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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



18

Struktur og funktion af fodenettet
i havets frie vandmasser

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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Figur 7

Havets vandloppebestande er fedebe-
graensede en stor del af aret [4]. Ved
aendringer i fodeudbudet gges vand-
loppernes eegproduktion umiddelbart.
Vandloppernes segproduktion er der-
for et godt mal for produktionsforhol-
dene i havet. A) viser seesonudviklingen
i planteplankton i det sydlige Kattegat,
og B) viser eendringen i eeg-produktio-
nen hos en af de dominerende vand-
loppesleegter, Centropages [4]. ZAgpro-
duktionen er ligeledes en god indi-
kator for omrader med gode vaekstbe-
tingelser. C) viser henholdsvis dybde-
fordelingen af klorofyl og temperatur,
og D) Acartias segproduktion pa tvaers
af en tidevandsfront i Nordsgen (modi-
ficeret fra Kigrboe et al. 1988).
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2.3 Flowdiagrammer for
primaerproduktionens skaebne

Gennem malinger af biomasser og procesrater er det mit enske
at etablere nogle enkle flowdiagrammer for skeebnen af pri-
meerproduktionen i de forskellige pelagiske gkosystemer. Dis-
se diagrammer er gennemgdende udtrykt i kulstofenheder, da
empirien vedr. planktonorganismers kulstofindhold er mere
komplet end f.eks. empirien vedr. kvelstof- eller fosforind-
hold. Flowdiagrammerne er meget folsomme over for valget
af omregningsfaktorer. Men da det er tidskreevende at male
alle relevante faktorer, bygger flowdiagrammerne pa en raekke
antagelser fra litteraturen, f.eks. vedr. organismernes kulstof-
indhold, veeksteffektivitet og temperaturafheengighed. Disse
faktorer er ikke konstante, men varierer med en raekke forhold.
For at opna sammenlignelighed undersegelserne imellem har
jeg dog forsegt at holde dem konstante. Alle grunddata er til-
geengelige i artiklerne, siledes at resultaterne relativt nemt kan
omregnes, hvis de skal anvendes i andre sammenhznge. Det
er vaesentligt at veere opmeerksom pa at flowdiagrammerne
repraesenterer gjebliksbilleder og primeert skal ses som en me-
tode til at fa et samlet overblik over det pdgeeldende pelagiske
fodenet.
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lagiske okosystemer

De danske farvande daekker overgangszonen mellem den
brakke Usterso og den saltholdige Nordso (Figur 8). Omradet
er karakteriseret ved store horisontale forskelle i lagdeling
og saltholdighed. I dette afsnit vil jeg med eksempler fra vore
farvande praesentere vaesentlige styrende elementer for den
tidslige og horisontale variation i sammensaetningen af det
planktoniske fodenet.

Nordsgen

Skagerrak Kattegat

OVERFLEADELAG

BUNDLAG

—

Tungt saltvand

3.1 Arssuccessionen i tempererede
planktonsystemer

Med udgangspunkt i mine undersegelser i Kattegat vil jeg i
det folgende beskrive de veesentligste eendringer gennem aret
i et tempereret pelagisk okosystem. Undersogelserne er gen-
nemfert pa en 28 m dyb lokalitet i det sydlige Kattegat i 1989
(Figur 9).

3.1.1 Forarsopblomstringen

Arstidsvariationen i det pelagiske fodenet er styret af aendrin-
ger i lagdeling og tilgeengelighed af neeringssalte. I Kattegat er
vandseijlen lagdelt hovedparten af aret som felge af udstrom-
ningen af brakvand fra Jsterseen. Vinden bryder dog hyppigt
lagdelingen i efterars- og vinterperioden. Denne omrering op-
blander de neeringssalte, som under den lagdelte periode er

Beelthavet

Ostersgen

-

Let brakvand
/7

peraturspringlag

Saltspringlag
4

Figur 8

Et nord-syd tveersnit gennem de dan-
ske farvande om sommeren illustrerer
de store rumlige og dybdemaessige va-
riationer i vandets saltholdighed — en
parameter som potentielt har stor be-
tydning for fordelingen af plankton
(se afsnit 3.2.3).
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Figur 9

Den seesonmaessige udvikling i dybde-
fordelingen af A) vandets saltholdig-
hed, B) temperatur og C) planteplank-
tonbiomasse i det sydlige Kattegat [4].
Under forarsopblomstringen opbruger
planteplanktonet neeringssaltene i over-
fladelaget, hvorefter de synker til
bunds. Den hgjeste planteplankton-
maeengde findes derefter i skillefladen
indtil efteraret, hvor den sgede storm-
frekvens sveekker lagdelingen af vand-
sgjlen og igen tilferer neeringssalte til
overfladen.

blevet remineraliseret i bundvandet. I vinterperioden, hvor
solindstralingen er lav og vandsejlen ustabil, er primeerpro-
duktionen lav (Richardson & Christoffersen 1991). Forarsop-
blomstringen kan i solrige ar etableres sa tidligt som i januar-
februar (Edler 2002). S& snart vandsejlen lagdeles, sker der en
kraftig veekst af kiselalger (Figur 9, Figur 10), som fortseetter
indtil nitraten i overfladelaget er opbrugt, hvorefter en stor del
af kiselalgerne bundfeeldes (J.L.S. Hansen & Josefson 2001, Jo-
sefson & Hansen 2003). Det planteplankton, som dominerer
foradrsopblomstringen, er god fede for vandlopperne. Men da
vinterbestanden af vandlopper i lavvandede kystneere omra-
der som Kattegat er beskeden, og fordrsopblomstringen alle-
rede finder sted ved vandtemperaturer pa 4-5°C, hvor vand-
lopperne udvikles relativt langsomt, er de kun i stand til at
omszeette en meget lille del af fordrsopblomstringen[4] (Figur
11, Figur 12A). I modseetning til vandlopperne er de domine-
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Klorofyl a, pg I'! Figur 10
24r A Den seesonmaessige udvikling i overfla-
delagets planteplanktonsamfund i det
sydlige Kattegat udtrykt som A) klorofyl
16 F a-koncentrationen (Richardson & Chri-
r stoffersen 1991) og B) Planteplankton
biomasse (Thomsen 1992). Begge male-
serier illustrerer det typiske totoppede
forleb for tempererede lagdelte hav-
omrader, med hgje biomasser af store
planteplanktonarter og perioderne med
ny produktion forar og efterar. | den
Biomasse, pg C I mellemliggende periode er produktio-
180 - nen af sma former baseret pa regene-
rerede neeringssalte, og det dybde-
maessige maksimum findes ofte om-
kring skillefladen (Figur 9, Figur 14).
Den nederste kurve (C) viser den inte-

100 - grerede primeerproduktion. Her slar skil-
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rende mikroprotozoer [5] (PJ. Hansen 1991) i stand til at ud-
nytte planteplanktonet (Figur 12B) pa grund af deres store
veekstpotentiale og korte generationstid og vokse op samti-
digt med fordrsopblomstringen (Figur 13). Ciliater og hetero-
trofe dinoflagellater er de to mest betydningsfulde grupper af
marine pelagiske protozoer. Til trods for at de tilherer samme
storrelsesklasse (Figur 4), er de meget forskellige mht. fode-
biologi (P.J. Hansen & Calado 1999). Ciliaterne seder relativt
smat bytte ved at filtrere vandet. Det foretrukne bytte er ty-
pisk Y0 af deres eget cellevolumen. Dinoflagellaterne deri-
mod er ‘rovdyr’, som foretraekker bytte pa storrelse med dem
selv. De store heterotrofe dinoflagellater udnytter de store
kiselalger, mens ciliaterne graesser pa mindre kiselalger og
flagellater, som ogsa har relativt heje biomasser selv under
forarsopblomstringen. Nar neeringssaltene er opbrugt ved
afslutningen af forarsopblomstringen og bundet i plankton-
biomasse, er storrelsen af den regenererede sommerproduk-
tion bestemt af, hvor stor en maengde neeringssalte der tilba-
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Arstidsvariationen i det sydlige Kattegat i A) algebiomasse mg klorofyl a,
>11 ym m~2, B) temperaturen i overfladen; segproduktionen hos de to
vandloppesleegter C) Acartia og D) Centropages, og E) den samlede vand-
loppebiomasse. Fra [4].
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Arstidsvariationen i det sydlige Kattegat af A) algebiomasse, mg kloro-
fyl a > um2 B) vandloppernes [4] og C) ciliaternes [5] graesning af pri-
meaerproduktionen (% dag). Pa grund af deres store veekstpotentiale
har ciliaterne trods en lav biomasse sammenlignet med vandlopperne,
en meget stor graesnings kapacitet.
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Biomasse, pg C I

Figur 13 1200 -
Arstidsvariationen i overfladelaget i det sydlige Kattegat i biomassen ° A Planteplankton
af A) planteplankton, B) heterotrofe dinoflagellater (fra PJ. Hansen 1000 -
1991) og C) mikso-/heterotrofe ciliater [5]. Biomassen og betydningen 800 -
af disse encellede graessere er sterst under forars- og efterarsopbom- .
stringerne, hvor vandloppernes fodeoptagelse maettes med plante- 600 -
plankton, og deres praedation pa dinoflagellaterne og ciliaterne der- 400 - '.
for nedsaettes [5]. ’ .
200 o . .
ot Mpetes et
162,7
120 :
B Heterotrofe dinoflagellater
100 - o Alle
geholdes i den fotiske zone i stedet for at bundfeeldes. I denne 80 - e .
forbindelse har bestanden af mikrozooplankton en central rolle 60 - .
ved at holde en del af neeringssaltene oppe i den ovre del af 40 - 2 s
vandseijlen til gavn for det planktonsamfund, som etableres i 20 r -
det neeringssaltbegraensede overfladelag i sommerperioden. 0 less e ‘;" .+ %00 ’
1510 . are
3.1.2 Opblomstringer i skillefladen € Mikso-/heterotrofe cliater
Lagdelingen af vandsgijlen forsteerkes i lobet af sommeren, nar 10 e
solindstralingen og opvarmningen af overfladelaget oges (Fi- .
gur 9). Efter forarsopblomstringen hvor nitraten i overflade- T .
laget er opbrugt, er primeerproduktionen i overfladelaget lav > K .. -'-!
og reguleret af regenererede neeringssalte. Da planktonbio- .o ot T
massen i overfladelaget er beskeden, og lyssvaekkelsen derfor ol s e e
lav, vil der i denne periode ofte udvikles opblomstringer af JEMAMI S ASOND

plankton i skillefladen (Nielsen et al. 1990, [1,2], Figur 14). Al-
lerede i 1920’erne og 30’erne publicerede fysiske oceanografer
undersogelser, som ved hjeelp af lysmaleteknik dokumentere-
de hgje planktonforekomster i skillefladen (Pettersson 1934).
Helt frem til 1980’erne blev disse forekomster fortolket som
deende alger, der var ved at

Dybde, m
bundfelde. Men med op- 0
blomstringen af den giftige st
nanoflagellat Chrysochromuli-
na polylepis i 1988 blev det for 107
alvor klart, at planteplankton ¢ |
i skillefladen var i stand til at
vokse (Nielsen et al. 1990, 2°f :
Arbiteere enheder
Kaas et al. 1991). 25 I
Opblomstringer i skille— 15 9/5 15/5 9/6 1206 19/6 26/6 37 1717 2373177 718 15/822/1827/8 29 24/9
fladen kan saledes fungere som refugium for udviklingen af Figur 14
kraftige opblomstringer af giftige algearter. Den mest kendte Efter forarsopblomstringen, hvor vand-
var opblomstringen af Chrysochromulina polylepis, som ijuni 1988 sgjlen er stabil og neeringsaltene er op-
deekkede det meste af Kattegatomrédet (Nielsen et al. 1990). brugt i overfladelaget, kan der opbyg-
Da opblomstringen var pé sit hejeste, var der ingen potentielle ges store biomasser af planteplankton

graessere i skillefladen, hvor koncentrationen af Chrysochromu- | skillefladen. Her kan de udnytte nze-
ringssaltene fra undersiden af skillefla-

lina toppede. Et tllsvarepde eksemp.el'und'ersegte vi i forbm— den og lyset ovenfra, Figuren viser dyb-
delse med en opblomstring af den giftige dinoflagellat Gyrodi- defordelingen af klorofylflouroscens i
nium aureolum (nu kaldet Karenia mikimotoi) [1], hvor der heller det sydlige Kattegat fra 1. maj til 1. ok-
ikke var graessere i skillefladen til at eede planktonalgerne. tober 1990.
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Figur 15

| perioden efter forarsopblomstringen
udvikles der ofte karakteristiske op-
blomstringer af plankton omkring skil-
lefladen. Figuren viser B) dybdeforde-
lingen af vandets saltholdighed, C)
maengden af planteplanteplankton, og
biomassen af D) ciliater og E) dinofla-
gellater langs med et transekt i det syd-
lige Kattegat (A) den 20. maj 1992. Det
er tydeligt, at en stor del af dyreplank-
ton findes i det smalle vandlag omkring
skillefladen, hvor biomassen af plante-
plankton er hgjest.

I hovedparten af sommerperioden bestar skilleflade-
bestandene af ikke-giftige former, som kan aedes af zooplank-
ton, og de her forhgjede maengder af planteplankton er ofte
afgerende for dybdefordeling og produktion af de heterotrofe
planktonorganismer (Figur 15). Midt pa sommeren er bestan-
den af vandlopper vokset op ud fra overvintrede hvileaeg og
den aegproduktion, som fandt sted hos vandlopperne under
forarets opblomstring af kiselalger. I overfladelaget er der
kun fa primeerproducenter, og nanoflagellater dominerer. P&
grund af deres ringe storrelse greaesses de darligt af vandlop-
per, og vandloppernes aegproduktion er derfor sterkt fode-
begraenset i denne periode (Figur 11). Ciliaterne og de hetero-
trofe dinoflagellater udger et veesentligt fodetilskud og gor
samtidigt primeerproduktionen tilgeengelig for vandlopper-
ne. Til trods for protozoernes store veaekstpotentiale [5] er
vandloppernes greesning i stand til at kontrollere biomassen
af ciliater (Nielsen & Kiorboe 1991), som holdes relativtlav og
konstant sommeren igennem (Nielsen et al. 1990, P.J. Hansen
1991). Pa tilsvarende made holder vandloppernes graesning
ogsa biomassen af netplanteplankton nede i sommerperio-
den [4].

