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‘ ‘ Du kjender da sagtens et forstorrelsesglas, saadan et
rundt Brilleglas, der gjor Alting hundred Gange storre end
det er? Naar man tager og holder det for ODiet og seer paa en
vanddraabe ude fra Dammen, saa seer man tusinde under-
lige Dyr, som man ellers aldrig seer i vandet, men de ere der
og det er virkeligt. Det seer neesten ud, som en heel Talerken
fuld af Reier, der springe mellem hverandre, og de ere saa
glubende, de rive Arme og Been, Ender og Kanter af hveran-
dre og dog ere de glade og fornoide, paa deres Maade. ’ ’

H. C. Andersen: Eventyr 39: Vanddraaben (1848).
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Denne afhandling er en dansk sammenfatning og perspekti-
vering af 20 udvalgte videnskabelige afhandlinger, som i juni
2004 er indleveret til Kebenhavns Universitet til bedemmelse
for den naturvidenskabelige doktorgrad. Min personlige bag-
grund for neerveerende disputats er en dyb fascination af ha-
vets plankton og kompleksiteten af de marine pelagiske fode-
keeder. Siden starten af mit specialestudium pa Ferskvands-
biologisk Laboratorium i 1985 har jeg beskeeftiget mig med
studier af struktur og funktion af marine planktonsystemer. I
forbindelse med mit ph.d.-studium pa Marinbiologisk Labo-
ratorium blev jeg introduceret til den biologiske oceanografi,
dvs. samspillet mellem oceanografi og pelagisk biologi, som
siden har vaeret mit forskningsfelt. I den forbindelse skylder
jeg Tom Fenchel og Thomas Kierboe en stor tak for at have
vejledt, inspireret og udfordret min faglige nysgerrighed. Ho-
vedparten af forskningen, som ligger til grund for denne af-
handling, har jeg udfert i Afdeling for Marin Jkologi ved
Danmarks Miljgundersogelser. Jeg skylder min chef Bo Rie-
mann og min arbejdsplads en stor tak for gennem sin rum-
melighed at have givet mig frihed til at arbejde sa forskellige
steder som polynierne ved Nordgrenland og Andamanerha-
vet ved aekvator. Med neerveerende arbejde héber jeg at tyde-
liggore, at disse eksotiske steder ogsé har bidraget til den ge-
nerelle forstdelse af funktionen af planktonsystemerne i vore
hjemlige farvande.

Biologisk oceanografi er en logistisk og ekonomisk
kreevende disciplin. Gennem tiderne har jeg modtaget uund-
veerlig okonomisk stette fra en raekke forskningsprogrammer
og fonde, herunder Miljestyrelsens Hav-90 program, Statens
Naturvidenskabelige Forskningsrad, Carlsbergfondet, EU og
DANIDA. Gennemforelsen af de forskellige projekter havde
aldrig veeret mulig uden et velfungerende og fleksibelt team-
arbejde. Jeg vil i denne forbindelse gerne takke besaetninger-
ne pa de forskningsskibe, hvorfra jeg har arbejdet, Dana,
Gunnar Thorson, Adolf Jensen, Porsild og Chakratong Tongyai, for
godt samarbejde. Men forst og fremmest skylder jeg de labo-
ranter, som jeg gennem tiderne har samarbejdet med, Winnie
Martinsen, Alice Christoffersen, Jack Melbye, Alexandra C.
Nielsen, Jens Larsen og sidst, men ikke mindst, Birgit Seborg,
en stor tak for godt og inspirerende samarbejde. Birgit har sty-
ret logistikken i loppecirkuset med humor og stort overblik.
Uden Birgit havde det hele veeret temmelig uoverskueligt.

En kilde til stadig inspiration er det netveerk, som blev
grundlagt i Helsingor og pd DFU under mit ph.d.-studium.
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Benni W. Hansen, Per Juel Hansen, Peter K. Bjornsen, Tho-
mas Kierboe, Peter Munk, Katherine Richardson og Helge A.
Thomsen — jer skylder jeg alle den sterste tak for uundveerlig
faglig og menneskelig sparring samt selskab under feltarbej-
de. Desuden skylder jeg en lang raekke speciale- og ph.d.-stu-
derende tak for godt samarbejde og for at have bidraget til et
speendende og dynamisk fagligt milje pa DMU. Desuden vil
jeg gerne takke Peter Henriksen, Marc Andersen, Benni W.
Hansen, Thomas Kierboe, Peter Munk, Jorgen Nielsen, Kir-
sten Christoffersen, Per Juel Hansen, Jens K. Pedersen, Bo
Riemann, Ole Schou og Peter Bondo Christensen for kritisk
og konstruktivt at have gennemleest forskellige udgaver af
neervaerende disputats og dermed oget dens laesbarhed bety-
deligt. Desuden vil jeg gerne takke Britta Munter for at have
hjulpet mig med figurerne og Anne van Acker for at have sat
manuskriptet til disputatsen op.

Sidst, men ikke mindst, skylder jeg min kone Pia uen-
delig megen tak for opbakning og stette og for at have faet
vores familie til at fungere i de lange perioder, hvor jeg har
veeret veek fra hjemmet. Uden dig havde det slet ikke kunnet
lade sig gore.

