe
ved Bgjestationen den 6. og 24. september 1990, som bidrog be-
tydeligt til vandsegjlens totale produktion.

Surface chlorophylla (pg 1™
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Fig. 64

a) Overfladeklorofyl (2,5 m) pa fire stationer pad et sydvest—nordgpst
transekt i det sydlige Kattegat indsamlet den 26. marts 1990. b) Sa-
linitetsfordelinger gennem vandsgjlen pa det samme transekt. Sta—
tion 2 med koordinater 56°12'N og 12°03'E ligger teettest pd den
faste prgveposition.

6.3.2 Primzrproduktion og nzringssaltfordeling

Den mélte fordeling af primaerproduktion ved den faste station i
1989 er vist i Fig. 6.7. Her ses betydningen af springlagsklorofyl-
toppe ved prim&rproduktion ved at relativ hgj primarproduktion
bibeholdes i perioden, der fplger efter fordrsopblomstringen indtil
ugerne 28 og 30 (sidste halvdel af juli). Den intensive prgvetagning
mellem ugerne 22-24 (maj—juni) i 1988 viser ogsd betydningen af
springlagsklorofyltoppe ved fordelingen af total deégnprimarpro-
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Fig. 6.5

Overflade (2,5 m) klorofyl a koncentrationer (ug 1) delt med den
hojeste klorofyl koncentration malt (ved ekstraktion) i vandsgjlen.
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Fig. 6.6

Fordeling af primeerproduktion igennem vandsgjlen den 31. maj
1988. Pd det tidspunkt dominerede Chrysochromulina polylepis ved

pyknoklinen. Total primeerproduktion for disse data blev beregnet til
2796 mg C m™d™".

duktion. I lpbet af denne periode blev der mélt en betydelig varia—-
tion af den ansliede degnproduktion (209-2796 mg C m™2d™).
Denne variation reflekterer afvigelserne af stprrelsesordenen af den
springlagstop, som er diskuteret ovenfor. Gennemsnittet af dggn—
prim&rproduktionen i denne periode var 916 mg C m™d™".
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Daglig primeerproduktion ved en fast station i det sydlige Kattegat i
1989. Uger, hvor der findes malinger fra flere dage, betegnes

med *,

480/665 absorptionsforhold pa klorofylekstraktioner er vist i Fig.
6.8. Denne ratio er vist at vare relateret kvalitativt til neringssalt—
status (kulstof/kvelstof forhold) af fytoplankton (Watson & Osborne
1979, Heath et al. 1990). Man kan ikke ud fra forholdet sige pracis,
hvorndr nzringssaltbegraensning indtraeder, men vaerdier i narheden
af eller over 2,0 viser nxringssalt (kvalstof) begrensning. Stig—
ningen i 480/665 forhold fra 1,1 til over 2,0 i overfladevand i
ugerne efter forirsopblomstringen viser begyndelsen til kvalstofbe-
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Fig. 6.8
Fordeling af 480/665 absorptionsforhold igennem vandsgjlen ved en
fast station i det sydlige Kattegat i 1989. Veerdier over ca. 2,0
(skygget) viser en fytoplanktonpopulation, som er neringssalt
(kveelstof) begraenset (se Heath et al. 1990).
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grensning i overfladen efter forarsopblomstringen. I Fig. 6.9 er vist
nitrat og silikatfordelinger igennem vandsgjlen ved den faste station
i lpbet af perioden omkring fordrsopblomstringen i 1989. Nitrat sas

ikke laengere fra uge 13 (28. marts), mens silikat sds under hele
perioden.
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Fig. 6.9

a) Nitrat (umol I™!) og b) silikat (umol 1!) koncentrationer igennem

vandsgjlen i perioden under forarsopblomstringen ved en fast
station i det sydlige Kattegat i 1989.

Uge 13 er ogsd det punkt, hvor springlagsklorofylkoncentrationer
forst observeredes i 1989 (Fig. 6.5).

480/665 forhold angiver nzringssaltbegranset fytoplankton igennem
hele vandsgjlen fra ca. uge 28 til ca. uge 39. Naringssaltkoncentra-



tioner igennem vandsgjlen ved den faste station i sommerméanederne
findes desvaerre ikke. Danmarks Miljpundersggelser har hvert ir pa
forskellige tidspunkter af &ret gennemfert rutinemaessig indsamling
af neringssaltprgver i det sydlige Kattegat. Den gennemsnitlige
bundkoncentration af nitrat blev observeret i det sydlige Kattegat
under moniteringstogtet fra 10-14. juli 1989 og var 12,6 umol 1!
(STD = 2,9 n = 5). P4 togtet i august var denne vardi 9,6 pg mol
I""(STD = 1,8 n = 5).

De gennemsnitlige nitratkoncentrationer i vand nar bunden fra
stationer med en dybde p over 20 m, som findes i det Internatio—
nale Havforskningsrdds database for drene 19711987, er indtegnet
for august i Fig. 6.10. Stationerne er udvalgt fra 2 omrader i det
sydlige Kattegat (55°55'-56°50'N; 11°30'-12°20'E og 55°55'-
56°35'N; 10°40'-11°30'E). Det ses, at nitratkoncentrationer i vand
nzr bunden (fra det begrensede materiale, der er til rddighed) er
steget fra <2,0 pmol I i begyndelsen af 70'ernc til >6 pmol 1™ i dc
senere ar, og at de nitratvardicr, som i 1989 er set nar bunden,
passer med den tendens, som cr observeret i de senere Ar.
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Fig. 6.10

Gennemsnitlige nitratkoncentrationer (umol 1”') fra vand neer
bunden i det sydlige Kattegat i perioden fra 1971-1987. Data er
taget fra ICES database og inkluderer stationer med en dybde >20
m og som er placeret indenfor 55°55'-56°50'N; 11°30'-12°20'E
eller 55°55'-56°35'N; 10°40'-11°30'E.
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480/665 forhold tyder pd, at der var naringssaltbegranset fyto-
plankton i bundvandet i sommeren 1989, men nitratkoncentratio-
nerne nar bunden viser, at kvalstof var til stede i bundvand (Fig.
6.8). De mélte lysekstinktionskoefficienter for vandsgjien ved den
fastc station viser imidlertid, at i lgbet af juli og august ligger 1%
niveauet mellem ca. 15 og 18 m. Undersggelse af nitratkoncentra—
tioner ved 15 og 20 m ved stationen ner den faste position fra maj
til september 1989 (Tabel 6.1) antyder, at nitrat ikke kan ses ved 15
m i august, og kun meget lave koncentrationer er mélt ved 20 m.
Dette viser, at nutriklinen 1% nar eller under 1% indstralingsniveau-
et i sensommeren 1989. Mangel pd kvelstof i den eufotiske zone
kan bade forklare den tilsyneladende kvalstofbegrensning af fy—
toplankton i vandsgjlen (Fig. 6.8) og det fald i primarproduktion
(Fig. 6.7), der blev set ved den faste position i sensommeren 1989.

29.5 11.7 148 18.9
15 m 0,2 0,5 0,7 0,3
20 m 12,4 11,5 0,7 1,3

Tabel 6.1

Nitratkoncentrationer (umol 1') ved 15 og 20 m fra maj til septem—
ber | 1982 i det sydlige Kattegat (56°10'N; 11°48'E) neer ved den
faste position (56°11'N, 12°4'E), som diskuteres i teksten. Data fra
Danmarks Miljpundersggelser.

Det var ogsd muligt at f3 en datatidsscric over nitratkoncentrationer
ved 15 og 20 m i ménederne juli og august fra Damarks Miljg-
undersggelser fra en station, som 13 ca. 30 spmil nord for den faste
position (Tabel 6.2). Af tabellen ses, af lave eller ikke—pdviselige
nitratkoncentrationer ofte findes ved 15 m bade i juli og august.
Koncentrationer ved 20 m kan vre hgje i juli, men med undtagelse
af 1983, hvor de faldt til under 1,0 umol ™' i august. Under hen—
syntagen til dybden af nutriklinen synes det som om 1989 har fulgt
mensteret, som er observeret for de senere Ar.

Et fald i total degnproduktion i 1989 (Fig. 6.7) indtreffer efter uge
28, hvor nutriklinen formodes at nxzrme sig clicr falde under 1% af
indstralingsdybden. Primarproduktion begynder at stige igen i uger—
ne 37 og 44, hvilket falder sammen med perioden, hvor nerings—
saltbcgreensningen tilsyneladende slutter (Fig. 6.8).

Skgnt prgveindsamlingen i efterdret 1989 ikke var sd hyppig som i
fordret, er storrelsesordenen af den ansldede primarproduktion i
overensstemmelse med den som blev mélt i 1988, hvor prevetag—
ningen var mere intensiv. I 1988 (24. oktober til 11. november,
ugerne 43-45) blev der taget 15 prover ved den faste station.



Juli August

1981 15m 0,5 0
20m 0,2 0,4
1982 15m 0 0
20m 0,7 0
1983 15m 0 0,1
20m 10,6 2,1
1984 15m 02 0
20m 0,1 0
1985 15m 0,1 0
20m 0,1 0,1
1986 15m 0,7 0
20m 1,9 0.5
1987 15m 0,1 0,5
20m 1,9 0,5
1988 15m ingen data 0
20m ingen data 0
Tabel 6.2

Nitratkoncentrationer (umol I”') ved 15 og 20 m i Ipbet af mdne~-
derne juli og august ved en station i det sydlige Kattegat
(56°40'N; 12°07'E) neer ved den faste position (56°11'N; 12°04°E) i
lobet af 1980'erne, som diskuteres i teksten. Data fra Danmarks
Miljgundersggelser.

Gennemsnittet af dggnprim&rproduktion for denne periode var 923
mg C m™d™, hvilket svarer til det, der blev malt i 1989 (s¢ Fig.
6.7). 1 1990 blev der foretaget flere primarproduktionsmélinger i
cfteréret. Dognproduktion den 4. oktober blev malt til 88 mg (C m™
d™"; den 11. oktober 531 mg C m2d™, og den 30. oktober var det
259 mg C m™d™.

Den 13. november blev dggnproduktion mélt til 142 mg C m™2d ",
og den 6. december blev den mélt til 223 mg C m™d™.

Primarproduktionsvardien, som maéltes i uge 51 i 1989 forekommer
lav i sammenligning med de samtidigt maite klorofylveerdier (Fig.
6.1). Imidlertid skal det bemarkes, at indstrlingen pd prevetag-
ningsdagen var yderst lav, og de P vs I kurver, der blev genereret i
inkubator ved naturligt lys viser, at fotosyntesen sandsynligvis er
undervurderet i beregning af degnprimarproduktion.

Den totale &rsproduktion ved den faste station i 1989, cr mélt til at
veere ca. 290 g C m™.
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6.3.3 Betydning af forirsopblomstringen for arsproduktionen
For&rsopblomstringen fandt sted i ugerne 11-14. Der er 1 méling af
dpgnprimzrproduktion i uge 11 (x = 772 mg C m2d™). Der er §
mélinger i uge 13 (x = 3614 mg C m°d™") og 4 mélinger i uge 14
(x = 1417 mg C m™*d™"). Der er ingen mélinger i uge 12, men vi
kan ansld en vardi, som ligger midt imcllem det mélte for ugerne
11 og 14 (2193 mg C m™d™"). Ved at tage gennemsnittet af dggn—
produktionsbestemmelser for de 4 uger og gange med 28 dage ses,
at ca. 56 g C m™ dannedes i lgbet af fordrsopblomstringen, hvilket
svarer til ca. 19% af den totale &rlige primarproduktion ved denne
station.

6.3.4 Betydning af pyknoklinpopulationen for irsproduktionen
Det er ikke s ligetil at beregne fordeling af total primarproduktion
med den fotosyntese, som sker i springlagsklorofyltoppene p grund
af a) den stprre variation som ses i springlagsfytoplanktontoppe og
b) vanskeligheden ved nejagtig prevetagning af de springlagstoppe,
som kunne vere fra 1-2 m til ca. 10 m i dybden. Springlagskloro—
fyltoppe blev set konstant i perioden fra ca. uge 15 til 35 (se Fig.
6.5). Undertiden blev op til ca. 90% af den totale dpgnprimarpro-
duktion beregnet til at finde sted i springlaget (se Fig. 6.6). Nar
springlagstoppene var mindre udtalt, blev der malt vardier pd 30-
40% af den totale vandsgjleproduktion. Anslar vi forsigtigt, at 50%
af den totale vandsejleproduktion findes i springlagsfytoplankton-
toppe i perioden fra ugerne 15-35, kan vi beregne, at ca. 87 g Cm™
blev bundet i springlagsfytoplanktontoppene i 1989. Dette svarer til,
at ca. 30% af den totale arlige primarproduktion, der finder sted
ved denne station.

6.4 Diskussion og konklusioner

6.4.1 Betydning af springlagsfytoplanktontoppe for den totale
primarproduktion

Denne underspgelse har vist den relative betydning af den primar-
produktion, der opstér i forbindelse med springlagsklorofyltoppe for
den totale primzrproduktion, der finder sted ved en fast station i det
sydlige Kattegat. I 1989 blev det ansldet, at ca. 19% af den totale
arlige primearproduktion ved denne station skete under forarsop-
blomstringen, mens ca. 30% af det totale blev bundet i forbindelse
med springlagsklorofyltoppe.

Som regel findes disse springlagstoppe ved pyknoklinen i lgbet af
sommermanederne i Kattegat szdvanligvis sammen med nutriklinen.
Springlagstoppe dominerer fordelingen af klorofyl a i perioden, som
folger umiddelbart efter forrsopblomstringen (tidlig april) til ca. 1.
september (Fig. 6.5). Denne periode svarer meget godt til den
periode, hvor 480/665 absorptionsforhold for acetoneekstrationer (se
Heath et al. 1990) viser naringssaltbegranset fytoplankton i over—
fladevand (Fig. 6.8). Det ma formodes, at tilstedevarelse af spring-
lagsfytoplanktonpopulationer er et resultat af, at der findes bade til-



streekkeligt lys og neringssalte i omrddet i denne periode.

Yderligere bevis pa denne konklusion ses i nedgangen 1 degnpri-
marproduktionsestimater, som blev observeret efter uge 28 (Fig.
6.7). Fra uge 28 viser 480/665 forhold, at nzringssaltbegr&nsningen
strekker sig over hele den cufotiske zone. Data som prasentercs her
viser, at nitrat ikke leengere er tilstede i lag over 1% indstralings—
niveauet i lgbet af midt—sensommer.

Til trods for den faldende indstrdling steg degnprim&rproduktions—
raten i efterdret 1989 (Fig. 6.6), da 480/665 forhold viser, at fyto—
planktonets biomasse ikke l&ngere er kontrollerct af nxringssalttil-

gangelighed.

6.4.2 Forirsopblomstringen

Forérsopblomstringen i underspgelsesomrddet synes mest udtalt i
frontregionen, der deler Kattegatvand og vand fra @stersgens udlgb
(Figs 6.2, 6.3 og 6.4). Forklaringen pd denne opblomstringsstimu-—
lering i frontvand findes ikke umiddeibart i forekomsten af uorgani-
ske naringssalte i de 2 vandmasser. Rutinemoniteringstogter udfgrt
af Danmarks Miljpundersggelscr (G. Artebjerg, upublicerede data)
fra 12-23. februar og 12-22. marts 1990 viser, at nitrat, silikat og
fosfat alle fandtes p& begge togter i mélelige koncentrationer pa
begge sider af fronten. (P& det andet togt blev der indsamlet prover
pi de stationer, som l& nzrmest den faste position mellem den 20.
og 22. marts). P4 dissc togter var nxringssaltkoncentrationen margi—
nalt hejere i udlgbsvand fra @sterspen end i overfladevand fra
Kattegat (udlgb fra @stersgen: nitrat februar/marts = 7.7/1.9 umol
17, silikat = 6.8/1.9 pmol 17, fosfat = 0.9/0.6 umol 1'; Kattegat
overfladevand: nitrat = 6.4/1.7 umol 17, silikat = 5.8/1.5 pmol I,
fosfat = 0.8/0.6 umol I'"). Den kendsgerning, at disse nzringssalte
kunne méles, viser at de ikke var begreensende pa nogen sider af
fronten fgr eller under fordrsopblomstringen i 1990. (Fald i forars—
opblomstringen i overfladevand synes imidlertid at vare relateret til
nzringssalttilforslen (nitrat) i overfladevand, se Fig. 6.9). Yderligere
studier af forholdet mellem fordrsopblomstring og frontaktivitet i
Kattegat er pakrzvet. Men én mulig forklaring pd de ggede kloro-
fylkoncentrationer i frontomrédet er at strukturen af vandsgjlen (en
formodet reduktion i dybden af "overfladelag") fremmer fytoplank-
tonvackst 1 omridet.

6.4.3 Kvalstoftilferslen og primaerproduktion

Denne underspgelse samt et antal andre undersggelser har vist, at
kvalstoftilstedevarelse er begreenset for primar-produktion i over—
fladevand i Kattegat i Ipbet af sommermancderne (Granéli 1984,
Granéli 1987, Larsson 1988). Hvis vi antager, at den arlige primar-
produktion (290 g C m™2), som maéltes ved den faste station i Katte—
gat er typisk for Kattegat og Bzlthavet som helhed (omridde =
38.000 km?), s& kan den totale &rlige primzrproduktion for dette
omrade anslas at vaere ca. 1 x 107 t C i 1989. Anvendelse af Red-
field ratio (C/N = 5.68 vagtforhold) viser et tilsvarende behov 1,8 x
10° t N.
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Den drlige nettotilfgrse] af den totale maengde kvalstof fra alle
kilder til Kattegat/Balthavet er anslet til 1,5 x 10° t N (Anon.
1987). Udover tilfprt kvelstof til systemet i Kattegat/Bzlthavet
findes der allerede en "kvealstof-pulje” i systemet. Da vinter kvael-
stofkoncentrationer i Kattegat er ca. 140 pg 17! kan "puljens” stpr-
relse i denne region beregnes til ca. 10° t N. Sledes kan der kun
geres rede for tilfgrsel af 2,5 x 10° t N, mens primarproduktions—
estimater viser, at 1,8 x 10° t N er ngdvendig for at underbygge
produktionen.

Der er mindst tre mulige forklaringer pd denne uoverensstemmelse:

1) Den 4rlige primarproduktion (ca. 290 g C m™ y™* kan vare
overvurderet. Dette synes usandsynligt, da uafhengige estimater (G.
Artebjeg, upubliceret) er af en lignende sterrelsesorden. Yderligere
vil Kattegat's eutrofierede tilstand argumentere imod en arlig primar
produktionsrate p& kun ca. 40 g C m™ y™', som er det maksimum,
der kan underbygges af den beregnede mangde kvalstof der er
disponibel. Allerede i 1950 registrerede Steeman Nielsen vardier af
arlig primarproduktion ved en station midt i Kattegat (" Anholt
Nord") p& mellem 70 og 110 g C m™ y™. (Data vist i Svansson
1975). Tilfelde af iltsvind i de senere ar viser hgjere primarpro—
duktionsforhold end i halvtredseme.

2) Tilferslen af kvelstof til systement kan veere undervurderet.
Denne forklaring synes usandsynlig, da kvealstofbalancen for Katte—
gat/Bzlthavet er blevet underspgt kritisk af flere forskere og inter-
essegrupper 1 forbindelse med de iltsvindsproblemer, man i de
senere &r har set i dette omrdde. Alle estimater er af samme stprrel-
sesorden. Saledes er det usandsynligt, at kvalstoftilfarsel til Katte~
gat/Bzlthavet undervurderes med en faktor pa ca. 7.

3) Den mest sandsynlige forklaring pd diskrepansen mellem den
kvezlstofmangde, som er ngdvendig for at underbygge primarpro-
duktionen i Kattegat/Bzlthavet og estimater af mangden af til-
gangeligt kvlstof er, at meget af det kvalstof, som bruges i
produktionen, bliver genbrugt i systemet. Saledes bruges noget eller
alt kvalstof, som ledes ind i systemet, mange gange i lpbet af et 4r.
Det cr vigtigt her at understrege, at "genbrug" indenfor systemet
ikke nedvendigvis er lig med "regencreret” produktion (sensu
Dugdale & Goering 1967). Nzringssalte transporteret fra bund til
overfladevand i lpbet af vakstssonen kan give anledning til "ny"
produktion (sensu Dugdale & Goering 1967). Hvis et kvalstofmole—
kyle f.cks. bliver inkorporeret i fytoplankton under for&rs—
opblomstring (ny produktion), som synker til bunds og bliver omsat
saledes, at kvalstof bliver frigjort til bundvandet, kan det blive
transporteret til overfladen, hvor det kan blive "genbrugt" og igen
give anledning til "ny" produktion.

Yderligere underspgelser er npdvendige for at afprgve hypotesen om
genbrug, men de betragtninger, som er beskrevet i ovennavate,
demonstrerer, at stgrrelsesordenen af primarproduktionen i Katte-



gat/Bzlthavet, ikke kan forklares med de kendte tilfersler af kveel-
stof til dette omrdde.

Hvis recirkulation af nzringssalte indenfor systemet er forklaringen
pa uoverensstemmelsen mellem den beregnede primarproduktion og
tilfersel af kvalstof i denne region, si er det usandsynligt, at alt
kvalstof som fores ind i systemet, ledes igennem produktionskreds—
lgbet det samme antal gange. I lpbet af vinterminederne eller tidligt
forir vil kvalstof i systemet vare mindre betydningsfuld, ndr
fytoplankton ikke er neringssaltbegranset end det er i det sene forar
og om sommeren, nir der er bevis for neringssaltbegraensning
indenfor fytoplanktonomrédet.

For at komme videre i forstielsen af eutrofieringsrelaterede pro-
cesser i Kattegat/Blthavet og betydningen af forskellige nxrings—
saltkilder pd planktondynamikken i denne region, er det ngdvendigt
i fremtiden at underspge neringssaltenes skabne, nir de kommer
ind i systemet ved forskellige dybder og pé forskellige tidspunkter
af 4rct og at kombinere denne viden med studicr af naringssaltenecs
udnyttelse og omsatningshastigheder pa forskellige tidspunkter af
aret.
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7. Opadrettet transport af neeringssalte til den
fotiske zone
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7.1 Introduktion

Primarproduktionen i havet, dvs. planktonalgernes vxkst, er baseret

pé to kilder af nzringssalte: 1) regenererede nzringssalte, der
produceres af heterotrofe organismer i den vandmasse hvori pri-
marproduktionen sker, dvs. i den fotiske zone og 2) "nye" narings—
salte, der tilferes udefra.

P3 baggrund af den forskellige oprindelse af nzringssaltene benev—
nes de to komponenter af primerproduktionen "regenereret” og "ny"
produktion (Dugdale & Goering 1967).

I oceanerne udg@r ny produktion fra mindre end 10% til ca. 30% af
den totale primzrproduktion (Eppley & Peterson 1979, Platt et al.
1989). I helt kystnzre omréder vil tilfgrsler af "nye" naringssalte
fra land vare af stor betydning, og ny produktion kan udggre en
vaesentlig andel af primarproduktionen (Carpenter & Dunham
1985).

Den totale primarproduktion er generelt hgjere i havomrider med
stor tilfgrsel af "nye"” naringssalte end i omrider med lille tilforsel
(Eppley & Peterson 1979, Eppley 1981).

Starrelsen af ny produktion er bestemmende, for hvor store mang-
der af organisk stof, der kan eksporteres ud af systemet. Eksporten
sker ved sedimentation til havbunden, ved transport til andre om-
rader og ved fiskeri. Det organiske stof, der synker ned til hav—
bunden, vil nedbrydes under forbrug af ilt, og i tilfzlde med stag-
nerende eller lagdelte vandmasser kan iltforbruget give ophav til
iltsvind. En stor ny produktion kan siledes gge risikoen for iltsvind.
Over et lengere tidsrum, f.eks. et &r, vil der generelt vere balance
mellem ny produktion og den eksporterede produktion (Eppley &
Peterson 1979).

De "nye" naringssalte tilfores ved vertikal transport fra dyberelig-
gende nzringsrige vandlag, fra luften, fra andre vandomrader og fra
land. Den relative betydning af de forskellige kilder afh®nger af
afstanden til land, stgrrelsen af ferskvandsafstrgmningen og af de
hydrografiske forhold.

Generelt er den vesentligste kilde til ny produktion i oceanerne
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naringssalte tilfgrt fra underliggende vandlag — den sdkaldte opad-
rettede transport, mens de landbaserede kilder far storre og stgrre
betydning jo mindre afstanden til land bliver.

I Kattegat vil sdvel opadrettet transport af nxringssalte samt til-
forsler fra land og andre havomrider have betydning for den ny
produktion. Betydningen af tilfgrslen af kvalstof fra luften er stadig
usikker.

Teoretiske beregninger har vist, at den opadrettede transport pd
arsbasis er betydningsfuld (Rydberg & Sundberg 1986, Hansen et
al. 1990). Underspgelser i Kattegat i 1988 viste, at algebiomassen i
springlaget 1 visse perioder er hgj (Kaas er al. 1990). Da algevakst i
springlaget er vist for en stor del at vare baseret pA nxringssalte fra
bundvandet (Harrison 1990), indikerer dette en vasentlig opadrettet
transport. Der er imidlertid ikke fgr den her beskrevne underspgelse
foretaget direkte mélinger til bestemmelse af den opadrettede trans—
port i Kattcgat.

Den opadrettede transport af naxringssalte kan beregnes pé forskel-
lige mider dels baseret pa fysiske paramctre, dels pé biologiske. De
fysiske beregninger sker pa basis af mélinger cller kalkulationer af
den turbulente energi i vandet. De biologiske beregninger er hyppigt
baseret p& mélinger af nitratforbruget i den fotiske zone, idet nitrat
udger hovedparten af den uorganiske kvalstofpulje 1 bundvandet.

To vasentlige forudsxtninger for at beregne den opadrettede kval-
stoftransport pd basis af nitratforbruget er: 1) at systemet er i balan—
ce (det forbrugte nitrat erstattes af nyt nitrat), og 2) at al det nye
nitrat i den fotiske zone stammer fra opadrettet transport, dvs. at der
kan ses bort fra horisontal tilfgrsel og in situ produktion. Kend-
skabet til Kattegats hydrografi var begrznset, da Bgjeprojektet star-
tede. P& basis af den foreliggende viden blev det antaget at horison-
tale tilfprsler var insignifikante i perioder med meget lave (ikke
milelige) nitratkoncentrationer i overfladevandet i Kattegat og til-
stgdende havomrdder.

Hvorvidt der foregir en signifikant in siru produktion af nitrat i den
fotiske zone er endnu usikkert. Nitratproduktionen (nitrifikationen) i
den fotiske zone er hidtil antaget at vere ubetydelig (Ward et al.
1989). Baggrunden for denne antagelse er bl.a. at nitrifikationen
hemmes af lys (Horrigan et al. 1981). Dertil kommer at metodiske
problemer har gjort det vanskeligt at bestemme in situ raterne. Flere
underspgelser har padvist et hgjt potentiale for nitratproduktion i de
gvre vandlag, og enkelte nyere underspgelser tyder pé at in situ
produktionen i nogle omrider kan vare betydelig, specielt i den
nedre del af den fotiske zone (Ward et al. 1989).

Nitratkoncentrationen i bundvandet er i stgrstedelen af vakstseso-
nen det altdominerende kvelstofnaringssalt, og den opadrettede
transport af nitrat kan derfor tages som udtryk for den opadrettede
transport af kvalstofnzringssalte. Under forudsatning af, at nitrifi-
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kationen og bakteriers nitratassimilation spiller en minimal rolle for
nitratomsatningen (begge aspekter ber underspges nxrmere), vil den
produktion, der er baseret pa nitrat veere identisk ned ny produktion
i situationer, hvor horisontal transport kan udelukkes.

Uorganisk fosfor i havet findes kun pd én form, som fosfat, dvs.
fosfor findes altid pAd samme kemiske form uanset om det er tilfort
eller regenereret. Den opadrettede transport af fosfor beregnes derfor
som differencen mellem det totale fosfatforbrug og den mazngde
fosfat der gendannes ved regenerationen i den fotiske zone. Som for
nitrat er en forudsatning for denne beregning at den horisontale
transport er ubetydelig.

Formédlet med den underspgelse, der omtales her, var at sammen—
holde biologisk baserede beregninger af den opadrettede transport
med fysisk baserede teoretiske beregninger, at oge forstielsen af
sammenhzngen mellem de hydrografiske forhold og tilgangen af
"nye" naringssalte ved opadrettet transport samt at bestemme ny
produktion i de situationer, hvor dette er relevant. I det fglgende
beskrives hovedresultaterne af underspgelsen ved Bpjestationen i det
sydgstlige Kattegat.

7.2 Materialer og metoder

Undersogelsen omfatter mélinger af: 1) optagelsen af nitrat-N i
dybdeprofiler, samt 2) optagelsen af fosfat—P og 3) remineralise—
ringen af fosfat-P i dybdeprofiler.

Optagelse af nitrat—N pr. m? er beregnet ved trapezintegration.
Optagelsen af "nyt"-P er beregnet som differencen mellem total
fosfatoptagelse og regenereringen af fosfat. Da denne difference
hyppigt var negativ er beregninger af opadrettet transport ikke
foretaget pd grundlag af "nyt"-P optag.
Den fysisk baserede beregning tager udgangspunkt i Pedersen
(1986). Pedersens beregningsmodel byvgger pa et to-laget vandsy-
stem, hvor vindinduceret blandingsenergi medferer en opblanding
(medrivning) af bundvand til overfladevandet.
Medrivningskocfficienten (V) er beskrevet ved:

Ve = blandingsenergien / a (a)
hvor salinitetsforskellen mellem de 2 lag og dybden af det gvre lag
indgér i a. Blandingsenergien er proportional med vindhastigheden i

tredje potens.

Transporten af naringssalte beregnes ved:
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hvor F er fluxen og M koncentrationen af det givne naringssalt i
det vandlag hvorfra medrivningen sker. Er systemet i balance (i

steady state) og den horisontale transport uvascntlig, kan formlen
omskrives til:

A=Vex M {c)

hvor A = optaget af nye nzringssalte i det gvre lag.
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Bgjestationen, april 1989. Den rumlige variation i a) nitratkoncen -
trationen (UM), b) fosfatkoncentrationen (uUM), c) nitratoptagelsen,
d) fosfatoptagelsen, e) fosfatremineraliseringen, f) "ny"—fosfatop -
tagelse. ¢) — f) er angivet i ug I'" t',
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Flg. behandling er koncentreret om malinger gennemfgrt pd Bo—
jestationen i april og august/september 1989.

Vandprgver blev indsamlet i 6 dybder fra overfladen og ned til det
primzre springlag (se kapitel 2). Prgverne blev analyseret for kon—
centrationen af nzringssalte (nitrat (NO3), nitrit (NO3), ammonium
(NH}) og fosfat (PO;")), partikulert organisk kvalstof, fosfor og
kulstof (PON, POP, POC) og i de fleste tilfzlde klorofyl a.
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Primzrproduktion, nitratoptagelse samt fosfatoptagelse og —remi-
neralisering blev malt i vandpreverne ved isotopteknik (HCO?3,
NO! og **P0O7"). Metodikken for neringssaltforsggene er ngjere
beskrevet i Kaas et al. (1991) med den forskel at inkubationerne i
denne underspgelse foregik i 0,5 I's polycarbonatflasker screenet for
at simulere in situ lysforholdene i den givne dybde. Inkubationerne
forlgb i 3-5 timer i dak-inkubatorer.

Nitratoptagelsesraterne blev bestemt ved 3 koncentrationer. Be—
regningen skete efter Dugdale & Wilkerson (1986). Fosfatoptagel—
ses— og remineraliseringsraterne er bestemt ved tracetilsatning og
beregnet i henhold til Harrison & Harris (1986).

Primzrproduktionen blev malt som "total" *CO,-fiksering om-
fattende partikulert og EOC-bundet *C. Glasvials med 10 ml
havvand og 2 uCi H*COj} blev inkuberet i nitrat~flaskerne. Bereg-
ningerne skete iflg. Artebjerg & Bresta (1984).

Den relative betydning af nitratbaseret produktion er udtrykt ved f =
nitratoptagelsen / totale kvelstof(N)behov (Eppley & Peterson
1979), hvor sidstnzvnte er beregnet fra kulstof(C)—fikseringen under
antagelse af, at C:N optages i vegtforholdet 6:1.

7.3 Resultater

Figs 7.1-7.2 viser den rumlige fordeling i naringssaltkoncentra-
tioner (NO} og PO}"), prim&rproduktion samt nitratoptagelse og
fosfatoptagelse/remineralisering i april og august/september 1989 pé
Bgjestationen.

7.3.1 April 1989

Vandsgjlen bestod pa alle maletidspunkter af 3—-4 vandlag: @verst
14 et lavsalint vandlag pd 11-17%c (varierede gennem perioden) og
ved bunden et vandlag med saliniteter pd > 32%e. Imellem det gvre
og nedre vandlag fandtes 1-2 lag med intermedizre densiteter, der
ikke kunne vare resultatet af en dirckte blanding mellem det gvre
og nedre lag (se eksempel fra august, Fig. 7.3). Sddanne strukturer
opstdr ved at lavsalint vand strgmmer hen over stationen (lock-
exchange) eller ved at vand af intermedizer densitet trenger ind (=
intrusion) mellem overflade- og bundvand. Overgangen mellem det
salte bundvand og det ovenliggende vandlag benxvnes det primzre
springlag (= primare skilleflade).