Gennem sommeren har opblomstringer i skillefladen
stor betydning for udviklingen af planktonsamfundene.
Planteplanktonet, og dermed vandloppernes fode, er meget
ujeevnt fordelt over dybden, men laboratorieforsog har pa-
vist, at bade vandlopper og protozoer kan finde saidanne lag
med hej koncentration af planteplankton og blive i lagene
(Tiselius 1992, Saiz et al. 1993, Fenchel & Blackburn 1999). Pa
den méde kan de opna en hgjere produktion i skillefladen
end ved overfladen, hvilket er af stor betydning for specielt
vandloppernes aegproduktion.

3.1.3 Efterarets opblomstringer

Opblomstringer af dinoflagellater af slaegten Ceratium er et
tilbagevendende element i planktonsuccessionen i tempere-
rede lagdelte havomrader, og typisk finder disse opblom-
stringer sted i skillefladen (Nielsen 1991, Maar et al. 2003,
2004). Man antog tidligere, at algerne ikke blev omsat af de
pelagiske graessere pga. Ceratiums store storrelse og specielle
form med lange horn. Inspireret af observationer af store
forekomster af protozoplankton og vandloppernes hoje eseg-
produktion under en Ceratium-opblomstring (Nielsen 1991),
har jeg imidlertid pévist, at ceratier bliver graesset af flere
vandloppearter samt af de marine dafnier (Podon og Evadne).
Den sidstneevnte gruppe har ofte sin seesonmeessige hoved-
udbredelse og maksimale biomasse under disse opblomstrin-
ger (Nielsen 1991). Protozoplanktonet var domineret af store
pansrede dinoflagellater af sleegten Protoperidinium, som ger-
ne aeder Ceratium, mens de dominerende ciliater med nogle fa
undtagelser (primeert Tiarina fusus) ikke var i stand til at eede
ceratier. Disse feltobservationer er siden blevet bekraeftet af



resultater fra laboratorieforseg, som har vist at visse proto-
zoer (PJ. Hansen & Nielsen 1996) og f.eks. vandloppen Acar-
tia tonsa kan héndtere og eede Ceratium (Meller & Nielsen
2001). Efterarets opblomstringer af ceratier har ogsa en indi-
rekte betydning for bestandsudviklingen af mikroprotozoer,
da biomassen af ceratier meetter vandloppernes fodeoptagel-
se og gor, at bestanden af ciliater og dinoflagellater kan vokse

op [5] (PJ. Hansen 1991) (Figur 13).

3.1.4 Vinddreven opblanding

En tilbagevendende haendelse i plankton-
successionen i Kattegat og andre lagdelte
havomrader er algeopblomstringer forar-
saget af den vindgenererede opblanding
af vandsojlen om efterdret. P4 denne ars-
tid forer den ogede blaest kombineret med
den generelle afkoling af vandsejlen til at
lagdelingen nedbrydes. Nar vandsejlen
bliver blandet op, kommer der nye nee-
ringssalte op i overfladelaget fra bundvan-
det, og hvis vejrforholdene efterfolgende
bliver stabile, opstdr der kraftige algeop-
blomstringer. Skaebnen af den vindgenere-
rede ny-produktion er afhengig af tids-
punktet pa aret og planktonsamfundets
sammensaetning og graesningskapacitet.
De forskellige planktongrupper reagerer
forskelligt pa en pludselig puls af ny-pro-
duktion. Dette kan illustreres med en in-
tensiv undersogelse vi udferte i efteraret
1989 (Kierboe & Nielsen 1990, Nielsen &
Kierboe 1991, Figur 16, Figur 17, Figur 18).

De kraftige vinde gennem oktober
medforte en gradvis nedbrydning af
springlaget. Forlgbet kulminerede med en
storm pa 25 m s den 1. november, hvor
vandsejlen blev totalt opblandet (Figur
16). Ved opblandingen blev hele den ak-
kumulerede nitratpulje i bundvandet til-
gaengelig. Dette forogede primeerproduk-
tionen og planteplanktonbiomassen og
medforte en eendring i sterrelsessammen-
setningen af planteplankton, hvor ande-
len af planteplankton der var sterre end 11
pm steg efter stormen. En anden umiddel-
bar effekt af stormen var, at ogsa greesser-
ne blev blandet op, hvilket reducerede
greesningstrykket pa planteplankton i den
ovre fotiske zone. Den ogede biomasse og
@ndrede sammenseetning af planteplank-
ton gav et funktionelt respons hos den

Tempererede
pelagiske gkosystemer

Figur 16

Effekten af en storm pa A) vandsgijle-
strukturen, B) den potentielle vandlop-
pefede dvs. planteplankton >11pm,
2egproduktionen hos C) Acartia og D)
Temora longicornis samt biomassen af
vandlopper E). Den vinddrevne tilforsel
af nitrat til overfladen stimulerer plan-
teplankton, hvilket umiddelbart giver
en respons i de to vandloppers segpro-
duktion (Modificeret efter Kigrboe &
Nielsen 1990).
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Figur 17

Udviklingen i biomassen af forskellige
planktonorganismer for, efter og under
en efterarsstorm i 1988. A) den mikso-
trofe ciliat Mesodinium rubrum, B) de
heterotrofe ciliater, C) dafnien Evadne
nordmannii og D) vandloppenauplier.
(Modificeret fra Nielsen & Kigrboe
1991).
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fodebegraensede vandloppebestand og resulterede i en fordob-
ling af eegproduktionen (Figur 16) og dermed en oget biomasse
af nauplier (Figur 17D). Men pa grund af vandloppernes re-
lativt lange generationstid (uger) var der ingen malbar aen-
dring i den samlede biomasse af vandlopper. I modseaetning
til vandlopperne, fordobledes biomassen af dafnier efter stor-
men (Figur 17C). Det skyldes at dafnierne pa grund af deres
partenogenetiske reproduktion har meget hurtige veekstrater.

Hverken biomasse eller veekstrater eendredes hos de
heterotrofe ciliater efter stormen (Figur 17B), hvilket bekreefter
antagelsen om, at de ikke var fodebegreensede [5] i den lag-
delte periode inden stormen (Nielsen & Kierboe 1991). Forkla-
ringen pad at deres biomasse er relativ konstant til trods for de-
res store veekstpotentiale og den rigelige fode, er at vand-
loppebestanden er i stand til at greesse hele den daglige
ciliatproduktion [5] (Nielsen & Kierboe 1991). I modseetning til
de heterotrofe ciliater reagerede den miksotrofe ciliat Mesodi-
nium rubrum pa nitrattilferslen pa samme méade som plante-
planktonet, dvs. med en fordobling af biomassen efter stormen
(Figur 17A).

De forskellige heterotrofe komponenter i det pelagiske
fodenet reagerede séledes forskelligt pa den egede planteplank-
tonbiomasse; enten med et funktionelt respons (dvs. eget fode-
optagelse og eegproduktion som set hos de voksne vandlopper),
et numerisk respons (dvs. eget biomasse som set hos dafnierne
og vandloppenauplier), eller intet respons, som illustreret ved
de heterotrofe ciliater. Alt i alt blev den samlede zooplankton-
graesning ca. 50% storre efter stormen. Denne stigning i graes-
ningstrykket kunne dog langt fra modsvare den ogede primeer-
produktion. En sammenligning af pelagiske kulstofbudgetter
for, under og efter stormen (Figur 18) illustrerer, at der trods en
oget pelagisk graesning var en fordobling af den meengde plan-
teplankton der sank til bunden efter stormen. En stormgenereret
ny-produktion tidligere pa éret, hvor biomassen af vandlopper
og temperaturen er hgjere, vil formodentlig i storre udstraekning
blive omsat i den fotiske zone.

I takt med den begreaensede solindstraling, lavere vand-
temperatur og ogede stormfrekvens i det sene efterar mind-
skes primeerproduktionen. Vinteren igennem er Kattegats vand-
sejle ustabil, da kraftige storme til stadighed opblander vandet
(Figur 9). I denne periode er nettoprimeerproduktionen meget
lav, da planteplankton en stor del af tiden befinder i sig merke
under kompensationsdybden (Figur 10C). De dominerende
calanoide vandlopper (f.eks. Acartia og Centrophages) overvin-
trer i stor udstreekning som hvileseg pa bunden (Madhupratap
et al. 1996), og i denne periode dominerer i stedet cyclopoide
vandlopper af sleegten Oithona, der er aktiv vinteren igennem
[4,7]. I lebet af vinteren kan perioder med stille, solrigt vejr
stimulere opblomstring af kiselalger, som ogsa afspejles i bio-
massen af protozoerne (P.J. Hansen 1991).
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Figur 18

Pelagiske kulstofbudgetter for det syd-
lige Kattegat i forbindelse med stor-
men oktober-november 1988: A) for
stormen, B) under stormen og C) efter
stormen. B er biomasse i mg Cm=2 og P
er produktion i mg C m=2 d-'. Andelen
af planteplankton >og< 11um er an-
givet i planteplankton bokse. Tallene i
pilene er graesnings- og sedimentati-
onsrater. (Fra Nielsen & Kigrboe 1991).
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Figur 19

| august 2000 undersagte vi plankton-
dynamikken i Skagerrak A). Hydrogra-
fien i omradet er karakteriseret ved et
kuppelformet springlag illustreret af
dybdefordelingen af B) vandets salt-
holdighed C) temperatur. Dybdeforde-
lingen af planteplankton D) viser at
den hgjeste klorofyl koncentration fin-
des i skillefladen, hvor en meget kraf-
tig opblomstring af Ceratium var loka-
liseret E). (Fra Maar et al. 2003, 2004).
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3.2 Horisontal variation
i planktonfedekaden

I den foregdende beskrivelse af Kattegat har jeg fokuseret pa
den seesonmeessige variation i strukturen af planktonsamfun-
det. I de folgende afsnit vil jeg primeert vise nogle eksempler
pa, hvordan sammenseetningen af plankton kan variere rum-
ligt i forhold til oceanografien.
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3.2.1 Den kuppelformede skilleflade
i Skagerrak

Skagerrak udger overgangen mellem det brakke og relativt
lavvandede Kattegat og den dybere Nordse (Figur 8). Dette
havomrade er lagdelt det meste af aret og i sommerperioden
karakteriseret ved en kuppelformet skilleflade mellem Dan-
mark og Norge (Figur 19B & C). Den horisontale variation i
vandsgjlens struktur pa tveers af Skagerrak kan i stor ud-
streekning ses som en parallel til den seesonvariation man ser
ilobet af aret, f.eks. i Kattegat. Langs den danske kyst er van-
det opblandet svarende til situationen om vinteren, pa mid-
ten af bassinet er der en tiltagende grad af lagdeling og ud-
vikling af skillefladeopblomstringer svarende til situationen
om sommeren, og langs med den norske kyst er der igen en
storre grad af opblanding svarende til efterdret (Figur 19). De
tidligere studier i Skagerrak fandt primeert sted om somme-
ren, hvor lagdelingen er staerkest og de horisontale forskelle
mest udtalte (Kierboe ef al. 1990, Rosenberg et al. 1990, Tiseli-
us et al. 1991, Bjernsen et al. 1993).

Som i andre tempererede havomréader finder en vee-
sentlig del af Skagerraks arlige primeerproduktion sted i for-
bindelse med forars- og efterdrsopblomstringerne. Vi har der-
for undersogt strukturen af det pelagiske fedenet og den
horisontale variation under forarsopblomstringen [15] og sidst
pa sommeren (Maar ef al. 2004). Disse to perioder repraesente-
rer to ekstremer: fordrsopblomstringen er den mest intense
periode med ny-produktion, hvorimod sensommeren reprae-
senterer den periode hvor produktionen i sterst omfang er ba-
seret pa regenererede neeringssalte, og hvor den heterotrofe
biomasse er storst.

Samfundet af vandlopper i Skagerrak er forskelligt fra
det i Kattegat. Det bestar af en blanding af store oceaniske
arter (f.eks. Calanus spp., Metridia spp. og Euchaeta. spp) og
mindre kystarter (f.eks. Acartia spp. og Centropages spp.). Da
Skagerrak har en overvintrende bestand af Calanus finmarchi-
cus (Tiselius 1988), har man tidligere antaget at en storre del
af forarsopblomstringen i Skagerrak bliver omsat af vandlop-
per sammenlignet med f.eks. Kattegat, hvor forarets vand-
loppebestand er beskeden og bestdr af sma temperaturfol-
somme kystarter [4].