De vedlagte primeerafhandlinger er i denne disputats
refereret til ved deres numre angivet i listen pa side 71.

Soborg, juni 2004
Torkel Gissel Nielsen
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Et af de veesentligste miljgproblemer i danske farvande er eu-
trofiering, hvor en berigelse af vandmiljeet med neeringsstof-
fer forer til en oget vaekst af planteplankton og vandplanter.
Det er veldokumenteret, at en oget meengde neeringssalte i
havet gger primeaerproduktionen, hvilket forringer vandkvali-
teten og reducerer omradets nytteveerdi for mennesker. Des-
veerre er situationen den, at vore havomrdder modtager sa
mange neeringssalte, at ogsa bestandene af fisk og bunddyr
pa-virkes negativt. Miljgproblemer, som f.eks. algeopblom-
stringer og iltsvind, skyldes bl.a. at dyreplanktonets graesning
ikke kan folge med produktionen af planteplankton. Derfor
blomstrer planteplanktonet op og kan efterfelgende give
anledning til iltsvind ndr det bundfeeldes. I neerveerende
afhandling diskuterer jeg bl.a. hvordan og af hvilke organis-
mer planteplankton omseettes i havets frie vandmasser.

I det abne hav er planteplankton og cyanobakterier (bla-
gronalger) de vaesentligste primarproducenter. Det er maeng-
den af neeringssalte og lys, der helt overordnet bestemmer pri-
meerproduktionens sterrelse. Primeerproduktionen er baseret
pa to typer af naeringssalte, de ‘nye’ neeringssalte, som tilfores
systemet udefra og de ‘regenererede’ neeringssalte, som pro-
duceres i den fotiske zone ved aktiviteten af det heterotrofe
plankton (Dugdale & Goering 1967). Sterrelsen af ‘ny-produk-
tionen’ bestemmer, hvor stor en del af primeerproduktionen
der potentielt kan eksporteres fra den fotiske zone (Figur 1).
Den del af produktionen, der potentielt kan bundfeeldes (eks-
portproduktionen), er afgorende for fodetilforslen til de bund-
levende dyr og iltforbruget i bundvandet. Maengden af dyre-
plankton har derfor en central betydning. Balancen mellem
planktonalgernes produktion og den meengde dyreplanktonet
aeder afgor, hvor stor en andel af produktionen, som forbliver i
de frie vandmasser og gar videre op gennem fodekeeden i van-
det, og hvor meget der synker ned og bliver omsat i havbun-
den. Pa langt sigt er der i et givet havomrade balance mellem
ny-produktionen og eksportproduktionen.

Planteplankton i lagdelte og neeringsfattige omrader er
generelt domineret af smd former, hvorimod turbulente og
neeringsrige forhold ofte favoriserer storre former, typisk kisel-
alger (Kierboe 1993). En raekke forskellige processer kan forar-
sage opblanding af en lagdelt vandmasse og dermed fore nye
neeringssalte fra dybet op til den fotiske zone (Figur 2). S&-
danne opblandinger vil give ophav til kortvarige eller lokale
stigninger i ny-produktion. Fodekeedestrukturen og den sam-
lede produktion i havet er helt atheengig af hvor tit og over

|i> Ny
produktion

1

PRIMAZRPRODUKTION

v

Regenereret
produktion

Neeringssalte Nzeringssalte

Eksport-
produktion

e

Figur 1

Planktonalgernes vaekst, og dermed
primaerproduktionen, er afhaengig af
to kilder af neeringssalte 1) de nye nae-
ringssalte, som tilfores udefra, f.eks.
nitrat, NO3~ og 2) de regenererede nae-
ringssalte f.eks. ammonium, NH*+, der
produceres af de heterotrofe organis-
mer i den fotiske zone. Storrelsen af
ny-produktionen, dvs. primaerproduk-
tionen baseret pa nye neeringssalte, er
afgerende for hvor stor en del af den
samlede produktion, der kan ekspor-
teres. Pilene viser at naeringssaltene
tilfores udefra i forbindelse med ny-
produktionen og efterfelgende recir-
kuleres i overfladelaget under den re-
genererede produktion. Man ser ty-
pisk et sadan skift fra ny-produktion
til regenereret-produktion i forbindel-
se med afslutningen af forarsopblom-
stringen.
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A
Koldt

A Tidevandsfront T

Vind

C
Koldt
B Opstremning

Storm

-
< > Koldt

C Vinddreven opblanding

Figur 2

En raekke hydrodynamiske processer
kan bryde lagdelingen af vandsgjlen og
tilfore nye neeringssalte til den fotiske
zone: A) en tidevandsfront, B) opstrem-
ning af naeringsrigt bundvand og C)
vinddreven opblanding af naeringsrigt
bundvand. Dette giver ophav til kort-
varige eller lokale haendelser af ny-
produktion. Hyppigheden eller udbre-
delsen af disse haendelser er afgerende
for et havomrades produktion og fede-
kaedestruktur.

hvor store omrdder, sddanne opblandinger af vandmassen
finder sted (Legendre 1981, Legendre & Demers 1984).