De hgjeste nxringssaltniveauer fandtes i det salte bundvand (8-10

uM, dybere end 20 m, ikke vist). Stigningen i naringssaltkoncen—
trationen (= nutriklinen) faldt sammen med det primzre springlag.

Nitrat var tilstede i alle vandlag. Koncentrationen varierede i de
gverste 15 m mellem <0,05-0,7 uM. T slutningen af perioden gge-
des koncentrationerne i 15-17 m dybde til 7-8 pM i takt med at det
primere springlag flyttedes op i denne dybde (Fig. 7.1a). Nitratkon-
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centrationen i overfladen var hgjest i det lav-saline vand, der kom
ind over stationen den 7-8. april (<14%o).

Fosfatkoncentrationen varierede mellem 0,04 og 0,3 uM i de @verste
15 m, og viste en stigning svarende til nitrat i 15-17 m sidst i peri-
oden (til 0,4-0,9 uM) (Fig. 7.1b). Som for nitrat, var niveauernc i
overfladen hgjest i det lav-salinc vand.

Nitratoptagelsen var i de fleste tilfelde hejest i de mellemste/nedre
prevetagningsdybder (Fig. 7.1c).

Fosfatoptagelsen viste i de fleste tilfzlde en dybtliggende top sva-
rende til nitratoptagelses—toppen (Fig. 7.1d). Fosfat—remineralise—
ringen var ligeledes hpjest i de nederste provetagningsdybder

(Fig. 7.1e). De hgjeste niveauer forckom den 8. og 11. april. Dif-
ferencen mellem fosfatoptagelsen og —remineraliseringen indikerer
tilforsel af nye naringssalte den 3. og 4. april, mens tolkningen
resten af perioden vanskeligggres af negative differencer (Fig. 7.1f).

Primarproduktionen blev kun maélt den 11-13. april (ikke vist). Her
var der en markant top i 10 meters dybde den 12. april. Nitrat-
baseret produktion udgjorde 2-8% af totalproduktionen i dette
mellemlag.

I Tabel 7.1 er det samlede nitratforbrug i gvre og mellemste vandlag
beregnet ved trapezintegration.

APRIL
3. 4. 7. 8. 11. 12. 13.
@Pvre vandlag 56 321 333 464 135 16 11
Mlm. vandlag 20,3 184 41 99 34,5 46 15

Tabel 7.1

De ved trapezintegration summerede optagelsesrater for det gvre og
de mellemste vandlag pa Bgjestationen, april 1989 (enhed: umol
m=2 ),

7.3.2 August-September 1989
Vandsgjlen bestod gennem hele perioden af 3 vandlag (se forklaring
under april og Fig. 7.3).

Nitrat—koncentrationen i det produktive lag {(#vre og mellemste
vandlag) var under detcktionsgransen pé 0,05 uM. Nutriklinen faldt
sammen med det primare springlag i ca. 20 m dybde, men kun i
starten af perioden var koncentrationen i bundvandet hgj, ca. 6-8
uM (saltpromillen >32,5%o). 1 slutningen af august faldt bundvands—
koncentrationen til omkring 0,1-1 pM (salinitet <32,5%0). De lave
niveauer i det mindre salte bundvand bekreftes af DMU's malinger
pa et overvigningstogt umiddelbart inden maleperioden.
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Fig. 7.2

Fosfat—koncentrationen svingede fra 0,1 til 0,35 pM 1 det produkti-
ve lag, hyppigt med en tendens til stigende koncentrationer i de
nederste prgvetagningsdybder (Fig. 7.2d). I 25 m dybde 13 koncen—
trationen pd godt 1 pM i starten af perioden og 0,1-0,7 uM medio
og ultimo perioden (ikke vist).

Da nitratkoncentrationerne var under detektionsgrensen er nitratop—
tagelse angivet som optagelsen ved 0,05 uM, og er derfor et over-
estimat.

Generelt var prim&rproduktionen og nitratoptagelsen hgjest i over—
fladen og faldende med dybden (Fig. 7.2a og b). Den relative be-
tydning af nitratoptagelsen steg ofte med dybden (Fig. 7.2c). F—for-
holdet varierede mellem 5 og 33% i de gverste provetagningsdvbder
og 12 og 96% lige over det primare springlag.

Mpnsteret 1 fosfatoptagelsen var mindre entydigt, men viste lige-
ledes i mange tilfxlde en faldende tendens med dybden (Fig. 7.2¢).
Remineraliseringen af PO}~ var hgjest 23. august og viste desuden
en mindre top 5. september. (Fig. 7.2f).

I Tabel 7.2 er det samlede nitratforbrug i gvie og mellem vandlag
beregnet ved trapez—integration.

AUGUST
21. 22, 23. 25. 26. 29. 30. 31.
_Bvre vandl. 18 28 2 0000 46 __ 50 _ 17 46
Mim. vandl. 11 54 g P 9 A
SEFTEMBER
L 2. 4, 5. 5. 7.
_Pvre vandlag 27 - 49 28 15 13 75
Mim. vandlag 9 44 23 58 57 42

Tabel 7.2

Det ved trapezintegration summerede nitratoptag i det gvre (p.) og
mellemste (mim.) vandlag (v.) pd Bgpjestationen i august—september
1989. (enhed: umol m™ t),

Bgjestationen, august—september 1989. Den rumlige variation i a)
primeerproduktionen, b) nitratoptagelsen, c) nitratbaseret produktion
udtrykt ved f—forholdet = nitratoptagelsen/totalt N-behov beregnet
fra kulstoffikseringen under antagelse af en optagelsesratio pd
C:N=6:1 (veegtbasis), d) fosfatkoncentrationen, e) fosfatoptagelsen,
samt f) fosfatremineraliseringen. a) - ¢) og e) -f) er angivet i

ug UV el d) i uM.
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7.4 Diskussion af opadrettet transport

Den opadrettede transport vil i de lavvandede danske farvande vzre
bestemt af 1) den energi, der tilfgres systemet og 2) naringssaltgra-
dicnten (Pedersen 1990). Encrgitilfgrsel giver anledning til turbulens
i vandet, som igen medf@rer udveksling af vand over spring-laget.
Denne udveksling kaldes medrivning og kan vare en—vejs, f.eks. fra
bundvandet til overfladevandet, eller to—vejs. Den opadrettede
komponent i medrivningen vil sdfremt der er naringsstoffer i bund-
vandet give ophav til en opadrettet transport af nzringssalte. |
danske farvande vil de vasentligste kilder til turbulens vare vind og
strgm, hvor hgje vindhastigheder vil have langt den sterste effekt.

Beregninger af medrivning, og dermed opadrettet transport, er meget
komplicerede (McCarthy & Carpenter 1983, Pedersen 1986), og der
er endnu ikke udviklet en model der kan dxkke enhver situation. I
Kattegat forstzrkes komplikationerne af dets meget dynamiske hy-
drografi som pavist gennem Hav90-projekterne.

Bojestationen var i de to méleperioder karakteriseret ved en man—
gelaget (> 2) vandsgjlestruktur. Dette betyder at den vindinducerede
turbulente energi ikke var stor nok til at give en fuldstzndig op-
blanding af overfladevandet ned til det primzre springlag og dermed
ned til det neringsrige bundvand. Den opadrettede transport kan
derfor ikke beregnes udfra vindenergien som i formel (a). 1 stedet
kreves direkte mélinger af den turbulente energi eller andre turbu~
lensinducerende energikilder som f.cks. strgmmen. Kun i enkelte
tilfalde var det derfor muligt at foretage en fysisk baseret beregning
af den opadrettede transport.

I 3 korte perioder var vinden meget kraftig: 5. april, samt 24-25.
og 27-28. august. Blaxscvejrs-situationerne demonstrerede, at det
skal blzse kraftigt i flere dage for de ¢vre vandlag er fuldstendigt
opblandede, séledes at der kan ske en signifikant opadrettet trans—
port af nzringssalte. Hvor stor energitilfgrslen skal vare vil af-
hange af densitetsgradienten og dybden af det lag, der skal op-
blandes for at nd ned til det n®ringsrige vand.

Den 24-25. august tog det omkring et degn med vindstyrker pi ca.
10 m s™' at opblande vandet ned til det nzringsrige bundvand i ca.
20 meters dybde. T-S diagrammet fra den 25. august, knap et dggn
efter det blaeste op, viser at opblandingen endnu ikke var fuldsten-
dig (Fig. 7.3). Profilerne fra den 26. august illustrerer den meget
dynamiske situation pd Bejestationen. Den flerlagede struktur i
vandsgjlen er nu genetableret, knap et degn efter blesevejret, ved at
vand af intermedizr densitet er treengt ind over det primare spring-
lag.
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Salinitets— og temperaturprofiler samt TS-plot for Bgjestationen
den 23., 25. og 26. august 1989.

Beregninger af medrivningskoefficienten for den 4-5. april (Tabel
7.3) viser, at vindstyrker p& omkring 11 m s gennem 1 degn ikke
kunne erodere ned til det nzringsrige bundvand i godt 20 meters
dybde, og at den opadrettede transport var minimal. Den lille effekt
af vinden skyldes dels at salinitetsforskellen mellem det gvre og
mellemste vandlag var stor og dels at det mellemste lag havde en
stor udstrekning (> 10 m).

Ve og flux Sammenholdes de fysisk og biologisk baserede beregninger af V.
og neringssaltfluxen for den 25-26. august (Tabel 7.3}, ses det, at
de fysiske processer tilfgrte flere naringssalte end algerne var i
stand til at optage. Den fysisk baserede beregning giver en nerings-
saltflux pd 93 umol N m™ t™! mod en biologisk baserct pd 49 pmol
Nm?tl,
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DATO

april august
5. 25. 28.
W4 (ms™) 11 9,7 13,6
A Vey (m s™) x 1076 - 2.9 -
Timeflux (umol N m™ ™) - 93 -
Ve (m s x 1078 2,1 33 7.7
Dagnflux (umol N m2 d™h 3,6 25x 102 39x10?
NO, (nmol N/L) <<(,005 0,13 0,17
Ny PP (mg C m*d™) 0,3 211 330
B Timeflux (umol N m™ 1) - 49 -
Vi (m s71) x107° - L6 -

Ny produktion
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Tabel 7.3

Medrivningskoefficienten (V) og neeringssaltfluxe pa tre dage med
kraftig vind pd Bgjestationen. Beregningerne for den 5. april og 28.
august er baseret pa data fra den 4. april og 27. august. A: be-
regninger pa basis af fysiske data (formel (a)). B: beregning pa
basis af biologiske data (tabel 7.2) (formel (c)). Vep = medrivnings—
koefficienten udregnet med vindhastigheden og nitratoptagelsen pd
prgvetagningstidspunktet. Veq = medrivningskoefficienten udregnet
med middelvindhastigheden for dognet (= Wg). NO; = den ggning i
nitratkoncentrationen, der kunne ventes efter et dggn, hvis der ikke
var et forbrug. Ny PP = den primeerproduktion NO;—fluxen kan
give grundlag for, hvis C og N optages i forholdet 6:1 (vaegtbasis).
B: timeflux = summerede nitratoptag over springlaget.

Algernes produktion og naringssaltoptagelse var sandsynligvis
hzmmet af den kraftige turbulens i vandet. Turbulensen vil fore
algerne op og ned i vandspjlen og dermed begrense den mangde
lys de far til rdighed.

Nitratkoncentrationen i overfladevandet stiger ndr tilforslen over—
stiger forbruget, men da stormvejret blev efterfulgt af kraftig hori-
sontal transport af vand, var vandet pé stationen skiftet ud inden
nxste prevetagning, og en stigning i nitratkoncentrationen kunne
ikke demonstreres.

Tilferslen af nitrat gennem dpgnet den 25. august kan give ophav til
en ny produktion pé ca. 211 mg C m™ eller, hvis det antages, at
forholdet mellem kulstof og klorofyl er 30 mg C mg™' Klorofyl, 7
mg klorofyl m™, Dette svarer til en stigning i algebiomassen pé ca.
700%. Den kraftigere blest den 28. august kan give grundlag for en
ny produktion pi ca. 330 mg C m™.



Lille encrgi-
tilfprsel

Nitrifikation

Vandsgjlen var i hovedparten af undersggelsesperioderne mangela-
get (3—4), og det er derfor ikke muligt at gennemfpre den fysisk
bascrede beregning af den opadrettede transport. Udfra den sum-
merede nitratoptagelse 1 tabel 7.1-7.2 og antagelsen at systemet er i
balance, kan V¢ beregnes med formel (c) (Fig. 7.4). En hydrografisk
tommelfingerregel siger, at V, maksimalt kan vare 1x107° m s7.
Som det fremgér af Fig. 7.3 er dec beregnede Ve-vardier hyppigt
meget stgrre end denne verdi; specielt ses meget hgje vardier i
september.

Med mindre den antagne maksimumsgrznse for medrivning er for
lav eller systemet ikke er i balance, indikerer de hgje nitratoptagel—
ses— 0g Ve—vardier, at den opadrettede transport ikke var den
eneste kilde til nitratpuljen i overfladelagene i september. Vo-var-
dicrne for september er overestimerede, da nitratkoncentrationen 13
under detektionsgransen og nitratoptagelsen derfor er beregnet for
en koncentration pd 0,05 uM NO, (detektionsgransen). Antages
Koncentrationen at vere en tiendedel af den anvendte (dvs. 0,005

uM), vil det summerede optag og dermed V, imidlertid stadig vere
hgj (knap en 1/10 af de angivne). Andre kilder til nitratpuljen kan

vare horisontal transport og produktion af nitrat i den fotiske zone.

Horisontal transport er uden tvivl en vigtig mckanisme for narings-
salttransport i Kattegat. Af Pedersens analysc af salinitets— og tem—
peraturdata fra de 2 undersggelsesperioder fremgir det at vand-
udskiftningen p& Bejestationen var meget stor (Pedersen 1990). Da
nitratkoncentrationerne generelt var meget lave i september er hori—
sontal tilfgrsel af nitrat imidlertidig ikke sandsynlig.

Produktion af nitrat i den fotiske zone (nitrifikation) er en anden
mekanisme, der kunne bidrage til nitratpuljen. Betydningen af nitri—
fikation i den fotiske zone er endnu ikke klarlagt. For Chesapeake
Bay, angiver McCarthy et al. (1983) potenticlle nitrifikationsrater pd
0,03-0,1 pmol N I"* t™), dvs. en faktor 10 hgjere end optagelses—
raterne malt p& Begjestationen (Fig. 7.2b). I @sterspen har Enoksson
(1986) malt dpgnrater i den fotiske zone p&d maksimalt 0,045 pmol
1! dag™, hvilket svarer til timeraten p4 Bgjestationen. Enoksson
(1986) gar opmarksom pd, at en del metodiske problemer skal
lgses, for vi kan f& sikre mélinger af nitrifikationsraterne i de frie
vandmasser. Ward et al. (1989) kunne ved anvendclsc af forbedret
og mere fglsom metodik, vise rater pé op til 0,06 umol N [t {
den Californiske Bugt, og nitrifikationen modsvarede i flere tilfzlde
nitratoptagelsen. Pa baggrund af det vide spektrum af nitrifikations~
rater der er mélt i den fotiske zone kan det ikke udelukkes at en
stprre eller mindre del af nitratforbruget pd Bejestationen dekkes
ved in situ nitrifikation.

[ april var der stadig nxringssalte 1 den fotiske zone, og nitratopta—
get kan derfor ikke udelukkende tages som udtryk for den opadret—
tede transport. Under fordrsopblomstringen er systemet ikke i steady
state, idet forbruget af nzringssalte overstiger tilfgrslen, og koncen-
trationerne falder mod sommerniveauct (nar 0).

133



V,, x107¢ms™' V,, x10 ¢ ms™

35¢ 2007
150
100}
50}
0
21 22 23 25 26 29 30 3 1 2 4 5 7
August September
Fig. 74

Vet , Bgjestationen, april og august/september 1989, beregnet med
formel (c) under antagelse af det integrerede nitratoptag er udtryk
for den opadrettede flux af nitrat. Bemeerk forskellig y—akse. Vo =
1x107% m 571 er indtegnet.

Intrusioner Den flerlagede vandsgjle pd Bgjestationen opstdr ved horisontale
transporter af vandmasser med forskellig densitet. Vandmasser, der
trenger ind mellem overflade— og bundlaget, kaldes intrusioner.
Sidanne intrusioner var meget almindelige pa Bgjestationen 1 1989,
og de var oftest karakteriseret ved en hgj klorofylbiomasse (se f.eks.
Fig. 7.5). Da intrusionsvandet dannes ved vindgenereret medrivning
og/clier ved blandingsprocesser i kystzonen, formodes den primare
kilde til disse opblomstringers vackst at vare "nye" n®ringssalte.

I "gamle" intrusioner synes regenererede n&ringssalte at vere den
vaesentligste kilde til primarproduktionen. I begyndelsen af sep-
tember blev der konstateret hgje klorofylverdier i et intrusionslag af
blandingsvand dannet den 25. august (se kapitel 2). Der var ingen
eller meget lidt nitrat i intrusionsvandet (< 0,05 puM), og nitrat-
bascret produktion (udtrykt ved f—forholdet) udgjorde kun omkring
10% af den totale produktion. Det relativt hgje summerede nitrat-
forbrug i tabel 7.2 skyldes den hegje biomasse. I et intrusionslag den
12. april dannet ved kraftig blest den 25-26. marts (Pedersen
1990), var andelen af ny produktion ca. 3 uger efter dannelsen
ligeledes lille (omkring 8%). Omkring 90% af produktionen var
dermed baseret pd ammonium (urea er vist at vere af minimal
betydning for algevackst i det dbne Kattegat (Kaas et al. 1990)), og
den mest sandsynlige kilde til dette ammonium er in sifu reminera—
lisering. Under Chrysochromulina polylepis opblomstringen i pyk-
noklinen i Kattegat blev det, ved direkte malinger af reminerali-
sering og optag, vist at denne kunne svare for ammoniumforbruget
som igen svarede for ca. 85% af kvalstofforbruget (Kaas et al.
1991). At regenereret produktion har stor betydning underbygges af
den store forckomst af grassere 1 intrusionslaget.

Vakst i pyknoklinen er dermed ikke altid, som det traditionelt

antages, udtryk for ny produktion bygget pd nzringssalte tilfgrt ved
opadrettet transport. Formodentligt udvikler intrusions—opblomstrin—
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gemne sig fra at vere domineret af ny produktion til overvejende at
vare baseret pd regenercrede naringssalte. Med andre ord bruges dc
nzringssalte, der tilferes flere gange. Levetiden af intrusions—-op—
blomstringerne og andre pyknoklin—opblomstringer vil afhznge af
tilforslen af nye nzringssalte og af tabsprocesserne.

De mekanismer, der ligger til grund for pyknoklin-vckst, er mere
komplicerede end oprindeligt antaget, og det er ngdvendigt at forstd
processerne bag dannelsen af intrusioner og den videre skabne af
intrusionsvandet for at kunne beskrive transporten og omsatningen
af nzringssalte i Kattegat. Derudover vil det vere vigtigt at fa
klarlagt om nitrifikation i den fotiske zone er af signifikant betyd—
ning for kvealstofbudgettet.
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Bakterieplanktonet
er normalt ansvarlig
for 30-50% af stof-
omsztningen

Bakterierne méler
0,2-0,6 pm og er
tilpassct udnyttelsen
af oplgste organiske
forbindelser

Havets oplgste orga-
niske stof er sammen-
sat pulje af forbindel-
ser med varierende
nedbrydelighed

8. Bakterieplankton og bakteriegrasning

Peter Koefoed Bjornsen, Lotte Hansen, Bo Lokkegaard og Lisbeth
Berg

Marinbiologisk Laboratorium (Kebenhavns Universitet), Helsingar.

8.1 Bakterieplanktonet

Bakterieplanktonet udger et vigtigt led i stof— og energiomsat-
ningen i havets frie vandmasser. Bakterierne udger ofte en betydelig
del af den samlede biomasse (Cho & Azam 1990), og de repra—
senterer et nggleled i omdannelsen af oplgst organisk stof til parti-
kulert materiale, som derved bliver tilgangeligt for zooplanktonet
(Azam et al. 1983). Bakterieplanktonets kvantitative betydning i
stofomsatningen varierer i tid og rum, men generelt regner man
med at op til 30-50% af de frie vandmassers samlede omsatning
kanaliseres gennem bakterieleddet (Cole et al. 1988).

Baktericplanktonets produktion oppebares af lctomsaxttelige oploste
organiske forbindelser. Havets planktoniske bakterier er betydclig
mindre end de kulturbakterier fra fordgjelsessystemer, som bak-
teriologer traditionelt har beskeftiget sig med. De fleste marinc
bakterier er 0,2-0,6 um i diameter og har siledes et stort over—
flade/volumen forhold. Sammenholdt med en hej celleteethed (om—
kring en millard pr. liter havvand) giver det bakterierne en samlet
reaktiv overflade der som regel helt dominerer planktonsamfundet.
Bakterieplanktonet antages derfor generclt at vaere ene om at ud-
nytte den stof- og energiressource, der ligger i det opl@ste organiske
stof (Williams 1981}).

Oplpst organisk stof i havet omfatter et utal af forskellige kemiske
forbindelser. Bakterieplanktonet kan umiddelbart optage og udnytte
en del af disse, f.ecks. aminosyrer, simple sukkerstoffer og andre
lavmolekylaere forbindelser, medens hgjmolekylere forbindelser,
f.cks. proteiner og kulhydrater, forst ma spaltes af ekstracellulzre
enzymer, for de kan optages af bakterierne; atter andre stofgrupper,
f.eks. humusstoffer, er sd svart nedbrydelige, at de omsattes meget
langsomt ved ikke-bakterielle processer (Toggweiler 1988). Disse
refraktare forbindelser udger hovedparten af den oplgste organiske
pulje, medens de lavmolekylare forbindelser holdes 1 meget lave
koncentrationer, som regel f3 nanomoler (nM = 107° mol liter™),
hvilket netop afspejler bakteriernes evne til effektivt at optage dem.
Da blot et enkelt molekyle af et stof inden i en bakterie pa 0,6 um i
diameter vil medfere en koncentration pd 100 nM, er det oplagt at
optagelsen af oplgst organisk stof i det marine milj@ forcgir aktivt
og mod en betydelig koncentrationsgradient. Middelboe e al. (1992)
fandt i det sydlige Kattegat at 10-20% af det oplgste organiske stof
kunne omsattes bakterielt i lgbet af 4 uger ved 18°C. Til sammen-
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ligning fandt Kirchman et al. (1991) under en forirsopblomstring i
Nordatlanten at 30% af det oplgste organiske stof kunne omsattes
pé fa dage.

Letomsattelige organiske forbindelser udskilles sandsynligvis af alle
pelagiske organismer i stprre eller mindre omfang. Interessen har
iswr samlet sig om fytoplanktonets udskillelse, som kan udggre 5-
50% af nettoprimarproduktionen (Williams 1990). Dette betydeli-
ge exudations-tab af organisk stof fra fytoplanktonet kan forklares
enten som en lxkage fra algecellerne eller som en aktiv udskillelse
af overskydende kulhydrater ved naringssaltmangel. I sddanne
situationer vil baktericrne behgve naringssalte for at kunne udnytte
kulhydraterne, som ikke indeholder kvzalstof eller fosfor, og de vil
dermed konkurrere med fytoplanktonet om de knappe naringssalte
(Azam et al. 1983). Foruden cxudationen fra det aktive fytoplankton
udskilles der ogsd opleste organiske forbindelser ndr fytoplankton
&des af zooplankton (grasnings—spild) eller nir fytoplanktonet
henfalder, f.cks. ved slutningen af ¢n opblomstring (Williams 1981,
Jumars et al. 1989).

Oplgste organiske forbindelser kan endvidere tilfgres fra eksterne
(allochtone) kilder, f.eks. fra spildevand eller humusstoffer fra
floder. Disse forbindelser vil som beskrevet ovenfor vere mere eller
mindre tilgengelige for bakterial nedbrydning. De lettest tilgengeli-
ge stoffer vil blive nedbrudt nermest ved kilderne, dvs. i fjorde og
estuarier, medens de tungt nedbrydelige vil dominere i mere 4bne
farvande.

Miljpfremmecde organiske stoffer vil indgd i puljen af allochtone
forbindelser og vil blive omsat sammen med denne i forhold til
stoffernes nedbrydelighed. Bakterieplanktonet har nzrmest monopol
pd at udnytte opleste organiske forbindelser i havet, og de er til-
passet udnyttelse af et utal af forskellige stoffer i meget lave kon-
centrationer. Miljgpfremmede stoffers skabne i havet m3 derfor
formodes at gd via bakterieplanktonet, men vores konkrete viden om
bakteriernes potentiale for optagelse, nedbrydning og akkumulering
af forskellige stoffer er meget begranset, og bakterieplanktonet
inddrages normalt jkke i pkotoksikologiske underspgelser og effekt—
studier.

Bakterietaztheden i havvand holder sig ret konstant omkring en
millard celler pr. liter, medens bakterieproduktionen kan variere
med tid og sted indenfor flere stgrrelsesordner. Den forholdsvis
konstante bakterietathed kan skyldes, at bakterierne fjernes med
samme hastighed som de produceres, f.cks. ved at de bliver spist af
zooplankton (Azam et al. 1983). Bakterieplanktonet udggr en stor
fpderessource, men spredningen af den p& mange partikler begraen—
ser dens udnyttelse. Teoretiske overvejelser sdvel som praktiske
erfaringer har vist, at bakterieplanktonet kun graesses effektivt af de
mindste zooplanktonorganismer, specielt de heterotrofe nanoflagei~
later (2-20 um, Fenchel 1982), og i nogen grad ogsd sma ciliater
(Gast 1985). Dissc organismer xdes igen af stgrre zooplanktonor—
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ganismer, og bakterierne bidrager saledes til det pelagiske fpdenct.
En del bakterier, sdvel som andre pelagiske organismer, nedbrydes
muligvis af virus—plankton (Bergh et al. 1989), men denne op-
dagelse er s& ny, at der pd nuvarende tidspunkt ikke kan siges
noget generelt om omfanget heraf.

For nyligt er man endvidere blevet opmarksom p4, at en rekke
autotrofe flagellater kan supplere deres fotosyntese ved at ade
bakterier (Bird & Kalff 1987). Fytoflagellaternes fordel ved denne
mixotrofi kunnc vre at have et alternativ til fotosyntesen i ugunsti—
ge situationer, f.cks. ved mangel pd lys eller nzringssalte. Bak—
teriegresningen kunne ogsa udgere en alternativ méde at optage
naringssalte pé, idet bakterier indeholder relativt meget kvalstof og
fosfor.

De fleste planktoniske bakterier lever suspenderet enkeltvis, med
minimal selvbevagelse i forhold til det omgivende vand. En mindre
del af bakterieplanktonet er knyttet til partikulacrt detritus, f.cks.
dpde organismer, feekalier og aggregater, som koloniseres og delvist
nedbrydes under deres udsynkning mod bunden. Dette er nzrmere
beskrevet i kapitel 10.

Dec planktoniske bakterier spiller sdledes en sammensat rolle i havets
stofomsztning. De er ansvarlige for omsztningen af oplast organisk
stof, herunder miljgfremmede organiske forbindelser, og de er
sandsynligvis medansvarlige for omstningen af partikulart detritus.
De udger en betydelig federessource for zooplanktonet. De kan
vere konkurrenter til fytoplanktonet om naringssaltene, men kan
ogsd via mixotrofi vare en alternativ nzringssaltkilde for
fytoplanktonet. Disse aspekter er forspgt sammenfattet 1 begrebet
'den mikrobielle lpkke' (Azam et al. 1983, Sherr & Sherr 1988).

8.2 Undersggelse af bakterieplanktonet

Bakterieplanktonets betydning i de frie vandmassers stofomsatning
blev dbenlys i sidste halvdel af 1970'erne som fplge af metodiske
gennembrud. Den klassiske bestemmelse af bakterietzthed ved
hjzlp af udspredning og dyrkning pa agarplader blev erstattet af
direkte tellinger af fluorokrom—farvede bakterieceller under pd-
lysmikroskop, hvilket foregede biomasse-estimaterne med op til en
faktor 1000 (Ferguson & Rublee 1977). Anvendelse af radioaktive
sporstoffer piviste en hurtig mikrobiel omsatning af oplgste organi-
ske forbindelser (Azam & Hodson 1977). I begyndelsen af
1980'erne introduceredes flere metoder til bestemmclse af bakteriel
produktion, hvoraf den sikaldte TTI-metode (tritieret thymidin-
indbygning, Fuhrman & Azam 1980) synes at have fiet en blivende
stilling og har veret anvendt rutinemessigt i adskillige akvatiske
miljger. I de seneste ar er produktionsmélingerne i stigende grad
blevet suppleret med forspg pé at kvantificerc omsatningen af
bakterierne via zooplankton—-graesning.
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Bakterieplanktonets biomasse blev i denne underspgelse bestemt i
formalin-fikserede vandpréver, som blev filtrerct pé sortfarvede
filtre. Bakterierne blev indfarvet med fluorescerende acridin-orange
og talt under pélysmikroskop (Hobbie et al. 1977). 1 udvalgte prover
blev baktericrnes stgrrelse mélt og deres middelcellevolumen be—
regnet. Ved beregning af biomasse antog vi en kulstofdensitet pd
0,35 pg kulstof pr. um? bakteric (Bjgmsen 1986, Simon & Azam
1989).

Baktcrieplanktonets nettoproduktion blev rutinemassigt bestemt
udfra mélinger af den hastighed, hvormed tritium-market thymidin
blev indbygget i bakteriernes DNA (Fuhrman & Azam 1980). En
omregningsfaktor p& 1100 celler produceret pr. nmol (10~ mol)
indbygget thymidin blev anvendt. Denne omregningsfaktor er
verificeret 1 Kattegat (Larsen et al. 1985), Roskilde Fjord (Riemann
et al. 1987) og Limfjorden (upubl. data). Ubehandlede vandprgver
blev inkuberet i 30 minutter med 5 nM [*H]—thymidin, fikscret med
formalin, filtreret pa cellulosenitrat-filtre og ekstraheret med kold
trikloreddike-syre. Prafikserede blindpraver blev behandlet til-
svarende. En omregningsfaktor 1100 celler produceret pr. nmol
indbygget thymidin blev anvendt (Larsen et al. 1985, Riemann et
al. 1987).

8.3 Saesonvariation ved Bgjestationen

Baktcrieproduktionen blev malt vha. TTI metoden i tre vanddybder
(2,5 m, springlagsdybden og 25 m dybde) ved 30 provetagninger i
lobet af 1989. Bakterieplanktonet viste et kraftigt respons pd fy—
toplanktonets fordrsmaksimum med cn forsinkelse p& under cn uge i
forhold til maksimummet i algepigment, og med maksimale baktc—
ricproduktionsrater p& over 3 milliarder celler liter™ dag™ (Fig. 8.1).
Herefter var bakterieproduktionen lav gennem hele sommeren med
verdier pd omkring 100 millioner celler liter™ dag™ indtil septem-
ber, hvor der viste sig en mindre stigning i produktionen som faldt
sammen med en opblomstring af furealger (jvf. kap. 4). Der var
ingen gennemgdcende forskel i bakterieproduktionen mellem de tre
méledybder.

| Klorofyl

o 300': i
E |
0‘1200 !
=

100
o | .'* _ -
3 . Bakterieproduktion
= |
L
@ i
:\.Q ; |
o - —A |




0

20

Den bakterielle omsatning

mélt ved Bgjestationen
gennem 1989 udgjorde
30% af primzrpro-

duktionen

Dybde, m
Klorofyl, pg liter -1

E S = I
: 5 2

03112345678 91001:213141516
Majfjuni 1988

Fig. 8.2
Kontur—diagram af
klorofylkoncentrationen
ved Bgjestationen under
stilkalge —opblomstringen
i foraret 1988. Fra
Nielsen et al., 1990.

Den integrerede bakterielle nettoproduktion ved Bgjestationen belgb
sig i 1989 til 1.76x10% cetler m™ &, hvilket med en forsigtig
omregning svarer til omkring 35 g kulstof m &r"l. Antages en
bakteriel vaeksteffektivitet pd 40%, bliver den &rlige bakterielle
stofomsatning (produktion plus respiration) p& omkring 90 g kulstof
m™2, hvilket svarer til omkring 30% af den &rlige nettoprimarpro-
duktion (jvf. kapitel 6). Som beskrevet ovenfor vil en del af bak-
terie-produktionen dog bero pd heterotrofe og eksterne substrat—
kilder. Den fundne respons pé& fordrsmaksimummet er ogsa beskre—
vet i Nordsgen (Billen & Fontigny 1989) og i @stersgen (Larsson &
Hagstrom 1982). I de felgende afsnit vil vi give yderligere tre
eksempler pd positiv bakteriel respons i tid og rum.