Undersogelsen af forarsopblomstringens skeebne i Ska-
gerrak viste mod forventning, at den pelagiske omseetning,
trods tilstedeveerelsen af Calanus, var ganske ringe [15]. Det
Calanus-dominerede vandloppesamfund omsatte kun 3% af
primeerproduktionen per dag mod ca. 10% per dag i det syd-
lige Kattegat, hvor vandloppesamfundet bestar af sma arter
(Figur 21). Forklaringen pa den ringe graesning sammenlig-
net med greesningen i Nordseen, der ogsa huser en stor Cala-
nus-bestand (Williams & Lindley 1980), er formodentlig, at
vandsgjlens steerkere lagdeling i Skagerrak forer til en meget
tidlig udvikling af forarsopblomstringen. Endvidere var vand-
loppernes graesning og eegproduktionen begraenset trods de
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Figur 20

Den relative betydning af vandlopper,
larveplankton, halesgpunge og proto-
zoplankton for omsaetningen af pri-
meerproduktionen i Skagerrak under
A) forarsopblomstringen [15] og B)
sensommeropblomstringen af ceratier
(fra Maar et al. 2004). Biomasse er ud-
trykt som mg C m=2 og graesningen er
udtrykti % af primaerproduktionen.

hgje planteplanktonbiomasser (> 20 pg
klorofyl a 1), hvilket skyldtes at plante-
plankton var domineret af store, kaede-
dannende kiselalger, som ikke umiddel-
bart kan handteres af vandlopperne [15].
De ovrige mesozoo-planktongrupper var
uden betydning. De veesentligste graes-
sere under forarsopblomstringen var ci-
liater og heterotrofe dinoflagellater. Disse
to protozogrupper omsatte 4-5 gange sa
meget af primeerproduktionen som hele
det vandloppedominerede mesozooplank-
tonsamfund (Figur 20).

Senere pa dret, hvor lagdelingen var
veludviklet, temperaturen hej og vand-
loppebestanden havde naet sit seeson-
maksimum, forventede vi, at vandlopper-
ne ville have en central rolle i omsaeetnin-
gen. Planteplankton var domineret af en
Ceratium-opblomstring, som pa de cen-
trale Skagerrak-stationer havde udviklet
sig i skillefladen (Figur 19). Som forven-
tet viste det sig, at vandlopperne havde
en storre betydning end under fordrsop-
blomstringen, og de omsatte dagligt ca.
10% af primeerproduktionen. Men igen
var den pelagiske omseetning totalt do-
mineret af de encellede graessere (ciliater
og heterotrofe dinoflagellater), som po-
tentielt kunne omseette hele den daglige
primeerproduktion (Figur 20). En anden
gruppe organismer, som havde stor be-
tydning trods deres relativt lave biomas-
se, var halesgpungene (appendicularierne),
fordi de har en meget hoj veekstrate og
greesningskapacitet (Tiselius ef al. 2003).
Sammenfattende kan det konkluderes, at mikroprotozoernes
omszetning af planteplankton ogsa i det mere marine og Cala-
nus-dominerede Skagerrak var hejere end vandloppernes pa
begge arstider. Halesopungenes graesning var i nogle tilfeelde
af samme storrelse som vandloppernes, selv om halesepunge-
nes biomasse var mange gange lavere. Derfor ma man tage
andre greessere end vandlopper med i betragtning, selv i omra-
der med dybt vand og med en overvintrende vandloppebe-
stand som i Skagerrak, hvor man traditionelt har antaget at
den klassiske greesningsfodekeede dominerer.

0,2% Feekalier

0,8% Faekalier

?  Detritus
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3,2% Gelehuse
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3.2.2 Nordseens fronter

Nordsgen er et af verdens bedst undersegte havomrader. Her
har man nogle af de leengste tidsserier over fiskelandinger
(Pope & Macer 1996) og af seesonudviklingen af netplante-



plankton og mesozooplankton (Beaugrand 2004). Dette om-
fattende datamateriale har bl.a. dannet baggrund for den
klassiske opfattelse af havets pelagiske fodekaede (Steele
1974, Cushing 1975). Pa baggrund af bl.a. data fra kontinuerte
planktonprovetagninger fra kommercielle skibe (ved hjeelp af
en ‘Continuous Plankton Recorder’ eller “CPR’) har man be-
skrevet udviklingen af plankton i overfladen. I Nordsgen ses
en fordrs- og en efterdrsopblomstring hvor imellem zooplank-
tonbiomassen topper som et klassisk eksempel pa et ‘mis-
match” mellem primeer- og sekundeerproduktionen (Cushing
1975). P& grund af omradets store fiskerimaessige betydning
har fokus i Nordseen veeret lagt pa betydningen af den klassi-
ske del af fedekaeden, og kendskabet til den mikrobielle del af
det marine fodenet var indtil for nyligt relativt begraenset.

P4 et togt i februar-marts 1988 undersogte vi dynamik-
ken i vinterplankton i Nordsgen (Nielsen & Richardson 1989).
I det nordlige omrade var planktonbiomassen og aktiviteten
som forventet lav i den ca. 100 m dybe, opblandede vandsgjle.
Forarsopblomstringen i den nordlige del af Nordsgen begyn-
der normalt ferst i april-maj, nar der er etableret et temperatur-
springlag (Williams & Lindley 1980). I den lavvandede sydlige
del af Nordseen var der derimod en opblomstring af store ki-
selalger i det lave vand over Dogger Banke, og vandloppernes
egproduktion var i fuld gang. Denne del af Nordsegen har pa
grund af den ringe vanddybde og tilforslen af neeringsrigt
vand langs med kanterne af Dogger Banke et potentiale til at
opretholde en hgj planktonproduktion aret rundt. Denne
overraskende observation inspirerede os til at arbejde videre
med planktondynamikken pa tveers at bankerne [2,3,7,8]. I maj-
juni underspgte vi koblingen mellem oceanografien (Bo Peder-
sen 1994) og planktondynamikken pa tveers af Dogger Banke,
hvor tidevandet skaber turbulens i de bundneere vandlag. Pa
den lavvandede nordlige del af banken bliver hele den neder-
ste del af vandmassen opblandet. Pa kanten af banken blan-
des det naeringsrige bundvand med det varme, naeringsfatti-
ge overfladevand. Blandingsvandet far en intermedieer
veegtfylde og spredes derefter nordpd, som en intrusion i skil-
lefladen (Figur 21). Planteplanktonet i skillefladen forsynes
pa denne made med neeringsrigt bundvand, hvorved plank-
tonproduktionen stimule-

res og det karakteristiske ;Batimsnu’z“zme’
sommermonster med den  Dybde,m O ! w
hajeste planktonbiomasse i 10l Temperatur, °C
den overste del af skillefla-
den forsteerkes (Figur 22). 20

Undersogelser af pri- 30
meerproduktionens skeebne a0k
viste igen, at mikroprotozo- N —
plankton var ansvarlig for
langt den sterste del af om- 60
setningen af primeerproduk- -

Figur 21
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A) Undersggelsesomradet pa tveers af
Dogger Banke i den sydlige Nordse og
B) Dybdefordelingen af temperaturen
pa tveers af banken. Pilene illustrerer
det dominerende stremningsmeonster
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vandlopperne [2] (Richardson ef al. 1998). En detaljeret analyse
af de tidligere indsamlede mesozooplanktondata fra Nordseen
viste endvidere, at sma cyclopoide vandlopper af sleegten Oi-
thona var en meget veesentlig graesser i dette traditionelt Cala-
nus-dominerede okosystem. En af de primeere arsager til at
Oithona tidligere har veeret overset, er den rutinemeessige an-
vendelsen af grove net med en maskevidde pa 200 pm til kvan-
tificering af mesozooplankton (UNESCO 1968). Anvendelse af
net med en maskevidde pa f.eks. 50 ym, som indsamler alle
vandloppearter og -stadier giver et helt andet billede af vand-
loppesamfundet [7]. Det vil sige, at undersogelser og modeller
af primerproduktionens skeebne i Nordsegens fodenet, der
traditionelt har veeret opfattet som simpelt, ber inkludere bak-
terier, protozoer [2] og sma ikke-calanoide vandlopper [7], hvis
produktionsforholdene i Nordseen skal forstas.

3.2.2.1 Regulering af vandloppebestande

Underspgelser af marine bestande af vandlopper har i hej
grad fokuseret pa fodebegraensning, men alt tyder pa, at ogsa
praedation kan have en vaesentlig betydning for de observere-
de variationer gennem saesonen. Efterdrets nedgang i vandlop-
pebestanden sker pé et tidspunkt, hvor segproduktionen sta-
dig er hoj [4] og skyldes dels en livsstrategi hvor mange af de
mindre arter overvintrer som hvileeeg (Madhupratap ef al.
1996), men kan ogsa skyldes praedation. I limniske og brakke
okosystemer er betydningen af fiskelarver og planktivore fisk
for strukturen og dynamikken af det pelagiske fodenet kendt
og velbeskrevet (Brooks & Dodson 1965, Fulton 1984, Hansson
et al. 1990). Det er f.eks. blevet vist, at en stor bestand af plank-
tonzedende fisk kan péavirke omseetningen i seer ved at sede
det storre zooplankton og dermed indirekte forsterke effek-
terne af eutrofiering (Jeppesen 1998). Tilsvarende undersogel-
ser fra havomréder er fatallige og desveerre meget mangelful-
de. Umiddelbart vil man forvente en storre "top-down” effekt i
havet end i ferskvandssystemer, idet forholdet mellem fiske-
produktion og primeerproduktion er 5-10 gange hajere i havet
end i seer (Kiorboe 1998). I dbne marine systemer, som f.eks.
Nordseen, ved man ikke meget om, hvordan fiskelarvers pree-
dationen pavirker vandloppebestandens dynamik. Sammen-
lignet med de ‘velafgreensede’ sgsystemer er den klumpede
fordeling af det marine plankton, kombineret med de hydro-
grafiske processers kompleksitet problematisk at hdndtere, nar
man skal vurdere praedationens betydning for vandloppebe-
standene.

De stabile tidevandsfronter i den sydlige Nordseo og
langs med Jyllands vestkyst, hvor der er et stort overlap mel-
lem de forskellige trofiske niveauer fra primeerproducenterne
til fiskelarverne [3,8] gav os en mulighed for at vurdere effek-
ten af fiskelarvernes praedation pa vandloppernes bestandsdy-
namik (Figur 23). Vi underseogte sammenhaengen mellem fi-
skelarvernes praedation og vandloppernes produktion om
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Dybde, m ;tationsnummer Figur 22

"o 20 22 Den kraftige temperaturlagdeling er
af afgerende betydning for dybdefor-
delingen af Nordseens sommerplank-
ton. Dybdefordelingen af A) tempera-
tur, B) nitrat, C) klorofyl, D) hetero-
trofe dionoflagellater, E) ciliater og F)
vandlopper. Modificeret fra [2]. Det ses
at den storste planktonkoncentration
findes i omradet nord for Banken, hvor
det naeringsrige bundvand blandes op
i den fotiske zone og spredes nordpa i
skillefladen [2].
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Figur 23

Havomrader hvor lagdelte og opblan-
dede vandmasser mades (fronter) er
vigtige for produktionsforholdene i ha-
vet. Figur A-D viser dybdefordelingen
af temperatur, planteplankton, brislin-
gelarver og vandlopper nord for Dog-
ger Banke i sensommeren [3]. Den ho-
jeste biomasse af fiskelarver findes
netop i fronten hvor den hgjeste plank-
tonkoncentration er lokaliseret. Langs
med den jydske vestkyst dannes fron-
terne, hvor vandmasser med forskellig
temperatur og saltholdighed meades.
Figur E-l viser dybdefordelingen af van-
dets massefylde og klorofyl samt bio-
massen af forskellige planktonorganis-
mer og torskelarver [8]. Biomassen af de
forskellig grupper af plankton er hgjest
i frontomradet. Fronten betyder ikke
kun noget for de absolutte biomasser,
pa de to sider af fronten er der helt
forskellige planktonsamfund. Et kyst-
samfund hvor zooplankton er domine-
ret af sma vandlopper, Acartia, dafnien
Evadne og beorsteormelarver og fiskene
af hvilling. Pa ydersiden findes et helt
andet samfund domineret af Calanus,
torsk og speerling. Den stiplede linie an-
giver fronten.
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foraret, hvor bestanden af vandlopper var i veekst pga. den
store eegproduktion i forbindelse med forarsopblomstringen [8]
og sidst pd sommeren, hvor vandloppebestandens sterrelse var
maksimal [3]. Tidligt pd sommeren er preedationen ubetydelig,
og bestanden af vandlopper voksende, mens fiskelarverne i
sensommeren var i stand til at opaede hele den daglige vand-
loppeproduktion. Det betyder, at efterarsnedgangen i vandlop-
pesamfundet i stor udstreekning kan skyldes preedationen fra
fiskelarver og -yngel.

De danske kystneere farvande huser store bestande af
planktonsedende fisk, og der er et stort behov for at forsta de-
res rolle i det marine ekosystem. I denne forbindelse kunne
danske fjordsystemer udgere glimrende undersggelsesomra-
der for studier af betydningen af sma planktonaedende fisk for
planktonstrukturen og dynamikken i vore havomrader.

3.2.3 Saltholdighed som strukturerende
faktor

Saltholdigheden er en af de vigtigste faktorer for udbredelsen
af marine organismer (Remane 1934), men den eksisterende
viden om effekten pa marint plankton er begraenset. I vore
farvande er der en kraftig stigning i diversiteten af plankton
fra den brakke Ustersg ud gennem Kattegat til Nordseen, men
betydningen af vandets saltholdighed for denne gradient er
ikke undersogt.

En vaesentlig del af produktionen i havet finder sted i de
kystneere, ferskvandspavirkede okosystemer, og afstromnin-
gen af ferskvand til vore marine omrader har afgerende betyd-
ning for havets produktivitet og strukturen af fodekeederne.
Tilferslen af ferskvand er central for den fysisk/kemiske ocea-
nografi, bla. fordi den tilforer neeringssalte, og fordi det ferske
overfladevand skaber en lagdeling af vandsejlen.

Fjordene udger et veesentlig element i kystzonen. Her
omseettes, bindes og bundfaeldes neeringssalte eller de trans-
porteres ud til det dbne hav. Planktondynamikken i vore lav-
vandede fjorde er i stor udstraekning styret af vind og de bund-
levende muslingers filtration af plankton (Riemann et al. 1988,
Horsted et al. 1988, Mohlenberg 1995). I kystnaere havomrader,
sasom de indre danske farvande, vil en kraftig ferskvandstil-
forsel medfere, at vandsejlen er lagdelt en stor del af &ret,
hvilket potentielt pavirker planktonets mulighed for at udnyt-
te hele vandmassen. Endvidere vil plankton ved opblanding af
vandsejlen kunne blive udsat for pludselige eendringer i salini-
tet og et heraf folgende osmotisk stress.