Dyreplankton er en meget blandet gruppe, som omfat-
ter bade encellede og flercellede organismer. Overordnet kan
dyreplankton inddeles i to hovedgrupper: 1) holoplankton
som gennemforer hele deres livscyklus i de frie vandmasser
og 2) meroplankton (larveplankton) som er udviklings- og
spredningsstadier af dyr, hvis voksenformer sidder pa hav-
bunden.

Omkring 75% af alle danske bunddyr har planktoniske
larvestadier. Afhaengigt af temperatur og fedemaeengde lever
larverne mellem en uge og to maneder i de frie vandmasser
inden de etablerer sig pa bunden. Dvs. at deres forekomst i
planktonet er forholdsvis kortvarig. Den relative betydning af
larveplankton stiger fra de abne havomrader ind mod kyster-
ne, hvor larveplankton i perioder kan dominere den pelagiske
omseetning.

Nar man undersoger en planktonpreve under mikro-
skop, bliver man umiddelbart sldet af den store artsrigdom.
For at overskue og beskrive struktur og funktion af fedekee-
derne i de frie vandmasser er det derfor nedvendigt at for-
enkle beskrivelsen, da det hverken er muligt eller nedvendigt
at tage hensyn til den store diversitet. I det felgende gennem-
gar jeg kort, hvordan man gennem tiden har opfattet og be-
skrevet fodekaederne i havets frie vandmasser.

En milepeel i udforskningen af de marine fedekeaeder er
John H. Steeles bog fra 1974 ‘The Structure of Marine Ecosy-
stems’. I bogen fremseetter Steele en model for den pelagiske
fodekeede i Nordseen, baseret pd malinger af primeerproduk-
tion, planktondata fra “The Continuous Plankton Recorder” og
statistik over fiskefangster fra International Council for the
Exploration of the Sea (ICES). Under antagelse af at primeer-
produktionen hovedsageligt varetages af planteplankton ster-
re end 20 pm (netplankton) og at “planteplankton aedes af her-
bivore vandlopper lige s& hurtigt som det produceres’ etablerede
Steele en model for, hvordan primeerproduktionen kanaliseres
op til fisk gennem en kort fodekeede (Figur 3A-D). Tilforslen af
organisk materiale til bunden sker i modellen naesten udeluk-
kende via feekalier fra vandlopperne. I den forbindelse disku-
terede Steele bakteriers mulige betydning i planktonet, men
konkluderede dog, at bakteriernes veesentligste rolle er som
nedbrydere af det organiske materiale, som bundfeeldes fra
den fotiske zone, og som derved beriger det dede organiske
materiale (detritus), bunddyrene lever af (Figur 3C).

Samtidig med Steeles bog publicerede L.R. Pomeroy
en anden klassiker, “The Ocean’s Food Web: A Changing Pa-
radigm’. Flere af hans centrale konklusioner var i modstrid
med Steeles lineaere opfattelse af primeerproduktionens skaeb-
ne i havet. De centrale uoverensstemmelser i forhold til Ste-
eles Nordsemodel var: 1) de dominerende primerproducen-
ter var ikke netplanteplankton som hos Steele, men derimod
nanoplanteplankton der kun er 2-20 pm store, 2) Pomeroy



havde fundet ud af, at sma dyreplankton- A

organismer (< 336 yum) stod for den vee-

sentligste del af iltforbruget og dermed

omsetningen i havet og 3) Pomeroy haev-

dede, at oplest organisk materiale (DOM)

var et vigtigt element i de marine fodekae-

der og at det primeert omsaettes af hetero-

trofe mikroorganismer. B
Williams (1981) understregede se-

nere betydningen af bakterier og af det

allermindste dyreplankton (heterotrofe

Planteplankton
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baggrund af resultater fra mesokosmos- .,

eksperimenter viste Williams, at organis- 900

mer, der var mindre end 30 um, stod for C VIELD TO MAN D

hovedparten af iltforbruget i de frie vand-
masser. Parallelt med disse opdagelser
blev der udviklet nye metoder til at be-
stemme bakteriernes biomasse (f.eks.
Hobbie et al. 1977, Haas 1982) og produk-
tion (f.eks. Fuhrmann & Azam 1980), som
gjorde det muligt rutinemeessigt at kvan-
tificere betydningen af denne dynamiske
komponent i planktonet. Til trods for bak-
teriernes store veekstpotentiale er deres
biomasse i akvatiske miljoer relativt konstant, hvilket antyder
at der er en betydelig greesning pa dem. Laboratorie- og feltfor-
seg har vist, at heterotrofe nanoflagellater er i stand til at ‘folge
med’ og graesse pa de hurtigt voksende bakterier i et sddant
omfang, at de kan regulere bakteriebestandenes storrelse (Fen-
chel 1982 a, b, 1988).