8.4 Bakterieplanktonets respons pa afslutningen af en
algeopblomstring

Bakterieplanktonets biomasse og nettoproduktion blev malt dagligt i
4 hhv. 5 dybder under slutfasen af opblomstringen af Chrysochro-
mulina polylepis i Kattegat i juni 1988. Som beskrevet i kapitel 9
var algeopblomstringen knyttet til et tyndt lag omkring skillefladen i
ca. 10 m dybde, og den gik gradvist 1 oplgsning 1 begyndelsen af
juni samtidig med en markant reduktion af lysindstrdlingen (Fig.
8.2). Medens bakterieproduktionen var reduceret i algelaget under
opblomstringen, dvs. medens algen endnu var produktiv, sés en
kraftig ggning af bakterieproduktionen i algelaget i forbindelse med
algeopblomstringens kollaps (Tabel 8.1). Ogsa bakterietztheden
viste en stigning i springlaget ved opblomstringens afslutning (Tabel
8.2), og i pilysmikroskopet kunne det direkte iagttages, at de hen-
faldende C. polylepis celler blev koloniseret af store bakterier. Disse
fasthaftede bakterier er sandsynligvis blevet adt sammen med
algecellerne af de smé ciliater, som hurtigt invaderede algelaget (jvf.
kapitcl 9).

Dybde Dato
30.5 315 1.65 2.6 3.6 4.6 6.6 7.6 8.6 9.6 10.6 15.6 15.6 16.6
Overflade 232 106 61 155 2 40 55 37 66 38 68 109 185 149
Springlag 2 1 0 20 855 226 55 250 162 290 1300 606 824 43
Bundvand 5 5 0 - 1 83 37 70 64 125 110 83 63 54
Tabel 8.1

Bakterierplanktonets produktion (millioner celler liter-'dag™) ved
Bgjestationen under stilkalgeopblomstringen.
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Dybde
30,5 315 165

Dato

2.6 3.6 4.6 6.6 7.6 B.6 2.6 10.6 15.6 15.6 16.6

Overflade 30 33 2.6
Springlag 1.7 1.8 14

Bundvand 11 12 11

2.5 1.1 1.7 20 18 19 24 19 16 1.6 0.8
13 4.1 2.8 30 3.8 2.7 2.9 6.30 27 2.8 5.6
- 13 1.4 1.1 1.3 13 1.6 12 - 0.6 0.7

Tabel 8.2

Bakterietetheder (milliarder celler liter™) mdlt ved Bgjestationen
under stilkalgeopblomstringen.

Bakterieproduktionen
kan gges pludseligt
efter en algeopblom-
string eller efter storm

Fig. 8.3
Bakterieplanktonets
produktion og biomasse

ved Bgjestationen i
efteraret 1988.
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8.5 Bakterieplanktonets respons pd vind-induceret
totalopblanding

Bojeprojektets anden intensivperiode i efterdret 1988 faldt i en
periode med kraftig vind, som gradvist opblandede den ellers
lagdelte vandmasse (jvf. kapitel 5), ved at erodere springlaget ned
mod bunden. Bakteriel produktion og celletzthed blev méalt dagligt i
to dybder, undtagen ndr vejret forhindrede prgvetagning.

Bakterieproduktionen viste en faldende tendens gennem perioden fra
godt 100 til godt 50 millioner celler liter "dag™. Dette kan skyldes
faldende temperatur og algebiomasse. Dog viste der sig to kortvari—
ge forggelser i bakterie—produktionen omkring den 28. oktober og
1-3. november (Fig. 8.3), hvilket faldt sammen med de kraftigste
vindhastigheder. Den mest markante forggelse fandt sted efter at
vinderosionen af springlaget niede bunden den 1. november. Bak—
terictetheden var nogenlunde konstant omkring 1 millard celler
liter! med undtagelse af en enkelt afvigende miling den 8. novem—
ber.
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Den vindinducerede opblanding af vandsgjlen forte nzringssalte fra
bundvandet op til overfladelaget og fordrsagede derved en frem-
veekst af fytoplankton som blev konsumeret af vandlopper. En
forpgelse af bakterieproduktionen som felge af algcopblomstringen



Fig. 84
Bakterieproduktionen
langs SKAGEX—-transektet.

blev ikke observeret, men kan muligvis vare sket efter undersggel—
sens afslutning. Den observerede forggelse synes siledes at vare
direkte knyttet til opblandingen, muligvis ved resuspension af
organisk materiale fra bunden.

8.6 Bakterieplanktonets respons pa et blandet alge-
maksimum

I juni 1990 blev et transekt 1 Skagerrak gennemsejlet tre gange i
forbindelse med det internationale SKAGEX-projekt organiserct af
ICES. Som beskrevet i kapitel 10 var et blandet fytoplankton-
maksimum under opbygning under springlaget i denne periode.
Bakteriel produktion og biomasse blev mélt i overfladen og i alge—
maksimummet. Ved den fgrste gennemsejling af transektet var der
ikke nogen forskel i bakteriel produktion og biomasse mellem de to
pr¢vetagningsdybder, men under den anden og tredje gennemsejling
viste proverne fra alge-maksimummet en to—tre gange stgrre pro—
duktion end overfladeprgven (Fig. 8.4), og biomassen var ogs
markant forskellig. Den baktericlle nettoproduktion i algemaksimet
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Dybde,m

10

20

Klorofyl, ug | *

svarede til omkring 30% af den beregnede nettoprimarproduktion
(Richardson, upubl.), og bakteriernes turnovertid ("generationstid")
var omkring 10 dage i bide overfladelag og algemaksimum. Bio—
massen af heterotrofe nanoflagellater var ogsa stgrre i algelaget end
i overfladen (Fig. 8.5), og bakterieproduktionen svarede stort set til
flagellaterncs forventede grasning (forudsat en filtreringsrate p& 10°
gange kropsvoluminet pr. time, Fenchel 1982).

Bakterier, 10° 1 *  Zooplankton, ugC 1~

i
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d -’ BP,ugCl'd ™
Fig. 8.5
Dybde—~fordeling af a) kiorofyl (—) og primeerproduktion (---),
b} bakteriel biomasse (—) og produktion (---) samt c) biomasser
af ciliater (), heterotrofe dinoflagellater (- --) og bakteriece—
dende flagellater () d. 9 juni 1990 i Skagerrak.

8.7 Heemning af bakterieproduktionen

Hgj algcbiomassc og primarproduktion medfgrer normalt en hoj
bakterieproduktion (Cole et al. 1988), men under Bgjeprojektet er
det modsatte ogsd blevet observeret. Under den aktive fase af
Chrysochromulina-opblomstringen i forsommeren 1988 (jvf. kapitel
10) var bakterieproduktionen séledes meget lav i algelaget (Tabel
8.1). Denne reduktion i bakterieproduktionen kunne tilskrives én af
folgende tre arsager: intensiv grasning pd bakterierne, mangel pé
substrat cller toksisk h@mning. Gresning syntes at vare en mulig-
hed, idet beslegtede alger til C. polylepis har vist sig at vare
mixotrofe, men kunne i dette tilfaelde udelukkes, idet bakterie—
biomassen ikke var vasentligt reduceret i algelaget (Tabel 8.2).



TTI, pA? time -1 Muligheden for toksicitet blev bekreftet i eksperimenter, hvor

20

05

- O Medium bakterieplankton blev tilsat filtrat fra en C. polylepis kultur, hvor-

x Rhodomonas balthica ., i X i X
v Chrysochromutina polylepis « efter bakterieproduktionen faldt i forhold til kontroleksperimenter

(Fig. 8.6). I august 1990 blev der under en opblomstring af Gyro-
dinium aureolum i skillefladen igen observeret en reduktion af
bakterieproduktionen, medens bakteriebiomassen var hgjere i alge-
laget end uden for dette {Fig. 8.7). Forspgene og feltobservationemne
tyder altsd pd, at de to nzvnte algearter, som er toksiske overfor
hgjere organismer, ogsd kan hemme bakterieplanktonets aktivitet.

Timer

Fig. 8.6

Eksperimentel pavisning
af, at stilkalgen Chryso-
chromulina polylepis
heemmer bakterieplankto~
nets aktivitet. Fra
Nielsen et al., 1990.
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Fig. 8.7

a) dybde-fordelingen af klorofyl (—), primeerproduktion (---) og
specifik primeerproduktivitet (), arbitreerskala) ved Bgjestationen
15. august 1990, b) reduceret bakterieproduktion (- --) og forgget
bakteriebiomasse (—) i klorofyl-maksimummet.

145




Bakteriernes betydning
som fgde blev underspgt
med farvede bakterier,
som kan ses i mikroskopet
selv cfter at de er blevet
&dt af zooplankton

Bakterierne 1 Kattegat

blev hovedsageligt edt
af sma (< 7um) farve-
losc flagellater

146

8.8 Undersggelse af bakteriegrasning

De tidligste metoder til bestemmelse af zooplanktonets grasning pé
bakterier byggede pd markning af bakterierne med radioaktive
sporstoffer, anvendelse af specifikke antibiotika eller fjernelse af
gresserne ved stprrelses—fraktionering. Disse metoder var alte meget
uprcise og krevede lange inkubationstider, hvorunder forsggsom-
stendighederne kunne @ndre sig fra de naturlige (Bjgrnsen 1988).
Endvidere giver disse metoder kun oplysning om den totale gras—
ning, men ikke om hvilke organismer der er ansvarlige for gras—
ningen.

En nyligt lanceret metode (Sherr et al. 1987) blev afprgvet og
tilpasset 1 forbindelse med Bgjeprojektet. Naturligt bakterieplank-
ton blev koncentreret fra havvand og indfarvet med det fluore-
scerende farvestof DTAF (5-[4,6—dichloro-Nazin-2~yl]amino-
fluorecein) og tilsat en ubehandlet vandpreve i sporkoncentration
(10-20% af den naturlige bakterictazthed). Efter 10 minutters
inkubation blev prgiven fikseret, og de fluorokrom—farvede bakterier
kunne herefter erkendes under palysmikroskop inde i de enkelte
flagellater, som endvidere blev klassificeret med hensyn til storrelse
(<>150 um*) og i autotrofe (kloroplastbarende) versus heterotrofe
organismer. Metodens styrke cr den korte inkubationstid og brugen
af 'rigtige' bakterier som sporpartikler, 1 modsatning til tidligere
versioner af metoden, hvor man har anvendt farvede plastkugler
som sporfpdeemne (McManus & Fuhrman 1986). Mere end 1500
flagellater blev undersggt for hver bestemmelse, og trods delvis
automatisering med digital billedanalyse indebar dette et betydeligt
tidsforbrug.

Metoden blev cfter afprevning pa flagellatkulturer anvendt ved tre
prévetagninger i to dybder (overflade og springlag) i efterfret 1990.
Den samlede biomasse af nanoflagellater var mellem 50 og 150 pg
kulstof liter™ (Fig. 8.8a). Klorofylbzrende flagellater dominerede
over de rent heterotrofe. Store flagellater (> 150 um?) udgjorde en
hgjere biomasse end sma flagellater, selvom disse ofte dominerede
antalsmassigt. Biomassen 1 springlaget var hgjere end i overfladen
for alle klasser, jvf. kapitel 9. Flagellaterncs ingestionsrate, som er
ct mél for hvor mange bakterier hver flagellat ®der pr. time, var
langt hejere for de heterotrofe end for de klorofylbarende flagelia-
ter, hvoraf kun en del er mixotrofe (Fig. 8.8b). De store heterotrofe
flagellater &d flere bakterier end de smd, men hvis ingestionsraten
opgeres i forhold til flagellaternes egen biomasse, vender billedet tit
fordel for de sma flagellater (data ikke vist). Nar ingestionsraten
multipliceres med flagellat—tactheden fas et mél for greesningsraten,
som cr et mil for baktericrnes mortalitetsrate og dermed sammen-
lignelig med bakteriernes produktionsrate. Den samlede grasnings—
rate var 1 underspgelsesperioden omkring 10 millioner bakterier
liter’ time™ (Fig. 8.8c), og hovedparten af gresningen skyldtes
flagellater < 150 um®. De mixotrofe flagellaters andel af greesningen
varierede fra 0% 11. oktober til omkring 50% af den samlede



En varierende andel
af bakterierne (0-50%)
blev xdt af alger

Fig. 8.8
Bakterie—groesning i
overflade og springlag
pd tre prgvetagninger
i efteraret 1990.
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¢) greesningsrater

af bakterier (millioner
celler liter~! time™).

Bakterierne skgnnes

at vere ansvarlige

for omkring 20% af det
samlede iltforbrug i
Kattegat

grasning 13. september, hvor den mixotrofe kolonidannende gul-
alge Dinobryon baltica var talrig. Desvaerre foreligger der ikke tal
for bakterieproduktionen fra de samme datoer, men tages gracs-
ningsraten i forhold til en bakterieteethed p4 1,0 millard liter™
(x10% SEM), f8s at omkring 1% af bakteriebiomassen blev adt pr.
time, hvilket svarer udmeerket til de generelt obscrverede specifikke
produktionsrater for bakterieplanktonet {generationstid 100 timer = 4
dagn). Nanoplanktonets gresning balancerer altsé tilsyneladende
bakteriernes produktion.
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8.9 Bakterieplanktonets kvantitative betydning og
skzebne i stofomsaetningen

P3 basis af mélingerne gennem 1989 ved Bgjen i Kattegat svarer
bakteriernes kulstofkonsum til omkring 30% af primaerproduktio-
nen, og bakteriernes iltforbrug udger hermed omkring 20% af det
samlede iltforbrug (bdde dec frie vandmassers og bundens) under
antagelse af en bakteriel vaksteffektivitet pd 40%. Det beregnede
forhold mellem baktcriernes konsum og primarproduktionen ligger
mellem estimater opgivet for @sterspen (knap 50%, Elmgren 1985)
og for Nordséen (8-25%, Nielsen & Richardson 1989). Det ma dog
understreges, at tallene er behzftet med en betydelig usikkerhed,
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idet der hersker tvivl om, hvorvidt bakterieproduktion og primar—
produktion méles korrekt med de eksisterende metoder (Peterson
1980, Riemann & Bell 1990).

Bakterieproduktionen kan udvise betydelig variation i tid og rum.
Som beskrevet ovenfor reagerer bakterieplanktonet hurtigt pa til-
forsler af substrat, og falder derefter hurtigt tilbage til udgangs--
niveauet. Bakterieproduktionen er séledes ikke normalfordelt med
tiden men miske snarere logaritmisk normalfordelt. En konsekvens
heraf er at det observerede gennemsnit er fplsomt overfor prove—
tagningsfrekvensen — jo hyppigere prevetagning, des hgjere resul-
tat. Dette fremgdr tydeligt af Fig. 8.1, hvor den intensive prgvetag—
ning i sensommeren giver indtryk af en hgjere bakterieproduktion.

Bakteriernes rolle som fode for zooplanktonet ma generelt skgnnes
at veere begrenset, idet bakterierne tilsyneladende hovedsageligt
xdes

af de sm& heterotrofe nanoflagellater (< 150 um® volumen svarende
til < 7 um diameter). Efter respirationstabet i nanoflagellatleddet er
der ikke meget kulstof tilbage til de storre zooplanktonorganismer
fra den mikrobielle lpkke, som derfor generelt mere virker som et
dren end som en kilde for kulstof (Ducklow et al. 1986). Dette
billede kan dog sandsynligvis xndres i korte perioder med forhgjet
bakteriel aktivitet. Visse alger kan i perioder @de en betydelig andel
af bakterieproduktionen. Betydningen heraf for nzringssalt—-dyna-
mikken er stort set ukendt.
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9. Planktondynamik i skillefladen

Ipeter Koefoed Bjgrnsen & “Torkel Gissel Nielsen.

"Marinbiologisk Laboratorium (Kgbenhavns Universitet), Helsinggr.
’Danmarks Miljpunderspgelser, afd. f. Havmilje og Mikrobiologi.

9.1 Indledning

Planktonets saeson— Planktonunderspgelser i de danske farvande er traditionclt foregdet
variation i vore indre ved prpvetagning i fastlagte dybder med hovedvagt pa de gverste
farvande er koblet 10-15 m. Det er blevet antaget at algeproduktionen er begranset til
til de hydrografiske det vindopblandede overfladelag som felge af lyscts begrensede
forhold nedtrengning i vandet. Denne konventionelle progvetagningsteknik

har dannet grundlag for den klassiske opfattelse af sasonvariationen
i fytoplankton i tempererede omréder (f.eks. Cushing 1959, Steele
1974). En kortvarig forarsopblomstring domineret af kiselalger
forbruger de i lpbet af vinteren akkumulerede nxringssalte i over—
fladevandet. Efter forrsopblomstringens sedimentation er fyto-
planktonet sommeren igennem karakteriseret af lav biomasse bascret
pé regenererede nxringssalte. Denne tilstand varer ved til de krafti-
ge efterfrsstorme opblander vandmassernc og igen tilferer over-
fladelaget nxringssalte, hvilket ofte fordrsager en opblomstring af
store furealger eller kiselalger i det tidlige efterdr, indtil produktio—
nen bliver lysbegrenset sencre pa &rct.

Skillefladen giver Kattegat er sommeren igennem lagdelt i et brakt nzringsfattigt
mulighed for en overfladelag og et salt, koldt neringsrigt bundlag. Forekomster af
hej algeproduktion hgje algebiomasser i springlaget mellem de to lag har inden for de

Dybde, m
8]
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25

seneste r pakaldt sig stigende opmarksomhed (Fig. 9.1). Specielt
de kraftige opblomstringer af de giftige arter Chrysochromulina
polylepis og Gyrodinium aureolum har givet anledning til en kraftig
mediedzkning i forbindelse med opblomstringernes cffekter pd
bundfauna og havbrug.

1/5 9/5 15/6 5/6 12/6 19/6 26/6 37 174 237 317 78 158 22/8 27/8 2/ 2419
Fluorescensprotiler, Bajen 1990

—

Fig 9.1
Fluorescensprofiler fra Bgjestationen i det sydlige Kattegat fra 1.
maj til 29. september 1990.
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Fig 9.2

Horisontal udbredelse
af Chrysochromulina
polylepis i maj/juni
1988 (fra Nielsen et
al. 1990).
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Dette kapitel fokuserer pA de forskellige former for springlagsop—
blomstringer som er blevet underspgt i forbindelse med Hav90
projekterne.

9.2 Chrysochromulina polylepis opblomstringen maj-
juni 1988

I maj 1988 fremkaldte en algeopblomstring store avisoverskrifter, da
der udvikledes en kraftig opblomstring af den autotrofe flagellat
Chrysochromulina polylepis i Skagerrak—Kattegat omradet (Barth &
Nielsen 1989) (Fig. 9.2). Opblomstringen blev fgrst opdaget ved et
laksebrug i Gulmar Fjorden d. 9. maj; herefter spredtes opblom—
stringen dels med den norske kyststrom og dels ned over Kattegat.
Opblomstringen var monospecifik (bestod af én art) og da den
kulminerede blev koncentrationer pa op til 100 milioner celler pr.
liter registreret i springlaget. Algen viste sig at vare toksisk overfor
en lang rezkke marine organismer f. eks. makroalger, bunddyr
(specielt echinodermer) og fisk (Granmo ef al. 1988, Roscnberg et
al. 1988).
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Chrysochromulina opblomstringen blev underspgt i forbindelse med
den forste intensivperiode ved Bgjen (maj-juni 1988). Vi fik her
lejlighed til at underspge effekten af Chrysochromulina polylepis pa
de heterotrofe pelagiske organismer, da vi foretog daglige mélinger
af biomasse og produktion af bakterier, heterotrofe flagellater,
ciliater og vandlopper (Nielsen et al. 1990). Algeopblomstringen var
koncentreret i springlaget i 10-12 m dybde (Fig. 9.3) hvor alge—
koncentrationen de sidste dage af maj var S50-70 milioner celler pr.
liter. Salt- og temperatur-springlaget udgjorde ogsa en skilleflade
for nzringssaltene nitrat og fosfat. P4 dette stadium af opblom—
stringen var der ingen potenticlle predatorer i algelaget (Fig. 9.4a
og 9.5a) og bakterieproduktionen var meget lav til trods for at alge-
biomassen her var meget hgjere cnd andre steder i vandsgijlen.

I begyndelsen af juni halveredes antallet af solskinstimer pr. dag.
Samtidigt begyndte algerne at henfalde, hvilket blandt andet resul-
terede i en voldsom stigning i bakterieproduktionen, og algelaget
blev hurtigt koloniseret af smé ciliater med en generationstid pd kun
7-8 timer.

Fjorten dage efter algeopblomstringen kulminerede i det sydlige
Kattegat var der intet tilbage af C. polylepis og det pelagiske fade-
net i springlaget var retableret (Fig 9.4b & 9.5b).

Laboratoricforspg foretaget med kulturer af Chrysochromulina
polylepis indsamlet 1 Kattcgat viste at et filtrat fra algekulturer med
en txthed pd 20-50 milioner celler pr. liter hemmede baktericrs og
ciliaters vakst. Eksperimentel bestemmelse af grasning og &gpro-
duktion hos vandloppen Acartia tonsa viste, at C. polylepis var en
dérlig fedekilde sammenlignet med den ugiftige flagellat Rhodomo—
nas baltica.

De her beskrevne felt- og laboratoriedata viser tydeligt at en af
arsageme til den store udbredelse af C. polylepis i tid og rum
skyldtes det stabile vejr med mange solskinstimer i kombination
med C. polylepis hemmende effekt pd de gvrige pelagiske organis-
mer.

9.3 Udviklingen i 1989

Som felge af udviklingen i 1988 var man i 1989 meget opmarksom
pé udviklingen i planktonet i fordret. I maj udvikledes som &ret for
en kraftig opblomstring af flagellater i skillefladen (Fig. 9.6); men
dette &r bestod opblomstringen af en blanding af forskellige ugiftige
flagellater, og laget indeholdt en stor ma&ngde ciliater. Gennem
resten af sommeren var der springlagsopblomstringer i skillefladen.
Beregninger over betydningen af skillefladeopblomstringerne i
sommermdnederne viste at produktionen udgjorde ca. 30% af den
samlede primarproduktion og ca. dobbelt s meget som forarsop-
blomstringen (19%, Richardson & Christoffersen in press).
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Fig. 9.3

Den vertikale fordeling

af A) salinitet,

B) temperatur, C) nitrat

og D) fluorescens ved
Bgjen i forbindelse med
Chrysochromulina polylepis
opblomstringen { 1988
(modificeret fra Nielsen

et al. 1990).
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linie) samt fluorescens (skraveret omrdde), A) under opblomstringen
af Chrysochromulina polylepis og B) efter opblomstringen (modifi—

(ug kulstof pr. liter), temperatur (stiplet linie), salinitet (optrukken
ceret efter Nielsen et al. 1990).

Vertikal fordeling af de dominerende ciliater, total ciliat biomasse

Fig. 94
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Depth, m
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Fig. 9.5
Vertikal fordeling af de dominerende vandlopper 2. juni 1988 pa to
stationer i Kattegat A) Gjerrild bugt med en koncentration pa 80
milioner Chrysochromulina pr. liter i springlaget og B) ved Vinga
hvor opblomstringen var blandet med dinoflagellater. Modificeret
efter Nielsen et al. (1990).
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Fluorescensprofiler fra Bgjen gennem sommeren 1989,



9.4 Ceratium opblomstringer

En tilbagevendende begivenhed i algesuccesionen i det sydlige
Kattegat er opblomstringer af store furealger i sensommeren. Disse
opblomstringer er ofte domineret af alger tilhgrende slegten Cera—
tium. Udenlandske undersggelser har vist at en betydelig sedimcnta-
tion finder sted i forbindelse med disse opblomstringer (f.eks.
Smetacek 1984), og da disse opblomstringer forekommer pa et
tidspunkt hvor man inden for de seneste ti &r har observeret iltsvind
i bundvandet, har de tiltrukket sig nogen opmarksomhed (Lindahl
& Hernroth 1983).

Disse store alger er ofte lokaliseret i springlaget, jevnfer dec dybt-
liggende maksima i august (Figs 9.1 og 9.6). Pa grund af deres
betydelige svemmeevne er de i stand til at holde sig i meget tyndc
lag i springlaget. P4 grund af deres stgrrelse er de domincrende
vandlopper i kystnare farvande ikke i stand til at grasse pd Cera-
tium (Niclsen 1991).

9.5 Subsurface opblomstringer med stor horisontal
udbredelse

Gennem deltagelse i SKAGEX fik vi juni 1990 lejlighed til at
undersgge plantondynamikken langs et transekt pd tvers af Skager-
rak. I denne underspgelse deltog 20 forskningsskibe fra landene
omkring Skagerrak/Kattegat samt @stersg—omradet. Formdlet med
projektet var at fd gode synoptiske data mht. hydrografi, naerings-
salt-dynamik samt biologiske processer fra Skagerrak—omrédet.

Under SKAGEX viste det sig at der i hele Skagerrak—omradet var
en opblomstring af fytoplankton i forbindelse med springlaget. Op-
blomstringen bestod af en blanding af forskellige autotrofe flagella-
ter samt forskellige kisel- og furealger.

Transektet blev gennemsejlet tre gange i lgbet af togtet (8., 11. og
14. juni). Prgvetagnings—programmet omfattede vertikale profiler
med maling af fysiske (salt, temperatur og fluorescens) og kemiske
parametre (nitrat, fosfat) samt en razkke biologiske mél for bio-
masser og produktionsrater (fytoplankton, bakterie, nano—, mikro—
og mesozooplankton).

De fleste af stationeme var kraftigt lagdelt med et varmt brakt
overfladelag (24-29%o, 13-17°C og et koldt salt bundlag, 34-35%o,
7-8°C), og lagdelingen var kraftigst pd de midterste stationer.
Koncentrationerne af naringssalte var under detektionsgransen over
springlaget, mens bundvandet indeholdt 8 uM nitrat og 0,7 uM
fosfat.
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Fordeling af klorofyl langs et transekt | Skagerrak juni 1990. Den
stiplede linie viser 30%o isolinien og den prikkede viser 1 uM nitrat
isolinien A) 8. juni, B) 11. juni og C) 14. juni.

Langs det underspgte transekt blev der registreret en subsurface
opblomstring af alger under springlaget. Nezringssaltkoncentratio-
nerne steg over cn stejl gradient (nutriklinen), som var placeret et
stykke under salt- og temperatur springlaget (pyknoklinen). Medens
pyknoklinen forblev i 5-10 m dybde under hele undersggelsen, sank
placeringen af nutriklinen fra omkring 15 meters dybde d. 8. juni til
omkring 25 m dybde d. 14. juni. Et dyb—-maksimun (eng. subsurface
maximum) af klorofyl blev observeret pd alle stationer gennem
undersggelsesperioden, tilsyneladende associeret med nutriklinen
snarcre end med pyknokinen. Den horisontale udbredelse af dyb-
maksimummet voksede gennem perioden ligesom de maksimalt
observerede klorofylkoncentrationer, der d. 14. juni ndede over 10



ug liter’. Klorofyl-maksimummet fulgte nutriklinens tendens til at
synke gennem perioden (Fig. 9.7).

Algerne i Skagerrak
"gnavede" sig ned
gennem det nxringsrige
bundvand

Temperatur-salinitets plot viste ikke indikationer p& intrusioner
omkring nutriklinen, og observationeme stemte overens med obser—
vationer fra de gvrige deltagende fartpjer i SKAGEX. Vi tolker
derfor den observerede senkning i nutriklinens og klorofyl-maksi-
mummets placering som udtryk for en tidsmassig udvikling snarere
end horisontale forskelle. Vi antager at klorofylmaksimummet blev
dannet i nutriklinen og derefter "gnavede” sig ned i det nzringsrige
bundvand. Et tilsvarende fenomen er sdvidt vi ved endnu ikke
beskrevet i litteraturen.
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En simpel dynamisk model til beskrivelse af vertikalfordeling og
tidsmeessig udvikling af neeringssalt koncentration (i wkvivalente
kulstof enheder) og algebiomasse samt et eksempel pd en simulering
(tallene angiver tiden i dage).

For at understptte denne tolkning, opstillede vi en enkel computer—
model til at simulere andringer med dybde og tid i koncentrationer
af nzringssalte og klorofyl. Modellen sammenfatter nzringssalt— og
lysbegransning af primarproduktionen i skillefladen, selvskygning,
turbulent opblanding samt sedimentation og udsynkningstab (Tabel
9.1). Modellen skelner mellem enkelte algecellers langsomme sedi-
mentation (S) og det hurtige udsynkningstab (M) af aggregater,
zooplankton-fakalier og andre stgrre partikler. Modellen giver en
kvalitativ god beskrivelse af det observerede forlgb (Fig. 9.8) og
den er robust indenfor realistiske parametriseringer. Derimod er det
vanskeligt at simulere en s& hurtig senkning af nutriklinen og
klorofylmaksimum som observeret uden at antage urealistisk hgje
vaekstrater for fytoplanktonet. Modellen forudsiger, at hastigheden
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Konstanter Fork. Enhed Startverdi
Turbulent diffusivitet D em?h™? 107
Absorbans af vand Ay emt 2 x 107
Absorbans af biomasse Ag cm(ug C 17! 2x10°
Fotosyntetisk kapacitet | . h™'(uE msec™)? 3x10°
Halvmatning f. nzr.optag K, ug C 17 85
Fytoplankton tabsrate M h™ 5x107%
Fytoplankion respiration R b 1072
Fytoplankton synkehast. ) cm h 1
Afhengige variable Fork. Enhed Ligning
Fytoplankton biomasse B ug C 11 8B/8t = B(P-M) + D$"B/SI* - S-HB/51
Nzringssalt konc. N ug C 17 8N/dt = -NP + D-*N/3l*
Belysning I uE msec”! 38l = -I(A, + B-Ap)
Fytoplankton produktion P h P =P IN/(N+K ) -R
Tabel 9.1
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En model af fytoplankton—neeringssalt—lys som funktion af dybde (1,
i cm) og tid (1, i timer).

hvormed algemaksimumet og nutriklinen synker iszr afhenger af
algernes vakstrate og lysindstrilingen, medens den maksimale
klorofylkoncentration isxr afhenger af udsynkningstabet (M),
hvorimod sedimentationen af enkeltceller og turbulent opblanding er
af mindre betydning.

Den vertikale heterogenitet er vist for en enkelt station midt i
transektet (Fig 9.9). Maksimummet i algebiomasse og primarpro-
duktion er placeret mellem den observerede nutriklin og den hypo-
tetiske nutriklin, som ville blive resultatet af simpel blanding af
overflade og bundvand. Lysintensiteten i maksimummet var kun
0,5-1% af indstrdlingen ved havoverfladen. Heterotrof aktivitet
udviser ogsd dyb-maksimum. Bakterie-biomasse og ~produktion er
maksimal et stykke over klorofylmaksimummet, medens ciliater og
heterotrofe dinoflagellater viser hgjere biomasser i selve algelaget.
Biomassen af andre heterotrofe nanoflagellater, fortrinsvis bakteric—
xdere, folger bakteriebiomassen snarere end klorofylkoncentratio~
nen.

9.6 Gradient-sampleren

Arbejdet med de forskellige subsurfaceproblemer og erkendelsen af
vanskelighederne ved at indsamle en reprasentativ vandprgve med
en 0,5-1 m lang traditionel vandhenter inspircrede en udvikling og
konstruktion af en vandhenter som kan indsamle prever med den
pnskede vertikale oplgsning. Gradient—vandhenteren bestdr af 40
katedersprajter 2 150 ml parvis monteret pa en aluminiumsramme



Fig. 9.9

Vertikal fordeling
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i Skagerrak 9. juni

1990 A) salt og tempera—-
tur, B-C) nitrat og
fosfat, D) klorofyl—kon-
centration (——) og
primeerproduktion (---),
E) bakterie—planktonets
biomasse (- ) og
produktion (-—-), F)
nano— og mikrozooplank -
tonets biomasse.

Temp., °C Nitrat, yM  Fosfat, uM
5 10 15 2 6 02 06
0
b C
E 10
<
©
0
-
0O
20 1 :
25 30 35

Salt, o/oo

Klorofyl, ug I Bakterier, 10° 1" Zooplankt., ugC 1
2 4 20 60

10 20

10 20 2 6

PP,ugC I"'d™" BP, ugC1'd

med 15 cm afstand (Fig. 9.10). Sprajtestemplerne cr parvis last i en
ladeanordning, som med kraftige elastikker er fastspandt til ram-
mens bagkant. Vandhenteren sankes til springlaget og udigses med
et faldlod, hvorefter sprgjterne fyldes i lgbet af 0,8 sek.

Fra april til oktober 1991 er denne vandhenter blevet anvendt ved
undersggelser af planktondynamik i springlaget pa 4 af DMU's
rutinestationer i Kattegat. Hovedparten af dettc projekt vil forst
blive rapporteret april 1992 ved projektets opher. Her vil dog en
enkelt provetagning fra det sydlige Kattegat blive beskrevet.

