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EUTROFIMODELL FOR INDRE OSLOFJORD
En modell for omsetning av organisk stoff og n@ringssalter
1 innelukkede fjorder med vertikal sjiktning.

Praktisk utprgving pd indre Oslofjord. NIVA-rapport Inr. 3112

Hovedrapport som ogsa presenterer modellen ved a vise resultater fra kjgringer,
sammenligne med observasjoner, og gi eksempler pa hvordan den kan belyse
virkningen av ytterligere tiltak mot forurensninger i indre Oslofjord.

Faglig beskrivelse av innholdet i modellen NIVA-rapport Inr. 3113

Her gis det en oversikt over hvordan bade fysiske, biologiske og kjemiske
prosesser er beskrevet matematisk i modellen, og hvilke faglige forutsetninger og
forenklinger som ligger til grunn.

EDB-teknisk beskrivelse og praktisk bruker-veiledning. NIVA-rapport Inr. 3114

Her beskrives hvordan modellen skal brukes rent teknisk og hva som mé gjgres
for & tilpasse modellen til andre fjordomrader. Det gis ogsa noe informasjon om
hvordan programmet er bygd opp, til veiledning for eventuell videre-utvikling.
Rapporten inneholder ogsa en beskrivelse av hvordan modellen er verifisert, dvs.
hva som er gjort for & bygge inn internkontroll og luke ut feil i programkoden og
sikre at EDB-programmet fungerer etter forutsetningene.

Fysiske prosesser. Litteraturstudium og dataanalyse. NIVA-rapport Inr. 3115

Her beskrives hvordan fysiske forhold behandles i modellen. Rapporten redegjgr
ogsé for hva modelleringen av fysiske forhold bygger pa av litteratur og data.

Fytoplankton-prosesser - et litteraturstudium. NIVA-rapport Inr. 3116

Denne rapporten beskriver bakgrunnen for modelleringen av de viktigste
fytoplankton-prosessene, spesielt nir det gjelder fotosyntese og neringsopptak, og
viser hvordan modellbeskrivelsen er utviklet.

Filtrering og vekst hos bldskjell som funksjon av miljgforhold.
NIVA-rapport Inr. 3117

Beskriver en feltundersgkelse som ble gjort i 1989 for 4 fa et biomasse-estimat, og
et litteraturstudium som har dannet grunnlag for delmodellen for bléskjell-
bestanden og dens betydning for omsetningen i fjorden.
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Forord

Denne rapporten inngdr som nr. 5 i en serie pd seks rapporter som
beskriver resultatet av et modellutviklings-prosjekt utfprt ved NIVA.
Prosjektet ble forst skissert i et programforsiag (Bjerkeng et. al. 1987) og
siden i et forprosjekt finansiert av NIVAs basisbevilgning (Bjerkeng et. al.
1988). Prosjektet er gjennomfgrt som et kombinert oppdrags- og
Jorskningsprosjekt. Miljgverndepartementet og Fagrddet for vann- og
avlgpsteknisk samarbeid i indre Oslofjord bevilget 1.5 mill. kr. hver, og
NIVA har skutt inn omtrent samme belgp av egne forskningsmidler, slik at
den totale rammen har vert omkring 4.5 mill kr. Oppdragsgiver og
kontrakipartner har veert Fylkesmannen i Oslo og Akershus, pd vegne av
de bevilgende instanser.

Denne rapporten beskriver et litteraturstudium som ble utfprt i 1988-89, i
startfasen av modellprosjektet. Den er derfor ikke a jour ndr det gjelder
den nyeste litteraturen.

Torbjprn Johnsen og Kjell Baalsrud har gjennomgdtt rapporten og gitt
mange verdifulle kommentarer og gode rdd ved sluttredigeringen, men
bare forfatteren er ansvarlig for gjenveerende feil og mangler.