11983 samlede Azam og medarbejdere (1983) den eksi-
sterende viden om oplest organisk stof og mikrobielle fedekee-
der i en ny model af havets fodenet, som de kaldte ‘the micro-
bial loop” (dansk: ‘den mikrobielle lokke”) (Figur 4). De antog,
at dyreplankton seder bytte som er ca. 10 gange mindre end sig
selv, og at bakterierne optager det oploste organiske materiale,
som primeerproducenterne og dyreplanktonet taber i forbin-
delse med deres veekst og graesning. Bakterierne sedes af nano-
flagellater, som igen eedes af ciliater, der nar de sedes af f.eks.
vandlopper udger koblingen til den klassiske del af fodekae-
den som Steele havde beskrevet. Bakterierne forer altsd den
‘tabte” energi tilbage til hovedfodekaeden. Den ovenneevnte
beskrivelse af fodenettet er stadig grundstammen i de fleste
modeller over fodenettet i havet. Overordnet er beskrivelsen
deekkende, men der er undtagelser, iseer fordi sterrelsesforhol-
det mellem dyreplankton og bytte kan variere meget (B. W.
Hansen et al. 1994). De heterotrofe dinoflagellater og haleso-
pungene (appendicularier) er de vigtigste undtagelser (Figur
4). De fleste heterotrofe dinoflagellater tilhorer ligesom cilia-
terne mikroplankton (20-200 um), men dinoflagellaterne fore-
treekker bytte af samme storrelse som sig selv, hvorimod cilia-

INVERT.
CARNIV.

PELAGIC
FISH

PELAGIC
HERBIVORES

(FECES) — (BACTERIA)

PRIMARY PRODUCTION

AN

2 046

= )

DEMERSAL OTHER

[e}-a~[25 2]

FISH CARNIV.
A 30 20
MACRO- MEIO- 85 85

BENTHOS BENTHOS

300

Steele 1974

Figur 3

A) Den klassiske enstrengede fode-
keede hvor store planteplanktonformer
graesses af vandlopper, som igen er fg-
degrundlaget for fiskelarver. B, C og
D) Denne opfattelse af den pelagiske
fodekeede dannede grundlaget for en
af de forste samlede modeller over
primaerproduktionens skeebne i havets
fodekaeder, (Steele 1974). Enhederne
for B og D er kcal m2 ar-".
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Fiskelarver

Mesoplankton Vandlopper

N

N

0

i

Mikroplankton Ciliater Dinoflagellatel

Nanoplankton Flagellater Fytoflagellater

Picoplankton Cyanobakterier

OPLOST
ORGANISK STOF

Ultraplankton

Figur 4

Havets pelagiske foedenet anno 2005. Organismerne er organiseret i logaritmiske starrelsesklasser. Organismerne til
hojre er autotrofe, dem til venstre heterotrofe. Generelt aeder de heterotrofe organismer bytte, som er 10 gange
mindre end dem selv. De vaesentligste undtagelser for denne antagelse, de heterotrofe dinoflagellater og halesg-
pungene, er ogsa indtegnet. Den mikrobielle lokke bestar af bakterier, heterotrofe nanoflagellater og ciliater. Det
opleste organiske stof som de forskellige organismer “taber” i forbindelse med veekst og graesning feres via den
mikrobielle lokke tilbage til den klassiske fodekaede. Virus derimod inficerer bakterier og andre plankton organis-
mer og producerer nar vaertscellerne spraenges oplost organisk stof, som sa kan optages af bakterierene der infice-
res med virus osv.



ternes fode mest bestar af nanoplankton (2-20 pm) (B.W. Han-
sen et al. 1994). Det betyder, at de heterotrofe dinoflagellater
eder af den samme planktonfraktion som de langt storre vand-
lopper. Halesppungene, derimod, tilherer ligesom vandlop-
perne mesozooplanktonet (> 200 ptm) men lever hovedsageligt
af bakterier og andet pikoplankton (< 2 um) (Flood & Deibel
1998), hvorfor de sa at sige ‘kortslutter’ den mikrobielle lokke
(Figur 4).

Den vaesentligste nyopdagelse siden den mikrobielle
lokke er uden tvivl, at ogsa virus spiller en vigtig rolle i det
marine fedenet (Riemann & Middelboe 2002). Virus er sam-
men med de bakteriezedende protozoer (primeert heterotrofe
nanoflagellater) ansvarlige for det meste af dedeligheden
blandt bakterier i akvatiske miljeer. Traditionelt opfattes zoo-
planktongreesning eller -udsynkning som de vaesentligste re-
gulerende faktorer, der regulerer opblomstringer af plante-
plankton. Virus kan ogsa have afgerende betydning for af-
slutningen af algeopblomstringer (Suttle et al. 1990, Bratbak et
al. 1993). I modseetning til den mikrobielle lokke, som forer
‘tabt’ organisk materiale tilbage til fodekeeden, producerer vi-
rus DOM ved at forarsage en spreengning af bakteriecellerne.
Dette DOM vil igen omseettes af bakterier, som atter kan blive
virusinficerede osv. (Figur 4). Betydningen af virus er ikke be-
handlet i de indleverede artikler og vil derfor ikke blive disku-
teret yderligere.