Sammenheaengen mellem saltholdighed og dybdeforde-
ling af plankton undersegte vi i Sandsfjordsystemet i det syd-
lige Norge (Figur 24) [16,17]. I bunden af fjorden leber vandet
fra Norges sterste vanddrevne elkraftveerk ud, s fjorden var
meget kraftigt lagdelt. Et 2 m tykt brakt overfladelag pa 6 psu,
overlejrede det salte bundvand pa 34 psu. Saltholdigheden
steg altsd neesten 30 psu pa tveers af skillefladen (2 m). Ud gen-
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nem fjorden opblandes det brakke overfladelag gradvist i det
underliggende salte vand (Figur 24). Dette fjordsystem udger
derfor et meget velegnet omrade til undersogelser af betydnin-
gen af vandets saltholdighed for strukturen og fordelingen af
de forskellige komponenter af det pelagiske fadenet.

I forbindelse med udstremning af ferskvandet fra vand-
kraftveerket skabes et cirkulationsmenster med en udadgaen-
de overfladestrom og en kompenserende indstremning af
saltvand under springlaget. Planktonorganismerne kan blive
fanget i den indadgéende kompensationsstrem og derved bli-
ve transporteret ind til blandingszonen, hvor de udseettes for
store pludselige eendringer i saltholdigheden, hvilket kan have
fatale konsekvenser for specielt de hejmarine arter (Kaartvedt
& Aksnes 1992). Sammenseetningen af planktonsamfundet i
fjorden er en funktion af balancen mellem allerede eksisteren-
de arter og nye arter, som bringes ind med det salte bundvand
fra det tilstodende havomrade. For de egentlige brakvandsar-
ter vil betingelsen for at opretholde en bestand i fjorden veere
afheengig af deres evne til at vandre vertikalt for pa denne
made at udnytte den indgdende strem til at blive i fjorden.
Men ogsé et hojt vaekstpotentiale er afgerende for at kunne
opretholde en bestand i overfladen [17]. En vurdering af
zooplanktons vaekstpotentiale i forhold til vandskiftet viste at
kun vandloppen Eurytemora affinis, dafnien Evadne nordmanni
og protozoplankton havde vakstrater, som var heje nok til at
kompensere for det advektive tab af individer fra overflade-
bestanden [17]. Denne modelberegning blev ogsa bekraeftet
af, at overfladelagets planktonsamfund netop bestod af oven-
stdende arter [16].

Dybdefordelingen af de forskellige zooplanktonorga-
nismer demonstrerede, at saltholdigheden er afgerende for
artssammensaetning af det heterotrofe plankton, da de kraftige
saltgradienter havde afgerende betydning for dybdefordelin-
gen af de forskellige planktonorganismer. Den overste og
brakke del af vandsgjlen var ikke tilgeengelig for hovedparten
af mesozooplanktonbiomassen (Figur 25). P4 neer tre brak-
vandsarter, vandloppen Eurytemora affinis og de to dafnier
Evadne nordmanni og Podon sp., var omsaetningen i det brakke
overfladelag totalt domineret af ciliater og heterotrofe dinofla-
gellater [17]. Saltholdigheden er en altafgerende parameter for
dybdefordelingen og strukturen af planktonfodekaeden. I Kat-
tegat kan der til tider veere stor forskel pa saltholdigheden i
overflade- og bundlaget. Effekten af denne saltgradient for
produktionsforhold, fedekaedestrukturer og skeebnen af pri-
meerproduktionen er ukendt og ber undersoges.
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Figur 24

I bunden af Sandsfjorden i det sydlige Norge (A) udmunder Norges storste vanddrevne kraftveerk [16, 17]. Tilforslen

af ferskvand har stor betydning for strukturen af vandsegjlen og produktionsforholdene i fjorden, her illustreret ved

dybdefordeling af B) vandets saltholdighed, C) temperatur og D) algebiomasse.
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Figur 25

Dybdefordelingen af saltholdighed,
temperatur, planteplankton, heterotro-
fe dinoflagellater, ciliater, vandlopper
og dafnier i Sandsfjorden juli 1995. Det
ses tydeligt, at vandlopperne ikke har
‘adgang’ til det brakke overfladelag,
hvor det heterotrofe plankton domi-
neres af mikroprotozoplankton [17].
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4.1 Globale klimaforandringer

En veesentlig grund til den ogede forskningsaktivitet i de ark-
tiske omrader inden for de sidste tidr er bekymringen for ef-
fekterne af en eventuel global opvarmning (Hansen & Lebedeff
1987). En global opvarmning vil umiddelbart have de sterste
effekter i arktiske omrader, men effekterne i Arktis vil poten-
tielt have globale konsekvenser. Flere modeller forudsiger, at
stigningen i den globale temperatur vil betyde reduktioner i
tykkelsen og udbredelsen af den arktiske havis (Johannesen et
al. 1999, Kerr 1999). Dette vil eendre vandbalancen i f.eks. Nord-
atlanten og potentielt have konsekvenser for dybvandsdan-
nelsen og dermed pavirke de globale havstromme (Schéfer et
al. 2001). En eendring i udbredelsen af havisen vil ogsa have
stor lokal betydning for de omréder, som i dag er isdeekket,
bl.a. fordi det vil reducere overfladelagets saltholdighed og
dermed forsteerke lagdelingen af vandsejlen samt varigheden
af primeerproducenternes vaekstsaeson, og dette vil igen pa-
virke grundlaget for det marine fodenet.

Grenland har traditionelt en meget teet tilknytning til
havet, da en stor del af befolkningen lever som jeegere og fan-
gere. Desuden stammer hovedparten af Grenlands eksport-
indteegter fra fiskeriet. I 2002 udgjorde eksporten af fisk, krebs-
dyr og bleddyr 92% af Grenlands samlede eksport (Anon.
2003). Klimatisk betingede eendringer af f.eks. isudbredelsen
har derfor ikke kun akademisk interesse, men kan pavirke den
gronlandske kultur, samfundsstruktur og det ekonomiske
grundlag radikalt. P4 nuveerende tidspunkt er kendskabet til
de marine fodekaeder, som er grundlaget for den vigtige mari-
ne produktion, relativt begreenset. For at kunne vurdere de
biologiske effekter af eventuelle klimazendringer er det vigtigt
at have en god grundbeskrivelse af de pelagiske okosystemer i
farvandene omkring Grenland. Desuden forudseetter en beere-
dygtig udnyttelse af havets ressourcer en grundleeggende for-
staelse af, hvordan det gkosystem fungerer, som er grundlaget
for produktionen af disse ressourcer.

4.2 Arktiske pelagiske fodekader

Tidligere har forskningen i arktiske fodekaeder i stor grad fo-
kuseret pa den klassiske fodekaede, neermere bestemt de store
Calanus-arters omseetning af kiselalger. Til trods for at beskri-
velsen af de mikrobielle dele af de pelagiske fedenet kom for
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Figur 26

A) Diskobugten ligger pa Grenlands
vestkyst. Hovedparten af mine under-
sogelser er foretaget fra Kebenhavns
Universitets Arktiske Station i Qeqger-
tarsuaq pa Disko B), pa en 300 m dyb
station i udkanten af bugten (x) C).
Foto: Torkel Gissel Nielsen.

30 ar siden (Pomeroy 1974), er det forst inden for de sidste ca.
10 ar, at de mindste planktonkomponenter er blevet undersogt
i arktiske marine gkosystemer. En af grundene hertil er formo-
dentlig ‘the cold water paradigm’ fremsat af Pomeroy og Dei-
bel i 1986. Ved undersegelser ud for Newfoundlands kyst viste
de, at den bakterielle aktivitet var meget lav under forarsop-
blomstringen. Tilsyneladende var bakterieproduktionen mere
haemmet af forarets lave vandtemperaturer end primeerpro-
duktionen var. De konkluderede saledes, at nar en mindre an-
del af primeerproduktionen bliver omsat af bakterier, ma en
storre del af primeaerproduktionen vaere direkte tilgeengelig for
vandlopper og bunddyr. Greibmeier et al. skrev ligeledes sa
sent som i 1995: ‘Microbial food webs operate at high latitudes,
but do not seem as quantitative important as in temperate ne-
ritic environments’. Dette er et typisk eksempel pd, at en for-
modentlig korrekt lokal iagttagelse gennem hyppige citeringer
er endt som en generel egenskab for arktiske pelagiske ekosy-
stemer. Siden er der dog sat spergsmalstegn ved den almene
gyldighed af ‘the cold-water paradigm’, f.eks. er temperaturen
under den arktiske forarsopblomstring ikke meget lavere end
temperaturen under fordrsopblomstringen i tempererede om-
rader, hvor der normalt finder en stor mikrobiel aktivitet sted
(Nielsen & Richardson 1989, [15]).

Lanceringen af ‘the cold water paradigm’” har uden tvivl
veeret en vigtig arsag til den ringe forskningsindsats i de arkti-
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ske mikrobielle fadekaeder. Det kan i denne forbindelse undre,
at observationerne af aktive mikrobielle systemer ved Antark-
tis siden 1980’erne (f.eks. Fuhrman & Azam 1980) ikke har fort
til mere forskning i arktiske omrader. I visse tilfeelde har de
samme forskningsskibe om vinteren undersggt mikrobielle
processer i Antarktis, sejlet til Europa, skiftet beseetning, for
derefter at sejle nordpa og undersoge de Calanus-dominerede
fodekader om sommeren, uden at der har vaeret interesse for
de mindre komponenter i fedenettet.

Ovenstaende forenklede tilgang til de arktiske fodekee-
der inspirerede til vores undersegelser af planktonsystemet i
Diskobugten. Overordnet enskede vi at undersoge den pelagi-
ske fodekaede specielt med henblik pa at vurdere betydningen
af de mikrobielle dele af planktonfedekaeden.

Figur 27
4 3 Diskobugten llulissat Gletscheren (A) har stor be-
tydning for lagdelingen af vandsgjlen
Diskobugten er en 10.000 km? stor bugt p&4 Grenlands vest- i Diskobugten, da smeltevand fra glet-

scheren medvirker til en steerk lagde-
ling af overfladevandet i bugten (B). |
lebet af sommeren forsteerkes lagde-
lingen pa grund af opvarmningen af

kyst, ca. 300 km nord for polarcirklen (Figur 26). Bugten er
afgreenset mod Baffinbugten af Disko Banke, og bundforhol-
dene er meget varierede med render, hvor dybden nér ned til

600 m. Inderst i bugten udmunder en af den nordlige halv- de ferskvandspavirkede overflade lag
kugles mest produktive gletsjere, Ilulissat Isbree (Figur 27). (€). Modificeret efter Buch 2000.
Hydrografien i overfladelaget er meget pavirket af vejrfor- Foto: Torkel Gissel Nielsen.

holdene. Overfladevandet afkoles kraftigt om vinteren, og
konvektionen opblander vandsgjlen ned til 150 m. Normalt
er bugten isdaekket i 2-5 maneder hver vinter. I det tidlige forar
opvarmes overfladelaget, og lagdelingen forsteerkes yderlige-
re, ndr ferskvand fra de smeltende gletsjere tilfores overfladen.
Om sommeren bestar vandsgjlen af tre lag (Buch 2000), et 20-
30 m tykt ferskvandspévirket overfladelag, som opvarmes af
solen, et koldt mellemlag pa 100-150 meters tykkelse, som
stammer fra vinterkonvektionen af koldt overfladevand (Figur
28) og herunder igen et varmere lag (2°C), som formodentlig
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Figur 28

Dybdefordelingen af temperatur ud
for Qegertarsuaq juni 2001. Resterne
af det kolde vintervand ses mellem det
varme overfladelag og det relativt var-
me bundvand (Nielsen upubliceret).

stammer fra den sydfra kommende Vest-
gronlandske Strem. Det overordnede
stremningsmenster i bugten er pavirket
af den Vestgrenlandske Strom, som lo-
ber ind i den sydlige del af bugten og ef-
ter en cyklonisk (mod uret) cirkulation
forlader bugtens nordligste del.
Hovedparten af vores undersogel-
ser er foretaget med Arktisk Station
(Kebenhavns Universitet) som base pa
en 250-300 m dyb station i Diskobugten
17 19 21 23 ud for Qeqertarsuaq (Figur 26). Prove-
Juni, 2001 stationen er placeret centralt i den ren-
de, som forer overfladevandet ud af
bugten. De observerede udviklingsmenstre i planktonet ud
for Qeqertarsuaq antages saledes at repraesentere plankton-
udviklingen i selve bugten.

4.4 Arssuccessionen i Diskobugtens
pelagiske okosystem

4.4.1 Vinteren

Den helt store udfordring for planktonorganismerne i arkti-
ske havomrader som Diskobugten er vinteren med to méne-
ders polarmerke, langvarigt isdeekke og lav primeerproduk-
tion. De forskellige planktonorganismer har udviklet for-
skellige strategier til at komme igennem denne ugunstige
periode. De store flerdrige Calanus-arter har en livsstrategi,
som er tilpasset de store svingninger i udbudet af fode. Efter
at have lagt eeg i det tidlige forar, seder de sig fede under for-
arsopblomstringen for derefter allerede midt i juni at forlade
overfladelaget. De folgende 8-9 maneder tilbringer de i dvale
pa store dybder indtil neeste forar (Figur 29). De mindre
vandlopper (Acartia longiremis, Pseudocalanus spp., Microcalanus
spp., Oithona similis, Oncaea spp., Microsetella spp.) bliver der-
imod i de ovre vandlag igennem vinteren. Biomassen af plante-
og protozoplankton er meget lav (Figur 30), men bade Acartia,
Pseudocalanus og Microcalanus har et relativt bredt fodevalg og kan
bl.a. udnytte detritus og finde fode nok til at overleve vinte-
ren, indtil isalgerne vokser frem i det tidlige forar. Den rovle-
vende Oithona similis har et lavt stofskifte og kan overleve pa
de fa nauplier, som er til stede i overfladelaget gennem vinte-
ren. Sleegter som Oncaea og Microsetella lever primeert knyttet
til marin sne og har derfor adgang til forhejede fodekoncen-
trationer sammenlignet med de meget lave koncentrationer i
det omgivende vand.