Oslo 30.01.95

Birger Bjerkeng
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1. Innledning

Denne rapporten er en bakgrunnsrapport om fytoplankton som er laget i forbindelse med
utviklingen av en eutrofimodell for indre Oslofjord. Et viktig grunnlag for modellarbeidet er &
fa estimert de biomasser som gir stgrst produksjon eller konsum av organisk materiale, og fa
modellert dem som dynamiske elementer i den biologiske omsetningen knyttet til eutrofi-
tilstand. Fytoplankton star for storparten av produksjon av nytt organisk materiale, som er det
viktigste elementet i de problemer som er forbundet med eutrofiering eller overgjgdsling. Det
ble derfor tidlig i prosjektet gjort et litteraturstudium pa vekst og naringsstoffopptak hos
fytoplankton som grunnlag for en modellformulering. Resultatene er beskrevet i den
hervarende rapporten.

Rapporten redegjgr for endel forspksresultater og teoretiske beskrivelsesmater som finnes i
litteraturen, og som er valgt ut fordi de synes hensiktsmessige for formalet, som er 4 lede frem
til en dynamisk prosessbeskrivelse av neringsstoffopptak og vekst hos fytoplankton, pa en
noenlunde enkel matematisk form. Siktemalet har ikke vart & gi noen generell oversikt over
litteraturen om primarproduksjon.

2. Generell beskrivelse av fotosyntesen

Primarproduksjonen av biomasse i en fjord skjer ved fotosyntese i alger. I indre Oslofjord er
det planktonalger, her kalt fytoplankton (planteplankton) som stir for den vesentlige delen av
primarprodusentenes produksjon. Data innsamlet for dette prosjektet tyder pa at fastsittende
alger i strandsonen (tang og tare) bidrar forholdsvis lite til den totale prim&rproduksjonen (se
rapport 6 i denne serien). Likeledes betyr organisk stoff tilfgrt fra land, slik som organisk stoff
1 avlgpsvann, humus i vassdragene, 1gv, kvist, pollen m.m., lite i forhold til fytoplankton-
veksten.

Vi deler ofte levende vesener i to hovedgrupper: Produsenter og konsumenter. Produsentene
er plantene og noen mikroorganismer. Praktisk talt alt liv pa Jjorden er basert pa fotosyntesen.
Den bestéar av flere sammenkoblete trinn:

a. Den fotokjemiske prosess omdanner lysenergi til kjemisk energi. Klorofyllet i plantene
kan direkte nyttiggjgre seg rgdt lys med bglgelengder 600-700 nm. Ved siden av
Klorofyllet inneholder plantene ogsd andre pigmenter som kan ta imot lys av andre
bglgelengder og formidle energiopptaket via klorofyllet til kjemisk energi (Steemann-
Nielsen 1975).

Den fotokjemiske prosessen antas lite temperaturavhengig, den viktigste indre
reguleringsfaktor er organismenes innhold av klorofyll. Lyset vil bare trenge et stykke
ned i vannet. I kystsonen vil lys nok til plantevekst sjelden trenge dypere ned enn 20-
40 meter, og i fjorder ofte betydelig mindre, fordi vannet her har et stgrre innhold av
bade organiske og uorganiske partikler.

Utnyttelsen av lysenergi til fotosyntese varierer med bglgelengde for lyskvantene og
med den totale lysstyrke. Begge typer variasjon vil vere forskjellig hos de forskjellige
algearter. Nedtrengningen av lys i vannmassene varierer ogsa med bglgelengde. Ut fra
dette burde en egentlig beskrive lyset oppdelt i et bglgespekter, og se pé absorbsjon og
nedtrengning som funksjon av bglgelengde. I modellen er det pakrevet med
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forenklinger, og det er valgt & beskrive lysstyrke ved en enkelt variabel, som angir
samlet strilingsenergi av fotosyntetisk aktivt lys.