I litteraturen er der en del debat om, hvorvidt den mi-
krobielle lakke er et ‘link’ (en tilfarsel) eller et ‘sink’ (tab af) for
kulstof i det marine fedenet. De mange trofiske led fra oplost
organisk kulstof til den klassiske del af fodekaeden kan betyde,
at storstedelen af materialet respireres og derved tabes under-
vejs (Ducklow et al. 1986). Pa den anden side er der havomra-
der, f.eks. i troperne, hvor primeerproduktionen er domineret
af pikoplankton (< 2 pm), som er for smat til at mesozooplank-
tonet kan aede det direkte. I stedet er mesozooplank-
tonet afheengigt af, at den mikrobielle lokke gor primeerpro-
duktionen tilgeengelig for dem. Sa svaret pa ‘link eller sink’
sporgsmalet er ikke entydigt, men er bl.a. afheengig af antallet
af trofiske niveauer i fodekaeden. Den absolutte betydning af
den mikrobielle lokke kan variere, men uanset hvad, bidrager
den med et tilskud til produktionen pa de hegjere trofiske ni-
veauer. Set fra et fiskeri- eller miljgforvaltningsmaessigt syns-
punkt er det dog vesentligt af forstd, hvor og hvornar den
klassiske greesningsfedekaede, hhv. det mikrobielle fodenet,
dominerer omseetningen af primerproduktionen, idet den
korte graesningsfedekaede i stor udstreekning er synonym med
en stor produktion af fiskefode og hej bundfeeldning (Kierboe
1998), mens de mikrobielle processer i storre udstraekning re-
cirkulerer neeringssaltene i den ovre del af de frie vandmasser
(Figur 1).

Det er altsa klart, at planteplanktonets sammenszetning
er af afgerende betydning for ssmmenseetningen og komplek-
siteten af den efterfolgende heterotrofe del af fodekaeden. Ge-
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nerelt medferer store planktonalger en kort fodekeede, mens
sma primeerproducenter forer til et langt mere komplekst fo-
denet. Et godt kendskab til zooplanktonsamfundets sammen-
setning er saledes nodvendigt for at forsta primeerproduktio-
nens skaebne i havet.

Da jeg begyndte at arbejde med biologisk oceanografi,
var der megen fokus pa det omtalte paradigmeskift inden for
den pelagiske biologi. Det forte til dels til en deling af for-
skere mellem dem som arbejdede med vandlopper og den
klassiske del af fedekeeden, og den forskning der arbejdede
med de mikrobielle processer. Til trods for at man nu gennem
de sidste tre drtier har veeret opmeerksom pa betydningen af
bakterier og encellede greessere i det marine fodenet, er inte-
grerede undersogelser af bade den mikrobielle og klassiske
fodekaedes betydning stadig relativt fatallige. Min forskning
har veeret drevet af et onske om at forsta, hvordan de forskel-
lige grene i fodenettet spiller sammen, og under hvilke betin-
gelser den klassiske hhv. den mikrobielle del af fodenettet er
dominerende.

Planktonets seesonmeessige variation i havet er primeert
styret af meengden af neeringssalte, solindstraling og tempera-
tur. Gennem min forskning har jeg haft mulighed for at sam-
menligne struktur og funktion af det pelagiske fodenet mellem
danske farvande og sa forskelligartede omrader som arktiske
og tropiske marine gkosystemer, hvilket har givet mig et unikt
grundlag for at forsta og beskrive nogle overordnede menstre.
Mit enske, og dermed formalet, med denne disputats er at
sammenfatte mine studier af det pelagiske fedenet i disse me-
get forskellige systemer og derved bidrage til en sterre forsta-
else af den pelagiske fodekeede fra Arktis til troperne. Specielt
fokuserer jeg pa den betydning, som vandlopper og encellede
heterotrofe planktonorganismer (mikroprotozoerne) har pa
stofomseetningen.
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2.1 Biologisk oceanografi

Denne disputats repraesenterer et forseg pa gennem samtidige
malinger af oceanografi, vandkemi og pelagisk biologi at opna
en samlet forstdelse af de veesentlige faktorer, som er afgerende
for struktur og funktion af havets pelagiske fodenet. Dataind-
samlingen og eksperimenterne er typisk foretaget som tidsse-
rier pd den samme station eller langs transekter pa tveers af
oceanografiske diskontinuiteter som f.eks. frontomrader, hvor
to forskellige vandmasser modes. En provetagning i et sa dy-
namisk miljo som de frie vandmasser, repraesenterer et gje-
bliksbillede af et meget kompliceret samspil af fysiske, kemi-
ske og biologiske faktorer. Derfor er det vigtigt at vide, om de
forskelle man maler over tid, eller mellem to stationer, er reelle
forskelle eller blot er udslag af tilfeeldigheder.

Plankton er per definition vandlevende organismer, der
flyder eller kun har en svag egenbevaegelse. Fordelingen af
plankton er derfor underlagt vandets beveegelser. Det akvati-
ske miljo forekommer umiddelbart meget homogent. Denne
umiddelbare ensartethed kombineret med den store plankton-
diversitet inspirerede i 1962 G.E. Hutchinson til at publicere
‘The Paradox of the Plankton’. Hutchinson undrede sig over,
hvordan man i et s& ensartet miljo kan have sameksistens af et
stort antal arter, der konkurrerer om de samme ressourcer. En
forklaring pa Hutchinsons paradoks er, at de frie vandmasser
langt fra er et homogent miljo og at plankton, definitionen til
trods, ikke er homogent fordelt i havet, men forekommer i
klumper (patches).