En stor udfordring var at forstd, hvordan de hurtigt-
voksende protozoer overlever vinteren i Diskobugten. I for-
bindelsen med érstidsstudiet af ciliater og heterotrofe dino-
flagellater fandt vi et tyndt (<150 celler I"') men alligevel
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artsrigt protozosamfund i overfladelaget vinteren igennem
[12]. Det undrede os, da koncentrationen af potentiel fede i
flere maneder var langt under den laveste koncentration, der
kan opretholde organismerne, nar de dyrkes i laboratoriet. Vi
diskuterede flere mulige strategier for succesfuld overvin-
tring hos de pelagiske protozoer [12]: 1) de lever af fodekilder
tilfort sydfra med den Vestgrenlandske Strem, 2) de kommer
igennem vinteren ved at danne hvilesporer, 3) de overlever i
patches med forhgjet fodekoncentration eller 4) de overlever
ved at nedseette stofskiftet og sulter sig igennem vinteren.

Arktiske
pelagiske gkosystemer

Figur 29

A) Sammensatningen af vandloppe-
bestanden i Diskobugten fra maj 1996
til juni 1997 B) og dybdefordelingen af
de tre dominerende Calanus-arter (fra
Madsen et al. 2001). Nar Calanus er til-
stede i overfladelaget dominerer de
vandloppesamfundet.
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Den dybdeintegrerede biomasse af A)
planteplankton, B) ciliater og C) hetero-
trofe dinoflagellater, fra [12]. | modsaet-
ning til vandlopperne har protozoo-
plankton veekstrater af samme starrel-
sesorden som planteplanktonet, sa be-
standen kan fglge med og udvikles i
takt med forarsopblomstringen.

Den strategi vi fandt mest sandsynlig var, at protozo-
erne kommer gennem vinteren ved at sulte. Det underbyg-
gede vi med beregninger baseret pa laboratorieforseg og un-
der antagelse af, at ciliater kan nedseette deres stofskifte
markant, nar de sulter. Disse beregninger viste, at de domine-
rende protozoarter ved at reducere stofskiftet kunne sulte
(skrumpe) sig gennem vinteren. Denne hypotese understot-
tes af udviklingen i de gennemsnitlige cellestorrelser af cilia-
ten Laboea strobila og dinoflagellaten Gyrodinium spirale, der
reduceredes drastisk i lgbet af vinteren [12].

4.4.2 Foraret

Nar solen kommer tilbage i det tidlige forar, forhindrer havi-
sen lyset i at treenge ned til planktonalgerne. Efterhanden
som sneen smelter og isen bliver tyndere, udvikles der et
samfund af isalger pd undersiden af isen (Figur 31). Isalger-
nes bidrag til den arlige primaerproduktion er meget variabel
og primeert atheengigt af havisdaekkets tykkelse og varighed.
I april 1996 malte vi meget heje klorofylkoncentrationer i og
pa undersiden af isen, samt en meget hoj mikrobiel aktivitet
(Figur 31). Biomassen af isalger og det tilknyttede mikrobielle
fodenet fra is—vand skillefladen var flere storrelsesordner
storre end i den underliggende vandsejle (Figur 31). Som
neevnt er det pelagiske okosystem steerkt fodebegraenset frem
til forarsopblomstringen. De storste vandlopper vandrer helt
op pa undersiden af isen og greesser direkte pa isalgerne og
udnytter denne ressource frem til isens opbrud, hvor forars-
opblomstringen starter (Runge & Ingram 1991).

Sé snart isen bryder op begynder forarsopblomstrin-
gen og hele det pelagiske system at ‘kick- startes” (Figur 32).
Sammenhzengen mellem primerproduktionen i isen og for-
arsopblomstringen har veret diskuteret i litteraturen. Nogle
anser det for to adskilte algesamfund (Horner & Alexander
1972), mens andre mener, at isalgerne danner grundlag for
den pelagiske forarsopblomstring, nar isen bryder op og al-
gerne frigives til overfladelaget (Garrison & Buck 1985, Mi-
chel et al. 1993). I foraret 1996 undersegte vi overgangen fra
isdeekke til abent vand, og vi fandt ikke umiddelbart en sam-
menheaeng mellem artssammenseetningen af kiselalger i isen,
og hvilke arter som dominerede den efterfolgende forarsop-
blomstring. I dette tilfeelde drejede det sig derfor om to sepa-
rate samfund.

I modseetning til kystneere tempererede planktonsyste-
mer, hvor biomassen af vandlopper forst ndr sit seesonmaksi-
mum efter forarsopblomstringen, er hovedparten af den ark-
tiske vandloppebestand til stede i overfladelaget allerede for
isen bryder op og opblomstringen starter (Figur 29). De tre
dominerende Calanus-arter har forskellige livsstrategier, hvor
de to mindste arter vandrer op under isen og begynder at
leegge aeg allerede i marts-april, dvs. for forarsopblomstrin-
gen, Calanus glacialis forst og Calanus finmarchicus noget se-
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nere. Begge arter far energi til eegproduktionen fra lipider,
som de har oplagret det foregaende ar. Men samtidigt er de i
stand til at lokalisere og udnytte de hgje algekoncentrationer
i is-vand skillefladen og pa denne made forleenge segleg-
ningsperioden. Den storste Calanus-art, C. hyperboreus, leegger
sine ag pd store dybder fra december til lige for fordrsop-
blomstringen (Niehoff et al. 2002, Madsen et al. 2001), saledes
at de nyklaekkede nauplier er klar til at udnytte forarsop-
blomstringen.
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Figur 31

Nar lyset kommer tilbage i det tidlige
forar udvikles der et samfund af alger,
protozoer og metazoer i og pa under-
siden af isen. | maj 1996 undersogte vi
planktondynamikken i forbindelse med
isopbruddet i Diskobugten. Pa figuren
ses at der i overgangszonen fra is til
vand er en meget teet bestand af A)
kiselalger, og af de efterfolgende led i
fedekaeden, B) bakterier, C) heterotro-
fe dinoflagellaer og D) ciliater, der rea-
gerer pa den ggede fedemaengde.
Foto: Torkel Gissel Nielsen.
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Protozoerne reagerer pa for-
arsopblomstringen med umiddel-
bar veekst og veekstrater af samme

10.00 sterrelsesorden som kiselalgernes
7-30 [12]. Veeksten af protozoer begyn-

;:(5,2 der formodentlig i vandlaget lige

400 ynder isen, hvor planteplankton-
zgg koncentration er noget hojere end i
1.00 den underliggende vandsejle (Fi-
g;g gur 31). Det protozosamfund, der
025 udvikleside frie vandmasser sam-

000 men med forarsopblomstringen,

Figur 32

Dybdefordelingen af A) vandets mas-
sefylde kg m3 (+1000) og klorofyl kon-
centration og B) nitrat. Sa snart isen
bryder, starter forarsopblomstringen af
kiselalger, som hurtigt opbruger nitra-
ten i overfladelaget. Den gverste bla
bjeelke angiver isdaekket.

stammer fra selve vandsgjlen.

Hvis vejret er stille, er for-
arsopblomstringen af kiselalger
relativ kortvarig. Nitraten i over-
fladelaget opbruges hurtigt og
algerne synker mod bunden. Det
forste ar vi studerede planktonfe-
dekeeden i Diskobugten, 1992, ske-
te opbrudet af havisen sa sent som
i starten af juni [6] og vi fik lejlig-
hed til at folge afslutningen pa
forarsopblomstringen. Pa dette
tidspunkt var der trods lave temperaturer (0°C) hoj aktivitet i
bade den klassiske og den mikrobielle del af fodenettet. Dette
studie understregede den potentielle betydning af bakterier og
det mikrobielle fodenet selv ved lave temperaturer og domi-
nans af store kiselalger. Aktiviteten af bakterierne og deres re-
lative betydning var sammenlignelig med observationer fra
Nordseen [2] (Nielsen & Richardson 1989, Richardson et al.
1998) og Skagerrak [15]. En anden ny opdagelse var, at mikro-
protozoernes graesning af planteplankton var af samme stor-
relsesorden som det Calanus-dominerede vandloppesamfunds
graesning [6]. I modsetning til vandlopperne, som gennem
produktion af feekaliepiller accelererer udsynkningen fra den
fotiske zone, bidrager protozoerne til at en del af neeringssal-
tene tilbageholdes i den fotiske zone, til gavn for produktionen
i den efterfolgende neeringssaltbegraensede periode.

4.4.3 Sommeren

Sa snart isen bryder begynder solen at opvarme overfladela-
get [6]. Opvarmningen medferer desuden en afsmeltning af
ferskvand fra isbjergene, hvilket yderligere forsteerker lagde-
lingen i bugten (Figur 27). Efter forarsopblomstringen udvik-
les der i overfladelaget et diverst planteplanktonsamfund do-
mineret af mindre kiselalger og autotrofe flagellater [9]. Til
trods for at protozoerne vokser med maksimale vaekstrater
[10], ses en nedgang i biomassen af ciliater og heterotrofe dino-
flagellater i forhold til biomassen under forarsopblomstringen.
Forklaringen er, at vandloppebestanden nu er sterkt fodebe-



greenset, og at bade de voksne Calanus [11] og deres nauplier
(Turner et al. 2001) i stor udstreekning erneerer sig af protozoer.
De voksne samt de aeldste copepoditstadier af Calanus bliver i
overfladen indtil midt pa sommeren, hvorefter de vandrer til
overvintringsdybderne naer bunden. S& leenge Calanus er til
stede i den fotiske zone, er de tilsyneladende i stand til at kon-
trollere bestanden af de hurtigt voksende ciliater og dinoflagel-
later [10,13,14].

Nar de voksne Calanus forlader overfladelaget midt pa
sommeren, stiger biomassen af ciliater og dinoflagellater som
folge af det mindskede graesningstryk [14]. Mikroprotozoer-
ne dominerer nu, sammen med de sma vandloppearter og de
forskellige udviklingsstadier af Calanus, graesningen frem til
neeste fordr [13]. Den kortere dagsleengde og afkelingen af
overfladelaget i september-oktober starter konvektionen af
vandsgjlen, hvorved planktonet opblandes og vinteren for
alvor seetter ind.

Helt overordnet kan det konkluderes, at bakterier og
mikroprotozoer er centrale elementer i Diskobugtens pelagi-
ske fodenet. Bakterieplanktonet er specielt vigtigt i forbindelse
med forarsopblomstringen, da de optager det opleste organi-
ske stof som henholdsvis algerne taber (Bjornsen 1988) og som
tabes ved zooplanktons graesningsaktivitet [13] (Meller et al.
2003). Pa denne made holdes en del af forarsproduktionen in-
den for den fotiske zone til gavn for produktionen i den efter-
folgende lagdelte sommerperiode. Mikroprotozoerne har, ud-
over en central rolle som graessere pd planteplankton, ogsé en
veesentlig betydning som alternativ fodekilde for vandlopper-
ne [11] i perioden efter fordrsopblomstringen, hvor plante-
planktonbiomassen er lav og domineret af sma arter.

4.5 Reguleringen af udviklingen
i arktiske planktonsystemer

Den afgorende faktor for successionen i arktiske planktonsy-
stemer er varigheden, udbredelsen og tykkelsen af isdaekket.
Nar solen kommer tilbage i det tidlige forar, forhindrer et evt.
isdaekke lyset i at na det lysbegraensede planteplankton i det
neeringsrige overfladelag. En sammenstilling af alle kendte
malinger af primerproduktion og varigheden af isdeekket
(Rysgaard et al. 1999) viser en tydelig positiv sammenheeng
mellem den arlige pelagiske primeerproduktion og varighe-
den af den isfrie periode (Figur 33). En leengere periode med
abent vand vil ikke kun medfere en sterre primeerprodukti-
on, men ogsa mulighed for leengerevarende successioner og
udviklingen af mere komplekse fodenet [14].

Varigheden af isdeekket pavirker altsd successionen i
det pelagiske fodenet. I Diskobugten observerede vi, at Cala-
nus-bestandens forsvinden fra overfladelaget skabte ‘plads’
til, at protozoplankton og de mindre vandloppearter kunne
etablere sig og sta for den veaesentligste del af omseetningen
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Sammenhaengen mellem den arlige
primaerproduktion og isfrie maneder
(modificeret efter Rysgaard et al. 1999).
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Varigheden af isdeekket er af afgerende betydning for udviklingen og successionen i arktiske pelagiske gkosyste-
mer. De isbla bjaelker gverst pa figuren viser udbreddelsen af havisen. Figur A-D viser udviklingen i fjorden Young
Sund i Nordestgrenland pa baggrund af data fra 1996 og 1999. Nar isen bryder op midt pa sommeren er alle plank-
tonkomponenterne tilstede samtidigt, vandlopperne graesser forst primaert pa planteplankton derefter pa proto-
zooplankton og forbliver oppe i vandet til isen kommer igen. | Diskobugten (E-G) er varigheden af isdaekket kor-
tere og efter Calanus har forladt overfladelager udvikles der et sensommermaksimum af protozooer, som derefter
star for omsaetningen af planteplanktonnet.



efter midsommer (Figur 34). Et langvarigt

isdeekke, som pé Figur 34 er eksemplificeret 300
ved fjorden Young Sund i nordest Grenland,

medferte derimod, at Calanus dominerede om- 200k
saetningen i hele perioden med abent vand.