Det mest relevante mél pa lyset vil stort sett vere antall kvanter med bglgelengde
400-700nm (PAR=photoactive radiation), men data i eldre litteratur ser ofte ut til &
vere basert pa total lysenergi. For sollys og atmosferisk lys finnes omregnings-
konstanter mellom ulike mél pd lysstyrke. I et appendiks pa side 165 er det satt opp en
tabell med omregningsfaktorer mellom de vanligst benyttede enhetene.

b. Den kjemiske energien bruker planten til & omdanne karbondioksyd, CO,, og vann
H,O0, til sukkerstoffer under utskillelse av oksygen, O,. I dette trinnet er det en serie
med mellomprodukter og omsetningen styres av enzymzystemer. Hastigheten pé disse
prosessene er avhengig av temperatur.

c. Med sukkerstoffene, midlere sammensetning CH,0, som byggestener og energikilde
foregdr sd den egentlige veksten, dvs. ved tilfgrsel av en serie naringsstoffer
produserer planten alle de bestanddeler den bestér av, og derved blir det vekst. Blant
de mange naringsstoffer som en plante bestér av, kan nevnes: Nitrogen, fosfor, svovel,
magnesium, kalium, jern, natrium, og klor. For diatoméer er ogs4 silisium ngdvendig
for veksten, idet de har silikat-skall.

Veksten hos fytoplankton er i alt vesentlig ukjgnnet, og bestdr i at hver plante, eller celle,
deler seg i to. Fytoplankton i sjgvann vil ha rikelig tilgang pa de fleste nzringssoffer, bortsett
fra nitrogen og fosfor. I tillegg kan diatoméene ofte bli begrenset av silisium.

Nitrogen i sjgvann brukes fgrst og fremst i form av nitrat og ammonium, men andre former
for bundet nitrogen kan ogsé brukes. Fritt molekylart nitrogen fra luften er Igst i vannet, men
bare noen meget spesialiserte organismer kan omdanne det til bundet nitrogen. Nitrogen-
fikserende organismer betyr meget for nitrogenbalansen i jord og ferskvann, men regnes 4 ha
liten betydning i sjgvann. Nitrogenkomponentene i sjgen blir dels resirkulert gjennom livs-
prosessene, dels tilfgrt ved dypvannsoppstrgmminger, dels tilfgrt med vassdragene og direkte
utslipp fra land og ogsa tilfgrt fra luften via regn eller som partikkelavsetninger. Nitrogen kan
ogsé bli fort tilbake til luften som molekylert nitrogen eller nitrogenoksyder NOx.

Fosfor i sjgvann forekommer som fritt fosfat eller forbindelser av fosfat. Fosfat er mer reaktivt
enn nitrat og ammonium og vil i stgrre grad binde seg til partikler og sedimenter. Fosforet i
sjgen blir dels resirkulert gjennom livsprosessene, dels tilfgrt fra dypvannet ved
oppstrgmminger, og dels tilfgrt med vassdragene og direkte utslipp fra land.

Silisium i sjgvann forekommer som silisiumoksid, som forenklet kan beskrives SiO, (egentlig
Si(OH), i opplgst form ved vanlig pH i sjgvann). Silisium i sjgvann blir dels resirkulert, dels
tilfgrt fra dypvannet, og dels tilfgrt via vassdrag og utslipp fra land.

Hittil har man antatt at tilfgrsel av nitrogen og fosfor bestemmer hvor mye fytoplankton som
kan produseres totalt, mens tilfgrselen av silisium bestemmer hvor stor del av produksjonen
som kan vere diatoméer. Det skal imidlertid ikke utelukkes at andre nzringssalter, som f.eks.
jern, kan ha betydning.

Det er utfgrt mange analyser av plankton for 4 fastsld sammensetningen, mest kjent er meget
omhyggelig undersgkelser av marint plankton som ble publisert av Redfield et al. (1963) (se
ogsa Redfield 1958). De fastslo som midlere sammensetning av tgrrstoffet de verdiene som er
gjengitt i tabell 1.
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Tabell 1. Vanlig kjemisk sammensetning av fytoplankton, etter Redfield et al.

(1963).
Mol-forhold | Vektforhold
Oksygenbehov O 276 142.6
Karbon C 106 41
Nitrogen N 16 7.2
Fosfor P 1 1

Denne midlere sammensetning av fytoplankton er det tradisjonelle grunnlaget for beregninger
og biomassevurderinger i sjgen. Det er imidlertid viktig & minne om at dette bare ma betraktes
som gjennomsnittsverdier, og ikke er forholdstall som kan brukes for den enkelte algeart, eller
for alger som lever under spesielle forhold, f.eks. i eksperimentell sammenheng. Men
Redfield-forholdene viser omtrent hvilke tilfgrsler eller opptak av n@ringsstoffer et alge-
samfunn trenger under naturlige forhold for & vokse optimalt.