Den klumpede planktonfordeling i havet er betinget af
bade fysiske og biologiske processer, og den relative betydning
af de to typer processer er atheengig af, hvilken skala man ar-
bejder pa. Det er forskellige processer, der afger udviklingen af
planktonpatches pa henholdsvis mm- til km-skala eller se-
kund- til maneds-skala. Overordnet betyder de biologiske pro-
cesser mest pa mikroskala, mens fysikken er mest betydende
pa stor skala. Storrelsen og varigheden af disse patches define-
res som den afstand eller det tidsrum, inden for hvilken plank-
tonkoncentrationen er konstant.

En af de helt store udfordringer inden for biologisk
oceanografi er derfor at tage hejde for klumpede fordelinger
af planktonet i kombination med vandets beveegelser. For at
kunne adskille og sammenligne strukturen af plankton mel-
lem to preveudtagninger, er det derfor veaesentligt at kunne
separere forskelle, der er forarsaget af biologiske processer
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sasom greesning, veekst eller dedelighed fra forskelle, som
skyldes vandbevagelser og planktons klumpede fordeling.
En made at reducere variationen p4, er at analysere plankton-
data i forhold til en bestemt vandmasse i stedet for den geo-
grafiske position langs et transekt. P4 denne made prover
man at tage hensyn til at vandet (og planktonet) flytter sig.

2.2 De malte parametre

Den overordnede problemstilling bag mine undersegelser er
et onske om at forsta den tidslige og rumlige variation i struk-
turen og funktionen af havets pelagiske fodenet i forhold til
oceanografien. Rammen for de biologiske prevetagninger er
derfor en beskrivelse af strukturen af vandsgjlen, dvs. dybde-
fordelingen af vandets saltholdighed, temperatur og klorofyl-
koncentration. Disse parametre males automatisk med meget
hej dybdeoplesning ned gennem vandsejlen med hhv. en
CTD- og en fluorescensprobe. Sammenlignet med beskrivelsen
af den fysiske oceanografi og klorofylkoncentrationen, er be-
skrivelsen af de kemiske og de ovrige biologiske parametre
begreenset af hvor mange prover det er muligt at indsamle og
ikke mindst oparbejde. Denne biologiske ‘under sampling’ er
et klassisk dilemma inden for den biologiske oceanografi. Hvis
man pa den ene side ensker samtidige malinger af fysik, kemi
og biologi og samtidig gerne vil undersoge en raekke stationer
f.eks. pa tveers af en front, ma man nedvendigvis ga pa kom-
promis med den dybdemzessige og rumlige oplesning af de
kemiske og biologiske prever. Mit kompromis har veeret at
veelge provetagningsdybder ud fra dybdefordelingen af van-
dets saltholdighed, temperatur og fluorescens, sa de 5-7 pro-
ver, der typisk er blevet analyseret, repraesenterer de forskellige
vandmasser samt den dybdemaessige klorofyltop, hvis en sa-
dan var til stede.

For at kunne forstd transporten af stof og energi gennem
det pelagiske fadenet, den store diversitet til trods, er det ned-
vendigt at identificere centrale trofiske grupper i systemet.
Meget ofte er det nogle fa nogleorganismer, eller grupper af
nogleorganismer, som star for det meste af stofomsaetningen.
Det er derfor veaesentligt at identificere disse arter eller funktio-
nelle grupper for at kunne beskrive og sammenligne fodekae-
der i forskellige havomrader. Vandlopper dominerer typisk
mesozooplankton (Verity & Smetacek 1996), men meroplank-
ton (larver af bunddyr) kan dog i perioder dominere meso-
zooplankton, specielt i kystnaere omrader. Blandt mikroproto-
zoerne dominerer ciliater og heterotrofe dinoflagellater nor-
malt. Disse to grupper har dog meget forskellig fedebiologi,
idet ciliater og sma dinoflagellater (< 20 pm) normalt udnytter
piko- og nanoplankton, mens de storre heterotrofe dinoflagel-
later (> 20 pm) hovedsageligt udnytter mikroplankton. Det
betyder, at ciliaterne og de sma heterotrofe dinoflagellater fun-
gerer som bindeled mellem de mindste primeerproducenter og



vandlopperne, mens de store heterotrofe dinoflagellater i ste-
det konkurrerer med vandlopperne om foden. I de fleste af
mine arbejder har jeg fokuseret pa de to dominerende grup-
per af encellede greessere, ciliater og heterotrofe dinoflagel-
later, samt pa vandlopper, som sterstedelen af dret dominerer
den heterotrofe biomasse i marine pelagiske gkosystemer.