En prgve taget 15. august 1990 viste et klorofylmaksimum i spring—
laget p& 70 ug klorofyl liter™, hvilket svarede til 20 gange over
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Fig. 9.10
Gradientsampleren
{fra Bjgrnsen &
Nielsen 1991).
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flade—koncentrationen og ipvrigt er den hgjeste vardi som er malt i
lgbet af Hav90 projektet. Algemaksimummet var kun ca. 0,5 meter
tykt men indeholdt alligevel over halvdelen af vandsgjlens samlede
biomasse pr. m*. Fytoplankton var pd dette tidspunkt totalt domi-
neret af den giftige furcalge Gyrodinium aureolum med en kon-
centration pd 3,25 millioner celler pr. liter (Fig. 9.11a). Opblom~



Tatte algeforekomster
i skillcfladen fore-
kommer hyppigt om
sommeren i Kattegat
og Skagerrak

stringen havde tilsyneladende en hemmende effekt pd bakterie—
planktonets produktion, og desuden var biomassen af potentielle
grassere (heterotrofe dinoflagellater, ciliater og vandlopper) ringe i
laget hvilket tyder p4 at G. aureolum ogsa har en hemmende effekt
pd disse organismer (Fig. 9.11b).

‘. 6 -1 . . -1
Gyrodinium aureolum, 10 | Microzooplankton, ind. |

1 2 3 250 500 750
i 1 1,

1

100 200 300 ' T
: 300, b I s I
Cyanobakterier, 10| CIL  TIN HDIN COP

Fig. 9.11

Vertikal fordeling af A) Gyrodinium aureolum og cyanobakterier B)
mikrozooplankton omkring springlaget 15. august 1990 (fra Bjgrn-
sen & Nielsen 1991).

Den maksimalt observerede klorofylkoncentration er omkring trc
gange hejere end den barekapacitet som er fastlagt af bundvandets
indhold af nitrat og fosfat, under antagelse af et forhold mellem
algekulstof og klorofyl pa 30 (g:g, verificeret ved mikroskopi) og ct
kulstof:kvelstof forhold p& 6 (mol:mol, Redficld 1958). Dette kan
kun opnis ved at algerne foretager vertikale vandringer i vandsdilen,
hvorved de henter naringssalte fra bundvandet op til lysct. Denne
hypotese stattes af laboratorieteksperimentcr med Gonyaulax ta—
marensis, som viser at denne alges vandring mod lyset bremses af
en skarp haloklin (salinitet-springlag) (Rasmussen & Richardson
1989).

9.7 Tidsmzessig og horisontal udbredelse af springlags-
opblomstringer

De her beskrevne underspgelser 1 det sydlige Kattegat gennem en
tredrig periode viser at udviklingen af subsurface opblomstringer i
den lagdelte periode tilsyneladende er en tilbagevendende hxndelse
i fytoplanktonets udvikling i omrddet. Det er et dbent spprgsmél
hvorvidt disse subsurface—opblomstringer er relateret til eksterne
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input af nzringssalte (cutrofiering), idet bundvandet i Kattegat
hovedsageligt stammer fra Atlantisk vand, som dog undervejs
modtager nxringssalte i Nordseen, for det via Jyllandsstrgmmen nér
Kattegat,

Under et togt med fiskeriministeriets skib Dana (togt 6/90) i maj
1990 blev den vertikale fordeling af fytoplanktonet underspgt p& 80
stationer i den sydlige del af Nordsgen, og pa hovedparten af statio—
nerne blev de hgjeste algebiomasser obscrverct i eller lige under
springlaget. I dette lag var ogsd hovedparten af vandsgjlens he-
terotrofe aktivitet lokaliseret. Umiddelbart efter dette togt viste
resultaterne fra SKAGEX-togtet i juni 1990 at det meste af Skager-
rak var dekket af en subsurface opblomstring.

9.8 Regulering af springlagsopblomstringer

En rekke faktorer er afggrende for dannelse og opretholdelse af
hgje fytoplanktonbiomasser i springlaget:

1) hgj indstriling og ringe vind (stabil lagdeling);
2) passiv ophobning, p& grund af nedsat faldhastighed i springlaget;

3) positiv fototaksi kombineret med aktiv respons til salt— og
nxringssaltgradienter;

4) forgget vackst pd grund af gunstige lys— og neringssalt-forhold;

5) nedsat grasning pd grund af storrelse (f. cks. Ceratium) eller
toksicitet (f.eks. Chrysochromulina polvlepis og Gyrodinium aureo-
fum).

Perioder karakteriseret af hej lysindstrdling og ringe vind giver
optimale muligheder for opbygning af algemaksima i springlaget.
Her kan algerne tilfores nzringssalte nedefra og lys ovenfra. Gen-
nem forbruget af naringssalte fungerer algerne som et filter for den
opadrettede transport af neringssalte og modvirker pa denne méide
opbygning af skyggende algepopulationer i den gvre del af vandsgj—
len.

Det virker umiddelbart ikke sandsynligt at sedimentation skulle
spille en vesentlig rolle ved dannelse af de meget tynde subsurface
toppe som dem der er observeret ved Bgjen.

Fototaksi er beskrevet for en rackke dinoflagellatarter. Endvidere har
man beskrevet at visse dinoflageliater svommer mod lyset indtil de
bliver nzringssaltbegransede, hvorefter de begynder at synke, til de
igen nér neringsrigt vand. Dette kan i hgj grad medvirke til op-
retholdelse af subsurface opblomstringer af alger.



Skillefladen kan vare
et refugium for
giftige alger

Hxmning af de potentielle grassere gennem toksinproduktion er en
anden vasentlig faktor til opretholdelse af haje biomasser i spring-
laget.

9.9 Fremtidig monitering

Et aspekt som ggr det vasentligt at 3 inddraget springlagets op-
blomstringer i rutineundersggelserne er at springlaget kan fungere
som refugium for giftige alger. Hvis algerne nar overfladen f.eks. i
forbindelse med upwelling eller ndr de kommer i kontakt med
havbrug (som det skete under Chrysochromulina polylepis opblom—
stringen) kan de medfere store gkologiske og gkonomiske konse-
kvenser. Bedre forstielse af opblomstringernes tidlige stadier vil
forbedre mulighederne for varsling om og overvdgning af opblom—
stringernes udbrud.

Hyppigheden og den tilsyneladende store horisontale udbredelse af
store algebiomasser i forbindelse med springlaget understreger
betydningen af, at disse algeforekomster inkluderes i rutincunder—
spgelser. Der er behov for en provetagning som tager hensyn til
hydrografi og fluorescensprofiler og ikkc udelukkendc tager prover i
pd forhénd fastlagte dybder, hvis man skal forbedre data-grundlaget
og dermed forstielsen af sommerplanktonets dynamik.
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10.1 Indledning

De tilbagevendende iltsvindshandelser i bundvandet i de danske
farvande har aktualiseret behovet for at undersgge den organiske
stoftransport til bunden. De omrader, der iser rammes af langvarige
iltsvind, findes sedvanligvis pa relativt dybt vand og henligger der—
for ofte i permanent mgrke. Det betyder at oprindelsen af det orga-
niske materiale der giver anledning til et iltforbrug i bundvandet,
skal sgges andre steder end i bundlaget.

10.2 Oprindelsen af sedimenterende organisk stof

Den direkte udledning af organisk stof fra land fra dansk og svensk
side til de indre danske farvande (overfladearcal ca. 40.000 km?),
blev for perioden 1975-81 i middel beregnet til ca. 850.000 t COD
pr. &r (Miljpstyrelsen 1984), svarende til en gennemsnitlig tilfgrsel
pa knap 8 g Cm™ &' (RQ = 1). Udledning fordelte sig med 25 og
75% pa henholdsvis diffuse— og punktkilder. I lyset af de scneste
ars indsats pa spildevandsomradet, er mangden derfor antagelig
idag en del mindre (Miljpstyrelsen 1990). Det sydlige Kattegat vil
yderligere som et dbent farvand vere lidet bergrt af den organiske
udledning fra land, idet stprsteparten vil blive omsat og bundfxldet i
de kystnzre omrider (Seitzinger & Nixon 1985, Miljgstyrelsen
1983). Vi kan derfor se bort fra den kilde som betydende for til-
forslen af organisk stof til Kattcgat.

Umiddelbart kan det sydlige Kattegat opfattes som et bundfaeld-
ningsomrade for organisk stof fra det indstrammende overfladevand
fra Sundet og Bezlterne (Pheiffer—-Madscn & Larsen 1986). Den
sxsonvaricrende koncentration af partikulzrt organisk materiale i
det indstremmende vand er dog szdvanligvis noget mindre end den
vi finder i selve Kattegat. POC mélinger over pyknoklinen ved
Kattegat—bgjen i 1989 fra marts til oktober (Olesen & Lundsgaard
1992) viste en gennemsnitlig koncentration pé 280 ug C 17 (168-
374 pug C ™), mens tilsvarende middelkoncentrationer af POC i det
brakke overfladevand i @resund og Storebzlt typisk ligger under
200 ug C ! (KErtebjerg et al. 1981). Det indstrpmmende salte
bundvand fra Skagerrak har et meget lille indhold af POC (< 20 ug
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I")) (Rydberg & Andersson 1989). Sifremt alt partikulert organisk
matcriale fra det indstrgmmende vand deponeres i Kattegat, vil det
representere et gennemsnitligt bidrag til sedimentet p& knap 10 g C
m~ &, En stor del af dette materiale vil dog sandsynligvis have en
stgrrelse og form, der gor at det ikke sedimenterer under dets
ophold i Kattegat (det indstrommende vands gennemsnitlige op—
hoidstid er ca. 3,5 md. for overfladevandet og ca. 2,8 md. for
bundvandet). Da der endvidere forsvinder cn tilsvarende POC-
mzngde med det nordgdende overfladevand fra Kattegat til Skager—
rak (Andersson & Rydberg 1988), kan den organiske belastning fra
det indstrgmmende vand til Kattegat betragtes som negligibel i for—
hold til egenproduktionen.

En tredje potenticl ekstern eller allochton kilde af partikulert orga—
nisk stof til de dybere liggende partier af Kattegat, kan vare en la-
teral transport fra de lavvandede kystzoner. En hypsografisk af-
bildning af Kattegat (Andersson & Rydberg 1988) viser at arcalet
under 15 m dybdekurven udger ca. halvdelen af overfladearealet.
Dvs. at den fotiske zone i Kattegat groft taget har en dobbelt sd stor
horisontal udstrakning som bundarcalet under den typiske sommer-
pyknoklin.

Tilferslen af tilgeengeligt kvalstof for en ny produktion ("netto
system-produktion") i de indre danske farvande cr for drene 1980-
87 opgjort til ca. 7 g N m™ &' (Schested-Hansen er al. 1990).
Heraf udger det lokale bidrag (afstromning fra land og atmosfarisk
deposition) ca. 40%. Samme stprrelsesorden er rapporteret fra
svensk side, hvor tilfgrslen af total-kvalstof til Kattegat fra land og
atmosfzren er opgjort til 2,7-3,8 g N m™ &4r' (Andersson & Ryd-
berg 1988). Da der tilsyneladende ikke sker nogen nettoudveksling
af kvelstof med de tilstadende havomréder (Skagerrak og Bstersp-
en, Andersson & Rydberg 1988, Vandmiljginstitutterne 1988), kan
det konkluderes at der fra Kattegats vandmasser arligt forsvinder en
kvlstofmangde svarende til den lokale tilfprsel. Det er rimeligt at
antage at denne fjernelse forst og fremmest sker via denitrifikation
og akkumulering 1 sedimentct.

Den permancnte ophobning af kvelstof i sedimentet i lavvandede
kystomrader anses dog sadvanligvis for at vere ubetydelig (Kelly &
Nixon 1984, Nordberg & Bergsten 1988). Der forcligger en del ma-
linger med et nasten tilsvarcnde antal varierende resultater af de—
nitrifikationen i sivel danske kystomréider som estuarier i andre
tcmpererede dele af verden (Andersen er al. 1984, Enoksson et al.
1990, Jorgensen & Serenscn 1985, Scitzinger 1987, Jensen et al.
1988). Indtil en vis granse, ofte som folge af en utilstrekkelig ilt-
tilforsel (Serensen et al. 1979, Scitzinger & Nixon 1985), synes der
dog at vazre en positiv relation mellem denitrifikation og kval-
stoftilfersel (Seitzinger & Nixon 1985), hvilket viser at kystsedi-
menter har kapacitet til at denitrificere op til 50% af det eksternt
tilforte kvaelstof (Nishio et al. 1982, Scitzinger 1988, Jorgensen &
Serensen 1988). Denitrifikations—aktiviteten i de citerede arbejder er
bestemt ud fra acctylen—inhiberings teknikken der bascrer sig pi at
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méle N,O akkumuleringen efter tilsetning af acetylen, der hammer
reduktionen af N,O til N,. Det er siden blevet dokumenteret at
teknikken hverken er sarlig specifik eller effektiv, og at den kan
underestimere denitrifikationsraten med op til flere hundredc procent
(Seitzinger et al. 1992).

Det m& derfor konkluderes at det stadig er et 3bent spargsmal i
hvilken grad lavvandede kystomrdder bidrager med organisk stof til
dybere liggende havomrader. Der findes dog enkelte andre indicier
for at der kan ske en betydelig lateral advektion af organisk materi-
ale fra kystomriderne (dybde < 15m}) til sedimentet 1 den strati—
ficerede del af Kattegat. En undersggelse af resuspensionen i Katte—
gat (Floderus & Hékansson 1989) sandsynligggr hvorledes en stor
del af den ny produktion i de lavvandede omrader af Kattegat trans—
porteres til de dybere liggende arcaler ved en stadig vekslen mellem
resuspension og sedimentation i det bundnere vand (sdkaldt sedi-
ment-fokusering). Hovedparten af denne stoftransport vil antagelig
bestd af resuspenderede detrituspartikler med ct typisk C/N forhold
pé 10.

Ilitforbruget under pyknoklinen i Kattegat kan derfor vaere stgrre end
det, der kan gores rede for pd baggrund af den ny produktion i den
fotiske zone over springlaget (autochtont materiale). En nyere
undersegelse i det sydestlige Kattegat (Granéli, i manuskript) synes
at bekrzfte dette forhold, idet remincraliseringen under pyknoklinen
i sommerhalviret (marts—oktober) er malt til over 150% af den ny
produktion i vandmassen over pyknoklinen. De underspgte lokalite—
ter var dog relativt dybe (31-49 m) og havde generelt en kystner
beliggenhed, hvorfor undersggelsen nappe er reprasentativ for hele
det sydlige Kattegat.

I kapitel 6 er den &rlige totale primarproduktion ved Bgjen 1 1989
malt og beregnet til ca. 290 g C m™ r™', hvilket er hgjt sammen-
lignet med andre undersggelser i det sydlige Kattegat. En del sven—
ske undersegelser 1 det sydgstlige Kattegat (Rydberg et al. 1990,
Sahlsten er al. 1988, Granéli i manuskript) rapporterer om vardier
fra 140-180 g C m™ &r™, mens cn tidligere dansk underspgelse for
arene 1975-77 (&Ertebjerg et al. 1981) angiver en gennemsnitlig
vardi for Kattegat pi omkring 105 ¢ C m™4r™. Den ny produktion
er i de svenske underspgelscr bercgnet og ansldet p& grundlag af fy-
toplanktons NO,-optagelse til ca. 30% af total-primarproduk-
tionen.

Ud fra den empiriske fundne relation mellem ny og total primar—
produktion i oceaneme (Eppley & Petersen 1979), er en lignende
relation for kystnzre omrader i den boreale zone af det Nordat-
lantiske omride bestemt til P, = 0,049 P,'*, hvor P; = ny eller
eksport produktion og P = total produktion (Wassman 1990). Den
ny produktion i det sydlige Kattegat kan siledes anslés til mellem
350g 145 g C m24ar,
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Kvalstof er den mest sandsynlige begrensende faktor for netto
prim&rproduktionen i Kattegat i sommerhalvaret (Granéli et al.
1990, Artcbjerg 1986), og da kvaxlstof hverken permanent ophobes
eller denitrificeres i den fotiske zone, kan den potentielle sedimen—
tation af autochtont organisk stof estimeres ud fra det udefra tilfprte
kvalstof. Ved anvendelse af Redficld forholdet p3 den fornxvnte
opgerelse over tilgengeligt kvlstof for ny primarproduktion
(Sehested-Hansen et al. 1990) kan denne produktion som middel
for &rcne 1980-87 beregnes til ca. 40 g C m™2 &

Autochtont materiale udger sdledes den helt overvejende del af den
organiske sedimentation til bunden i den stratificerede dcl af Katte—
gat. Allochtont materiale hidrerende fra planteproduktionen pd de
lavvandede omrdder af Kattegat, kan dog mere lokalt forventes at
bidrage til den organisk stoftilfersel til bundvandet under pyknokli-
nen i Kattegat. Et mere direkte mal samt beskrivelse af sedimenta~
tionen fra overfladelaget i det sydlige Kattegat er emnet for det
felgende.

10.3 Sedimentationen af organisk stof fra den fotiske
zone i det sydlige Kattegat

10.3.1 Generelt om undersggelsen

Nedsynkningen af partikulert organisk materiale i den fotiske zone
og gennem pyknoklinen til bundvandet, blev i den stratificerede pe-
riode (marts ~ oktober 1989) malt v.h.a. sedimentfzlder ved Bg-
jestationen i det sydlige Kattegat. Undcrsggelsesperioden reprasen—
terer den produktive del af Arct, idet cksistensen af et springlag
udger en forudsatning for cn nettoproduktion (Sverdrup 1953,
Smetacek & Passow 1990). Falderne blev normalt cksponeret i 24
timer i 3 til 6 forskellige dybder over og under springlaget. POC,
PON og klorofyl a blev mélt i sivel felder som i vandet fra den
pigexldende dybde. Prover til mikroskopisk bestemmelse af parti-
kelsammensatningen blev ligeledes udtaget fra feelder og omgivne
vand. For hver af de 52 scjladser til Bejen, blev de vertikale profiler
af saltholdighed, temperatur, ilts rclative partialtryk, lysintensitet og
klorofylfluorescens mélt. En mere detaljeret gennemgang af materi—
aler og metoder findes i Olesen & Lundsgaard (1992). Alle C/N-
forhold (forholdet mellem partikulert organisk kulstof (POC) og
kvalstof (PON)) er opgivet som veagtforhold.

Fig. 10.1

Fordelingen af A): saltholdigheden, B): temparaturen (°C), C):
lysets nedtrangning (% af overfladelyset), D): iltindhold (% som
partialtrykket, latm.), E): Nitrat—N koncentration (ug I'*) og F):
Klorofyl a (ug I"') i vandmassen i det sydlige Kattegat (Bgjestatio—
nen) [ perioden med lagdeling (marts — oktober, 1989).
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10.3.2 Den vertikale og saesonmassige variation i vandmassen
En markant pyknoklin etablerede sig i det sydlige Kattegat i midten
af marts og blev opretholdt i 10 — 20 meters dybde gennem hele
méleperioden til oktober (Fig. 10.1A). Saltholdigheden i overflade—
laget svingede szdvanligvis mellem 18 og 25%e. I perioder blev de
pverste 2—-4 m dog erstattet af ct mere brakt vandlag (9-18%o), idet
det udstrpmmende @stersgivand langs svenskekysten i perioder med
strpmskift tvinges gstover (Pedersen 1990). Saltholdigheden i
bundvandet holdt sig mere konstant pd 30-33%o. En egentlig termo-
klin observeredes forst 1-2 méncder efter dannelsen af saltspring-
laget (Fig. 10.1B). Dette menster er serdeles velkendt for det syd-
lige Kattegat.

Den fotiske zone, der som "tommelfinger-regel” straekker sig ned til
dybden, hvor der resterer 1% af overfladens lysintensitet, havde en
dybdegranse der varierede fra 9-19 m hvilket var over eller sam—-
menfaldende med pyknoklinen i hele perioden (Fig. 10.1C).

Det relative ilttryk i bundvandet faldt jevnt med dybden og i lpbet
af undersggelscsperioden (Fig. 10.1D). Den 15. marts var koncen-
trationen i bundvandet 9,5 g O, m™, svarende til et relativt partial~
tryk pd 95%. 1 september var rel. pO, lige over bunden faldet til ca.
30%. P4 samme tid og sted forrige ar (1988) var rel. pO, ca. 15%.
Den laveste registrerede gennemsnitskoncentration i bundvandet ved
Bgjestationen i 1989 blev mélt den 7. oktober til 2,8 g O, m™ (rel.
pO, = 31%).

Klorofyl a fordelingen i vandsgjlen fra marts til oktober er afbildet i
Fig. 10.1F. For&rsopblomstringen startede i midten af marts og
havde en varighed af ca. 3 uger. Under fordrsopblomstringen for—
delte klorofyl a sig rimeligt jevnt i overfladelaget. I sommermé-
nederne (juni-august) sas de hejeste klorofyl @ koncentrationer i
forbindelse med pyknoklinen.

Nitrat, der szdvanligvis er den form kvealstofsaltene findes pa ved
forirsopblomstringens start (Sahisten et al. 1988), var ikke lengere
mélelig i overfladelaget efter den 28. marts, hvor opblomstringen
kulminerede (Fig. 10.1E). Bade fosfat og silikat fulgte et til-
svarende, omend mindre udtalt, menster, hvilket peger pa kvalstof
som den begransende faktor for fordrsopblomstringen. Ved spring—
lagets etablering medio marts var der ca. 2,1 g NO,-N m™ i den
fotiske zone.

Mangden af algekulstof og total-POC i vandsgijlen over pyknokli-
nen er for undersggelsesperioden afbildet i Fig. 10.2. Fytoplank-
tonbiomassen udtrykt som kulstof er omregnet fra klorofyl a v.h.a.
linexr regression for klorofyl a og total~POC (Tabel 10.1). Vardi~
crne stemte overens med opgg@relser af algekulstof bestemt ud fra
mikroskoptzllinger, og svarer til det generelle mgnster i udviklingen
af C/klorofyl a forholdet gennem drct (Steele & Baird 1965).



Sommerverdier for POC
og PON

Forirsopblomstringen var karakteriseret ved en markant klorofyltop,
der nfedc sit maksimum omkring den 28. marts (266 mg klorofyl a
m™2). Toppen holdt sig i ca. 3 dage og representerede en middel-
koncentration i overfladevandet pé ca. 13 pg klorofyl @ 1. Den 30.
marts maltes fytoplanktonbiomassen i klorofyl a enheder til 251 mg
m™.

PERIODE C/Chl. a Non-alge POC
(ng I’ 12 n
30/3 - 8/4 37 216 0,96 9
18/4 - 29/5 66 213 0,54 12
22/8 - 3/9 107 168 0,80 16
Tabel 10.1

Estimerede veerdier for fytoplankton kulstofiklorofyl a forhold samt
maengden af ikke -fytoplankton POC ud fra linecer regression af
middelveerdier i overfladevandet af kiorofyl a versus total—-POC.
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Fig. 10.2

Mueengden af total—-POC og fytoplankton-kulstof i vandet over
pyknoklinen ved "Kattegatbgjen"”, marts — oktober, 1989.

Middelkoncentrationen for klorofyl a i overfladelaget efter for—
rsopblomstringen 14 mellem 0,5 og 2,5 ug 17'. I forbindelse med
sommeropblomstringen méltes de hgjeste vaerdier (op til 10 pg 1) i
springlaget,

Fra midten af april og frem til begyndelsen af oktober forblev den

gennemsnitlige middelkoncentration for POC og PON i vandet over
pyknoklinen nxsten konstant pd 280 ug C 17 (168-398 g C 1) og
49 pg N 17! (28-61 pg N 1'"). Fytoplanktons kulstofindhold udgjorde
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i perioden efter fordrsopblomstringen mindre end 30% af over-
fladelagets total-POC.

10.3.3 Forarsopblomstringens forlgh

Total-POC prazgede fordrsopblomstringen med to smalle toppe,
nemlig den 30. marts og 10. april, med middelkoncentrationer over
pyknoklinen pa henholdsvis 680 og 604 ug C 17" (hhv. 14,4 og 12,5
g C m™). Selv om iszr den fgrstc top 13 udpraget i tilknytning til
fordrstoppen, var begge POC-toppe karakteriseret ved hgje C/N-
forhold pé ca. 7,6 , hvor C/N-forholdet i gvrigt for perioden (28.
marts — 9. april) 13 pd 5,9 (s.d. = 0,7; n = 10). Dette vidner om at
POC toppene delvis skyldes kortvarige passager ved Bgjen af detri~
tusholdigt vand.

Af tabel 10.1 ses at algekulstof/klorofyl a forholdet under for-
drsopblomstringen (korrigeret for de to POC-toppe) er 37, og at
baggrundskoncentration af ikke-alge POC ligger pd omkring
216 ug 17,

10.3.4 Forarsopblomstringens skaebne
Sedimentation af fytoplankton kulstof og total partikulaert kulstof
ved Bgjen er vist pd Fig. 10.3.
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Fig. 10.3

Sedimentationen af total-POC og fvtoplankton-kulstof fra den
fotiske zone over pyknoklinen til bundvandet ved Kattegatbgjen,
marts — oktober, 1989,

I dc 9 dage der folger forrsopblomstringens top (30. marts — 8.
april) sker der en gradvis reduktion af total-POC, total-PON og
klorofyl a p& henholdsvis 9,8 g Cm™, 1,1 g N m™ og 192 mg klo-
rofyl @ m~i vandmassen over pyknoklinen. Henfaldsraten kan
beregnes til henholdsvis 12,5, 8,9 og 16,1% d?. Noget af tabet skal
dog sandsynligvis tilskrives en udskiftning af overfladevand ved
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Bgjen med vand med et betydelig mindre indhold af partikler.
Mellem 30. og 31. marts falder indholdet sdledes brat med 45%
POC, 26% PON og 32% klorofyl a af det samlede tab. Af forskel-
len mellem POC- og PON-faldct ses det, at udskiftningen iser
bergrer partikulzrt materiale med ct hpjt C/N-forhold (>10). Det
forbigdende materiale har derfor antagelig en overvejende allochton
oprindelse uden nevnevardig betydning for sedimentationen ved
Bgjen. Ud fra de beregnede henfaldsrater for perioden 31. marts —
8. april, kan partikel-reduktionen for hele perioden (30. marts — 8.
april) korrigeret for den laterale partikelfraforsel, bestemmes til 6,4
g kulstof m™, 0,92 g kvalstof m™ og 160 mg klorofyl a m™. Idet
det antages at vakstraten cr ubetydclig, kan den korrigerede parti—
kelreduktion tilskrives sedimentation og/cller nedbrydning i over—
fladevandet.

Den samlede sedimentation fra den fotiske zone under fordrstoppens
henfald (30. marts — 8. aprii), blev malt til 4,98 g C m? 0,67 gN
m™ og 46,1 mg klorofyl @ m™. En sammenligning af sedimentatio—
nen fra overfladelaget med det korrigerede partikeltab i perioden
efter fordrsopblomstringens top, viscr at sedimentationen kan gere
rede for ca. 78 % af POC—-tabet og 73% af PON-tabet, men kun
29% af klorofyl a reduktionen.

Sedimentationens specifikke karakter i perioden efter forirstoppen
(31. marts — 8. april) afspejler sig i forskellen meliem det sedimen-
terede materiales C/N-forhold pd 7,4 og de suspenderede partiklers
gennemsnitlige C/N—forhold pd 6,2 (s.d. = 0,5; n = 7). Partiklerne
der forlader overfladevandet via sedimentation har et signifikant
hgjere C/N-forhold end partiklerne 1 suspension, hvilket vidner om
at udsynkningen isar bergrer den relativt kvalstoffattige del af ma-
terialet i vandet.

Faldet i POC i de 9 dage der fglger fordrstoppen og som ikke
skyldes sedimentation, udger 22% af det samlede korrigerede tab,
hvilket svarer til 1,4 g C m™ (i gennemsnit 109 mg C m™ d7).
Dette tab kan muligvis forklares med cn heterotrof nedbrydning. T et
andet kapitel (kapitel 4) berettcs om cn betydelig forckomst af he-
terotrofe dinoflagellater i umiddelbar forlengelse af forarstoppen.
Den heterotrofe biomasse i overfladevandet svinger i denne periode
mellem 400 og 800 mg C m™. Mcd cn anslet konsumptionsrate pd
1 d™! af egenbiomassen og en respirationsrate pd minimum 25% af
konsumptionen (Hanscn 1992), kan CO,—frigivelsen under fordrsop-
blomstringens henfaldsperiode skgnnes til 100-200 mg Cm*d .
Hertil kommer ciliater og mesozooplankton samt bakteriernes re—
spiration.

Et fald i syreforholdet malt ved klorofylanalyserne ( = en relativ
stigning faeophytin indholdet) fra 1,8 til 1,5 i overfladevandet i de
forste dage efter fordrstoppen, vidner om en betydelig zooplankton
gresning. De heterotrofe dinoflagellaters fytoplankton-ingestion kan
ud fra fernzvnte biomassebestemmelse skennes til 400-800 mg C
m~ d”!, svarende tii en samict gracsning i de 9 dage efter forirstop—
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pen pa mellem 3,6 og 7,2 g C m™. Ud fra det beregnede kulstof/
klorofyl a forhold p& 37 for pcrioden, kan grasningen i klorofyl a
akvivalenter skgnnes til mellem 97 og 194 mg klorofyl @ m™.
Dinoflagellaterne alene vil sdledes kunne forklare den del af vand-
massens klorofyl @ tab (114 mg klorofyl m™ svarende til 71% af
det korrigerede klorofyl a tab), der ikke kan tilskrives sedimentation
i ugen efter fordrstoppen.

Den tilriddestiende nitratmzngde i den fotiske zone i forbindelse
med springlagets etablering i det tidlige fordr i Kattegat i 1989 blev
mélt til 2,1 g N m™, hvilket stemmer precist med de estimerede
vaerdier (Sehested—-Hansen et al. 1990, Artebjerg et al. 1990). Den
ny produktion i forbindelse med fordrsopblomstringen kan derfor
anl3s til knap 12 g C m™. Forrsopblomstringen kulminerer i slut—
ningen af marts med en klorofyl @ maengde i den fotiske zone pa
godt 250 mg m™ svarende til en fytoplanktonbiomasse p& 9,3 g C
m™. Selv om det ikke er milt, udggr scdimentation af intakt fy-
toplankton 1 forbindelse med fordrstoppens opbygning i de forud-
glende to uger den mest sandsynlige forklaring pd differencen pa
2,7 g Cm™. Ud fra nzrvercnde underspgelse af fordrstoppens
skaebne og et kulstof/klorofyl a forhold pa 37 kan det udledes, at af
en fytoplanktonbiomasse pd 9,3 g C m™ fgres 1,2 g C m™ bort med
vandudskiftning i overfladevandet, 1,7 g C m™ sedimenterer som
intakt fytoplankton, 4,2 g C m™ konsumeres af heterotrofe organis—
mer, mens ca. 2,2 g C m™ resterer som plantebiomasse i den fotiske
zone ved henfaldsperiodens slutning.

Den totale POC og PON sedimentation i henfaldsperioden blev malt
til henholdsvis 4,98 g C m™ og 0,67 ¢ N m™ mens sedimentationen
af intakt fytoplankton blev malt til 1,71 g C m™ (svarende til 0.30 g
N m™), dvs. at klorofyllgst materiale i fxlderne udger 3,27 ¢ C m™
og 0,42 ¢ N m™% Selv om POC sedimentationen i henfaldsperioden
kan have varet pdvirket af den forbigdende "detritus-sky” den 30.
marts, vidner C/N-forholdet i det klorofyllgsc faldemateriale pé 8,8
om, at langt den overvejende del af den pigmentlgse fraktion i sedi-
mentfalderne kan tilskrives forholdsvis friske produkter fra den
heterotrofe omsatning.

Det kan séledes konkluderes at scdimentationen af total-POC i
forbindelse med forarsopblomstringen i 1989 (medio marts - 8.
april) tegner sig for over 60% af den ansldede ny kulstofproduktion
p& 12 g C m™ (heraf udggr intakte alger knap 60% og heterotrofe
produkter ca. 40%) mens sedimentationen af PON kun udger godt
50% af den ny produktion udtrykt som kvaxlstofackvivalenter. Re-
sten af kvalstoffet vil antagelig helt overvejende forblive i den foti-
ske zone og sdledes kunne indgd i den cfterfplgende biologiske
opbygning i vandet over springlaget.

Den herskende opfattelse i de sencre ar er ellers den at biomassen
under forarsopblomstringen i stratificerede tempererede havomréader,
synker nasten intakt til bunden (Smctacek 1980, Kanneworff &
Christensen 1986, Ricbescll 1989). Forarsopblomstringen anses
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samtidig normalt for den kvantitative (og kvalitative) vigtigste
periode af aret for tilforsel af organisk materiale til bunden (Fors—
skdhl et al. 1982, Christensen & Kanncworff 1986).

En mikroskopisk bedemmelsc af fazldemateriale eller af det flokku—
lente lag, der prager sedimentoverfladen i forbindelse med for—
drsopblomstringen, efterlader da ogsi et umiddelbart indtryk af, at
materialet nzsten udelukkende bestar af fytoplankton. Kulstofbe-
stemmelser ud fra celletallet i fxlderne sammenholdt med en ke-
misk analyse af kulstofindholdet viser dog at fytoplanktonkulstoffet
typisk udger mindre end 33% af total-POC. En nermere mikro-
skopisk bedemmelse af faldcmaterialet afslgrer relativt store
mangder amorfe partikler uden genkendelige strukturer. Bestandde—
lene i dette materiale er s& smd (< 10 um) at de neppe i sig selv vil
synke. Det md derfor antages, at materialet ankommer til felderne i
form af stgrre aggregater.