Forst som graessere pa planteplankton og

derefter pa protozobestanden som de holder 100
nede (Rysgaard ef al. 1999, Nielsen et al. un-

der trykning) indtil lyset igen forsvinder og 0
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Samtlige mine undersogelser tyder pa, roor
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rende i systemer, hvor der er perioder med AN
lav preedation fra vandlopperne [14]. Enten 50 S
fordi vandlopperne har forladt den fotiske
zone i sensommeren [11,15], eller fordi be- 251
standen af vandlopper er fodemeettet med S ¢
planteplankton som f.eks. under forarsop- 0 ) LF B y | A 1 y 1 ) 1 ;oA s c; “,\]' ; J

blomstringen [4,5,11,15] eller under andre op-
blomstringer [4,5].

4.5.1 Isdekkets betydning for
planktonsuccessionen

Diskobugten ligger pa den sydlige graense for udbredelsen af
havisen, og isdeekkets varighed er derfor meget variabel fra
ar til &r. Andringer i isdeekket er afgerende for successionen i
det pelagiske okosystem, da starten pa forarsopblomstringen
er betinget af, hvornér isen bryder op og planteplankton kan
vokse op. Som neevnt ovenfor overvintrer de store domine-
rende Calanus-arter ved bunden pa store dybder. Tilsynela-
dende vender hovedparten af Calanus-bestanden tilbage til
overfladen pa samme tidspunkt ar efter ar, uathengigt af
hvornar forarsopblomstringen begynder. Hvad der udleser
vandringen mod overfladen er ikke kendt. Nar Calanus ikke
afstemmer sin ankomst til overfladelaget efter isdeekket vil et
tidligt opbrud af havisen medfere et ‘mismatch” mellem for-
arsopblomstringen og vandloppebestanden (A.S. Hansen et
al. 2003). Et sddant ‘mismatch” mellem vandlopperne og de-
res fode kan have store konsekvenser for successionen i det
pelagiske fodenet og rekrutteringen af fisk og rejer. I A.S.

Figur 35

Betydningen af varigheden af isdeekket
i Diskobugten for successionen i plank-
ton blev undersegt vha. en model. Mo-
delresultater fra 1998 isdeekket, intet
isdeekke og langvarigt isdeekke. A) bio-
masse af kiselalger, B) mikroprotozoo-
plankton biomasse og C) Calanus-bio-
masse. Fra A.S. Hansen et al. 2003.
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Hansen et al. (2003) beregnede vi udfaldet af forskellige reali-
stiske scenarier: 1) intet isdeekke, det vil sige, at forarsopblom-
stringen starter nar lyset kommer, 2) et langvarigt isdaekke
med opbrud primo juni og 3) et ‘normalt ar’. Vores modelstu-
dier viste, ati ar uden havis vil vandlopperne "’komme for sent’
til forarsopblomstringen. Protozoerne reagerer derimod umid-
delbart pa forarsopblomstringen, da de befinder sig i overfla-
den, og de vil derfor sta for en veesentlig del af omsaetningen.
Ved vandloppernes ankomst er hovedparten af planteplank-
ton allerede omsat af protozoer eller bundfeeldet, og vandlop-
perne er henvist til at leve af den opbyggede biomasse af pro-
tozooplankton. Dvs,, til trods for en leengere produktionspe-
riode og hejere primaerproduktion, bliver vandloppernes
greesning direkte pa kiselalgerne mindre. Dette medferer en
mindre vandloppeproduktion og en mindre sedimentation af
feekalier. Konsekvensen er at en storre del af primeerproduktio-
nen bliver respireret op i det mikrobielle fedenet i overfladen
frem for at blive fort videre op gennem fodenettet eller til bun-
den som feekalier (Figur 35).

Disse modelbetragtninger er naturligvis generalisere-
de; f.eks. vil en del af Calanus-bestanden ankomme enten for
eller efter hovedbestanden og pa denne made ramme forars-
opblomstringen bedre og derfor have en sterre rekrutterings-
succes aret efter. Isscenarierne kan dog illustrere mulige konse-
kvenser for det pelagiske system i et omrdde som Diskobugten,
hvor varigheden af isdeekket er steerkt svingende og uforudsi-
geligt og derfor vanskeligt at tilpasse sig. Da de store Calanus-
arter er flerarige (Madsen et al. 2001), vil de kunne klare ar med
ringe succes, men hvis forholdene ofte skifter, vil det veere van-
skeligt for dem at tilpasse sig. Den vaesentligste okologiske
konsekvens af den eendrede havisudbredelse vil formodentlig
veere, at fedegrundlaget (nauplieproduktionen) for fiskelar-
verne i ar med ‘mismatch” mellem forarsopblomstringen og
vandloppernes ankomst vil veere ringere. Dvs. at eendringer i
isdeekket potentielt kan fa konsekvenser for det gronlandske
fiskeri og dermed landets okonomi.
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I troperne er den seesonmaessige variation i klimaet veesentlig
mindre end i arktiske og tempererede omrader. Den regel-
maessige solindstraling og den konstant heje temperatur ger,
at vandseijlen altid er kraftig lagdelt og planktonproduktio-
nen i overfladen steerkt naeringssaltbegreenset.

De tropiske have udger 42% af jordens samlede hav-
overflade (Longhurst & Pauly 1987), men alligevel er kend-
skabet til planktondynamikken vaesentlig mindre end ved he-
jere breddegrader. En raekke store internationale forsknings-
programmer har dog for nyligt undersegt planktondyna-
mikken i den akvatoriale del af Stillehavet (Chavez et al.
1996) og det Arabiske Hav (Krishnaswami & Nair 1996, Smith
2001) og herigennem oget vores viden om struktur og funk-
tion af tropiske gkosystemer betydeligt.

De vesentligste styrende faktorer for planktonproduk-
tionen i de tropiske oceaner er havstremmene og de periodiske
monsunvinde. Almindeligt kendte eksempler pa hejproduk-
tive tropiske okosystemer er opstremningsomraderne langs
vestkysten af hhv. Sydamerika, Afrika og Indien. Opstrem-
ningsomrdderne langs med Perus kyster er konstante (Walsh
1976), mens de ovrige er seesonbetingede og bl.a. styret af mon-
sunvindene. Grundleeggende sker der det, at koldt, nerings-
rigt bundvand drives op til overfladen (Fig 2B), hvor det er
grundlag for en hej primeerproduktion, som hurtigt kanalise-
res op gennem en kort, linezer fodekaede.

I det Indiske Ocean er det hovedsageligt monsunen,
der styrer strukturen af vandsejlen over kontinentalsoklen.
Disse periodiske vinde er afgorende for opstremningen af
neeringsrigt bundvand langs med kontinentalsoklen og ky-
sterne, samt for opblandingen af de ovre vandlag. Vestkysten
af Thailand er underlagt to monsunperioder, Nordest- og
Sydvestmonsunen. Under Nordestmonsunen er vandsejlen
over kontinentalsoklen steerkt lagdelt, mens den eggede vind-
styrke under Sydestmonsunen medferer en opblanding af
vandet (Yesaki & Jantarapagdee 1981). Effekten af disse ocea-
nografiske sendringer pa planktondynamikken er ikke tidli-
gere undersogt i Andamanerhavet, og kendskabet til plank-
tondynamikken i den estlige del af det Indiske Ocean er i det
hele taget relativt begraenset.

I forbindelse med min deltagelse i et DANIDA-finansie-
ret dansk-thailandsk samarbejdsprojekt “The five-year (1996-
2001) scientific co-operation programme in connection with
the supply of a marine research vessel for PMBC” har vi sam-
men med en forskergruppe fra Phuket Marinbiologiske Center
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Figur 36

Det undersggte stationsnet i Andama-
nerhavet ud for det sydvestlige Thai-
land. Transekterne fra syd til nord er
hhv. 1, I og TII.
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undersggt den rumlige og seesonmeessige variation i plank-
tondynamikken i Andamanerhavet [18,19,20]. Andamanerha-
vet er et delbassin af det Indiske Ocean, afgreenset af den ma-
laysiske halve mod ost og egrupperne Andamanerne og
Nicobarene mod vest (Figur 36).

Planktonforskningen i Andamanerhavet har traditio-
nelt veeret taksonomisk og fokuseret pa de kystneere omrader.
De fa eksisterende undersogelser af primeerproduktionen
ved kontinentalsokkelskraenten har antydet, at omradet har
en meget hgj produktion (Wium-Andersen 1977, Yesaki &
Jantarapagdee 1981, Kiorboe et al. 1991). Disse observationer,
kombineret med lokale fiskeres og biologers observationer af
store koncentrationer af pelagiske fisk, blaeksprutter og delfi-
ner, dannede udgangspunkt for projektets centrale formal: at
undersege om kontinentalsokkelskreenten var et omrade
med forhejet primeer- og sekundeerproduktion, og derfor et
omrade hvor fiskeriindsatsen kunne udbygges. Det nye skib
Chakratong Tongyai, som er fuldt udrustet til oceanografisk
arbejde, gav mulighed for at udvide det tidligere undersogel-
sesomrade ganske vaesentligt og bl.a. undersege planktonfe-
dekeeden omkring kontinentalsokkelskraenten.

Med udgangspunkt i [18,19,20] vil jeg i det folgende
beskrive og diskutere den tidsmaessige og rumlige variation i
Andamanerhavets pelagiske fodenet. Arbejdet har veeret
koncentreret omkring en reekke togter. I 1996 og 1997 var der
to arlige 14-dages togter. Formélet med disse var, at under-
soge fodenettets struktur og produktivitet fra de lavvandede



kystomrade hen over kontinentalsoklen til de dybere omra-
der uden for kontinentalsokkelskreenten (Figur 36). Desuden
undersogte vi forskelle mellem de to mest ekstreme arstider:
1) den torre Nordestmonsun, ‘turistseesonen’, fra januar til
maj praeget af torre vinde fra land og 2) den vade, stormfulde
Sydvestmonsunperiode fra august til november domineret af
fugtige vinde fra havet.

5.1 Sasonvariation

De seesonmeessige svingninger i solindstraling og vindpa-
virkning, der medferer store og forudsigelige variationer i
planteplanktons sammensetning og biomasse i arktiske og
tempererede egne dret igennem, er relativt sma i troperne. I
[19] og Munk et al. (2004) var formélet at beskrive Andama-
nerhavets hydrografi og overordnede planktonstruktur, spe-
cielt med henblik pa at undersoge de seesonmzessige og hori-
sontale forskelle i planktonstrukturen og produktionen fra
kysten ud over kontinentalsokkelskreenten til en dybde af ca.
500 m (Figur 40).

Generelt er Andamanerhavet meget forskelligt fra for-
holdene i danske farvande. Koncentrationen af planteplankton
er lav og vandet er meget klart og lyset treenger neesten 100 m
ned ved kontinentalsoklen. Pa grund af den steerke solindstra-
ling er vandsgjlen meget kraftig temperaturlagdelt. Denne
lagdeling bevirker, at der er en ringe udveksling af vand mel-
lem overfladelaget og det neeringsrige bundvand [18]. Som
folge heraf er planktonsamfundet i overfladevandet steerkt
neeringssaltbegraenset [18]. De hojeste klorofyl a koncentrati-
oner findes i og omkring skillefladen, hvor planteplankton
far tilfert lys ovenfra og neeringssalte fra undersiden af skil-
lefladen (Figur 37).

Et meget karakteristisk oceanografisk feenomen i Anda-
manerhavet er de interne bglger. Interne belger — eller solitons
— er bolger under havoverfladen som typisk findes i forbin-
delse med skillefladen f.eks. nederst i det opblandede overfla-
delag, hvilket ogsd er tilfeeldet i Andamanerhavet, hvor man
finder verdens sterste interne belger (Osborne & Burch 1986).
De genereres ved egruppen Nicobarene pa den vestlige side af
Andamanerhavet, nar tidevandet presses igennem de lavvan-
dede streeder mellem gerne (Osborne 1990).

Den veesentligste forskel mellem de to arstider var, ud
over den dominerende vindretning, at stormfrekvensen, vind-
styrken og amplituden af den interne bolge er kraftigere under
Sydvestmonsunen end under Nordestmonsunen. Konsekven-
sen af den ogede vindstyrke var, at skillefladedybden eendre-
des fra 34 til 62 m i den vdde monsunperiode og at lagdelingen
over kontinentalsoklen blev sveekket. Umiddelbart havde vi
forventet en hojere planteplanktonbiomasse eller primeerpro-
duktion som folge af den egede vindblanding af neeringsrigt
bundvand op i overfladelaget, men der var hverken forskel

Tropiske |
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Figur 37

Dybdefordelingen af A) salt og tempe-
ratur, B) klorofyl a og nitrat, C) ciliater
og heterotrofe dinoflagellater og D)
vandlopper pa en 280 m dyb lokalitet
pa kontinentalsokkelskraenten syd for
Phuket.

Dybde, m
0~
Temperatur
L Salinitet
100 -
200
A
300 PR .

10 14 18 22 26 30
Temperatur, °C

Salinitet, psu

100

Klorofyl a Nitrat og nitrit

300 L L L B

0,3 0,4
Klorofyl a, pg I

10 14 18 22 26 30
NO,+NOs3, uM

Ciliater

100+

200
Dinoflagellater

00 . . . . L 1 C‘
00 02 04 06 08 10 12 1,4
103 celle I
0
100
Oithona spp.
2004 < & Oncaea spp.
Calanoide
300 . . L . L D‘
0 1000 2000 3000

Vandloppe m-3



56

Struktur og funktion af fodenettet
i havets frie vandmasser

Figur 38

Andamanerhavet rummer verdens stor-
ste interne belger med amplituder pa
op til 40 m [18]. Den interne bolge er
centreret i skillefladen, pa A ses dybde-
fordelingen af vandets saltholdighed,
temperatur og planteplanktonkoncen-
tration ved passagen af den interne
bolge. De storste amplitude ses ved
kontinentalsokkelskraenten (B og C). |
forbindelse med den kraftige storm-
frekvens under Sydvestmonsunen gges
amplituden af den interne bolge (B og
C). Fra [18].
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pa planteplanktonbiomasse eller -produktion imellem arsti-
derne [18]. Selv ikke over kontinentalsokkelskraenten, hvor
amplituden af den interne belge var sterst, var der nogen
malbar foregelse af primeerproduktionen. Det eneste omrade
med en forhejet biomasse var i forbindelse med fronten midt
pa kontinentalsoklen (60-70 m dybde), hvor skillefladen ram-
mer bunden og salt, neeringsrigt bundvand blev tilfort den
fotiske zone [18].