2.2.1 Biomasser

I mine undersggelser er biomasserne af de forskellige plank-
tongrupper kvantificeret ved hjeelp af standardteknikker og
udtrykt som koncentrationen (mg C m=) eller som dybdein-
tegrerede veerdier, (mg C m). En korrekt bestemmelse af
biomassen péd de respektive trofiske niveauer er central for
beskrivelsen af transporten af energi gennem en fodekeede,
idet transporten af stof fra ét niveau i fodekeeden til det neeste
i mange tilfeelde beregnes som biomassen ganget med vaekst-
raten. I mange underspgelser er procesraterne blevet bestemt
med stor preecision, da de umiddelbart afspejler eendringer i
miljeet bedre end biomasser. Biomasserne blev derimod i
mange tilfeelde beregnet pa baggrund af et enkelt dybdeinte-
greret nettreek eller vandhenterprover fra nogle fa dybder.
Denne fremgangsmdade rummer en vesentlig usikkerhed;
derfor har jeg specielt i mine senere arbejder prioriteret at
indsamle mange biomasseprover for at fa en god bestem-
melse af denne centrale parameter.

2.2.2 Procesrater (graesning, vaekst
og produktion)

Hvis man skal forsta, hvordan organisk materiale eller nee-
ringsstoffer kanaliseres gennem fedekaederne er transportha-
stigheden (raten) umiddelbart vigtigere end malingerne af
biomasserne, da raterne illustrerer hvor hurtigt biomassen
bliver fornyet og fort videre i fodekeederne. Primeerproduk-
tion er den basale procesrate, og er malt ved hjeelp af indbyg-
ning af radioaktivt kulstof, 1C (Steeman-Nielsen 1952), enten
i en inkubator (transektundersogelserne) eller ved in situ in-
kubationer (i forbindelse med tidsstudierne). Den sidste me-
tode har umiddelbart den fordel, at temperatur og lysforhold
er helt naturlige, samt at den er lavteknologisk og nem at gen-
nemfore fra mindre skibe. Bakterieproduktionen er malt ved
hjeelp af indbygning af radioaktivt meerket *H-thymidin i
bakteriernes DNA (Fuhrman & Azam 1980). Veeksten og pro-
duktionen af de heterotrofe nanoflagellater er beregnet pa
baggrund af empiriske sammenhaenge mellem det beregnede
cellevolumen og greesningsraten (P.J. Hansen et al. 1997).

Hovedfokus i de fleste undersegelser har veeret pa ci-
liater, heterotrofe dinoflagellater og vandlopper, hvorfor jeg i
det folgende kort vil beskrive fordele og ulemper ved de me-
toder, som jeg har anvendt til at bestemme greesnings- og
veekstrater hos disse grupper.

De anvendte metoder | 1 7
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Figur 5
Sterrelsesfraktionerings-teknikken til
maling af vaekstrater hos planktonor-
ganismer udnytter at der generelt er en
storrelsesforskel mellem rovdyr og de-
res bytte (Figur 4). Planktonpreven fil-
trerers forsigtigt gennem en sigte sa
vandlopperne fjernes. Derefter inkube-
res proven under naturlige temperatur-
og lysforhold i ca. et degn. Veekstraten
beregnes derefter ud fra organismer-
nes tilvaekst under inkubationen.

] fluorescens

Ag- og faekalie-
i produktion

Figur 6 &

Graesning og vaekst hos vandlopper kan
males med en raekke forskellige meto-
der. F.eks. ved maling af: Clearance, som
er det vandvolumen vandloppen tem-
mer for plankton per tidsenhed, Tarm-
flouroscensmetoden, hvor vandloppens
indhold af klorofyl males og vha. tarm-
temningshastigheden omregnes til en
graesningsrate og ud fra produktionen
af aeg eller faekaliepiller, der ligeledes
under en reekke antagelser kan omreg-
nes til greesnings og produktions rater.
Se afsnit 2.2.4 for yderligere forklaring.

2.2.3 Protozoplankton — graesning og vakst
Mikroprotozoers veekst- og greesningsrate kan bestemmes
med en reekke metoder, som alle har forskellige begraensnin-
ger (Kemp et al. 2000). En af de metoder jeg har anvendt er
storrelsesfraktionerings-teknikken (Verity 1986). Forudseet-
ningen for denne metode er, at preedatorer generelt er storre
end deres bytte, og at man derfor kan bryde fedekaeden ved
filtrering (Figur 5). Efter en forsigtig filtrering af preven, hvor
man fjerner de storre preedatorer (dvs. vandlopper), inkube-
res proven i en flaske pa et planktonhjul (for at holde plank-
tonet i suspension) i en given periode, hvorefter protozoernes
nettovaekst kan beregnes ud fra eendringen i antallet af proto-
zoer over tid. Vaekstraten kan efterfelgende omregnes til en
graesningsrate under antagelse af en veeksteffektivitet pa
f.eks. 33% (PJ. Hansen et al. 1997). De beregnede veekstrater
er minimumsrater, da en reekke preedatorer, som f.eks. en
reekke rovciliater og de store heterotrofe dinoflagellater, har
samme storrelse som deres bytte og derfor ikke bliver fjernet
ved en storrelsesfraktionering som f.eks. en 50-um filtrering.
Generelt fungerer metoden godt i naeringsrige systemer, og
jeg har med succes anvendt den i tempererede [5,16] og arkti-
ske [10] omrader. Vi har ogsa prevet at anvende storrelses-
fraktionering i det oligotrofe, tropiske Andamanerhav, hvor
det umiddelbart virker nemt at adskille vandlopperne fra pi-
koplanktonet og mikrograesserne. Men netop i Andamaner-
havet var der store bestande af heterotrofe dinoflagellater,
som graessede pa ciliaterne med det resultat, at der ingen
veekst var i inkubationsflaskerne. I sadanne tilfeelde har jeg
anvendt empiriske sammenhenge fra litteraturen til at be-
regne mikroprotozoplanktons vaekst- og greesningsrater (P.J.
Hansen ef al. 1997).