10.3.5 Sedimentationen fra den fotiske zone (marts—september)
Den kumulerede sedimentation af partikulart organisk kulstof og
kvalstof samt algekulstof gennem pyknoklinen ved Bgjen i igbet af
den stratificerede periode fra marts til oktober er vist pd Fig. 10.4.
Bortset fra nedsynkningen i tilknytning til fordrsopblomstringen er
sedimentationen rimelig konstant gennem hele perioden. Det sam—
lede tab af POC og PON fra den fotiske zone til bundvandet kan for
perioden opgeres til 62 g C m™ og 7,1 g N m™. Heraf udger kul-
stofsedimentationen i forbindelse med fordrsopblomstringens henfald
under 10%.
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Fig. 104

Den samlede sedimentation af total-POC, fytoplankton—kulstof og
PON gennem pyknoklinen ved Kattegatbgjen fra forarsopblom—
stringen i slutningen af marts til springlagets gradvise oplgsning i
begyndelsen af oktober, 1989.
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Sedimentationen af kvelstof stemmer overens med den beregnede
tilfgrsel af kvelstof til overfladelaget i den produktive periode af
1989 p& 7,5 g N m™2 (Sehested—Hansen et al. 1990). Derimod er
den mélte kulstofsedimentation starre end den der kan beregnes vha.
Redficld-forholdet ud fra kvelstoftilfgrslen (62 versus 42 g C m™).
En forklaring pa denne forskel kan hentes ved at sammenligne C/N-
forholdet i overfladevandet og i det sedimenterende materiale: C/N-
forholdet for det partikulzre materiale i vandmassen over pyknokli-
nen er signifikant lavere end for feldematerialet (r—test for parrede
observationer; n = 26, P < 0,001). Som gennemsnit for perioden er
C/N-forholdet i vandmassen og i faldematerialet henholdsvis 6,6
(s.d. =0,8) og 84 (sd. = 1,9).

Hvis det antages, at materialet repraesenteret i felderne og i vandet
har en helt overvejende autochton oprindelse, kan man fra forskellen
i C/N-forholdene udlede, at kvalstof remineraliscres ca. 1,3 gange
mere effektivt end kulstof i overfladevandet. Da det reminerali-
serede kvalstof antageligvis hurtigt igen vil blive organisk bundet,
kan der ud fra den beregnede kvlstoftilfprsel beregnes en "over—
produktion” af organisk kulstof p4 ca. 11 g C m™. Da kvalstof som
tidligere omtalt udger den mest sandsynlige begrensning for netto-
primarproduktionen og dermed for sedimentationen af organisk stof
i det sydlige Kattegat, vil denne mckanisme i sig selv give anled-
ning til et yderligt iltforbrug i bundvandet.

litforbruget i bundvandet ved en fuldsteendig nedbrydning af det
sedimentercde materiale kan beregnes stpkiometrisk. De vigtigste
komponenter for iltforbruget ved acrob omsztning af autochtont
materiale er organisk kulstof og kviclstof. Mcd en respiratorisk
koefficient pd 1 vil de 62 g C m™ og 7,1 g N m™ sdledes reprac—
sentere et samlet iltforbrug pd 198 g O, m™.

Senkningen i bundvandets iltkoncentration var i samme tidsrum 61
g 0, m™, beregnet som de summerede xndringer i iltkoncentratio—
nen over 37 mélinger fordelt over perioden marts til september.
Bundvandet, defineret fra den nedre afslutning pa den stejle salt—
gradient i pyknoklinen, havde i reglen cn tykkelse pd 7-9 meter der
sporadisk ggedes til 10-13 meter (gennemsnitsdybden for perioden
kan beregnes til 8,5 m). Iltkoncentrationen vil, ud over af den
biologiske nedbrydningen af organisk stof, vaere bestemt af de
hydrografiske forhold for omridet. Til bundvandet vil der vere tale
om en vertikal ilttilfgrsel som fplge af turbulent medrivning af mere
iltrigt vand fra overfladevandet, samt en lateral iltudveksling med
tilstpdende havomrider. Molekyler diffusion spiller i denne sam-
menhzng ingen rolle. P4 baggrund af en hydrografisk model for
iltkoncentrationen i bundvandet i de indre danske farvande, udviklet
af lan Schested Hansen, Dansk Hydraulisk Institut for Mil-
jostyrelsen (Hav90 projekt nr. 2-19), cr start- og slutkoncentratio—
nen i bundvandet som gennemsnit for Kattegat i perioden marts til
september 1989 estimeret til henholdsvis 9,9 og 4,7 mg O, ™.
Modellen opererede med en nettosedimentation der ekvivaler 123 g
O, m™. En tilsvarende kgrsel hvor iltforbruget i stedet er sat til 198
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g 0, m™ anslar en iltsenkning pd 57 g O, m™ ved en bundlagstyk-
kelse pd 8,5 m.

Der er séledes god overensstemmelse mellem den mélte iltsenkning
ved Bojestationen i det sydlige Kattegat og iltsenkningen beregnet
ud fra den aktuelle mélte nettosedimentation. Derimod kan man ikke
ud fra modellen afggre om der sker en lateral nettotilfarsel af
organisk stof til omridet som forudsagt tidligere. Snarere tvertimod,
idet iltmassebalancen i modellen er beregnet for Kattegat som
helhed og hvor den gennemsnitlige bundlagstykkelse er sat til 15,6
m. Den beregnede iltseenkning i bundvandet i det sydlige Kattegat
kan derfor veere noget underestimerct. Under alle omstendigheder
ligger den maélte og beregnede iltsaznkning sa tat op ad hinanden at
der nxppe ud fra disse tal levnes plads til nogen lateral nettoud-
veksling eller nettodeponering af organisk stof. T ¢n undersggelse af
M0ph—datering af sedimentet ved Bgjestationen (Valeur er al. 1991),
er der registreret en beskeden drlig akkumuleringrate.

I Fig. 10.5 er det overordnede stofbudget for den produktive periode
fra slutningen af marts til begyndelscn af oktober ved mélebgjen i
1989 opsummeret. Budgettet viser forholdet mellem total produktion
og sedimenteret produktion for partikulart organisk kulstof og
kvalstof, samt det ekvivalerende iltbudget i henholdsvis overflade—
vandet og bundvandet. Den totale primarproduktion i perioden er
maélt til 290 g C m™* (kapitel 4), hvilket ud fra Redfield—forholdet
svarer til 51 g N m™. Af denne sedimenterer 62 g POC m™ og 7,1
g PON m™, svarende til henholdsvis 21% og 14% af den totale
produktion.

Som tidligere vist kan det sandsynligggres at autochtont materiale
udger hovedparten af den organiske stoftransport gennem pyknokli-
nen til bundvandet i Kattegat. Dette kan yderligere understpttes af at
POC koncentrationen generelt falder med dybden: 1 perioden fra
marts til september blev middelkoncentrationer for POC malt til 350
ug It i overfladen (010 m), 300 pg 1" i midterlaget (10 m -
springlagsdybden) og 200 pg 1"' i bundvandet under pyknoklinen.
Bundvandet vil derfor ikke kunne ¢ge overfladevandets indhold af
suspenderede partikler.

Fytoplanktonkulstof repreesenterer mindre end 20% af den totale
kulstofsedimentation (Fig. 10.4). Hertil kommer at feldemateriale
har en overvejende autochthon oprindelse. Derfor (i lighed med
sedimentationen under henfaldet af forarstoppen) kan det konklu-
deres, at stgrstedelen af den ny produktion i overfladevandet om-—
sxttes af heterotrofe organismer fer den synker til bundvandet. Et
plot af POC—sedimentationen mod vandets indhold af fytoplankton—
kulstof viser en daglig omsxtning pd 17% (s.d. = 10%). Dette
indicerer at transporten af sekundzr produktion til bundvandet er
effektiv, og at ny produktion udggr en stor del af den totale pri-
marproduktion. Hvis fytoplanktons specifikke aktivitet er 0,5 d,
udger ny produktion séledes 34% af den totale primarproduktion.
Selv om mikroskopisk cksamination af fazldematerialet antyder at
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aggregater ma spille en central rolle for sedimentationen af de
heterotrofe produkter, er mekanismen bag aggregatdannelsen stadig
ukendt.

Havoverflade

NO;.

75 Co,
NH
‘\ Respirati
0, O,
807 51 44 608
290 228
—— PCC/N
Allochtont POM
e e T T T T T Tl Springlag
627,71 0

Resuspenderet POM

Sediment—
overflade

Fig. 10.5

Massebalance pr. m? for den produktive periode (marts — oktober) i
det sydlige Kattegat (Bgjen, 1989). Kvelstof—strommen (g N m™),
kulstof-strgmmen (g C m™) og iltudveksling (g O, m™). Basistalle—
ne er total-primeerproduktionen pd 290 g C m~ dr™! (kapitel 6),
kveelstoftilfprslen pd 7,5 g N m™? (Sehested—Hansen et al. 1990),
total-POC og total -PON sedimentationen pd hhv. 62 og 7,1 g m™.
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Iitsvind og grund-
forskning

2 slags primer
planteproduktion

11. Kobling mellem vandmasse og bund

Kim Ejlertsen og Ebbe Kanneworff

Marinbiologisk Laboratorium
(Kgbenhavns Universitet) Helsinger

11.1 Indledning

Efter forekomsten af udbredte iltsvind i det sydlige Kattegat op
gennem 80'erne, blev det klart at forskning i de dbne farvandes
stofomsxtningsprocesser, var stzzrkt underprioriterct. Mélebgjen,
som de her rapporterede Bgjeprojckter har navn efter, var placeret i
et af de forst kendte, store iltsvindsomrider. Projekterne, bl.a. det
foreliggende "Kobling mellem vandmassens stofproduktion og
bundens stofomsatning” skal derfor scs som en tiltreengt grund—
forskningsmassig oprustning samtidigt med at bidrage til forstielsen
af de processer der forer til iltsvind i det underspgte omride.

Projektet bestr af en organisk stoftilfgrselsdel og en minerali-
seringsdel, der med fosfor som cksempel behandler puljefordeling
og strgmme mellem vand og bund.

Forst i 70'crne begyndte forseg pd at sammenholde stgrrelsen af
vandmassens planteproduktion med organismernes stofomsatning i
vandmasse og bund. Man fandt det energimassige paradoks, at
bunden ikke, af de pd det tidspunkt kendte kanaler, kunne forsynes
med en tilstreekkelig del af primzrproduktionen til at der kunne
gores rede for den benthiske produktion. Samtidig begyndte den
stadigt lgbende diskussion vedr. stgrrelsen af den primare plante—
produktion og dens rumlige og tidsmassige fordeling, bl.a. hvordan,
hvorndr, hvor meget og i hvilken form den plantelpse havbund
modtager sin encrgiforsyning.

Det blev hurtigt klart at der findes "2 slags" primar planteproduk-
tion baseret pé:

- Smé alger der hurtigt dannes, nedbrydes og gendannes pa
samme sted i et sluttet kredslpb og uden stoftab for vand-
massen. Som felge heraf er der ingen kobling mellem pri—
mearproduktionen og bund- cller iltsvindsproblematikken.

- Sterre alger der danncs og nedbrydes med rumlig og tids—
massig adskillelse, og hvor der er tale om retningsbestemte
energi— og stofstrgmme. Disse strgmme fgrer til en kobling
mellem primarproduktionen og produktion af bund-inverte—
brater og fisk, men eventuclt ogsa til iitsvind. Denne pro—
duktionstype henleder desuden opmarksomheden pé behovet
for studiet af processer, der kan tilbagefore nzringssaltene
til algernes vakstzone.
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Bgjeprojekternes bidrag til dissc diskussioner har bl.a. varet at
beskrive den biologiske sammenh@ng med en kompliceret hydro-
grafi, at vise at den primare produktion er vesentligt stgrre end
hidtil antaget (Richardson 1990), og at en stor del af den stgrre
primarproduktion er at finde i en dybtliggende zone langs de
horisontale granselag til bundvandet.

Stoftilfgrsclsdelen i dette del-bpjeprojekt beskriver og kvantificerer
titfgrslen af plantemateriale til bund og det bundnzre vandmilje,
med henblik pd at undersage koblinger mellem vandmassens stof-
produktion og bundmiljget, herunder bunddyrenes fourageringsbe—
tingelser. Dette projekts sarlige bidrag har bl.a. varet at fastsld den
regelmassige sekvens af bundfxldnings "hendelser” gennem aret,
grenselagets bidrag til bundens organiske stofpuljer og sammen-
hzng mellem bundfxldning af plantemateriale og lokalt udviklet
iltsvind. Desuden er der frembragt ny viden om sammenhangene
mellem det udsynkende detritus og bakterieantallet i det bundnare
vand samt baktcrier sdvel som fytodetritus' relative andele af de
organiske og totale fosforpuljer i det bundnare milje.

Mineraliseringsdelen beskriver det udsynkende detritus' rolle i
sedimentets fosforomsatning og forspger at kvantificere denne i
forhold til sedimentets fosforpuljer. Betydende faktorer for fosfors
sediment—vand udveksling diskuteres og der foretages nogle over—
ordnede betragtninger for fosfors nettostrgmme i det undersagte
sediment.

For Kattegat som helhed foregir der meget store arlige til- og
frafgrsler af fosforforbindelser. Fra Nordspen og Skagerrak strgm-—
mer salt fosforholdigt vand ind i Kattegat og videre som bundvand
til Bzlthavet. Fra @sterspen strommer relativt ferskt (brakt) fosfor—
holdigt overfladevand ud gennem @resund og Balterne. Som falge
af medrivning af bundvand og vindinduceret opblanding af det salte
bundvand i overfladelaget, tilfpres dette store mangder fosfor pd
arsbasis. Omvendt sker der lcjlighedsvis fjemelse af store mangder
fosfor fra overfladelaget til bundlaget i forbindelse med synkende
planteplankton. Den begransede viden der cksisterer om fosfor—
dynamikken i dbne marine omrédder farte til, at netop dette plante—
nzringsstof blev udvalgt for ct samtidigt studie af plantepigment,
kulstof og fosfor i det bundnare miljs. PA baggrund af feltmalinger
og laboratorieforsgg diskuteres betydningen af tilfprt detritus, bund-
vandets temperatur og indhold af ilt og nitrat for sedimentets ud-
veksling af fosfor og fordeling pa fraktioner i sedimentet.

I naturen skifter fosfor aldrig oxidationstrin under den biogeokemi-
ske cycling og findes altid pa oplest eller partikulaer form. I vandfa-
sen i det marine miljp findes fosfor fordelt p4 en lang rekke uorga—
niske species, hvoraf de mest dominerende ved en salinitet pd
34.8%o, 20°C og pH 8 udgpres af MgHPO,°(41.4%), HPO,*
(28.7%), NaHPO,(15%), CaPO,(7.6%), CaHPO,°(4.7%), MgPO,
(1.5%) samt H,PO,7(0.9%) (Cembella er al. 1984). Hertil kommer
fosfor knyttet til dgdt organisk materiale pd oplgst eller partikuler
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form eller i levende biomasse som polyfosfater, ADP, ATP eller
som vasentlig bestanddel af cellernes DNA og RNA.

I sediment og partikulert uorganisk materiale samt suspenderede
colloider er fosfor knyttet til en lang rakke fosforholdige mineraler
eller udfeldninger. I marine sedimenter drejer det sig f.eks. om
fosfor associeret til jern— og mangan oxider og hydroxider, i
forbindelser som

fondelit MnFe,(PO,),(OH)
wavellit Al;(PO,),(OH,F); - SH,0
strengit FePO, - 2H,0

vivianit Fe,(PO,), - 8H,0
hydroxylapatit Ca(PO,);OH
whitlockit Cay(PO,),

struvit MgNH,PO, - 6H,0
reddingit Mn,(PO,),

samt i forbindelse med lermineralers Si-Al gitterstrukturer (Gender
& Larsen 1976, Aller 1980, Berner 1980, Stumm & Morgan 1981).

Det bundnare vands indhold af fosfor er et resultat af flere sam~
virkende faktorer. Dels sker der som naxvnt en stadig tilfersel af nyt
bundvand i form af tilstremmende Nordsgvand og blandingsvand fra
Skagerrak, dels sker der en pévirkning gennem sediment-vand
udvekslingen sammen med sedimentation og resuspension. S&fremt
vandtilstrpmningen sker hurtigt som i vinterménederne (AErtebjerg et
al. 1990}, vil betydningen af sdvel sedimentation som sediment—
vand udvekslingen blive relativ lille. Omvendt vil sedimentation og
sediment-vand udvekslingen forventes at blive styrende i perioder
med lav strgmningshastighed. Bundvandet ved Kattegat—bgjens
sedimentstation stremmer overvejende nordfra over et sandet mud-
der sediment lig det der findes pd stationen (Madsen & Larsen
1986). I perioder uden kraftig vandudskiftning og pavirkning fra
pelagialet, afspejler de mélte parametre sediment—vand udvekslingen
for dennc sedimenttype sammen med de pagaende processer i det
bundnzre vand. Som en gennemsnitsbetragtning er der relativt lave
strgmhastigheder i den mest produktive periode fra forirsmanederne
og frem til efterdret (AErtebjerg et al. 1990).

For vandfasen over sedimentet skelnes i det fplgende mellem total
fosfor (TP), reaktivt fosfor (RP) samt organisk fosfor (ORG-P) der
pr. definition udgeres af differensen mellem TP og RP. I porevand
og scdimentfraktioner benzvnes denne differens "ikke reaktivt
fosfor" (IRP). RP er den del af den totale fosforpulje i en ubchand-
let vandpreve, der indgdr i fosfor-molybdznblat komplekset som
anvendes i den fotometriske bestemmelse. RP omfatter isxr labile
puljer af uorganiske specics, men ogsa en del organisk bundet fosfor
bestemmes pd denne mide (Cembella et al., 1984).
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11.2 Materialer og metoder

Over en godt 2 &rig periode fra maj 1989 til juli 1991 blev det
bundnare vand 10 - 50 cm over sedimentet indsamlet med bund-
vandhenter der udlgser ved kontakt med bunden. Bundvandprover
bestar af en blanding af vand fra dette dybdeinterval. Praver til
neringssaltanalyser blev frosset, prover til telling af bakterier samt
deres pradatorer, blev konserveret i 2% formalin. Bakterier taltes
med epifluorescens mikroskop pé praparater farvet med acridin
orange og 3 ml prgver undersegtes for bakteriepradatorer i sedi-
mentationskamre ved brug af omvendt mikroskopi. P4 stavformede
bakterier méltes lengde og bredde og sfxrisk formede bakterier
tilordnedes cirkelspektret i et New Porton G12 méleokular. Den
samlede bakterielle biovolumen beregnedes ud fra summen af de
respektive cylindervoluminer hhv. sferevoluminer relateret til
provens samlede baktcricantal.

RP, NO,, NO; og NH, blev mélt spcktrofotometrisk (Unicam SP
300, PU 8630 UV/VIS/NIR, Technicon autoanalyser — Marin Mikro
Goteborg, DF&H autoanalyscr) ved anvendelse af standardmetoder
for bestemmelse af naringssalte (Carlberg 1972, Grasshoff 1976),
TP blev mélt som RP efter 30 min. autoklavering 120°C, 1 ato, med
persuifat i lukket nedbrydningsflaske (Carlberg 1972). TN blev malt
som NO, efter 30 min. basisk autoklavering med persulfat 120°C, 1
ato, lukket nedbrydningsflaske, og fjernelse af overskydende oxyda-
tionsmiddel med glucose. Fe(2) og Fe(3) bestemtes ved kombineret
brug af ferrozin og hydroxylaminhydrochlorid (Stookey 1979).

Opskaring af sedimentkerner skete oxisk ved brug af malecylinder
og skxreplade, hvorved hele HAPS-snit isoleredes. Snit der skulle
behandles anoxisk overfgrtes straks til handskepose med N, atmos-
fare, hvorefter snittene blev homogeniseret og delprover udtaget.
Karbonat bestemtes som CO, frigivet fra glpdet sediment (1 time
ved 550°C) ved brug af CHN analyser 900°C. Organisk kulstof og
kvalstof bestemtes som differens mellem C hhv. N frigivelsen ved
CHN analyse pa terret (48 timer 105°C) hhv. gladet sediment.
Organisk P bestemtes som differens mellem 1 N HCl extraktet, 15
min. kogning, fra glgdet og torret sediment som hhv. udger total og
uorganisk fosfor (Andersen 1976). Alle angivne tervagte er korri~-
geret for salt ud fra bestemmelse af vandindhold og bundvandsalini-
tet.

Porevand blev isoleret ved anoxisk eller oxisk homogenisering,
centrifugeret anoxisk eller oxisk 3000 RPM i 10 min. og 0,45 um
filtreret anoxisk cller oxisk og frossct. Sedimentets fosforfraktioner
blev bestemt ud fra proceduren beskrevet af Jensen & Andersen
(1991). P-32 bestemtes ved LSC Cerenkowtzlling. Redoxpotentialer
mdltes i fast opstilling med 5 platinelektroder med 5 mm spidser
overfor calomelelektrode i vand over sediment i HAPS kerne.

Kulstofmineralisering bestemtes ud fra iltforbruget med YSI
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58/5739 elektrode i inkubationsforspg med uforstyrret sediment
(Kanneworff & Christensen 1986). Efter endt iltforbrugsmaling
monteredes HAPS inkubationskamrene med kunstig lunge af silico-
ne til opretholdelse af in situ iltspaending. Neringssaltfluxe be—
stemtes over de efterfglgende ca. 2 dggn. Ved langtidsinkubati-
onsforsgg anvendtes mikrokosmossystemer med uforstyrrede sedi-
mentkerner med en indre diameter pd 11 cm, hver med ovenliggen—
de cirkulerende vandfase med bundvand fra lokaliteten. Den sam—
lede volumen var incl. vandreservoir ca. 3 | ved forspgsstart. I
reservoirerne styredes iltspending ligesom udtag af prever foregik
uden at forstyrre sediment—vand systemerne. Strgmhastigheden 1 cm
over sedimentet var 4~5 ¢m s og turnovertiden for vandet over
kernerne 20-30 min. Alle systcmer var nedsxnket i et mprkt ter—
mostateret vandbassin.

Algepigmenter bestemtes efter Lorenzen (1967). De anvendte sedi—
mentationsfalder til opsamling af plantemateriale der synker til
bunden havde en rerdiameter pd 10 cm, hgjde 60 cm og rermundin—
gen placeret 1 m over bunden. Allc mélinger angives som gennem-—
snit af 4 felder. POC bestemtes ved vadforbranding med dikromat.

11.3 Stoftilfersel til havbunden i Kattegat

Resultater

Beskrivelsen er baseret p4 data fra 1990 pé& grund af érets tydelige
iltsvind og modelagtige udvikling. De to undersggte &r — 1989 og
1990 — er igvrigt meget ens.

Samspillet mellem atlantisk og baltisk vand syncs overordnet at
bestemme algernes fordeling, vakst og sedimentation. Baltisk
udstrgmning til det gstlige Kattegat folges af en vestgdende over—
fladestrgm der breder sig ud over Kattegatvandet. Der opstar sledes
en lagdeling af vandmassen. Lagdelingen beskytter den primare
haloklin mod vindskabt erosion (Pedersen 1990). Resultatet er, at
opadrettet transport af naringssalte i storstedelen af sommerhalvéret
reduceres, hvorfor algebiomassen i overfladevandet i denne periode
er lille.

Begge Ar starter forirsopblomstringen af alger som en overfla—
deblomstring (bloom) i 0-15 m ved hgje saltholdigheder (24-26%0)
efter forudgdende nedbrydning af den primare haloklin. Derefter
treenger baltisk vand i stigende grad frem til Bgjestationen. Gennem
april vokser lagtykkelsen af dct baltiske overfladevand, medens det
oprindelige 24-26%o overfladevand gradvist fortreenges til storre
dybde. Fluorescens maksimummet (algemaksimummet) felger denne
vandmasse og omkring 1. maj er det placeret over den primare
haloklin. Blooms ved denne grenscflade ses hele sommeren og af-
lpses forst igen af overfladeblooms i slutningen af september efter
at den baltiske pavirkning er svckket.
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Som det senere vises fplges perioder med lagdelt overfladevand og
relativ lav overfladesaltholdighed i maj, juni og september af lav
sedimentation. Perioder med homogent overfladevand og relativ hej
saltholdighed som ses i slutningen af marts, slutningen af maj til
begyndelsen af juni, i juli, anden halvdel af august og i oktober,
folges af hgj sedimentation.

Den anvendte term grenseflade bloom er valgt fordi plantebio-
massen er lejret i grensefladens stejleste gradient og fordi fanome-
net mé tilskrives naringssalttransport gennem gradienten.

Termen subsurface bloom bgr forbeholdes den af Riley er al. 1949
beskrevne nedsynken af forérsbloomet som finder sted p& grund af
endrede lys- og nzringssaltbetingelser (Jammart ef al. 1977), men
som ikke er knyttet til et distinkt hydrografisk spring.

Algeplanktons tilstand kan pd en meget enkel mide beskrives ved
syreforholdet. Levende algeplankton i god veekst har et syreforhold
pd 1,7. Findes syreforhold p& 1 betyder det, at klorofylet er forsuret
og findes pa nedbrudt form. En forsuring kan ske nir algen der eller
f.eks. som fplge af en passage gennem det sure miljg i en vand—
loppes tarm. Forsuret klorofyl betegnes phaeofytin. Syreforholdet
beskriver i virkeligheden forholdet mellem klorofyl og phacofytin i
vandprgven og tallet fremkommer fordi plantepigmenterne bestem-
mes ved spektrofotometrisk absorption (eller fluorescens) mélt for
og cfter en tilsetning af syrc til vandpreven (abs for/abs efter) og
fordi phacopigment absorberer (cller fluorescerer) 1,7 gange mindre
end samme klorofyl.

Syreforhold

1,7 +

7r fluoro

O spektro

f—

jan  feb mar apr maj jun jul aug sep Okt nov dec

Fig. 11.1
Syreforhold i sedimenteret materiale i feelder opstillet pd bunden.

Den pverste kurve er fluorometrisk malt, den nederste spektrofoto—
metrisk,



Syreforholdets
variation genncm
arct

Den arlige variation i syreforholdet i opsamlet materiale i sedimen—
tationsfzlder ved bunden (Fig. 11.1) viste, at der var tale om tyde-
ligt adskilte perioder af ret kort varighed, hvor syreforholdet var
henholdsvis meget hgijt eller meget lavt. Disse perioder gentages
meget identisk i de to underspgte ar og vaesentlige dele af mensteret
genfindes i tidligere undersogelser af havbundsmateriale og bunddyr
i det nordlige @resund.

Den skematiske karakter af "handelser” gennem aret som syrefor—
holdet synes at beskrive, kan tjene til at inddele den felgende
beskrivelse og diskussion. Syreforholdet viste i begyndelsen af april
et totoppet forlgb. Méalt med fluorescensmetoden var forholdet
mellem 1,6 og 1,7 og det tilforte algemateriale var sdledes levende
algeplankton. En tilsvarende hgj syrefaktor fandtes i juni og med
aftagende stgrrelse, men stadig smalle maksima, i juli og august.
Mindre men bredere maksima fandtes i september og ved skiftet
oktober-november.
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Fig. 11.2

Partikuleert kulstof (POC) sedimenteret i feelder og iltmeetning i 26
m dybde. — Ved stor kulstoftilfgrsel falder iltindholdet i bundvandet.

[ maj og august sds en udtalt depression af syreforholdet som var
tat ved 1. Algematerialet var sledes overvejende nedbrudt. Begge
depressioner faldt sammen med en stor tilfgrsel af overvejende
pigmentlgst POC (Fig. 11.2). Syreforholdet i bundvandsprgver lige
over bunden, viste sammenfaldende maksimer med faldemateriale i
fordr og sommer. Afvigelser fandtes i maj, hvor bundvandets syre—
forhold var sterkt stigende gennem det meste af maneden og meget
hgjere end i feldematerialet og i cftcraret (september, oktober og
november) hvor man s store "brede" maksimer (fluorescensvardier
pd 1,4) som ikke fandtes i feeldematerialet.
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Vertikale fluorescensprofiler for vandmassen viser, at den samlede
fluorcscerende mangde i hele vandmassen summeret under 1 m? var
storst 31. marts svarende til ca. 200 mg klorofyl som igen svarer til
ca. 10 g kulstof (C = klorofyl x 50). Denne hgjec vardi nés pd 10
dage fra ganske lave vardier (Fig. 11.3). Figuren viser ogsé kloro-
fylmzngden i bundvandet (>ca. 12 m) og det ses at algernes ned-
synken kun lige var begyndt 31. marts og at hovedparten af plan—
tematerialet sdledes befandt sig i det overfladevand hvor det blev
dannet. Bundvandets indhold af plantemateriale ndede sin maksi-
mumvardi 2. april, men var 5. april igen lavt, og 9. april under det
niveau som fandtes inden stigningen begyndte.
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Fig. 11.3

Vandmassens klorofylindhold i marts og april bestemt ved felt-
fluorescensmalinger kalibreret med maling af klorofvl i vandprgver.
Totalindholdet og bundvandets indhold er vist under 1 m? havover—
flade. - Laeg meerke til den kortvarige forekomst af stor algemoeng -
de i vandmassen.

Sedimentationsfldernes klorofylvardier viste en tilsvarende hurtig
sedimentation (Fig. 11.4A) med et maksimum i tidsrummet 2.
april - 5. april og minimum i tidsrummet 3. april - 9. april. Mini-
mumsvardierne svarede til verdierne for bloomet. Der er siledes
grund til at antage, at udsynkningen af fordrets algeblomst forst er
begyndt efter 31. marts og at hele bundfxldningsprocessen — fra
forekomsten af maksimal klorofylmzngde i vandmassen (0-10 m)
og til plantematerialet er lejret p& bundens overflade (28 m) — kun
har varet 3-4 dage. Den samlede plantcmasse synker derfor for—
modentlig pd en gang og med en synkehastighed pd 6-7 m pr.

degn.
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Fig. 114

Plantepigment (klorofyl og phaeopigment) sedimenteret i feelder (A)
og i bundvand lige over bunden (B). — Den sedimenterede alge -
meengde | april svarer til mengden der sedimenterer i resten af
dret.
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Ovennavnte sedimentationshastighed kan imidlertid vere under—
vurderet da et maksimum af forsuret klorofyl fandtes i felderne d.
31. marts — 2. april (21,7 mg m™ d*) — alts& 3 dage for klorofyl
maksimummet i vandet (0-10 m).

Den forsurede klorofyl kan eventuelt skjule en klorofyltop der ligger
senere end den samlede fluorescenstop (Fig. 11.3) idet den forsurede
klorofyl ikke lader sig skelne fra klorofylet i feltfluorescensmélin—
gerne.

Klorofylindholdet har sandsynligvis ferst varet maksimalt 2. april
og ikke 31. marts og bundfxldningstiden er derfor snarere 2-3 dage.

Bundvandet (Fig. 11.4B) indeholdt 2. april ca. 2,5 gange mere
klorofyl (9,2 pg 1) end phacofytin, medens fxldernes klorofyl-
mangde var mellem 1/2 og 1/3 af phacofytinmangden. Der er
derfor grund til at antage at partikler som phacofytin er knyttet til
har en stor faldhastighed, medens bundvandets partikler i hgjere
grad er en suspension af levende, langsomt synkende alger.

POC-vardierne i fxlder havde et meget udtalt maksimum 29.
marts. Det er derfor sandsynligt at denne vardi og phacofytinet i
feelderne 2 april, delvist kan henferes til resuspenderet bundma-
teriale som har et stort indhold af phacofytin. De hydrografiske
figurer viser, at der umiddelbart inden fordrsopblomstringen i bade
1989 og 1990 skete en destabiliscring af vandmassen som sandsyn-
ligvis ferte til en totalomrgring og ophvirvliing af bundmateriale.
Dette kan bevirke en ophvirvling af algernes hvilestadier fra bund-
vand og sediment til overflade vandmassen som forudsztning for
forirsbloomet (Smetacek & Pollehne 1986).

Den samlede mangde klorofyl i vandmassen pd det tidspunkt hvor
der er mest, er som navnt beregnet til ca. 200 mg m™ Den samlede
mengde pigment opsamlet i fxlder indtil 9. april er 81 mg m™ klo-
rofyl og 97 mg m™ phacofytin. Omregnet til kulstof kan vandmas—
sen have afgivet ca. 10 g m™ medens der 1 felder blev opsamlet 9 g
m™2 heraf var de 4 g levende alger.