I forbindelse med en serie af manedlige togter fra 1998
til 1999 observerede vi, at opblandingen af overfladelaget og
eroderingen af skillefladen skete relativt hurtigt i forbindelse
med den ogede vindstyrke i maj-juni. Denne opblanding til-
forer en stor meengde nitrat til det kveelstofbegraensede plan-
teplankton i overfladelaget. Ved hjelp af mikrokosmos-for-
sog undersogte vi, hvordan planktonsamfundet reagerede pa
en tilforsel af kveelstof (PJ. Hansen & T.G. Nielsen upubl.).
Det kveelstofbegreensede plankton reagerede omgaende, og
primeerproduktionen blev fort op gennem det mikrobielle
fodenet. Vi formoder derfor, at der i forbindelse med de forste
kraftige monsunstorme finder episodiske planktonopblom-
stringer sted. Sddanne blev dog ikke registreret under vores
togter. Den potentielle ‘nye primeerproduktion’, som den til-
forte og opblandede maengde kvelstof kunne give anledning
til, var ca. 62 g C m?, hvilket er et veesentligt bidrag til rspro-
duktionen, som vi har estimeret til 229 g C m=2.

5.2 Betydningen af den interne bolge
for omradets produktivitet

I forbindelse med vores togter havde vi ikke det nedvendige
udstyr til at beskrive den interne bolge tilbundsgaende. Men
under et af togterne (SW-96) forsegte vi at illustrere dynamik-
ken af belgerne langs med transekterne ved hjelp af tempera-
turloggere udhaengt i skillefladen. Bglgen var primeert synlig
fra kystfronten (60 m dybde) og udad. Ifelge Osborne (1990)
genereres bolgepakkerne hver 12.4 time. Bolgefrekvensen var
ikke umiddelbart korreleret med tidevandets cyklus, men var
mere eller mindre kontinuert. Langs med transekterne obser-
verede vi den kraftigste belgeaktivitet pa de 250 til 350 m dyb-
destationer pa kontinentalsokkelskreenten (Figur 38). Som
neevnt ovenfor var der ingen sammenhaeng mellem de storste
amplituder pa kontinentalsokkelskreenten og omradets pro-
duktivitet. Tilsyneladende er lagdelingen af vandsejlen sa
kraftig, at den ikke brydes til trods for den kraftige bolgeakti-
vitet. Mindre tilfersler af neeringssalte pa tveers af skillefladen
forarsaget af smaskala-turbulens vil hurtigt blive optaget og
omsat, og er derfor ikke malbare med de anvendte teknikker.
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Figur 39
5 3 D bd o g . 1 k Dybdefordelingen af klorofyl a i for-
. y evarlatlon 1 P an ton' hold til vandets massefylde langs med
Samfundet transekt II under A) Nordastmonsunen

. . . og B) Sydvestmonsunen. P& grund af
I Andamanerhavet findes den hojeste koncentration af kloro- de kraftige vinde under Sydvestmon-

fyli forbindelse med skillefladen (Figur 39). Pa alle de under- sunen blandes overfladelaget dybere
sogte lagdelte stationer fra kontinentalsokkelfronten og udad ned, skillefladedybden flytter sig fra
var der 2-3 gange hojere klorofylkoncentration i skillefladen ca. 30 til 60 m’s dybde. Fra [18].

end i overfladelaget. Man ville altsa umiddelbart forvente en

hgjere planteplanktonbiomasse og heterotrof aktivitet i dette

lag. Men den karakteristiske dybdefordeling af klorofyl a

skyldes imidlertid udelukkende fotoakklimatisering, dvs. at

planteplanktonet i skillefladen opbygger relativt mere kloro-

fyl per celle end bestanden i overfladelaget for at kompensere

for den lave lysmeengde i skillefladen. Generelt var kulstof :

klorofyl a forholdet saledes ca. 2,5 gange lavere i skillefladen

end i overfladen [18]. Samtidig var biomassen af bakterier,

heterotrofe nanoflagellater, ciliater og heterotrofe dinoflagel-

later identisk i overfladen og i skillefladen, selv om der var

forhejede koncentrationer af klorofyl a i skillefladen [18].

5.4 Strukturen af Andamanerhavets
pelagiske fodekaede

Som i andre neeringsfattige tropiske gkosystemer er plante-
planktonet i Andamanerhavet domineret af pikoplankton,
dvs. organismer der er mindre end 2 pm [18,20]. Denne frak-
tion udgjorde ca. 75% af biomassen af primeerproducenter pa
begge arstider [18]. Specielt cyanobakterierne udgjorde et
karakteristisk element af planteplanktonet, og dominede sa-
ledes bade den mindste fraktion (< 2 pum) (Synechococcus) og
den storste fraktion (> 20 pm) (Trichodesmium). Som diskute-
ret ovenfor ma den vindgenererede opblanding af vandsejlen
ved starten af Sydvestmonsunen og tilfersel af kvaelstof fra
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bundlaget medfere sendringer i planteplanktonsamfundet.
Dette stottes af den markante opvaekst af kiselalger som vi
observerede i vores neringssaltberigede mikrokosmos-eks-
perimenter (PJ. Hansen & T.G. Nielsen upubl.). Under vores
togter i august var der imidlertid ingen signifikante sendrin-
ger i den taksonomiske eller storrelsesmeessige sammenseet-
ning af planteplankton i forhold til Nordestmonsun-perioden
(J.B. Ostergaard et al. upubl.) .

Som i tempererede og arktiske omrdder afheenger
strukturen af fodenettets heterotrofe del af primaerproducen-
ternes storrelsessammenseetning. De smd primerproducen-
ters dominans i Andamanerhavet giver saledes de heterotrofe
nanoflagellater og ciliaterne en meget central rolle i fodenet-
tet, da de i modseetning til vandlopperne kan udnytte pikoal-
gerne direkte (Hansen et al. 1994). Protozoernes greaesning er
som forventet generelt hgjere end vandloppernes [19], men
da vandlopperne i stor udstraekning eseder af ciliaterne bliver
primeerproduktionen alligevel gjort tilgeengelig for vandlop-
perne [20]. Protozobiomassen domineredes af negne oligotri-
che ciliater (Strombidium, Tontonnia, Leegaardiella, Strobilidium
og Mesodinium) sammen med de negne heterotrofe dinofla-
gellater (Gymnodinium, Gyrodinium og Amphidinium). Husbee-
rende ciliater og pansrede dinoflagellater var generelt mindre
hyppige, men i vores mikrokosmos-eksperimenter, hvor det
storre zooplankton var fjernet og neeringssalte tilsat, var der
en betydelig opveekst af disse to grupper af protozoer, hvilket
antyder at netop disse grupper bliver kraftigt greesset af
vandlopperne (PJ. Hansen & T.G. Nielsen upubl.).

De fleste ciliat-arter er filtratorer og kan udnytte de sma
primeerproducenter direkte, hvorimod de heterotrofe dinofla-
gellater er rovdyr som foretraekker bytte af samme storrelse
som dem selv (B. Hansen et al. 1994). Det var derfor overra-
skende at erfare, at en meget stor del af protozobiomassen i
Andamanerhavet netop bestod af relativt store heterotrofe di-
noflagellater som f.eks. Gyrodinium spirale [18,19,20]. Disse fin-
des ellers typisk i forbindelse med opblomstringer af store
planteplanktonceller (Smetacek 1981, PJ. Hansen 1991,
[10,12,15]). Da Gyrodinium spirale ikke kan fange meget sma
primeerproducenter, ma de leve af ciliater og andre dinoflagel-
later samt det sterre planteplankton, som er til stede. Sammen-
ligner man Andamanerhavet med de tempererede og arktiske
okosystemer, er der altsa skudt et ekstra led ind i fedekeeden
for primeerproduktionen nar frem til vandlopperne. Dette van-
skeliggjorde vores forseg pa at male vaeksten af protozoer ved
storrelsesfraktionerings-metoden, da filtrering ikke kunne ad-
skille ciliaterne fra deres formodentlig veesentligste preedato-
rer, de store heterotrofe dinoflagellater. Graesning og vaekst af
de tropiske protozoer er derfor beregnet med empiriske sam-
menhaenge fra litteraturen (PJ. Hansen et al. 1997).

Biomassen og den relative sammenseetning af protozo-
planktonsamfundet var identisk pa de to arstider og varierede
ikke fra kysten og ud over kontinentalsokkelskraenten [18].



Generelt var bestanden af protozoplankton steerkt fedebe-
greenset. I forbindelse med vores mikrokosmos-eksperimen-
ter sa vi, at protozoplanktonet kan reagere hurtigt nar der
bliver mere fode (P.J. Hansen & T.G. Nielsen upubl.). Folgelig
burde omrader med foreget produktion have en hgjere bio-
masse eller alternativt en hejere omseetning af protozoerne.
Det var ikke tilfeeldet under hovedtogterne [18], men i forbin-
delse med et togt syd for Phuket, hvor vi kom teettere pa af-
stremningen fra mangroven [20], observerede vi en ca. fem
gange hojere biomasse af ciliater og heterotrofe dinoflagella-
ter pa de helt kystneere og mere neeringsrige stationer, hvor
koncentrationen af planteplankton var hejere [20].

Generelt er storrelsessammenszetningen og biomassen
af protozosamfundet atheengig af maengden og sammenseet-
ningen af planteplanktonet samt af vandloppernes graesning.
Vandloppebestanden er tilsyneladende i stand til at graesse
den daglige produktion af protozoer [19,20]. Vores mikrokos-
mos-eksperimenter, hvor vandlopperne var fjernet, viste, at
en neaeringstilforsel resulterede i en hurtig foregelse af bestan-
den af ciliater og dinoflagellater. Omvendt illustrerer den
meget ringe tilveekst af protozoerne i eksperimenter uden
tilseetning af neeringssalte, at de storre greessere var vigtige
for at remineralisere de neeringssalte, der var nedvendige for
at holde den pelagiske produktion i gang (PJ Hansen & T.G.
Nielsen, upubl.).

5.5 Mesozooplankton

Sammenlignet med arktiske og tempererede havomrader,
hvor 4-6 arter af vandlopper udger hovedparten af biomas-
sen, er artsdiversiteten langt hojere i tropiske havomrader
som Andamanerhavet. Ud for Phuket er der eksempelvis ca.
150 arter af pelagiske vandlopper i et enkelt nettraek (Suwan-
rumpha 1980).

Tidligere indsamlinger af vandlopperne i Andamaner-
havet har veeret foretaget med relativt stormaskede 200-um
net og har derfor primeert fokuseret pa de storste calanoide
arter. Med vores undersogelser ved hjelp af et 50-um net
[19,20] har vi dokumenteret, at man hidtil har undervurderet
biomassen af vandlopper pa grund af det meget store bidrag
fra de sma arter. Feks. udger de cyclopoide (f.eks. Oithona
spp.) og poecilostomatoide (f.eks. Oncaea spp.) vandlopper
halvdelen af antallet og ca. 25% af den samlede vandloppe-
biomasse [19,20]. Vi fandt hverken seesonmzessige eller rum-
lige forskelle i biomassen eller den taksonomiske sammen-
seetning af vandloppesamfundet under hovedtogtet [19].
Men pa transektet syd for Phuket fandt vi, som for protozo-
erne, hojere biomasse og produktion af vandlopper i det
kystneere, neeringsrige vand [20]. Den meget lille variation
bade i vandloppebiomassen og i maengden af deres poten-
tielle fode vanskeliggor en analyse af ssmmenhzenge imellem
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de forskellige trofiske niveauer ud fra korrelationsanalyser.
Dette er vaesentligt nemmere i arktiske [14] og tempererede
[4] havomrader, hvor variationen i de styrende fysiske og
kemiske parametre og forekomsten af de forskellige organis-
megrupper er meget storre. En konstant biomasse er dog ikke
nedvendigvis ensbetydende med en konstant produktion, og
der kunne teoretisk set veere horisontale forskelle i vandlop-
pernes produktion i Andamanerhavet.

Da vandloppesamfundet var steerkt fedebegraenset
[19,20], forventede vi umiddelbart at finde en hojere grees-
ning og egproduktion i omrader, hvor kveelstof blev tilfort
og primeerproduktionen stimuleret. ZAgproduktionen hos
sma calanoide vandlopper er nemlig en folsom parameter,
som eendres umiddelbart, hvis fedegrundlaget sendres (Te-
ster & Turner 1990). Langs transekterne sammenlignede vi
produktionsforholdene hos syv neglearter af vandlopper,
som vi kunne genfinde pa alle stationerne og som repraesen-
terede de forskellige taksonomiske og funktionelle grupper
af det meget diverse vandloppesamfund. Det drejede sig om
fire fritgydende calanoide vandloppearter (Acartia australis,
Acrocalanus gibber, Centropages furcatus og Temora discaudata)
og tre segbeerende repraesentanter, den cyclopoide Oithona
plumifera, den poecilostomatoide Oncaea venusta og den cala-
noide Euchaeta marinella [19]. Til trods for en meget hoj rumlig
oplesning og den store variation i aktiviteten af den interne
belge, var der ingen signifikante forskelle i vandloppernes
@gproduktion mellem arstiderne eller pa langs af transek-
terne [19]. I forbindelsen med togtet syd for Phuket [20], hvor
et mere neeringsrigt omrade blev undersegt, fandt vi en tyde-
lig foregelse af eegproduktionen hos den fritgydende calano-
ide Acrocalanus gibber ved den hejere fedekoncentration in-
den for sokkelskreenten, mens der ingen aendringer var hos
de aegbeerende Oithona og Oncaea [20]. Dette illustrerer den
grundleeggende forskel mellem de to reproduktionsstrategi-
er, de fritgydende reagerer umiddelbart pa eendringer i fode-
udbudet, mens de aegbeerende, som leegger seg med storre
tidsintervaller, ikke reagerer [4,7,17,19].