2.2.4 Vandloppers grasning og produktion

Der eksisterer en reekke metoder til at bestemme graesnings-
rater hos vandlopper (Harris et al. 2000) (Figur 6). Den klas-
siske metode til bestemmelse er flaskeinkubationer, hvor
klorofyl a- eller planktonkoncentrationen i flasker hhv. med
og uden vandlopper sammenlignes efter en inkubationsperi-
ode [7,11,20]. Den hurtige version er maling af klorofylkon-
centrationen, men den giver kun information om, hvor meget
planteplankton, som er esedt. Hvis man onsker en mere detal-
jeret viden om vandloppernes greaesning, f.eks. storrelsesprae-
ference eller andel af heterotroft bytte, skal planktonet i fla-
skerne analyseres og teelles i mikroskop, hvilket er meget
tidskreevende. En anden metode, som jeg har anvendt, er
tarmfluorescensmetoden [6,15], som igen kun giver informa-
tion om greesningen pa planteplankton. Under forudseetning
af at klorofyl ikke nedbrydes ved passagen gennem vandlop-
pernes tarm, kan man beregne greesningsraten ved hjeelp af
kendskab til tarmpassagetiden og klorofylkoncentration i
vandlopperne (Shuman & Lorenzen 1975). Da hovedparten



af vandlopperne graesser pa andet end planteplankton, er det
vaesentligt, at de metoder man anvender tager hensyn til hele
det potentielle fedeudbud. Resultaterne fra tarmfluorescens-
metoden kan derfor ikke sta alene.

Den metode som jeg har anvendt i alle de undersogte
systemer er eegproduktionsmetoden [2,3,4,6,7,8,11,13,15,17,19,
20]. Det er en meget folsom metode (Tester & Turner 1990) da
vandloppernes eegproduktion hurtigt reagerer pa sendringer
i fodeudbudet (Figur 7). Metoden bygger pé laboratoriefor-
seg, som har vist at ca. ¥ af det en voksen hunvandloppe
ader gar til eegproduktion (Kierboe et al. 1985). Desuden for-
udszettes det, at de voksne hunners specifikke veekstrate ogsa
er repraesentativ for vaekstraten hos de yngre vandloppesta-
dier. Denne forudseetning er testet i laboratoriet under opti-
male betingelser med sma kystlevende vandlopper (Berg-
green et al. 1988), men under mere neeringsfattige forhold,
f.eks. troperne, er de sma stadiers vaekstrater formodentlig
veesentlig hojere end hunnernes [19]. Egproduktionen hos
fritgydende vandlopper bestemmes typisk ved inkubation af
voksne hunner i 24 timer, hvorefter de producerede g telles
og males, og den specifikke produktion udregnes ud fra kul-
stofindholdet i de producerede aeg og hunnen. Graesningsra-
ten kan efterfolgende beregnes fra den specifikke segproduk-
tion under antagelse af en veeksteffektivitet. Agproduktions-
metoden er mest brugbar til bestemmelse af graesningen hos
mindre, fritgydende vandlopper uden store lipidreserver.
Det skyldes, at de store vandlopper, der har lipidreserver, som
f.eks. Calanus finmarchicus, i perioder kan leegge aeg uden sam-
tidigt at indtage fode, eksempelvis for forarsopblomstringen.
Under selve fordrsopblomstringen er der dog en god over-
ensstemmelse mellem graesningen og den specifikke segpro-
duktionsrate, selv hos de store Calanus-arter [6,15] og segpro-
duktionsraten kan i sadanne tilfeelde anvendes som et mal for
graesningsraten.

Agproduktionsmetoden kan vanskeligt overferes til
egbaerende vandlopper sdsom Oithona, Pseudocalanus og Eury-
temora, da disse arter beerer rundt pa seggene i flere dage og
folgelig har en mere uregelmaessig segproduktion. De segbee-
rende vandloppers aegproduktion kan til gengeeld beregnes
ved hjeelp af eeg:hun ratiometoden (Edmonson 1971). Denne
metode kreever, at man har kendskab til forholdet mellem
antallet af seg og hunner i bestanden, til den temperaturaf-
heengige aegklaekningstid (Andersen & Nielsen 1997, Nielsen
et al. 2002) og til kulstofindholdet i hhv. hunner og eg. Pa
baggrund af disse informationer er det muligt at beregne de
eegbeerende vandloppers produktion og greesning selv ud fra
fikserede prever [7,15,17,19,20].
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