Det er tidligere vist (Christensen & Kanneworff 1986), at forirsop-
blomstringen i det sydlige Kattegat og nordlige @resund er totoppet.
Mellem 5. april og 9 april trengte baltisk vand ind over Kat-
tcgatvandet (24%o) og gav nzring til en fornyct opblomstring. Dette
andet maksimum ss i vandmassen 11. april, hvor ogsd bundvandet
havde de stgrste vaerdier. Vandmassens maksimumverdi er beregnet
til 120 mg klorofyl m™. I felderne fandtes i perioden 10. april — 9.
maj ca. 61 mg klorofyl m2 og 80 mg phacofytin m™. Omregnet til
kulstof kan vandmassen have afgivet ca. 6 g m™, medens der i
feelderne blev opsamlet ca. 7 g m™, heraf var 3 g levende alger.
Bundvandet indcholdt 11. april ca. 2,5 gange mere klorofyl (4,3 mg
1Y) end phacofytin. Feldematerialet havde til sammenligning for—
holdet 1:1. Samlet POC mangde i falder (Fig. 11.2) var pd ca. 30 g
kulstof.



Forholdet mellem kulstof (POC-méling) og algepigment i falder
var 3. april det lavest scte (50). Dette forhold findes i algeplankton.
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Fig. 11.5
Forholdet mellem partikulert kulstof (POC) og klorofyl i feelde—-
materialet.

I begge undersggte ar steg forholdet mellem kulstof og klorofyl
(Fig. 11.5) til ca. 3000 i oktober, kun afbrudt af kortvarige stig—
ninger og dyk, som beskrives 1 fplgende afsnit.

Gennem hele april og maj trengte baltisk vand stadig frem over
Kattegatvandet og dannede overfladevandmassen i dybderne 0-10
m. | begyndelsen af maj udvikledes som tidligere navnt et dybt—
liggende smalt algemaksimum i ca. 12 m’s dybde ved en saltholdig-
hed svarende til det "gamle" Kattcgatoverfladevand ved fordrsop-
blomstringen (24%o). Algerne placeredes derved i overgangsomridet
eller grenseomridet mellem overfladevand og bundvand, hvor f.eks.
saltholdighedsgradienten oftest cr stejlest.

Gennem maj méned skete en fortsat vackst af algemassen i dette lag
og midt i maj var en sidan dybtliggende "granseflade—alge-blomst”
(grenseflade bloom) udviklet med stor algemangde. Dette granse—
flade bloom var en fast struktur i vandmassens algeproduktion i hele
sommeren. Bortset fra at 4 graenseflade blooms aflgste hinanden,
fandtes strukturen uden afbrydelse til slutningen af september.

Syreforholdets kraftige depression i maj, som fandtes i feldema—
terialet, skyldtes den nasten manglende tilfarsel af levende algecel—
ler fra granseflade bloomct. Phacofytin tilfgrtes, efterhinden som
resterne fra fordrsopblomstringen forsvandt fra bundvandet, ogs3 i
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meget ringe mangde. Det bundnare vand havde samme syreforhold
i fprste del af maj, men derefter fandtes et stigende, men stadig
meget lille, tab af levende alger fra vandmassen — og alts3 ogsa et
stigende syreforhold.

POC-sedimentation i faider var derimod stxzrkt voksende. Stig—
ningen svarer til en forpget tilfgrsel af kulstof pé ca. 4 g m™>. For-
holdet mellem kulstof og klorofyl viste en kollosal stigning (>5000).
Tabet fra grenseflade bloomet sank hurtigt til sedimentet og sand-
synligvis i form af aggregeret materiale, steerkt nedbrudt og uden
pigmentkendetegn. Den samlede mangdeforggelse af sedimentatio—
nen i maj—juni var pa ialt 8 g kulstof m™.

Tab af levende planteceller til bundvandet accelereredes i juni.
Fluorescens transekterne viste at grenseflade bloomet i begyndelsen
af juni stod dybere end tidligere (18 m, 32%o0) og at et nyt (andet
bloom) blev opbygget i 12-14 m. Kort cfter optrddte en stor meng-
de levende alger i bundvand og felder. Der synes ikke at have
varet en hydrografisk @ndring som arsag til at greenseflade bloomet
sank.

I de folgende 14 dage optrddte en stor mangde phacofytin i bund-
vandprgverne. Det tyder pd at algerne blev bundfeldet langsomt
under samtidig nedbrydning i bundvandet. Det var generelt alger

< 20 pm der dannede greenscflade bloomet i maj—juni. Kulstof-
mengden i falder beregnet pé klorofyl er jalt 1,5 g m™. Den be-
skedne maengde skyldes at den samlede algemasse var lille (20-30
mg klorofy! m™) p& grund af den beskedne vertikale udbredelse. De
folgende blooms gennemgik samme udvikling.

I juni kunne andet bloom fplges fra dybden hvor det danncs, til
bundfeldning i begyndelsen af juli. I juli sank et tredie greenseflade
bloom med ankomst til bundvandet i slutningen af méneden og
bundfeldning i midten af august. Et fjerde grenseflade bloom var
under opbygning 13. august i 12-14 m's dybde ved en saltholdighed
pa 23-26%0, med det oven for omtalte (tredie) synkende i 22 m
(tabel 11.1).

Det fjerde grznseflade bloom opbyggede en meget stor biomasse i
Ipbet af august (30-40 mg klorofyl 17) i 22-24%o0's dybden.

Over 15 dage i anden del af august méltes en samlet primarproduk-
tion p4 ca. 22 g C m™ beregnet pd basis af Richardsons malinger i
1990. Sedimentation af POC var ca. 24 g C m™ Resuspenderet
materiale kunne forklare dette, men i august-september var der en
hgj grad af stabilitet i bundvandet, hvilket fremgér af salinitets— og
iltgradienterne over bunden. Heller ikke fluoroscens transekterne
viste szrlig ophvirvling af bundmateriale. Bundvandsprgverne
indeholdt dog en betydelig maengde phaeofytin (2,2 pg 17).

Sedimentering af POC fra sommerens grenseflade blooms var stor,
men ogsé starkt stigende fra maj til august—september. I samme



periode udgjorde levende alger og phacopigment en aftagende andel
i felder og bundvand.

12/6 12-14 m 20-24%0 andet bloom
18 m 32%o0 forste —
19/6 10 m 23%e¢  tredie —
15m 30%o0 andet —
26/6 14 m 25%a0 tredie -
18-19 m 32%o0 andet —
9/7 14 m 24%o0 tredie —
Bundfzldet andet —
13/8 12-14 m 23-26%0  fjerde —
22 m 32%o0 tredie —

Tabel 11.1

Dybde og saltholdighed for fluorescens maksima. Data fra felt-
fluorescens—malinger. — I de fleste tilfeelde ses maksima i 12-14 m
dybde og i bundvandet. Dette skyldes at algesamfundet med mel-
lemrum mister sin evne til at forblive i saltgradienten og synker
mod bunden, medens et nyt blomstrer op hvor det forrige befandt
sig. De fire successive blooms er angivet.

Efterdrets syreforhold Efter at sommerens grenseflade blooms var ophgrt havde bundvan-

i felder og bundvand det lave pigmentvardier, men hgjere syreforhold. 1 felderne fandtes
en stgrre og stigende mangde forsurct klorofyl, men POC var jaevnt
aftagende og klorofyl havde lave vardier. Hvis stigningen i forsuret
klorofyl alene var et resultat af ophvirvling fra bunden hvor kon-
centrationen af bade forsuret klorofyl og POC er hgj, sé ville ogsa
POC stige. Dette fandtes pad indsamlingsdatocr med kraftig vind. Det
er derfor nzrliggende at antage, at den forsurede klorofyl kommer
med vandloppernes fackalier som synker til bunden efter at vand-
loppemne er begyndt fouragering pa den nu tilkomne ovefladepro-
duktion. I oktober blev der i begge &r observeret sxerligt mange
fackalier fra vandlopper i fxlderne. Den lave og faldende POC-
sedimentation korrelerede med 1 uges forsinkelse, forlgbet af den
primare produktion.

I slutningen af oktober sank en del af overfladeproduktionen til
bunden. Dette blev fulgt af en stigning i forsuret klorofyl. Mang-
den var dog beskeden (1,5 g kulstof m™ bercgnet pé klorofyl).
Herefter fandtes kun lave primarproduktions tal.

Sedimentation og Sammenfald mellem stor sedimenteret mangde og fald i bundvan-
iltsvind i bundvand dets iltindhold blev observeret hele aret (Fig. 11.2).

Ved den hurtigt forlgbende ferste del af forarsbundfaldningen,
mellem 2. april og 5. april sas et samtidigt fald i iltmetning pé ca.
15% i 26 m's dybde. Den beregnede iltmangde forbrugt i bund-
vandet fra 14 til 28 m's dybde svarer til oxidation af 5 g kulstof
m™. Den anden del af fordrsbundfzxldningen mellem 11. april og 18.
april forbrugte en tilsvarende mangde. Ved bundfeldningsminimet
mellem 5. april og 9. april registreredes intet forbrug. I perioden for
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forste fordrsbundfeldning trangte saltere vand frem 1 24-28 m's
dybden. En tilbagevenden af det oprindelige bundvand 9. april viste
at saltholdighedszndringen ingen sammenhang havde haft med
iltindholdet.

Iltforbruget viste at der var hgj nedbrydningsaktivitet i bundvandet
medens algerne sedimenterer. Iltforbruget i1 sclve bunden malt i
1991 under en forirssedimentation var maksimalt 150 mg C m™ d™*.

Det partikulzere materiale var ude af bundvandet i slutningen af april
og iltmatningen begyndte igen at stige, en stigning der fortsatte ind
i forste halvdel af maj hvor der var minimal sedimentation. Denne
stigning md veere fordrsaget af en stadig tilfersel af ilt til bundvan-
det.

Ved POC-maksimet i maj—juni fandtes et gennemsnitligt fald i
bundvandets iltindhold pd ca. 10% (fra 21. maj til 31. maj), sva—
rende til 4 g C m™ forbrugt p& 10 dagc.

Lav sedimentation i resten af juni fulgtes af stigende iltindhold. At
se en gennemsnitlig iltmatning pd 72% i bundvandet s3 sent pd
Aret, mi siges at vare usedvanligt 1 et tidr preget af iltsvind.

Det store iltfald indledtes fgrst 1 slutningen af juli og med et meget
hurtigt forlgb. Inden for 2 mineder halveres bundvandets iitindhold.
Med en gennemsnitlig maegtighed af bundvandet pd 9 m vil det
svare til 28 1 O, m™2 eller 14 g C m? forbrugt.

Det mest markante fald skete fra 20. august til 13. september (27%)
hvor bade primarproduktion og scdimentation blev malt. Bide pri-
mearproduktion og sedimenteret POC var pa ca. 30 g kulstof. Det
mélte iltfald svarer til hvad der kraoves for at oxydere 9 g af den
sedimenterede kulstofmangde.

Nér iltfaldet i juli og august ikke blev stprre til trods for de kollo-
sale mangder kulstof der fandtes i vandmassen, kan det bl.a. skyl-
des en stor deponering i sedimentet hvilket vil medfere forsinket
nedbrydning. I sedimentundersggelser i det nordlige @resund er en
sddan stor kulstofdeponering tidligere blevet observeret (Christensen
& Kanneworff 1985).

Det meget store iltsvind i eftersommeren var tydeligvis korreleret
med en meget stor primarproduktion (maks. ca. 2 g C m= d™) og
en efterfelgende stor sedimentation (1,6 g C m™ d™") der delvis blev
nedbrudt i bundvandet. Primarproduktionens stgrrelse kan have
sammenh&ng med nxringssalttilfgrsel til overfladevandet efter den
kraftige vindomrering i juli. Kulstofsedimentation og iltfald var kun
det halve i 1989.

Lave sedimentationstal i september—december modsvares af stigende
iltindhold i bundvandet, kun aflgst af iltfald ned til 16% i forb. med
2 sedimentationspulser i oktober.
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Det stigende iltindhold ved lav POC sedimentation og det forhold at
den sedimenterede kulstofmangde er ca. 3 gange storre end den
mangde der beregnet medgér til reduktionen af bundvandets iltpulje
viser, at der bl.a. kan foregd en betydelig advektiv ilttilfgrsel til
stationen (se kapitel 10).

Der er ud fra den forudgdende beskrivelse god grund til at antage,
at iltsvind fremkaldes af en lokal primaxrproduktion, med tilsvarende
kulstoftilfprsel til bundvandet og at iltforbruget er sarligt stort
medens det sedimenterende materiale er i suspension i bundvandet.
Bundens lave iltforbrug (ca. 100 mg C m™> d™' mait fordret 1991)
synes ude af billedet til forklaring af kraftige iltvariationer. Hertil
kommer at bundens iltforbrug ikke varierer betydeligt gennem &ret
fordi en potenticl stigende bundaktivitet fremkaldt af hgje tempera—
turer, modvirkes af faldende iltindhold i bundvandet som begrenser
sedimentets ilt—optagelse. Iitindholdets fald i bundvandet er et mod-
billede af den stigende temperatur.

Generelt var syreforholdet 1 bundvandets partikuleere materiale
hejere end i fldernes materiale, mest udpraget fra september til
december. Kun ved massive udsynkninger af blooms var dette om—
vendt (fordrsbloom og synkende grensefladeblooms).

Bundvandet indeholder altsd generclt cn stgrre fraktion af levende
alger som har mindre tendens til at synke ud, medens felderne
indeholder en relativt stgrre del nedbrudt materiale. Dette kan
forklares ved at faldernc samler synkende materiale i form af
aggregater hvor materialet er merc nedbrudt. Dette galder som
nevnt ikke fordrsbloomets bundfxldning.

Omsztningen i bundvandet vil derfor generelt baseres pa kvalitativt
bedre materiale, medens bundens sediment tilfgrcs mere refraktivt
kulstof. I tidligere undersggelser (Christensen & Kanneworff 1985)
fandt man, at filtrerende og suspensionsern&rende bunddyr har
gunstige vakstbetingelser i efteréret, medens arter der fouragerer pa
sedimentoverfladen og i sedimentet alene har gunstige ermarings-
og vekstbetingelser i april, hvor levende algeplankton legger sig
dirckte pa bundoverfladen. Syreforholdet i bunddyrs optagne fode
varicrede i @resundsunderspgelsen ipvrigt gennem &ret pd samme
overordnede made som syrcforholdet varierede i fazldematerialet i
1990.

Bakterieantallet i bundvandet var mindre cller i samme stgrreiscs—
orden som det der generelt blev fundet i pelagialet pa stationen.
Baktericantallet i en og samme bundvandmasse kan komme fra tre
forskellige kilder: Vackst, tilfort med udsynkende detritus eller i
forbindelse med ophvirvling af sedimentpartikler. T praksis er det
vanskeligt at skelne, fordi der i bundvandet altid vil findes partikier
med associerede bakterier. Et stigende bakterieantal kan lige s& godt
veere knyttet til veeckst pé disse partikler som til udsynkende detritus.
Det er ogsd muligt, at udsynkende detritus er forudsztningen for en
vakst af bakterier snarere end at bakterier tilfgpres med detritus.
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Bakterier og udsynkende
fordrs blooms og
grenseflade blooms

Mincralisering af ORG-P
i bundvand og sediment

Opholdstiden for det udsunkne detritus over/p& bunden vil afhznge
af faktorer som detritus’ karaktcr, makrofaunaens aktive indsamling
og bioturbation samt graden af resuspension. Tilsammen vil oven-
nzvnte forhold kunne medfpre tidsforskydninger og komplekse
koblingsforhold med baktericantal og fosformengde i bundvandet.
Dette til trods, synes det muligt at se visse sammenhaxnge.

Fig. 11.6A og B viser bakterieantal og bakterievolumen udtrykt
som bakteriefosfor. Sammenholder man disse med Fig. 11.1 ser
man for perioden 17. august - 4. oktober 1990 en klar sammen-
hxng. De hgje vardier der ses omkring 17. august og 13. september
h&nger sammen med udsynkningen af 2 grenseflade blooms og
baktericantal og volumen viser, at det er de levende eller helt friske
alger, der har betydning og ikke s meget om der tilfgres bunden
store mangder strukturelt kulstof (Figs 11.2 og 11.5). Se f.cks. de
lave bakterietal mellem 17. august og 13. september hvor der er
maksimal POC tilfprsel og desuden de hgje veerdier ved de to
fordrsblooms i 1991.

Fra 4. oktober til 6. december var primarproduktionen generelt lav,
klorofyl vardierne i bundvandet meget lave og der blev registreret
faldende POC—vrdicer i felderne. I denne periode var bakterieantal
og volumen svingende, men fra midt i november og frem til 6.
december stxrkt stigende. Svingningeme og stigningen kan for
denne periode ikke kobles med nogle af de ovennavnte faktorer.
Derimod var der stigende og meget heje temperaturer i bundvandet
gennem hele cfterdret og frem til &rsskiftet (Fig. 11.7F).

Tilsvarende ses for denne periode ¢n mindre stigning i ORG-P (Fig.
11.7C) frem til 30. oktober hvor der opnds en maksimal verdi p
0,43 pgat I og derpa et stort fald pa 0,29 ugat 1! frem til 6.
december. Et fald som fplge af mincralisering vil give en tilsvaren—
de stigning i RP. Den registrerede stigning i RP pd 0,57 pgat 1™
viser, at der foruden mineraliscring ma vere tilfprt fosfor fra sedi-
mentet (Fig. 11.7B).

Faldet i ORG-P skyldes formodentlig ikke tilfgrscl af Skagerrak
bundvand, da dette vand til sammenligning med Bgjestationens
november—december vardier, generelt har meget hgje ORG-P
veerdier pd 0,82 og 0,80 pgat 17 for november og december og
lavere RP verdier pd 0,58 og 0,68 ugat 17! for november og decem-

Fig. 11.6

A. Bakterieantal | blanding af vand fra dybdeintervallet 10-50 cm
over bunden. B. Bakterie fosfor i blanding af vand fra dybdeinter -
vallet 10-50 cm over bunden. - Bestemmelsen bygger pa mdlte
bakterievoluminer og brug af ydergreenserne af P:torveegt:volumen
litteraturveerdier. Et hgjeste estimat pd 4% for P:tgrveegt forholdet
er anvendt. Kurveforlgbet for bakterie fosfor afspejler altsa ogsa
kurveforlpbet i bakterievolumen.
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Fig. 11.7
A-F. Total, reaktivt og organisk fosfor i blanding af vand fra

dybdeintervallet 10-50 cm over bunden, salinitet, ilt og temperatur
malt 50 cm over bunden. 1989-1991.

202



Frigivelse af fosfor
fra sedimentet

Tilstrpmmende vands
indflydelse pd ORGP
og RP

Mikrobiel lgkke i det
bundnzre vand

Bakterier og fytodetritus'
andel af ORG-P og TP

ber beregnet ud fra samtlige data for 1980-ernc (AErtebjerg G. pers.
medd.). Et vist vandskifte med vand fra tilstédende omrader er der
dog sket, idct der umiddelbart forud for det markante fald 1 ORG-P,
mellem 23. oktober og 30. oktober, skete en stigning 1 bundvandets
iltindhold fra 15-51%. For hele pcrioden fandtes et tydeligt salt—

springlag.

For ovennzvnte periode viser TP en stigning pa 0,28 pgat 1. Dette
kan ikke tilskrives udsynkende detritus eller tilfgrsel af vand med
denne sammensxtning, og det er endnu en bekrzftelse pa at der er
tale om en fosforfrigivelse fra sedimentet. Denne kan enten ske
dirckte som RP cller som RP og ORG-P og hvoraf ORG-P om-
settes 1 vandet.

Det stigende baktcricantal og den @ndrede speciering af fosfor kan
for denne periode derfor med rimelighed tolkes som en felge af
bakteriel vazkst og mineralisering i bundvand/sediment tillige med at
der er sket frigivelse af fosfor fra sedimentet.

Efter 6. december og frem til 5. februar 1991 stiger ORG-P samti-
dig med at TP sével som RP falder. Dette forlgb kan forklares ved
indstromning af Skagerrak vand typisk for &rstiden i kombination
med tiltagende opblanding med overfladevand. Dctte medfarer en
fortynding af RP og tilfgrsel af ORG-P. Uden at kende bakteriean—
tallet i det indstremmende Skagerrak bundvand kunne et faldende
antal ogsé forklares med tilfprscl af nyt vand med laverc bakterie-
antal.

Det er velkendt at bakterier kan danne grundlag for en mikrobiel
lpkke (Fenchel 1988). I det bundnxre milje hvor der sker en kon-
centrering af udsynkende detritus samt gencrelt findes heje nzrings—
saltverdier og oplest organisk materiale, kunnc de objektive be-
tingelser for en bakteriebaseret fpdckaede tenkes opfyldt. Omvendt
kan man indvende, at energitilforslen i form af potent organisk
materiale er utilstrakkelig i et system der i fraveer af autotrofer mé
forlade sig pé energien fra en udsynkende detritus af starkt svin—
gende kvalitet.

De observerede svingninger i savel baktericantal som bakterievo—
lumen (bakterie-P) i Fig. 11.6A, B skulle i s& fald koble med f.eks.
heterotroft nanoplankton eller ciliater. Der blev imidlertid ikke i en
eneste af bundvandpreverne fra 1990-1991 i dybdeintervallet 10-50
cm over bunden, registreret baktcricpradatorer. Derimod fandtes 1 et
par prever fra 31. juli 1990 afsuget med sprojte umiddelbart over
sedimentet i to HAPS kerner (0-0,5 cm over sediment) enkelte
ciliater. Sifremt der eksisterer en mikrobicl lpkke i det bundnare
milje, skal denne ud fra det forcliggende materiale sgges i mm-cm
snarere end i dm-m skala over sedimentet.

Fig. 11.6A, B viser baktcrieantal og baktericbiovolumen, hvor

sidstnevnte er udtrykt som fosforkoncentration ved brug af et gvre
estimat pd 4% (vagtbasis). Estimatet bygger pd P:tprvagts:biovolu-
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men-forholdene bestemt direkte pd marine bakterier isoleret ved
brug af ultracentrifugering (Bgrsheim et al. 1990). Herved spges et
udtryk for bakteriernes maksimale andel af TP og ORG-P. Hvad
den reelle pulje af bakteric-P er, vides imidlertid ikke dels fordi der
anvendes en litteraturvaerdi hvis almengyldighed er usikker, dels
fordi bakteriers P indhold kan variere med tiden som fplge af
a@ndrede omgivelsesfaktorer (Fenchel & Blackburn 1979). Med den
valgte % ses bakterie-P at vre tat pa eller at overstige ORG-P
f.eks. 17. august 1990, 2. september 1990 og 6. december 1990.
Dette indikerer at 4% nok cr sat for hgjt. Forudsat der ikke sker
store svingninger i bakteriernes P indhold i tiden, ser andelen af
bakteriebundet fosfor ud til kun at udgere en lille del af den sam-
lede fosforpulje og en generelt lille men staerkt varierende del af den
organiske fosforpulje.

Fytodetritus udger ud fra de mélte klorofyl koncentrationer i bund-
vandet (Fig. 11.4B) i stprrelsesordenen 0,02 pgat I som et generelt
niveau, men under fordrsbloomets udfald kan det beskrive hele den

organiske P pulje eller mellem 1/3 og 1/2 af TP.

Forlpbene af TP og RP i Fig. 11.7A og B ses at fglge samme
overordnede forlgb, men ikke helt. I december 1989 og 1990 ser
man, at der tilfgres stationen vand med lavere salinitet og tempera—
tur (Fig. 11.6D, F). TP og RP falder jevnt som fplge af tilstrom-
mende Skagerrakvand og opblanding med overfladelaget, indtil det
tidlige fordr, hvor der sker indtreengning af salt bundvand. Forérs—
bloomets udsynkning ses tydelig i bdde 1990 og 1991. Fra april til
november 1990 ses temperaturen at stige stat (Fig. 11.7F), et forlgb
man genfinder i TP og RP vardierne, men fra august til november
folger RP ikke lengere TP forlpbet. ORG-P (Fig. 11.7C) scs i
tidsintervallet derimod at fglge det stigende temperaturforlgb. Et
egentligt bevis for en sammenhang kan dog ikke gives. Faldet i
ORG-P og stigningen i TP og RP fra 30. oktober — 6. december
1990 er diskuteret ovenfor i afsnittet "Mineralisering af ORG-P i
bundvand og sediment"”.

Fra 30. oktober til 6. december viser de hydrografiske data ikke
tegn pd at der tilfgres stationen kvalitativt anderledes vand. Spring—
laget skpnnes i perioden til ca. 14 m og under antagelse af fuld-
stendig opblanding af bundvandet samt en TP konc. stigning pa ca.
0,28 pgat 17, fas et hgjeste estimat pa ca. 0,12 g P m™ for sedi-
mentets frigivelse af fosfor. Samtidig er der mineraliscret i stpr—
relsesordenen 0,29 pugat ORG-P 1™ eller ca. 0,13 g P m™2 i en
vandsgijle pd 14 m bundvand. Ved brug af et C:P masseforhold pé
41 xkvivalerer dette en kulstofmangde pa 5,2 g C m™ eller et
teoretisk iltforbrug pé ca. 20% frem til 6. december. Et sidant
registreres hverken i det bundnare vand (Fig. 11.7E) eller i bund-
vandet som helhed. Forklaringen kan vere, at der (pd trods af hvad
de hydrografiske data peger pd) er sket tilforsel af kvalitativt nyt
vand cller at de registrerede ®ndringer i RP og ORG-P er afgrenset
tif det bundnare vand. Hvis man tillegger den sidste forklaring
storst vaegt ligger sedimentets fosforfrigivelse maske en faktor 10



Plantepigment, organisk
kulstof, kvalstof og
fosfor i sedimentet efter
forarssedimentationen

Fzlder og bunddyrs
overfangst

under de ovenfor beregnede 0,12 g P m™ for perioden. En teoretisk
mulighed for fald i ORG-P konc. og dannelse af RP uden ct iltfor—
brug kan taxnkes at ske ved spaltning af polyfosfater. Polyfosfater—
nes andel af ORG-P i prgverne er ukendt.

5. februar ~ 18. marts 1991 ses effekten af forirsbloomets udsynk—
ning mest entydigt i TP cfterfulgt af en evt. mineralisering i bund-
vand eller sediment med en kraftig stigning i RP frem til 7. maj
1991.

Sammenhange mellem baktcricantal eller bakterievolumen, ORG~P
og RP, (Figs 11.6A, 11.7C og 11.7B) ses tydcligt for datoer som 17.
august 1990, 6. december 1990, 5. februar 1991 og 4. marts 1991.

Hgje bakterietal synes sdledes at kunnc medfpre omsatning af de
organiske fosfor forbindelser, hvilket afspejles i stigninger i RP. Det
samlede fosforindhold i bundvandet folger drsrytmen for tilstrgm—
mende vand fra Skagerrak og er desuden et resultat af den kombi—
nerede virkning af temperatur og tilfert detritus p& mineraliseringen
i sediment og det bundnare vand.

I foréret 1991 undersggtes effckten af det udsynkende forirsbloom
pa sedimentets indhold af bl. a. klorofyl, C, N og P, vandindhold,
porgsitet og organisk stof. Stgrstcdelen af fordrsbloomet var sunket
ud af vandsgijlen 4. marts 1991, hvor den fprste sedimentprovetag—
ning fandt sted. I de efterfplgende uger faldt sedimentationen til et
lavt niveau og den 11. april 1991 fandt den anden sedimentprove—
tagning sted. Der blev oparbejdet 9 horizonter 1 hver af 6 HAPS
kerner ved begge prgvetagninger. I alle malte stofparametre sis det
sedimenterede forfrsmaksimum i form af forhgjede overfladevardier
4. marts 1991. Den 11. april var der lavere overfladevardier samt
en forskydning af de hdje vardicr ned i sedimentets gverste par cm.
Isxr skete der fald i klorofyl som fglge af den aftagende sedimenta-
tion og nedbrydning til phacofytin. Phaeofytinen blev fra den 4.
marts 1991 til den 11. april 1991 nedblandet i de gverste 2.5 cm.
Men ogsé i total kulstof, total fosfor og organisk Kkulstof og organisk
fosfor sporedes dette billede. For organisk kvealstofs vedkommende
sds et ubetydeligt fald i overfladen fra den 4. marts til 11. april samt
en uforklarlig stor forskel i 4-6 cm dybde. Generelt mé man sige at
det kun er muligft at registrere udsynkningen i den aller gverste del
af sedimentet. PA trods af en betydelig stofomsatning i vandet over
sedimentct tilferes dette registrerbare mangder af klorofyl og phae-
ofytin, C, N og P som grundlaget for sedimentets biogeokemiske
omsatning.

11.4 Sammenfatning for stoftilforselsdelen

Med opstilling af falder teet ved bunden gives der mulighed for at
beskrive bunddyrenes fourageringsmilje og de kvalitative &ndringer
gennem daret, men samtidig tabes muligheden for en praecis kvantifi-
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cering af den irlige tilferte mengde. (Her henvises til Bagjeprojek—
tets beskrevne underspgelse af vandmassens stof "overskud" i kaptel
10). Det sedimenterende materiale finder nemlig ikke altid blivende
plads p3 bunden. Vandbevagelse og trege sedimenterings egen—
skaber kan sxtte materialet i fornyet suspension (rebound materiale)
med gentagne bundfxldninger til folge. Feldernes konstruktion
forhindrer resuspension og giver derfor en "overfangst”. Mange
bunddyr har en effektiv indsamlingsadferd som stimuleres af parti—
kuler materialetilfgrsel. Hurtigt og effektivt kan de indsamle ma-
terialet i bundnar suspension og/eller afrensc bundoverfladen. I
denne sammenhang repreesenterer felderne dyrencs fouragerings
betingelser, og den potenticlle hgst fra et afrensct overfladeareal.

Disse betragtninger introducerer samtidig baggrunden for havbun-
dens meget store heterogenitet som saledes skabes af bunddyrenes
"overfangst” og pletvise fordeling.

For bunddyrene kan "overfangst” vare af varierende betydning.
Fordrsbloomets alger synes at have en mindre udtalt rebound karak-
ter end sedimenterct materiale pd andre tider af dret. "Overfangst"
synes ikke i efteriret at kunne kompensere for lille tiifersel af
levende plantemateriale, men storc kulstofmangder kan maske
tvaertimod ggre det vanskeligere at udsortere den kvalitative kompo-
nent, jevnfer bunddyrencs langt bedre vakst uden for tidsrummet
for maksimal sedimentation i august—september (Christensen &
Kanneworff 1986). P4 dctte tidspunkt var bakterictallet for bund-
vandet ogsd lavt.

Skennct for den samlede kulstoftilfgrsel (POC) i felder incl. re—
bound materiale, vil fordele sig som 30 g C m™ ved forirssedimen-
teringen og 150 ¢ m™ i den resterende del af 4ret, med de 40 g
alene i august. Klorofyl-C fordeler sig med 7 g m™ i fordret og 6 g
m™ i resten af &ret.

POC malingerne er dbenlyst for hgje, medens klorofylvardierne ser
realistiske ud. Dette kan forklares ved at meget af klorofylet har
kort levetid i rebound materiale (sandsynligvis kun f& dage) medens
refraktive kulstofpuljer kan udggre en langlivet rebound pulje.
Mellem pulserne i sedimentering i POC ses et meget Konstant
niveau p& 0,4 g C m™ d'. Hvis mzngdeforggelserne over dette
basisniveau beregnes, vil den samlede arlige POC tilfgrsel vare 80—
90 g C m™ &r'l. Beregnet p4 ct sdant rebound baggrundsniveau pé
0,4 g C m™ d™! vil bundvandet respirere 50% af fordrets (20 g C
m™) og forsommerens (8 g C m™?) stofpulje. Af august/septembers
stofpulje (31 g C m™) respirercs ca. 30%. En vesentlig del af
stofnedbrydningen forcgar derfor i bundvandet. Den resterende til-
forte POC set i forhold til den estimerede arlige tilfgrsel pd 80-90 g
C m™ er med udgangspunkt i de 80 g C m™ pd 80-(28+31)=21 g C
m. 30% af dennc kulstofmzngde forudsattes ogsi at blive re-
spireret i bundvandet. Ialt tilfores sedimentet siledes ca. 45 g C m™?
&r'. Bundrespirationsmélinger i 1991 giver en lignende st@rrelse.



Sterrelsen af fosfor—
tilfprslen til bunden

Forholdet mellem sedi-
menteret kulstof og
klorofyl

Grenseflade bloomets
betydning for sedimenta-
tionen

Ud fra klorofyl-kulstoffet og cn respiration pd 50% af kulstof-
bundet til fytodetritus, svarer dette til 0,085 og 0,073 g P m? for
hhv. fordrssituationen og den restercnde del af ret eller samlet ca.
0,16 g P m™ for hele &ret. I beregningen er anvendt et Redfield C:P
masseforhold pa 41. I fordret 1991 blev det samlede P udfald mélt
til 0,1 g P m™ over 33 dage. Et andet estimat opnés ud fra den
maksimale klorofylpulje i vandmassen umiddeclbart for sedimenta—
tionen i forfret 1991. Dette giver 0,24 g P m™ tilfert det bundnzre
miljp under den forudsatning at der ikkc sker tab af fosfor under
udfaldet.