5.6 Protozoers betydning for
vandloppernes produktion

Da det dominerende planteplankton ikke umiddelbart er til-
geengeligt for vandlopperne [18,19,20], har protozoerne i An-
damanerhavet en meget central rolle ved at gore primaerpro-
duktionen tilgeengelig for vandlopperne. Biomassen af cilia-
ter og heterotrofe dinoflagellater bidrager siledes med mere
end halvdelen af den potentielle vandloppefade [18,19,20].
En sammenligning af vandloppernes greesning, beregnet ud
fra den specifikke aegproduktion og produktionen af ciliater
og heterotrofe dinoflagellater [18], viste, at vandlopperne
potentielt kunne greesse hele den daglige produktion af mi-



kroprotozoer. Denne kobling undersogte vi nermere i en
reekke felt- og laboratorieeksperimenter [20]. Vi anvendte de
samme arter som i forbindelse med vores undersogelser af ceg-
produktionen. Forskellene i vandloppernes fedebiologi beted,
at der var store forskelle imellem arterne. Sterst forskel var
der mellem de undersogte calanoide vandlopper. Den carni-
vore Euchaeta marinella udnyttede kun protozoerne i ringe
grad. Hos de ovrige calanoide vandlopper, som alle kan fil-
trere vandet ved at danne en fodestrom, varierede betydnin-
gen af mikroprotozoer i kosten fra ca. 10% hos den svem-
mende filtrator, Temora, til ca. 50% hos ‘ambush feederne’
Acartia og Acrocalanus. Sterst betydning havde protozoerne
for Oithona og Oncaea arterne, som i modsaetning til de cala-
noide vandlopper ikke kan generere en fodestrem, og derfor
er afheengige af et hydrodynamisk signal fra byttet for at kun-
ne registrere og fange det. For alle disse vigtige sleegter kunne
graesningen pa protozoer daekke hele den malte segproduktion
[20]. P& baggrund af laboratorie- og feltdata estimerede vi, at
ca. 30% af vandloppeproduktionen deekkes af deres graesning
pa mikroprotozoerne [20], hvilket understreger betydningen af
dette trofiske bindeled.

Planktonsamfundet i Andamanerhavet er et meget
stabilt system, trods den dynamiske oceanografi og de store
saesonmaeessige variationer i stormfrekvensen. Det pelagiske
fodenet er karakteriseret af en lille rumlig og tidsmeessig va-
riation. Sammenlignet med de arktiske og tempererede oko-
systemer er strukturen og omseetningsvejene i det pelagiske
fodenet ogsa meget stabile over tid. Til trods for vores under-
sogelsers hoje rumlige oplesning pa tveers af den meget dy-
namiske kontinentalsokkelskraent, observerede vi ikke omra-
der med forhejet primeer- eller sekundeerproduktion pa
sokkelskreenten. Det eneste omrdde med forhgjet plankton-
produktion var ved kystfronten pa 60-70 m dybde, hvor nee-
ringsrigt bundvand blev tilfert overfladelaget (Figur 39).
Men den ekstra produktion var ikke mélbar pa de efterfol-
gende niveauer i fodenettet. Det planktoniske fodenet holder
altsd meget effektivt pa neeringssaltene, og tilforsel af sma
pulse af neeringssalte bliver hurtigt optaget af det naeringsbe-
greensede planteplankton og kanaliseret videre op gennem
det pelagiske fodenet. Resultaterne af vores undersogelser af
strukturen og produktionen af Andamanerhavets planktoni-
ske fodenet gjorde, at vi méatte forkaste hypotesen om en for-
hgjet planktonproduktion pa kontinentalsokkelskraenten.
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Pa grund af de meget sma primeaer pro-
ducenter er der mange led i fedekee-
den inden energien nar op til Guldma-
krellen.

Fotos: Ole Schou Hansen.

Vandlopper til aegproduktions eksperi-
menter indsamles i de overste 50 m af
vandsgjlen, hvorefter de hurtigt bringes
ind i laboratorier. Her udvaelges under
mikroskop et antal hunner som fordeles
i flasker med vand fra overfladen. Efter
10 timers inkubation filtreres indholdet
af flaskerne og antallet af hunner og
2eg teelles. Pa baggrund af kulstof ind-
holdet i hunnerne og de producerede
2eg kan den specifikke seg produktion
beregnes. Se afsnit 2.2.4 for yderligere
udvikling.

Foto: Suree Satapoomin
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Formalet med denne afhandling er at bidrage til forstaelsen
af strukturen og funktionen af havets pelagiske fodenet. Un-
dersogelserne har fokuseret pa tre forskellige havomrader: de
danske farvande, Diskobugten ved Vestgrenland og Anda-
manerhavet vest for Phuket i det sydlige Thailand. Disse
omrader repraesenterer qua deres geografiske position meget
forskellige okosystemer. Trods de &benbare forskelle i de
overordnede fysiske og kemiske forhold, som f.eks. lysregi-
me, temperatur og neeringsrigdom, er der alligevel slaende
ligheder med hensyn til hvordan planktonsamfundene er
sammensat og fungerer.

6.1 Betydningen af de forskellige
dele af fodenettet

Alle mine undersogelser af planktondynamikken har under-
streget det mikrobielle fodenets store betydning, og specielt
de encellede greessere, ciliater og heterotrofe dinoflagellaters
rolle i det pelagiske gkosystem. Selv i havomrader og i perio-
der, hvor man traditionelt har antaget, at den klassiske fode-
keede og vandlopperne dominerer, som f.eks. Skagerrak,
Nordseen og Diskobugten, har det vist sig, at den mikrobielle
omsaetning og mikroprotozoerne har en meget central rolle.
De bidrager veesentligt til den heterotrofe biomasse (Figur
40A), men deres trofiske potentiale bliver yderligere under-
streget, hvis man sammenligner produktionsraterne af de
forskellige heterotrotrofe planktongrupper (Figur 40B).
Produktionen og sammensaetningen i det pelagiske fo-
denet er overordnet styret af forholdet mellem perioder med
hhv. ny og regenereret produktion, dvs. perioder med domi-
nans af sma eller store planteplanktonceller. Da vandloppernes
graesning og produktion er fodebegraenset i store dele af aret,
er perioder eller omrdder med ny-produktion og store plante-
planktonformer afgeorende for vandloppebestandens succes.
Imellem disse perioder eller uden for omrader med ny-pro-
duktion er vandlopperne ofte atheengige af, at mikroprotozo-
erne gor de sma primaerproducenter tilgeengelige for dem. Pa
den anden side kontrollerer vandlopperne derved protozo-
planktonbestandenes storrelse ved at graesse pa dem.
Imodseetning til vandlopperne var protozoernes veekst-
rater tilsyneladende ikke fodebegraensede i den produktive
del af aret i de undersogte arktiske og tempererede okosyste-
mer. | det neeringsfattige og steerkt lagdelte Andamanerhav
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Figur 40

Den gennemsnitlige sommerbiomasse
og produktion af planteplankton, bak-
terier, mikroprotozoer og vandlopper i
den fotiske zone i forskellige pelagiske
okosystemer. Blot ud fra den relative
fordeling af biomasser A) er det indly-
sende at bakterier og mikroprotozo-
erne har en central betydning i de frie
vandmasser. Hvis man sammenligner
produktionen B) bliver den potentielle
betydning af den mikrobielle del af
fodenettet endnu tydeligere, da de
hojere veekstrater af de encellede or-
ganismer her slar igennem. Data be-
regnet fra; Diskobugten [6], Young
Sound (Nielsen et al. indleveret), Gron-
landshavet (Moller et al. indleveret),
Nordseen [2], Skagerrak (Maar et al.
2004), Kattegat (Richardson & Chri-
stoffersen 1991, Hansen & Lokkegaard
1991, [4] og [5], £geeerhavet (Zervou-
daki et al. indleveret) og Andamaner-
havet [18, 19].
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var protozobestandens veekst derimod steerkt fodebegreenset,
og protozoerne lever ved meget lave fedekoncentrationer, der
er sammenlignelige med koncentrationerne af planteplankton
om vinteren i de mere neeringsrige nordlige systemer.

Langt sterstedelen af de forskellige omraders sekun-
deerproduktion er forbundet med episodiske heendelser af
ny-produktion, f.eks. forarsopblomstringerne, vindgenereret
produktion, fronter eller opstromningsomrader, hvor vaek-
sten af store planteplanktonceller favoriseres i det naeringsri-
ge vand. Traditionelt har man derfor fokuseret pa den aben-
barebetydning af den klassiske fedekeede i sédanne situationer.
I denne afhandling har jeg dokumenteret, at mikroprotozo-
erne, pa tveers af de undersogte planktonsystemer er de vig-
tigste graessere pa primeerproduktionen (Figur 40), specielt i
perioder eller omrader med ny-produktion, og dermed ogsa
pavist, at de er de vaesentligste sekundeerproducenter. Pa
grund af deres hurtige vaekst er mikroprotozoplanktons be-
standsdynamik teet forbundet til primeerproduktionen, og
bestandene kan, i modseetning til de relativt langsomt vok-
sende vandlopper, reagere numerisk og felge med plante-
planktonet. I perioder eller omrader (f.eks. naeringsfattige sy-
stemer), hvor de dominerende planteplanktonarter er sa sma, at
de ikke kan udnyttes direkte af vandlopperne, er protozoerne de



vaesentligste graessere pa primeerproducenterne og udger sam-
tidig en vigtig alternativ fedekilde for vandlopperne.

Alt i alt er mikroprotozoer specielt betydningsfulde i
systemer eller perioder, hvor der er lav preedation fra vand-
lopperne. Enten fordi de har forladt overfladelaget i sensom-
meren, eller fordi vandloppebestanden er fodemeettet, som
det ses under f.eks. forarsopblomstringen eller andre op-
blomstringer.

Den overordnede trofiske sammenseetning af det hete-
rotrofe plankton er tilsyneladende ens fra Andamanerhavet i
syd til havomraderne omkring Grenland i nord. Den relative
betydning af de forskellige trofiske niveauer varierer dog i tid
og rum inden for systemerne (Figur 41). Sammenseaetningen
er primeert styret af graden af ny-produktion og dermed bio-
massen og storrelsessammenseetningen af det planteplank-
ton, som driver produktionen.

Arktis Diskobugten

A === Planteplankton D
[ Herbivore (vandlopper)

Tempereret Kattegat
B

Tropisk
F

J F M A M J J A S O N D J F

Andamanerhavet

Sammentatn’d |65

Figur 41

Cushings generaliserede beskrivelse af
produktionscyklus af planteplankton
og herbivore (dvs. vandlopper) i A) Ark-
tis, B) tempererede og C) tropiske pela-
giske gkosystemer (modificeret fra Cus-
hing 1975). Hajre side af figuren viser
mit bud pa en opdateret beskrivelse
af plante-, mikroprotozoplankton og
vandlopper i D) Arktis, E) tempererede
og F) tropiske pelagiske skosystemer
baseret pa egne undersggelser. Den
vaesentligste eendring er tilstedeveerel-
sen af mikroprotozooerne. Pa grund af
deres hgje veekstrater kan de folge
udviklingen i planteplankton teet. | pe-
rioder eller omrader hvor vandloppe-
bestanden er lav eller vandloppernes
fodeoptagelse er meettet vokser mi-
kroprotozoerne op og bliver den vee-
sentligste graesser.

=== Planteplankton
—— Protozooplankton
[ Vandlopper
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Jeg haber, at jeg med denne disputats har bidraget til et
mere nuanceret syn pa sammensatningen af det pelagiske
fodenet. Helt overordnet er mikroprotozoerne og det mikro-
bielle fodenet af grundleeggende betydning for primeerpro-
duktionens skaebne i havet. Derfor ber den mikrobielle del af
havets fedenet, pa lige fod med vandlopperne, have en cen-
tral placering i den fremtidige forskning, monitering og mo-
dellering af havets pelagiske fodenet.
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Struktur og funktion af fodenettet i havets frie vandmasser

Torkel Gissel Nielsen

Denne afhandling er en syntese af 15 ars arbejde med strukturen og funktionen af fodenettet i
havets frie vandmasser. Undersegelserne har fokuseret pa tre forskellige havomrader: de danske
farvande, Diskobugten ved Vestgrenland og Andamanerhavet vest for Phuket i det sydlige Thai-
land. Disse omrader repraesenterer qua deres geografiske position meget forskellige gkosystemer.
Trods de abenbare forskelle i de overordnede fysiske og kemiske forhold, som f.eks. lysregime,
temperatur og naeringsrigdom, er der alligevel slaende ligheder med hensyn til hvordan plankton-
samfundene er sammensat og fungerer. Selv i havomrader og i perioder, hvor man traditionelt har
antaget, at den klassiske fedekaede og vandlopperne dominerer har alle mine undersogelser un-
derstreget det mikrobielle fodenets store betydning for omssetningen. Helt overordnet er mikro-
protozoerne og det mikrobielle fedenet af grundleeggende betydning for primeerproduktionens
skaebne i havet. Derfor ber den mikrobielle del af havets fadenet, pa lige fod med vandlopperne,
have en central placering i den fremtidige forskning, overvagning og modellering af havets pela-
giske fedenet.
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