Udover bidraget fra fytodetritus ma man forestille sig fosfor tilfprt i
form af forskellige mineraler og delvis nedbrudt organisk matcriale i
det udsynkende detritus. Stgrrelsen af denne fraktion er vanskelig at
vurdere eksakt, men ud fra det méilte udfald af POC kan man
foretage et estimat. Til ovennavnte 0,16 g m™ fra fytodetritus skal
altsd legges en POC komponent.

Ved brug af et organisk C/P masseforhold pa 152 bestemt i sedi-
mentets pverste 0-0,5 cm 11. april 1991 pa den ikke fytodetritusba—
serede C fs en tilfprt fosformangde pi 0,30 g m™ 4r™'. Sammen
med de 0,16 g P m™ fra fytodetritus fis en samiet tilfprsel pd 0,46
gPm?ar,

Det generelt stigende forhold mellem kulstof og klorofyl fra forar
til efterdr er bdde en funktion af den gradvise opbygning af et mere
effektivt nedbrydersystem i vandmassen, men ogsd en folge af ct
organismeskift fra kiselalger til furealger. Strukturelle kulstoffer er
skeletbygningsmateriale hos furealger. Det er desuden velkendt, at
furealgers celluloseskelet adskilles i vandet (Abele 1988) og at
intakte furcalger sjxldent ses i sedimentfalder. Hansen (1991) be-
skrev at biomassen af heterotrofe furealger var sarlig hej i slutnin—
gen af august (60-70% af algebiomassen). Det meget store kul-
stof/klorofyl forhold i august mé ses som det samlede resultat af
disse forhold. Der ses en tilsvarende effektiv nedbrydning i april,
men under andre betingelser og med smé alger som producenter
(Fig. 11.5).

Bjernsen & Nielsen (1991) beskriver subsurface bloomet af Gyro-
dinium aureolum midt i august 1990. Bloomet scs i 14 m dybde,
turnovertiden for biomassen er 1 dag og den heterotrofe aktivitet er
lav. Biomassebestemmelse blev i vores undersggelse forctaget ved
hjelp af hhv. coulter counter og ud fra fluorescensprofilene. De
viste for august maned omkring 1 g C m™

Grznseflade bloomet mé betragtes som "ny produktion” in sensu
Dugdale & Goering 1967 placeret i grenselagets opadrettede
nxringssaltstrgm. Sammenholdt med den lave heterotrofe aktivitet
kan en stor del af planteproduktionen eksporteres til bundvandet
hvor den egentlige nedbrydning ma forega. I august findes en
tilsvarende stor klorofylmangde i vandmassen over granseflade
bloomet og da den mélte primzrproduktion er sd stor som 2 g C m”
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2 d"! kan en sedimentationsvardi korrigeret for rebound materiale pd
1,2 g C m™ d™! vare sandsynlig. Som tidligere nazvnt respireres
30% af kulstoffet i bundvandet og resten deponeres i bunden.
Udsynkningen af grenseflade blooms ferte til stigninger i sdvel
syreforhold som bakterieantal.

Bakterieantallet i bundvandet var mindre eller i samme stgrrelses—
orden som det der generelt blev fundet i pelagialct pé stationen.

I perioder med betydende sedimentation af fytodetritus varierede
baktericantal sdvel som bakteriebiovolumen pd samme mide som
syrefaktoren i sdvel felder som i bundvand. At det netop er syre-
faktoren der korrelerer med bakterieantallet og volumen viser, at det
er de levende eller helt friske alger, der har betydning for bakterie~
antallet og bakterievoluminet i bundvandet enten direkte ved at
tilfores med det udsynkende detritus eller indirekte gennem detritus’
stimulation af bakterierne i bundvandet.

Udsynkende fytodetritus er ikke den eneste kilde til bakteriel vakst.
I november—december 1990 registreredes bakteriel vekst og mi-
neralisering af ORG-P til RP. Puljen af ORG-P var ved periodens
begyndelse stor, og tillige med den hgje temperatur har betingelser—
ne for udnyttelse af denne kulstofkilde veret til stede. Det er ikke
ud fra det foreliggende muligt at sige, hvor stor en andel af ORG~P
der direkte eller indirekte stammer fra scdimentet. Dette forhold vil
blive diskuteret senere.

Det samlede fosforindhold i bundvandet ser ud til at fglge &rsrytmen
for tilstremmende vand fra Skagerrak overlejret af den kombinerede
virkning af temperatur og tilfgrt detritus pd mincraliseringen i
sediment og det bundnzre vand.

Andelen af baktericbundet fosfor udgjorde kun en lille del af den
samlede fosforpulje og en generelt lille men staerkt varierende del af
den organiske fosforpulje. Fytodetritus kan i forérssituationen ggre
rede for hele den organiske fosforpulje, og i stgrrelsesordenen 1/2 -
1/3 af den samlede fosforpulje. For dret som helhed er fytodetritus
uden betydning (0,02 pgatP 17).

Det har ikke vaeret muligt at konstatere tilstedeverelsen af en
mikrobiel lgkke i det bundnare vand indenfor en skala af 10-50 cm
over bunden. Dette kan forklares med, at der i lange perioder ikke
tilfpres det bundnxre system tilstrakkelig energi i form af let om-
sxttelige exudater og oplest organisk stof fra dgde eller dgende
organismer. Dette peger pd, at der i stgrstedelen af dret md ske
betydelig nedbrydning af det udsynkende detritus pa dets vej mod
bunden. De mélte syrefaktorer og POC sammenholdt med pigment-
verdierne i bundvandet og bundfzlder peger alle i denne retning.



Sedimentets indhold
af fosfor

Sekventiel ekstraktion
af fosfor i sedimentet

11.5 Mineralisering og omszetning af fosfor i sedimen-
tet

Resultater

I det fglgende forspger vi med fosfor som cksempel, at behandle
nogic af de sammensatte problemstillinger der er knyttet til den
benthisk pelagiske kobling og transformation mellem fosforspecics i
sedimentet. Det undersggte sediment kan karaktcriseres som et
staerkt bioturberet sandet muddersediment med blgdbundsarter som
Amphiura filiformis og Amphiura chiajei som de mest dominerende.
Af andre skal naxvnes Brissopsis lyrifera, Pectinaria auricoma og
Polyphysia crassa.

Fig. 11.8 viser total fosfor, uorganisk fosfor og organisk fosfor i 12
HAPS kerner fra 4. marts og 11. april 1991. Total fosfor bestem—
melser udfert i februar, september og november 1990 samt juli 1991
viser et lidt lavere niveau i overfladen. Puljeme bestemt 4. marts og
11. april 1991 anvendes i det fplgende — pd trods af den synlige
effekt af fordrsbloomet i de gverste horisonter — som representative
for total fosforpuljen pi &rsbasis pé stationen. Dette niveau for total
fosfor er af samme storrclse som fundet i sandet mudder i Kicl Bugt
Baltzer 1986), men 2-3 gange mindre end hvad man har fundet i

hus Bugt (Jensen & Andersen 1991, Mortensen & Rasmussen
1991). Organisk fosfor bestemt efter Andersen 1976, udggr kun
mellem 20 og 30% af det samlede fosforindhold i det undersggte
Kattegatsediment, Til sammenligning udger organisk kulstof og
kvlstof storstedelen af sedimentets totale C og N puljer. Sedi-
mentcts indhold af organisk C og N var pd hhv. 1287 g m~ og 110
g m~ i dybdeintervallet 0-13 cm.

Fosfors fordeling pé forskellige bindingsformer i sedimentet blev
underspgt med en nyudviklet mctode for sckventiel ekstraktion af
fosforpuljer i marint sediment (Jensen & Andersen 1991, Psenner er
al. 1988). Fraktionemne defincrer kemisk forskellige fosforforbindel-
ser som ogsé er funktionelt forskellige (Jensen & Andersen 1991).
Der anvendes friskt — anaerobt homogeniserct — sediment.

Trin 1: NaCl fraktion. Anoxisk udrystning i kunstig NaCl
opl. med in situ salinitet — svarer til fosfor frigivet
under resuspension og kaldes her let adsorberet P.

Trin 2: BD fraktion. Anoxisk udrystning i en bikarbonat
dithionit opl. reducerer redoxfelsomme forbindelser
f.eks. jern— og mangan oxider/hydroxider — svarer til
den potentielle fosforfrigivelse under anoxiske for-
hold og kaldes her for jern-P.

Trin 3: NaOH fraktion. Oxisk udrystning med NaOH cks-

traherer fosfor sorberet til f.cks. aluminiumoxider og
lermineraler samt en organisk fosforpulje formodent—
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Resuspensionshendelsers
betydning for bund-
vandets fosforindhold

Den jernbundne fosfor—
puljes indflydelse pé
bundvandets forsforind-
hold under iltsvind

lig bestdende af bakteric— og algebundet fosfor — den
uorganiske pulje kaldes her ler-P.

Trin 4: HCI fraktion. Oxisk udrystning med HCIl ekstraherer
fosfor bundet til f.eks. Ca og Mg forbindelser -
svarer til fosfor bundet i nydannede sdvel som gamle
mineraler f.cks. apatitter og kaldes her for Ca-P.

I disse undersagelser bestemtes TP og RP i alle ekstrakter. Summen
af ekstrakternes IRP henfores til fosfor af organisk oprindelse selv
om dette kun er vist entydigt i NaCl- og NaOH fraktionerne (Jen—
sen & Andersen 1991). BD fraktionens IRP kan dog forklares ved
mekanisk og osmotisk destruktion af bakterier og alger under BD
ekstraktionen. Denne pulje IRP tilhgrer derfor sandsynligvis NaOH
fraktionen ligesom NaCl-IRP kan vzre ovcrestimeret cller frem-
kommet pé lignende vis. De tre forste fraktioners IRP udger ge-
nerelt meliem 60 og 90% af den samlede IRP pulje. Den resterende
fosforpulje cfter trin 4 bestemtes i disse undersegclser ud fra dif-
ferensen af summen af fraktioncrmes TP puljer og sd den efter
Andersen 1976 parallelt bestemte totale fosfor i sedimentet. Dette
residualfosfor viste sig for flere horisonters vedkommende negativt
med nogle f4 procent. I horisonter med ncgativt residual er mankoen
fordelt relativt pa fraktionernes procentvise fordeling. Der er ge-
nerelt tale om ubetydelige justeringer der ikke flytter ved de kon-
klusioner der kan drages af disse rcsultater.

Der blev udfert fraktioneringsforlgb i november 1990 pd 3 HAPS
kerner opdelt i 3 dybder, samt i juli 1991 pd 4 HAPS kerner opdelt
i 9 dybder. November resultaterne viser principielt samme billede
som juli resultaterne bortset fra at NaCl fraktionen i juli generelt var
sterre. Resultaterne for juli 1991 antages derfor reprasentative for
Aret som helhed.

Fig. 11.9 viser gennemsnits resultatcrne af sediment fraktioneringen
4. juli 1991, Man ser at den let adsorberbare fraktion falder fra 5%
i sedimentets gverste 2 cm til 1% i dybden. En handelse hvor den
gverste cm af sedimentet bringes i suspension som fplge af voldsom
strom i bundvandet, kan fore til cn koncentrationsforggelse i de
nederste 15 m bundvand pd ca. 17% eller hvis der er tale om
totalomrgring ca. 12%.

Det jern— og mangan bundne fosfor (Fig. 11.9) udger den nast—
storste og relativt mest variable fraktion, hvilket hanger sammen
med redoxpotentialets fald ned gennem sedimentet (Fig. 11.10A).
En total frisetning af denne pulje til hele vandfasen kunne forege
koncentrationen med en faktor 2,3. En frisxtning til bundvandet
(nederste 15 m) kunne forgge koncentrationen med en faktor 4, men
en sidan hzndelse er urcalistisk. Anoxiske fluxforseg viste (se
senere) at der f.eks. ved 3 ugers iltsvind (her menes helt iltfri) kan
frisxttes 1 storrelsesordenen 0,4 g P m™ hvilket svarer til en kon-
centrationsforggelse i bundvandet pd ca. 60%. Jernpuljens potentiale
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Fig. 11.9

Fosfors procentvise fordeling pd fraktioner i 9 sedimenthorisonter.



Lermineraler og organisk
(IRP) fosfor i sedimentet

Ca — Mg bundet fosfor
som udtryk for sedimen-
tets blivende P sedimen—
tation

Dynamik mellem fosfor-
fraktioner

for frigivelse er derfor af stor betydning i forbindelse med iltsvinds-
hendelser.

Andclen af fosfor bundet til lermineraler er konstant ned gennem
sedimentet (Fig. 11.9). Det samme galder organisk bundet fosfor
(IRP), hvilket betyder at der sker et absolut fald som falge af det
faldende totale fosforindhold (Fig. 11.8). Faldet i den organiske
fosforfraktion (IRP) kan tilskrives mineralisering.

Den Ca- og Mg bundne fosforpulje (Fig. 11.9) er langt den stgrste
af alle, og udgor selv i overfladen over halvdelen og stigende til ca.
80% i dybden. Man ser at fosfor i dybden nasten udelukkende
bestar af denne fraktion sammen med organisk bundet fosfor, lidt
ler-P og evt. noget ikke definerct residual fosfor. Det fosfor der
blivende sedimenteres er sdledes knyttet til refraktert organisk
materiale, lermineraler og apatitter samt evt. forbindelser som struvit
og vivianit. Den storc andel af Ca-Mg bundet fosfor 1 overfladen
kunne tyde pd, at en betydelig tilforsel sker i form af refraktert
mineralsk materiale.

Larsen (1986), foretog en korrelation mellem sedimentakkumula-
tionsraten gTV m™ 4r™ og netto akkumuleret fosfor. Materialet er
for Kattegats vedkommende begrenset, men viste for Sundet og
Balthavet som helhed en generel positiv korrelation, hvilket Larsen
tolker som at den lokale netto fosfor akkumulation i hejere grad
styres af omridets fysiske betingelser for sedimentation end af
kemisk—biologiske faktorer. Nir man ser pa de absolutte Ca-Mg
bundne fosforpuljer ned gennem sedimentet sd udger disse en
konstant mengde, hvilket sammen med den faldende totale fosfor
mangde forklarer den stigende procentvise andel. Denne fraktion
kan forklarc den langt overvejende del af den blivende sedimentere—
de fosfor (se herom senere). Incrt mineralsk materiale kan tznkes at
stamme fra fosforholdigt sediment eroderet fra havbund eller kyst-
zone i Kattegat cller ved import fra @stcrspen, hvorfra en sddan
intern erosion er rapporteret (Larscn 1986), men for Kattegats
vedkommende spiller iser tilfprsel fra Nordsgen en rolle (Madsen &
Larsen 1986).

Med det udsynkende detritus tilforcs uorganiske savel som orga-
niske partikler til scdimentet. Inert erosionsmateriale og refraktivt
organisk stof vil indgd som en "ded" fosforpulje i sedimentcts
gverste del. Man ma formode at det is@r er P knyttet til friskt
organisk materiale, let ads. P og jern-P puljerne der er dynamiske
m.h.t. omsetning af fosfor — f.eks. i form af mincralisering af
organisk stof og frisztning af RP som derpa indgdr 1 dynamiske
uorganiske fosforpuljer som f.eks. jern-P. En foroget tilfprsel til
sedimentet i form af organisk bundet P ma derfor forventes forst at
afspejles i form af en stigning i dissc dynamiske puljer. Dernast 1
forpgede fluxe ud af sedimentet og ferst pd lengere sigt i form af
forpget netto akkumulation i dybden som fplge af stigende pore-
vandskoncentrationer og forpget udfaldning af fosforholdige mi-
neraler.
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Redoxmadlinger pad HAPS bundprgver. A. Dato med lavest mdlte
redoxveerdier. B. Dato med hgjest malte redoxverdier. C. Makro—
faunas effekt pa redoxveerdier. — (verste kurver mdlt pd kerne med
"mange huller”, nederste kurver pa kerne med "fa huller” som
udtryk for meengden af dyr i sedimentet. D. Variationen i "redox—
puljen” gennem dret. — 95% konfidensgreenserne angivet sammen
med antal profiler som de enkelte datoers veerdier bygger pa.
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Sedimentets redoxpotentiale blev mélt fra september 1990 til juli
1991. Fig. 11.10A og B viser profilerne for datoerne for de hhv.
hejeste og laveste redoxpotentialer over hele ret. De 2 mélte kerner
i Fig. 11.10A indeholdt f slangestjcrner medens kemerne i Fig.
11.10B indcholdt mange. £ndringer i sedimentct over de 3 uger der
er mellem mélingerne kunne ogsd vare en forklaring, men nér man
betragter Fig. 11.10C hvor samme resultat scs samme dag, men i 2
forskellige kerner mé dyrene tilleegges stor betydning for sedimen—
tets redoxforhold og ikke mindst heterogeniteten heri. Almindeligvis
sker det st@rste fald fra ca. 450-150 mV indenfor de gverste par ¢cm
for derp4 at stabiliseres pd mellem 0-100 mV i 6-10 cm dybde.

For at vurdere udviklingen gennem &ret er arealet under de enkclte
datoers gennemsnits—redox kurve ned til ~200 mV beregnet i 0-10
cm dybde. Der er talec om en relativ stprrelse med dimensionen
mVxcm. P4 Fig. 11.10D er variationen over aret i denne "redox-
pulje" vist med de respektive 95% konfidensgraenser. Man ser at
der pa trods af de meget lave iltvaerdier i bundvandet i september og
oktober 1990 (Fig. 11.7E) ikke sker mélelige fald i redoxpuljen.
Derimod sker der store fluktuationer omkring og et stykke tid efter
forarssedimentationen, et forhold der som nxvnt ovenfor farst og
fremmest mé tilskrives makrofaunaen og her i kombination med
tilfgrslen af store mangder fytodetritus.

5 10 15 20 25 30 35 40 45

—————t——t——+——+———+————— P konc. pgav

< TP

4 RP

- IRP

Fig 1111

Porevandets indhold af total, reaktivt og "ikke reaktivt” fosfor
november 1990 sammen med de tilsvarende veerdier i bundvandet
0-0,5 cm over sedimentet. Gennemsnitsveerdien af 3 HAPS kerner
vist. Porevand blev anoxisk isoleret. Alle prover 0,45 um filtreret.
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Kattegatsedimentet er generclt oxyderet (Eh>0 mV) og med et stort
udbredelsesomrdde for processcr som denitrifikation og nitratre—
duktion, manganreduktion og jernrcduktion. Der ses stor variation
selv inden for korte afstandc (cm-dm). Denne heterogenitet bliver
mest udtalt 1 forbindelse med forérets tilfgrsel af detritus og kan her
stedvis bringe redoxpotentialet ned mod -100 mV i dybder stgrre
end 8-10 cm. De anvendte grove elektroder gor at der ikke regi-
streres mikronicher med lave redoxpotentialer i den gvre oxiske
zone. Eksistensen af sddanne nicher indebzrer at sedimentets he—
terogenitet reclt er langt stgrre end hvad disse redoxmélinger viser.

I november 1990 undersggtes porevandets indhold af TP, RP, Fe(2),
Fe(3), NO,, NO; og NH, i 3 HAPS kcmer (1 kerne 8. oktober og 2
kerner 13. november). Porevandet blev isolerct anoxisk i alle hori—

sonter.

Fig. 11.11 viser gennemsnitsvardierne i de 3 kerners TP, RP og
differensen IRP sammen med de tilsvarende gennemsnitsveerdier i
den nederste halve cm vand over sedimentet. Man ser, at der m3 ske
en diffussionsbetinget flux ud af sedimentet af bide RP og IRP som
folge af de markante gradienter over sediment-vand grensefladen.
Man bemzrker koncentrationsstigningerne i sedimentets gverste par
¢m. Dette tyder pd, at der sker en produktion af RP og IRP i disse
dybder. Foruden 8. november 1990 og 13. november 1990 regi-—
streredes RP koncentrationsgradienten mellem sedimentcts gverste
0-0,5 cm og vandet 0-0,5 cm over sedimentet 28, februar 1991, 11.
april 1991 og 4. juli 1991. Pa diffussiv basis foreglr der altsi sand-
synligvis en RP nettoflux ud af sedimentet over hele &ret.

Fig. 11.12 viser RP sammen med Fe(2)+Fe(3) og NH,. Toppene i
kurveforlgbene af RP ogFe(2)+Fe(3) kunne tyde pé, at der sker en
produktion som fglge af mineraliscring i sedimentets gverste del
samtidig med at der mod overfladen sker en fjernelse som folge af
kontakt med det ovenliggende vand cller udfeldning af fosfor
sammen med jern— og mangan oxider/hydroxider som folge af de
hpjere redoxpotentialer i sedimentets gverste del. I dybden vil Fe(3)
kunne reduceres af jernreducerende bakterier. At man ser et fald 1
Fe(2)+Fe(3) med dybden kan forklares med Fe(2)'s evne til i mi-
kronicher eller i dybden, at danne udfzldninger ved lavere redox—
potentialer f.eks. vivianit (Fe,(PO,), - 8H,0), whitlockit ((Fe;(PO,),,
siderit (FeCO,) og ikke mindst jernsulfid (FeS) og pyrit (FeS,). For
fosfors vedkommende kan de betydende koncentrationer af sivel
PO,, Fe(2)+Fe(3) og NH, foruden ovennzvnte Fe(2)-fosforfor—
bindelser, teoretisk fgre til dannclsc af struvit (MgNH,PO, - 6H,0),
hydroxylapatit (Ca(PO,)30H) og reddingit (Mn,(PO,), - 3H,0)
(Aller 1980). M.h.t. hydroxylapatit og whitlockit pipeger Aller, at
udfzldningen af disse forbindelser forhindres rent kinetisk i hav—
vand. Omvendt diskuterer Berner (1980) betydningen af tilstede—
varelsen af CaCO; partikler som kim for apatit udfzldning. Sedi-
mentets carbonatindhold er pd ca. 0,1% af tervegten, men dertil
kommer talrige synlige nedknuste skalfragmenter. Det samlede
kurveforlgb for fosfor med et lokalt maksimum og lavere koncen—



trationer derunder, kunne tyde pd at der sker feldningsreaktioner i
den mere teducerede del af sedimentet (Berner 1980).

En beregning af hvorvidt oplesclighedsproduktet for f.eks. vivianit
og struvit faktisk er overskredet med de aktuelt mélte koncentratio-
ner af PO,, Fe(2)+Fe(3) og NH, krever imidlertid, at der tages
hensyn til alle betydende ioner i en aktivitetsberegning. Desuden
gelder de almindeligvis anvendtc formler for beregning af oplg-
selighedsprodukter ud fra oplgselighed, kun for sterke syrer. For en
svag syre som fosforsyre formindskes anionkoncentrationen p.g.a.
reaktion med vand, hvilket gor at fosfaters faktiske oplgseligheds—
produkter er mindre end de beregnede ud fra forbindelsernes op—
Igselighed. Endelig er det ct problem at finde en trovaerdig tabel-
veerdi for fosformineralernes oplgselighedsprodukter i det aktuelle
sedimentmiljp. For Bgjestationen foreligger der ikke underspgelser
m.h.t. sammensatningen af fosformincraler.
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Fig. 11.12

Porevandets indhold af RP, Fe(2)+Fe(3) og NH, sammen med
veerdierne { bundvandet 0-0,5 cm over sedimentet. Gennemsnits -
veerdien af 3 HAPS kerner vist. Porevand blev anoxisk isoleret. Alle
prover 0,45 um filtreret.

Sediment—vand fluxe og Med udsynkende detritus fpres fosfor til scdimentet, hvor det op-

indvirkende faktorer blandes i dc gverste cm som folge af den bioturberende makro-—

generelt faunas aktivitet. Det organiske stof mineraliscres af bakterier gen-
nem en rekke redoxbetingede omsxtningsprocesser (Stumm &
Morgan 1981) cller ekskreteres fra mcio— og makrofauna.

Denne fosfor danner tillige med in sitfu koncentrationerne af be—
tydende ioner i forbindelse med fosfors opleseligheds- og udfxld-
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ningsreaktioner samt aktive overflader for adsorptions/desorptions—
processer, sedimentets aktuelle porcvandskoncentration.

Det bioturberede sediment vil have en tidsafh@ngig struktur med en
stadig allokering af partikler mellem forskellige redoxregimer.
Herved dannes en mosaik af mikronicher (Aller 1988). Mere per-
manente rgrstrukturer virker som en indkrengning af sediment—
overfladen selvom der i sddanne gange sker store svingninger i
f.eks. iltindholdet {(Kristensen 1988).

Tilsammen accelererer makrofaunacn sedimentets mineralisering og
sediment-vand udveksling tillige med at de interne fosforfluxe
forgges. Gennem ventilationsstrgmme og diffussion, cr porevandet i
kontakt med det bundnare vand, hvor netto stoftransporten kan
estimeres ud fra koncentrationsmalinger i kendt volumen.

Den store heterogenitet sandsynligggr endvidere, at der samtidig og
selv i tetliggende omrder af sedimentet, foregdr oplgseligheds— og
feeldningsprocesser tillige med mineralisering. Alt efter disse om-
riders placering og kontakt med bundvandet vil der etableres samti-
dige og modsat rcttede strgmme af fosfor mellem sediment og vand
i forskellige omrdder af sediment-vand interfasen.

Sadanne strgmme kan ogsé etableres som folge af forskellig speci-
ering mellem fosforforbindelser der strgmmer ud af sedimentet
(cfflux) og fosforforbindelser der strgmmer ind i sedimentet (influx).
Endelig kan en effiux af oplaste species evt. fgre til partikeldannelse
i det bundnre vand, hvorfra disse partikler kan fares tilbage til
sedimentet som cn partikuler influx. Dette kunne evt. ske ved at
makrofaunaens respirationsstrgmme fgrer reduceret jern- og mangan
til bundvandet. Her vil der kunne ske oxidation og efterfalgende
flokkulation af f.cks. amorfe mangan oxider/hydroxider, hvortil bl.a.
fosfor kan associeres (Davison & Tipping, 1984).

Der skelnes ofte mellem oxiske og anoxiske fluxe af fosfor. Hermed
menes om forholdene over sedimentet er oxiske eller anoxiske i
tidsintervallet hvor fluxen bestemmes. De forskelle der registreres
mellem oxiske og anoxiske fluxe kommer i virkeligheden til veje
gennem et kompliceret samspil mellem makrofaunaens reaktion pa
de anoxiske forhold (adferdsendring, mortalitet), ndringer i den
relative udbredelse af omrider med heje og lave redoxvardier og
inducercde skift i de mikrobiclle omsztningsveje. Desuden vil de
ikke-biologiske partikelrelaterede adsorptions/desorptions og fald-
nings/oplesnings processer der bufrer fosfor i porevandet (Froelich
1988) kunne tenkes at @ndres i takt med at der sker forskydninger i
porevandets ionsammensztning. Fig. 11.13 viser resultatet af 8
inkubationsforspg med P-32, hvor der efter nogen tid blev etableret
iltsvind. Den tilsatte tracer faldt forst mod et ligevagts—niveau som
udtryk for at samme specifikke aktivitet er ved at etableres i alle
fosforkompartments. Efter iltsvindet scs stigende koncentrationer i
vandfasen som udtryk for en markant @ndring i sedimentets fosfor—
bindingsevne.
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For det aktuelle Kattegatsediment viser dette den store betydning af
de redoxfelsomme puljer — i god overensstemmelse med resulta—
terne fra fosforfraktioneringen. Man ser desuden at kraftig bioturba—
tion bevirker en Kklart storre fiernelsesrate af P-32 gennem forpget
kontakt mellem sediment og vand (1 stk. Brissopsis lyrifera i kerne
nr. 7).

Tilferslen og puljestgrrelserne af oxyderende xkvivalenter si som
NO,, Mn(4), Fe(3) og SO, kan forst og fremmest tenkes af be-
tydning for fosforfluxene ved et skift fra oxiske til anoxiske forhold.
I Kattegatsedimentet er det isecr jern— og mangan oxider/hydroxider
i de gverste cm der indeholder den labile redoxfplsomme fosforpulje
(sc tidligere afsnit ang. fraktionering). Manganreducerende bakterier
(Berner 1980, Davison & Tipping 1984) og jernreducerende bak—
terier (Serensen 1982, Nealson 1983) vil med faldende redoxpoten-
tiale udnytte hhv. Mn(4) og Fe(3) som clektronacceptorer i forbin-
delse med organisk stofomsaztning (Stumm & Morgan 1981). Her-
ved falder overfladelagets evne til at tilbagcholde fosfat som tilferes
fra mere reducerede omrider af sedimentet eller som produceres i
sedimentcts gverste del. Den overordnede sammenhang mellem jern
og fosfor ved skiftet fra oxiske til anoxiske forhold blev tidligst
beskrevet af Einsele & Vetter (1938) og Mortimer (1941).

P-32 Koncentration

-
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-
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Fig. 11.13

P-32 koncentrationen i vandet over sedimentet i 8 inkubationsfor—
spg. Efter nogen tid etableres iltfrie forhold ved gennembobling med
N,
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Der kan opstilles flere tcorier vedr. nitrats betydning for fosfors
fluxe mellem scdiment og vand. Da anvendelsen af NO, som elek-
tronacceptor rent energetisk favoriscres forud for Mn(4) og Fe(3),
har det varet diskuterct (Ahl 1979, Andersen 1982, Sgrensen 1982,
Jones ef al. 1983, Ryding 1985, Tiren & Petterson 1985, Jansson
1987), om et betydende NO, indhold i vandet over sedimentet ved
anoxiske forhold, er i stand til at udskyde tidspunktet hvor jern—
reduktionen vil stige, og dermed tidspunktet for hvorndr der regi-
streres en forpget fosforfrisetning. En anden mulighed kunne vzre,
at en betydende NO, koncentration forud for etableringen af anoxi-
ske forhold, kunne fgre til en stimulation af de jernreducerende
bakterier - f.cks. viste Jansson (1987) at nitratreducerende bakterier
som Pseudomonas fluorescens og Alcaligenes sp. ogsi kan reducere
Fe(3), og Serensen (1982) fandt, at NO, stimulerede enzymakti-
vering og vakst hos Fe(3)-reducerende marine bakterier. Herved
kan det tznkes at potentialet for fosforfrisetning ved anoxiske for—
hold, forgges. En tredie mulighed er, at hpje nitratkoncentrationer i
almindelighed vil stimulere vackst og biomasse af de sediment—
levende bakterier. Herved stiger behovet for fosfor tilsvarende, og
der oparbejdes evt. et potentiale for fosforoptag ved forggede
fosforkoncentrationer og dermed reduceret frigivelse fra sedimentet
ved anoxiske forhold.

Som fulge af de generelt stigende nitratvcrdier i Kattegat og de
indre danske farvande samt faldende iltindhold i bundvandct (Hel-
sinki Commission, 1987, 1990, /Zrtebjerg ef al. 1990) underspgtes
NOy's indvirkning pa oxiske sdvel som anoxiske fosforfluxe i fordret
1989, fordret 1990 og efteriret 1990.

Forspget i fordret 1989 bestod af 4 inkubationssystemer, hvoraf de 2
blev holdt oxiske under hele forspget og de 2 andre gjort anoxiske
ved N, gennembobling. P4 tidspunktet for iltsvindet tilsattes 22 pgat
NO; 17 til cn af kernerne fra hver gruppe. Man si en stor frigivelse
af RP sdvel som ORG-P som fplge af iltsvindet, men ingen synlig
effekt af NO, i form af en forsinket fosforfriszetning. I forarct 1990
tilsattes nitrat (50 pgat 17" til 2 systemer 2 uger forud for etablerin—
gen af ct iltsvind. Et tredie system fungerede som reference. Resul-
taterne pegede i retning af, at en (for iltsvindet) forudgdende NO,
tilsztning, var i stand til at stimulere den anoxiske fosforfrigivelse.
Dette resultat lod sig ikke verificere i det efterfelgende forspg som
er beskrevet herunder.

I efterdret 1990 blev 9 inkubationssystemer delt i 3 ens grupper der
cfter nogen tid alle udsattes for et iltsvind. En kontrolgruppe uden
nitrattilsetning, en gruppe hvor NO, i vandet over sedimentet 2
gange justeredes til 50 ugat 1! for at stimulere nitrat/jern redu-
cerende bakterier forud for iltsvindet (svarende til forsgget i forret
1990), og endelig en gruppe der justeres til samme NO, koncentra—
tion (35 pgat I™") som forrige gruppe p tidspunktet for iltsvindet
(svarende til forspget fordr 1989).

Fig. 11.14A~C viser den kombincrede virkning af nitrat og ilt p& TP



gennem forspget i de 3 grupper. Man ser den markante cffekt af
iltsvindet samt at der kan forekomme store forskelle mellem kerner-
nes karakteristik for fosforfrisactningen. Specielt kernerne 1, 2 og 3 i
Fig. 11.14A viser markante forskelle som delvis kan tilskrives
polychacter. System 7 indeholdt 1 stk. Brissopsis lyrifera — hvilket
gav en meget stor initial anoxisk TP flux - og cr udeladt tillige med

system 6 der blev utat.

Fig. 11.14D viser den anoxiske del for TP gennemsnitskurverne af
de 3 grupper. Der er tale om et megcet spinkelt materiale som
medtages her, da det er det encste af sin art for dbne marine om—
rAder. Sifremt der er tale om reelle forskelle mellem de forskellige
grupper, si styrker resultatet ikke teorien om, at en nitratbelastning
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A-C. Indvirkning af ilt og nitrat pa total fosfor fluxene i inkuba-
tionsforspg fra efterdret 1990. De forskellige behandlinger med NO,
og N, gennembobling er markeret med pile. D. Viser gennemsnits—
kurverne for den anoxiske del af A-C figurerne.
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forud for et iltsvind vil forgge den anoxiske fosforfrisetning. Der er
snarere en tendens til det modsatte. Ingen af de ovenfor navnte tre
teorier gor sig dermed markant gxldende (som f.eks. effekten af ilt)
eller ogsd medferer nitrattilsetningen at flere modsatrettede pro-
cesser foreglr uden at det er muligt at registrcre dette i form af
@ndrede netto fosfor fluxe.

Med en anoxisk flux p f.eks. 600 pgat m™ d™ vil et 3 ugers
iltsvind (iltfri) kunne frisatte i stgrrelsesordenen 0,4 g P m™
svarende til ca. 15% af den jernbundne fosforpulje.

Det er velkendt at temperaturen har en afggrende indflydelse p& den
anoxiske fosforfrigivelse fra spsedimenter (Jensen & Andersen
1990). Sammenligning af anoxiskc fosforfluxe fra foriret og efter—
dret 1990 viste, at dette ogsd er tilfldet for TP i dbne marine
omrader, og at der selv med de langt mere beskedne temperaturfor—
skelle der findes her, frigives i stgrrelsesordenen 3 gange mere
fosfor ved 12°C end ved 5°C.

Anoxiske TP fluxe ser derfor ud til fgrst og fremmest at afhange af
temperaturcn og fordelingen af makrofaunaen, og i mindre grad af
nitratindholdet i det bundnzre vand forud for etableringen af de
anoxiske forhold.

Det er ikke ud fra det foreliggende materiale muligt at sige noget
om temperaturens indvirkning pa oxiske fosforfluxe.

Oxiske fluxe blev bestemt i 2 forsgg i fordret 1989, foriret 1990,
efterdret 1990 og 1 1991 under og efter udfaldet af forrsbloomet.
Generelt er det et noget uensartet billede der tegner sig.

I foraret 1989 skete generelt en optagelse af TP i de udferte inku-
beringer og med en samtidig kraftig stigning 1 ORG-P. I forret
1990 sés en TP frigivelse i alle 8 systemer. TP koncentrations—
stigningerne var sammensat af mindre fald i RP og betydelige
stigninger i ORG-P. Tzllinger og volumenopggrelser (P-indhold)
af systemernes bakterier viste, at en betydelig del af den organiske
fosfor kunne bestd af bakterie—P alt efter hvilken vardi der an-
vendes for bakteriers fosforindhold, og ligeledes at en betydelig del
af stigningen i ORG-P kunne forklares ved stigningen i bakterievo—
lumen og dermed bakterie—P. Resultaterne peger p, at der foregr
flere samtidige processer.

Fra sedimentet mé& der under allc omstandigheder netto vare fart
fosfor til det ovenliggende vand. Dct kunne ske i form af RP som
indbygges i bakterier i vandfasen og som derpd lekker organiske
fosforforbindelser. Bakterier som transformatorer af uorganisk P til
ORG~P har varet en meget anvendt forklaringsmodel i ferskvands—
systemer (Hayes & Phillips 1958). Hvis dette er tilfeeldet behgver
der kun at vare en cfflux af RP fra sedimentet og det ville vare
fejlagtigt at przsentere RP faldet som en influx.



P-32 udvekslingsforsgg

Stigningen i ORG-P i vandet kunne imidlertid ogsd ske som en
direkte flux af organisk fosfor fra sedimentet og evt. en samtidig
indbygning af RP i baktericr. I s& fald ville der ogsd kun vere tale
om en efflux.

Endelig kunne der ske en efflux af ORG-P samtidig med en influx
af RP. Dette udelukker ikke transformationer i vandfasen, men
legger ikke hele vagten der. Det udelukker heller ikke at s3danne
fluxe kan skyldes transformationer i sedimentet f.eks. foretaget af
det meget store bakterieantal (Jorgensen er al. 1990) der kan findes
iszr i sedimentets gverste del.

Man kan ved et simpelt forspg med P-32 vise, at der foregar
samtidige og modsat rettede fluxe mellem sediment og vand. Der
foretages en meget ngjagtig TP bestemmelse pa vand fra inkuba-
tionssystememe og vand fra disse tilszttes vials sammen med P-32
fosfat. Der vil straks begynde at ske en markning af samtlige
fosforpuljer, de labile ioniske puljer merkes indenfor brgkdele af et
sekund medens andre puljer tager langere tid. Efter méling af
aktiviteten og henstand ved lav temperatur i nogle timer, tilszttes
indholdet fra vials til de respektive systemer og det resterende P-32
indhold bestemmes m.h.p. en ngjagtig opgerelse af den til syste—
merne tilsatte P-32 mangde.

Ved denne fremgangsmdde tilsattes en market vandmangde til
systemerne hvorved si godt som alle fosforpuljer i vandet over
sedimentet markes reprasentativt inden for minutter. Sammen med

Total fosfor ugat/
1,2 +

- Cv{32)

0.8 1

0.6 T

0,4 {

Fig. 11.15

Den gverste kurve Cv(P) viser den malte "kolde" TP koncentration,
Cv(32) udtrykker fortyndingen af den oprindelige total fosfor kon-
centration malt med P-32.
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den ngjagtig bestemte TP koncentration i systemerne, kan der be~
regnes et DPM/P forhold for tidspunktet for tilsatningen af det
merkede vand. Herved kan puljen af kold fosfor som findes i
vandet over sedimentet ved tidspunktet for tilsetningen let folges
med P-32. Hvis P-32 i vandfasen falder, er det et udtryk for, at
noget af det fosfor der fandtes i vandet ved tidspunktet for tracertil-
sxtningen, er forsvundet og hvis omvendt den aktuelt méltc kolde
fosfor ikke @ndres tilsvarendc eller méske stiger, mé der veere sket
en fortynding af den oprindelige fosforpulje gennem udveksling med
sedimentet. Fig. 11.15 viser et cksempel pd fortynding af den
oprindelige vand—fosforpulje i fordret 1989.

Det er derfor rimeligt at antage, at der tillige med transformationer i
vandfase og sediment, ogsd sker cn stadig udveksling mellem sedi-
ment og vand. Dette er ogsd hvad man ville forvente som folge af
makrofaunaens aktivitet og de dynamiske forhold der galder i bio-
turberede sedimenter jevnf. diskussionen ovenfor.

Resultaterne fra efterdret 1990 scs i Fig. 11.16A-C. I dette tilfalde
ses en stprre initial influx af RP end TP. Herved bliver differencen
positiv og man kan fortolke dette som en efflux af organiske fos-
forforbindelser. Men igen kan det ikke udelukkes at en del af de
viste RP fluxc sdvel som ORG-P fluxe, skyldes transformationer i
vandfasen. Der ses ingen betydende effekt af nitrattilsaetningen til
system 4, 5, 6. Man bemarker derimod, at TP fluxene skifter fra
influxe til effluxe efter nogle dages inkubering. Dette komplicerer
en diskussion af sedimentets rolle i mineralisering og tilbagefering
af fosfor til pelagialet.

I fordret 1991 underspgtes variationen i acrobe fosforfluxe under og
efter udsynkningen af forarsalgebloomet. 4-6 HAPS kerner inku-
beredes i 2-3 dggn pé hver af de viste datoer i Fig. 11.17A-C. P4
trods af at der i netop denne periode tilfpres sedimentet den for-
modentlig stprste samlede fosforpuljc pd Arsbasis, ses nxsten ude-
lukkende TP optag. Dct samme galder for RP medens ORG-P ved
3 lejligheder har sméa fluxe ud af sedimentet.

I bundvandet i felten registreredes fra 18. marts — 7. maj 1991 en
stor stigning i RP. Det kan ikke udelukkes at det sedimenterende
fytodetritus foruden at tilfgre sedimentet store maengder af fosfor,
tillige medfgrer ct potentiale for binding af fosfor. Farst efter nogen
tid med aftagende sedimentation vil der ske en registrerbar frigivel—-
se fra sedimentet. Et sddant forlgb er blevet iagttaget i inkubations—
forseg med sediment fra Laholms bugten (Enoksson 1987).

Spergsmalet om hvorledes in siru fluxe bedst estimeres, er en af-
vejning af en lang rekke forhold. Anvendes initiale fluxe kan det
tenkes at forstyrrelser af sedimentet under provetagningen (pd trods
af at prevemne ser uforstyrrede ud) kan medfere fejl. Hvis fluxene
derimod forst bestcmmes nogen tid (dage) cfter at kernerne er bragt
til laboratoriet, kan det ikke udelukkes at en lang reekke forhold bli-
ver afvigende i forhold til feltbetingelserne — f.eks. som fplge af
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A-C. Indvirkning af NO, pa oxiske fluxe af total, reaktivt og orga-

nisk fosfor bestemt efterdret 1990. Kurverne viser gennemsnii af

inkubationssystemer grupperet efter behandling med NO, Til system
4, 5, 6 er der 2 gange tilsat NO, medens der til 1, 2, 3 og 8, 9 intet

blev tilsat ~ disse 2 sidste grupper kan opfattes som gentagelser.
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afskaring af den stadige strem af detritus fra pelagialet samt nedsat
resuspension. Det vil igen s@nke makrofaunaens og dermed sedi-
mentets samlede aktivitet.

Anvendelscn af initiale fluxe virker derfor umidelbart mest korrekt
men hvad de aktuelle fluxforsgg angdr, si medfgrer anvendelsen af
initiale fluxe, at der kun i forret 1990 registreres oxiske effluxe. I
cfterdret 1990 maltes effluxe efter nogle dage (Fig. 11.16). Man m&
spprge sig om det kan passe at der fra et sediment der modtager
betydelige mangder kulstof og fosfor &rligt, ikke i hejere grad
burde vzre fluxe ud af sedimentct. En mulig forklaring kan vere at
de udferte fluxforseg ikke dekker aret jevnt og dermed at der pd
andre tidspunkter har varet effluxe. Vurderet ud fra malte kon-
centrationsgradienter over sediment-vand gransefladen burde der
vere RP effluxe hele dret - ogsi pd tidspunkter hvor der registreres
med influxe. Dette forer tanken hen pd et sedimentnart fosforkreds—
lgb samtidige og modsat rettede fosforstrpmme der ikke ngdven—
digvis kommer til udtryk i en nectto koncentrationsendring i bund-
vandet som helhed.

I kystnare omrider som Arhus Bugt (Schmidt 1990) og Laholm
Bugt (Enoksson 1990) fandtes oxiske fosforfluxe ud af sedimentet
hele &ret.

I tilfgrselsdelen sd vi hvorledes fosfor - tillige med kulstof og
kvalstof - tilfortes sedimentet og det sedimentnare miljg med det
udsynkende detritus. Efter lang opholdstid i den bioturberede zone,
scdimenteres en del af dette fosfor blivende i sedimentets dybere
dele. Differencen mellem den tilfgrte og den blivende sedimentation,
mé enten medgé til opbygning/opretholdelse af fosforpuljen i sedi-
mentets gverste dele eller forlade sedimentet gennem fluxe af
organiske sdvel som uorganiske fosforspecies. Da de udfprte oxiske
fluxforseg ikke var tilstrackkelig entydige til at summere hvad der
sker pa arsbasis, vil vi i det fplgende ud fra simple massebetragt—
ninger, forspge helt overordnet og med de usikkerheder dette inde-
berer, at vurdere netto retningen for oxiske fosforfluxe pa drsbasis.
Desuden vil vi komme med et bud pd sterrelsen af den arlige pul-
jeforpgelse i sedimentets pverste del.

Betragtningen bygger p& 1 m* havbund, sedimentets gverste del fra
0-13 cm og cn ovenliggende vandsgjle pa 28 m. Som 4rsdybde for
skillefladen blev anvendt 13 m 1 lighed med Hansen ef al. (1990).
Hvis ikke andet er angivet er de opgivne flowstgrrelser og puljer
beregnet som ars middelvardicr. Puljer angives i g P m™ og flow i
g P m™ &' (Fig. 11.18).

Til- og frafprslen af fosfor over randene Skagen-Marstrand, Ebel-
toft-Sj. Odde, Gilleleje-Kullen, er beregnet ud fra DMU's mélinger

! Tak til Gunni Zrtebjerg DMU, Afd. for Havmilje og Mikrobiologi, for at have stillet
oparbejdede pelagiale nzringssaltdata til rddighed for projektet.
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A-C. Oxiske fluxe af total, reaktivt og organisk fosfor bestemt
fordret 1991. Kattegat sandet mudder. Gennemsnitsveerdier for 4-6
HAPS inkuberinger angivet sammen med spredningen pa middel -
veerdien.
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af middel vandtransport og TP koncentrationer for 80-erne (Arte—
bjerg G. pers. medd.) og sat i forhold til et areal for Kattegat pd
21.100 km? (Hansen et al. 1990). Differencerne over randene giver

en vandstrgmsbaseret akkumulering af fosfor i hele Kattegat péd
((3,23-2,92)—(2,14-1,69)) = 0,14 g m™ &%

De érlige vand-bidrag fra Danmark (Helsinki Commission 1987,
No. 20), Sverige (Lofgren & Olsson 1990) samt fra luften (Mil-
jostyrelsen 1988) giver hhv. 0,090, 0,043 og 0,014 g m™ &r™! eller
samlet ca. 0.15 g m™ &r’". Den samlede akkumulering er derfor i
storre{sesordenen 0,14+0,15 = 0,29 g m™ &r'\.

De stdende puljer i overfladevand og bundvand er beregnet ud fra
DF&H's TP analyser i 5 dybder samt egne tal fra vandet lige over
bunden fra 38 besog pd Bojestationen i minedeme januar—oktober
1989. Tallenc er vagtet efter tid og dybdeinterval. Overflade- og
bundvandets puljer er hhv. 0,48 og 0,67 g m™ eller samlet 1,15 g
m™

Sedimentets fosforpulje bestemtes ud fra gennemsnittet af total
fosfor i sedimentet malt p& 12 HAPS kerner 1 9 horisonter (Fig.
11.8) fra 4. marts og 11. april 1991. Puljcsterrclsen er 44,16 g m™,
heraf regnes 5,37 g m™ for labilc puljer (se senere).

Den blivende sedimentation blev bestemt til 0,11 g P m~? &r! ud fra
en sedimentakkumuleringsrate p& 280 gTV &' (Valeur et al. 1991)
ved brug af Pb-210 metoden (Madsen & Sgrensen 1979) og det
konstante niveau for total fosfor som ses i sedimentets dybere dele
(12,5 ugatP g TV ud fra gennemsnitskurven der kan tegnes pa
basis af de 12 total fosfor kurver i Fig. 11.8). Larsen (1986}, fandt
til sammenligning 0,16 g P m™ &' p4 en station noget vestligere
end Bgjestationen. Ud fra sedimentets samlede saltkorrigerede
tervagt pA 100.111 g m™ i dybdeintervallet 0-13 ¢m, kan en sedi-
mentationsperiode pd 100.111/280=358 &r beregnes.

For den underspgte m? af Kattegat sediment-vand systemet ophobes
siledes 0,29-0,11=0,18 g m™ &', Sifremt denne ophobning alene
skete 1 vandet skulle den samlede vandpulje stige med 15,7% om
aret.

Ud fra brug af gennemsnittet af trendkoefficienterne for TP (hele
vandsgjlen 1974-1989) for stationerne Anholt @ og Kullen pa hhv.
0,0306 og 0,0299 pgat 17! &r' (Ertebjerg et al. 1989) samt 1989
tallene for vandpuljen (1,15 g m™2), beregnes den aktuelle stigning
pé Bgjestationen til 2,3% pr. ir. Forskellen mellem de 15,7% og
2,3% ma tilskrives akkumulering i sedimentet. Vaksten i denne
fosforpulje er pa 0,18-(1,15x0,023)=0,15 g m™ &r". Denne pul-
jeforegelse er af samme stgrrelsesorden som det samlede bidrag fra
Danmark, Sverige og fra luften. En alternativ forklaring kunne
teorctisk set vare advektiv fjemelse af meget store sedimentmzng-
der txt langs bunden over de sydlige rande. En sddan stoftransport
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Fosforbudget for 1 m* havbund (0-13 cm) med ovenliggende vand -
sgjle (28 m). I sedimentet ses den samlede fosforpulje sammen med
estimater for drlige flow via detritus, blivende sedimentation, labil
fosfor puljeforpgelse samt flux fra sediment til vand. I vandsgjlen er
vist de stdende total fosfor puljer og drlige netto flow af total fosfor
i overfladelaget (0—13 m) samt bundvandet (13-28 m). Desuden er
de samlede total fosfor bidrag fra Danmark, Sverige og luften
angivet,

er ikke rapporteret. Derimod foregdr der en meget stor tilfgrsel af
partikulert materiale over den nordlige rand og der er fundet meget
store sedimentationsrater i omradet nord for Lxsg (Madsen &
Larsen 1986).

Ud fra forholdet mellem vandpuljen og sedimentets labile P pulje
kan man vurdere, hvorledes den samlede arlige fosforakkumulering
fordeles i systemet. Fraktioncrings resultaterne fra 4. juli 1991 viste,
at det fosfor der deponeres i dybden for ca. 80% vedkommende er
Ca—-Mg bundet og at det udger cn konstant mangde fra overfladen
og ned gennem sedimentet. Meget tyder derfor pd, at denne fraktion
overvejende tilfgres sedimentet pd denne form, selvom der ogsa kan
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tenkes at ske udfxldning af f.eks. apatitter og struvit 1 sediment-
dybder med hgje porevandskoncentrationer af ioner som indgér i
disse forbindelser. Lerfraktionen @ndres mangdemassigt heller ikke
markant ned gennem sedimentet ligesom andelen af organisk ma-
teriale 1 dybden er i samme st@rrelsesorden som i den gverste del.
Andelen af refraktive organiske forbindelser i den @verste del af
sedimentet er derfor sandsynligvis ogsé stor. Det foreckommer derfor
ikke urimeligt at anvende det mélte niveau pd 12,5 ugat g”' TV som
vardi for den refraktere fosforpulje i den overste del af sedimentet.
Den samlede refraktzre fosforpulje beregnes til 38,79 g m™. Den
labile pulje kan beregnes ud fra dette tal og den totale fosforpulje pa
44,16 g m™ og er siledes 5,37 g m™. Heraf udggr det jernbundne
fosfor alene 2,66 g m™.

Med en pulje pd 5,37 g m™? af ikke-refrakteert fosfor og en samlet
vandpulje pa 1,15 g m™ fis et forhold pd 4,67 mellem sediment og
vand, hvorefter puljeforggelsen pi 0,18 g m™ &' kan antages at
fordele sig. Det ville give en puljeforggelse i vandet pad 0,18/4,67 =
0,039 g m™ 4r! og dermed ca. 0,14 ¢ m™ &' i sedimentet.

Begge beregninger kommer altsa frem til nesten samme tal. Ved
brug af de 0,14 g m™ & som et lavt estimat fs en &rlig pulje for-
pgelse pd 0,14/44,16x100 = 0,32% 1 sedimentets gverste 13 cm. [
forhold til sedimentets labile pulje fis 0,14/5,37x100= 2,6%. En
signifikant stigning md man derfor forvente forst og fremmest viser
sig i jern—P fraktionen.

Med en &rlig puljeforggelse pa ca. 0,04 g m™ i vandet og en stien-
de pulje p& 1,15 g m™ fis en 4rlig stigning p 3,35%, hvilket er
noget hgjere end de ovenfor beregnede 2,3% ud fra de faktisk maélte
trendkoefficienter.

Hvis der er tale om en naturlig puljcforggelse burde denne enten
afspejles i den blivende sedimentation, eller overfladesedimentets P-
puljer.

Den aktuelle samlede P mangde i sedimentets gverste 13 cm (358
ar) skulle med en samlet akkumulering p 0,1540,11=0,26 vzere pd
0,26x358=93,08 g m™% Den aktuclt méltc er pa 44,16 g m™.

Man kan ogsé foretage en vurdering ud fra den marine sedimenta—
tion som begyndte ved Kattegat's dannelse for i stgrrelsesordenen
7000 &r (Larsen 1986) til 8000-9500 &r (Madsen & Larsen 1986)
siden. | fraktionerings afsnittet sa vi, at det Ca~-Mg bundne P
udgjorde en konstant m&ngde i de gverste 13 cm, hvilket tyder pa
at der ikke er sket en registrerbar stigning i tilfgrslen i form af disse
forbindelser i de seneste 358 r. Derimod sd man hvorledes den
labile pulje er stigende mod overfladen. Dette kunne tilskrives
mineralisering og Fe-P's fald med redoxpotentialet i dybden, men
mdske ogsa en deponering af forpgedc tilfprsler af omsatteligt P i
overfladen.
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Under forudsxtning af at den forpgede tilfprsel p4 0,15 g m™ 4r™
langt overvejende sker i form af omsatteligt fosfor, skulle forpgel-
sen genfindes i sedimentets labile pulje i sedimentets gverste del.
Ved brug af et lavt estimat pd 7000 &r og en arlig puljeforagelse pa
0,15 g m™, skulle sedimentpuljen mindst vare i stgrrelsesordenen
1050 g m™2. Den aktuelt méilte labile pulje er p 5,37 g m™ og den
samlede pulje 44,16 g m™.

En tilsvarende betragtning kan geres for fosfor indholdet i vand-
fasen som med en trendkoefficient pé i stgrrelsesordenen 0,03 pgat
17! &r! over 7000 ir ville have medfart helt urealistiske koncen—
trationer i vandet pa over 200 ugat 17

Trendkoefficienter af den nuvarende stprrelse siavel som masse-
betragtninger ud fra en sediment—puljeforggelse p3 0,15 g m™ ar*
peger alle pd, at der mé veare tale om et fenomen af nyere dato. Det
er oplagt at pege pd den landbaserede pdvirkning der direkte, eller
indirekte gennem intern belastning fra fjorde, tilfgrer betydelige
mangder fosfor til Kattegat. Men der kan ogsd vere tale om en
effekt i form af cutrofiering og forringede iltforhold og forgget
fosforfrisectning fra sedimentet i tilstgdende farvande, hvorved den
vandstrgmsbaserede akkumulering ogsd kan vere en del af for-
klaringen.

Den &rlige tilfgrsel til sedimentet vil ud fra det foregdende vaere pé
mindst 0,14 (ud fra vand-labil pulje forhold) eller 0,15 (ud fra
trendkoefficenter) g P m™ &r™! plus de 0,11 g P m™ &r™’ til den
blivende sedimentation eller ialt mellem 0,25 og 0,26 g P m™ &r7".

Tilfgrsler ud over 0,26 g P m™ &r! mé derfor forventes at medfore
en netto flux ud af sedimentet.

I afsnittet "Stgrrelsen af sedimentationen" estimeredes den arlige
fosfortilfersel ind i bunden til 0,46 g P m™ 4r. Ud fra dette md der
som et minimum ske en flux af fosfor ud af sedimentet pa 0,46~
0,26=0,20 g P m™ &r’. En del af denne flux sker imidlertid i form
af predation pa bundinvertebrater. Med en skgnnet stiende biomasse
pi 2,5 g C m™ hvoraf 2 g C m™ udgeres af Amphiura filiformis
(Meyer & Stamphgj pers. medd.) og en predation pd 2,5 g C m™
&' fis ved brug af et Redfield C/P masse forhold p& 41 en "flux”
pé i sterrelsesordencn 0,06 g P m™ ™" ud af scdimentet. Fosfor-
fluxen baseret pa oplgste fosforforbindelser kan derfor vare nede pd
0,14 g m™ &r”’, hvilket giver en flux p3 12,4 pgat m™ d™' som
arsgennemsnit. Dette er en meget lav flux der kan teenkes at vare
ujevnt fordelt over &ret. Det cr derfor ikke usandsynligt at der i
fluxforspg pé forskellige tidspunkter af &ret ikke konstateres initiale
fluxe ud af sedimentet.

RP koncentrationsgradienter over sediment—vand grensefladen
tydede pd diffussionsbetingede effluxe pd arsbasis. Disse sdvel som
andre fluxe ud af sedimentet, kan tenkes sloret af partikelgenerering
i det sedimentnare miljp — og her iszr under indflydelse af Mn(4).
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Et sedimentnert kredslgb vil ikke lade sig registrere som malte net—
tofluxe, men derimod i form af en fosforudveksling.

I afsnittet om "Relationer meliem TP, RP, ORG-P og bakterier i
bundvandet" identificeredes en RP koncentrationsforggelse i det
bundnere vand til at stamme fra sedimentet, uden at det dog var
muligt at bestemme den frisatte maengde.

11.6. Sammenfatning for mineraliseringsdelen

I denne del har vi set hvorledes den til sedimentet tilfprte fosfor
fordeles pé forskellige bindingsformer i forskellig dybde samt
hvorledes det samlede fosforindhold med dybden aftager mod et
niveau pé ca. 12,5 pgat g 'TV svarende til en pulje pd 44,16 g m™
(0-13 cm). Til sammenligning er de stdende puljer 1 vandet smé,
men med store rlige flow gennem bundvand og overfladevand.

I forhold til de pelagiale fiow er sediment-vand fosforudvekslingen
lille under oxiske forhold. Sedimentet er imidlertid af stor betydning
for Kattegats sediment-vand pulje fordeling og dermed — sammen
med de antropogene input — ogs af stor betydning for de aktuelle
fosfor koncentrationer i Kattegat samt tilstedende farvande. For
vandmassen som helhed er der i Kattegat gennem en arrekke kon-
stateret signifikant stigende verdier af TP, stigninger som ogsé
kunne formodes at afspejles i sedimentet.

Ud fra simple massebetragtninger blev sedimentets arlige puljeop-
bygning beregnet til ca. 0,3% i forhold til den samlede fosforpulje,
og 2,6% 1 forhold til de labile puljer. Den arlige puljeforpgelse er af
samme st@rreisesorden som vandtilfgrslerne fra Danmark og Sverige
samt fra luften, men der kan ogsd vare tale om forgget tilforsel fra
de tilstpdende farvande som fplge af eutrofiering og tiltagende
fosforfrisaztning p.g.a. &ndrede sedimentforhold.

Ud fra massebetragtninger og brug af "Stoftilfgrselsdelens” tal for
tilfrslen ind i sedimentet blev et estimat for den &rlige puljefors—
gelse sammen med den blivende deposition beregnet. Dette viste at
der pé arsbasis ma foregd en samlet netto fosforfrigivelse ud af
sedimentet pa i stgrrelsesordenen 0,20 g P m™ og heraf ca. 0,14 g P
m™ i form af oplaste fosforforbindelser svarende til ca. 12 pgat m™
2 d™! pa Arsbasis.

I forhold til en primarproduktion pd 290 g C m™ 4™ (Richardson
1990) og dermed et Redfield P behov pd 7,07 g P m™ &r udger de
0,14 g P m™ &' fra bunden kun ca. 2%, og under forudsztning af
en pelagial mineralisering af dc ca. 0,06 g P m™* som fjernes fra
bunden ved predation, da ialt ca. 3%. P behovet overstiger imidler—
tid ogsd langt de stdende puljer i den fotiske zone s& der mé dels
ske en effektiv mineralisering og recykling af fosfor 1 pelagialet i
stgrstedelen af dret dels en betydelig mineralisering og frisztning i
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det bundnzre vand, hvor en veesentlig mincralisering synes at foregd
(se stoftilfgrselsdelen).

Med stadige input af fosfor fra land samt fra Skagerrak og Dstersg-
en virker Kattegat som en stor chemostat. Nar primarproduktions—
behovet alligevel langt overstiger samtlige tilfarsler og stiende
puljer i den fotiske zone uden at fosforkoncentrationen - evt.
pinzr en ganske kortvarig periode sidst pd sommeren — ndr detck—
tionsgrensen for reaktivt fosfat, ma fosfor mineraliseringshastig—
hederne og omfanget af tilforscl fra bundvandet vaere i stand til at
folge med indbygningsraten i fytoplankton og bakterier. Set 1 denne
sammenhang er bidrag fra sedimentet kun af mindre betydning for
primarproduktionen - ogsa sclv om samme fosforpulje anvendes
flere gange. Dette betyder imidlertid ikke, at sedimentet er uvasent—
ligt for fosformineraliseringen og puljcfordelingen mellem sediment
og vand. Netop sediment-vand udvekslingen og sedimentets fosfor—-
bindingskapacitet, er styrende for den aktuclle puljefordeling mellem
sediment og vand.

Kurveforlgbene af porevandets reaktive fosfat tyder pd, at der sker
produktion af RP som fplge af mineralisering i sedimentets gverste
del. Samtidig sker der mod overfladen en fjernelse som fglge af
kontakt med det ovenliggende vand eller ved udfaldning. I den
mere reducerede del af sedimentet tyder kurveforigbet pa feld-
ningsreaktioner. I porevandet registreredes koncentrationer pd op til
32 ugat 1! RP og 13 pgat 1! IRP. Til sammenligning var hele
vandsejlens TP rsmiddel i 1989 pd 1,32 pgat 1%

Fald i sediment horisonternes samlede IRP pulje med dybden kan
ogsa tolkes som en mineralisering af organisk bundet fosfor. Dette
kan enten skyldes sedimentxdende organismer cller exoenzymers
aktivitet. Den mineraliserede fosfat kan sd pany indbygges i orga-
nisk stof — f.eks. bakterier, eller indgd i sedimentets labile uorgani-
ske fosfor puljer — f.eks. jern—P. Herfra kan der pény ske indbyg—
ning i organisk stof i form af bakterier, eiler der kan ved exoen-
zymers aktivitet ske mineralisering af organisk fosfor som efterfpl-

gende kan indgd i sedimentets labile vorganiske puljer — f.eks jern—
P.

Resuspension af sedimentets gverste cm (1 cm) kan med den let
adsorberbare fraktions P indhold, forgge fosforindholdet i de neder—
ste 15 m bundvand med ca. 17% cller ved totalomrering ca. 12%.

I forsgg er det vist at sedimentets fosforbindingsevne reduceres
markant nar der opstdr iltfri forhold i det bundnre vand. Den
anoxiske frigivelse fra sedimentet er stzrkt temperaturafhengig -
ved 12°C frisxttes sdledes 3 gange mere fosfor end ved 5°C. Is@r
jermpuljens potentiale for fosfor frigivelse er af stor betydning.

F. eks. vil 3 ugers iltsvind (iltfrit) kunne frisztte i stgrrelsesordenen
0,4 g P m™ eller 15% af sedimentets samlede jernbundne pulje pd
2,66 g m™, Effluxene bestdr overvejende af RP men ogsd ORG-P
frigives. NO, havde ud fra det foreliggende materiale ingen synlig
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effekt pd anoxiske fluxe af fosfor.

De laveste metningsprocenter der miltes i bundvandet pd Bajesta—
tionen var i projektperioden ikke under 15% hvilket i forsag ikke
viste sig tilstrekkeligt lavt til en foreget fosforfrigivelse. Dette
haenger for en stor del sammen med at det er makrofaunaens reak—
tion pa de lave iltvaerdier, der skaber drastiske andringer i sedi-
mentet ndr dyrene gér pd overfladen og bioturbationen og ventila~
tionen ophgrer. For slangestjernernes vedkommende sker dette forst
under ca. 10% iltmatning.

Kattegatsedimentet var i méleperioden generelt oxyderet (Eh>0 mV)
med de stgrste udsving omkring og efter forirsbloomets udsynkning.
Makrofaunaen er arsag til stor heterogenitet i sedimentets redoxfor-
hold.

Koncentrationsgradienterne over sediment—vand gransefladen skaber
diffussive fluxe af RP ud af sedimentet hele &ret. Samtidig er det
ved P-32 forsgg vist, at der sker en udveksling mellem sediment og
vand, og at denne kan bestd af samtidige og modsat rettede strgm—
me. Det er séledes vist at der faktisk er tale om sediment-vand
fluxe og ikke kun en ®ndret fosforspeciering i vandet over sedi-
mentet. Interne fluxe t sediment-vand grenselaget som fplge af
partikcldannelse eller @ndret specicring af fosfor, vil ikke ngd-
vendigvis komme til udtryk i ncttofluxe men alene som en fosfor-
udveksling. Samtidig med denne udveksling kan der foregd trans—
formationer mellem fosforspecies i vandet over sedimentet, men
sandsynligvis ogsd i sedimentet. Dette kan ske som felge af bakteri-
el aktivitet og udveksling mellem sedimentets labile puljer.

Oxiske fosforfluxe viste intet entydigt billede for de undersggte
arstider m.h.t. fluxretningen (iser fordr og efterdr blev underspgt).
Dette kan tolkes sdledes, at nok forcgir der udveksling mellem
sediment og vand, men ikke markante nettostromme ud af sedimen-
tet som det f.cks. er vist i Arhus Bugt og Laholm Bugten. Det er ud
fra det forcliggende materiale ikke muligt at sige noget om tem-—
peraturens indvirkning pé oxiske fosforfluxc. NO; har ud fra det
foreliggende ingen virkning pd de oxiske fluxe af fosfor.
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