Hyvis tilgjengeligheten av nitrogen og fosfor har et annet forhold, vil det innvirke pa algenes
vekst og artsfordeling. Den enkelte algecelle kan tolerere et visst avvik, men blir avviket for
stort, stanser veksten. I s& fall kaller vi det neringsstoffet det er mangel pa for vekst-
begrensende eller en minimumsfaktor. Fjerner man f.eks. fosfor vil det kunne stanse alge-
veksten helt, selv om de andre vekstfaktorene er tilstede.

Veksten av en algekultur i batchforsgk, hvor utviklingen i et avgrenset vannvolum fglges etter
n&ringssalttilsetning, kan deles i tre faser:

1. En lagfase som gir en forsinket start

2. En eksponensiell fase hvor deling foregar med konstant relativ hastighet, slik at antall
celler gker med en konstant faktor over hver tidsenhet.

3. En fase hvor veksten avtar og tilslutt stopper.

Disse fasene er lette & observere ved algekulturforsgk, men vi vet lite om hvilken fase alger i
naturen befinner seg i. Mye taler for at de stort sett befinner seg i fase 3, men dels ogsé i fase
2. Det er lite sannsynlig at de ytre forhold i naturen kan endre seg sa fort at det oppstar en
lagfase (fase 1).

Veksten, som gjerne oppgis i vekstgking (delinger) pr. tidsenhet (pr. dag eller pr. time), er
karakteristisk for hver art og pavirket av lys, temperatur og n®ringstilgang.

Selve n®ringsstoffopptaket deler vi gjerne 1 to (ev. flere) trinn:
o Et fgrste trinn hvor neringsstoffet blir tatt opp av cellen, dvs. blir fjernet fra vannet.
o Etsiste trinn hvor nzringsstoffet blir brukt til vekst.

Grunnen til denne oppdelingen er ganske enkelt at forsgk ikke viser konstant forhold mellom
nzringsstoffopptak og vekst. Bade nitrogen og fosfor vil i et stagnert algesamfunn bli tatt opp
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raskt uten paviselig vekst, samtidig som algene deretter kan gjennomfgre flere delinger uten
ytterligere neeringsstoffopptak. Det er rimelig & tro at selve opptaket gjennom celleveggen inn
i cellen er en aktiv, biologisk styrt prosess, altsd ikke bare en fysisk diffusjon. Det overopptak
som registreres bade for nitrogen og fosfor, men i s@rlig grad for fosfor, kan vare en slags
adsobsjon til ytre cellevegg eller en aktiv transport. I siste tilfelle ma vi ogsa tenke oss en
mekanisme for utskillelse, lekkasje, av overflgdig neringsstoff. I modellen er det ikke
ngdvendig 4 ta hensyn til alle slike detaljer.

Algene i havet har over meget lange tidsrom utviklet seg og levet under meget nar konstante
ytre forhold. Fytoplankton som dominerer i &pent hav har som regel liten toleranse til
endringer i saltholdigheten, mens de som lever i fjorder og estuarer kan vokse under
varierende forhold dvs. bade i havvann og grader av brakkvann. Hver enkelt art har sine krav.
Lysforholdene varierer sterkt, og kan i det aller gverste vannlaget vere for sterkt og skade
algene. Mange alger har egenbevegelse og kan gjennomfgre vertikalvandringer pa flere meter
1 lgpet av dggnet, styrt av lyset. Algene har et varierende krav til temperatur og mange arter
kan utvise god vekst ned til temperaturer ner sjgvannets frysepunkt. Den enkelte art kan i
noen grad adaptere seg til de ytre forholdene, spesielt temperatur og saltholdighet.

Veksten vil forpvrig vere bestemt av nzringstilgangen, og den enkelte art vil gjerne
forekomme i stgrst mengde i de dyp hvor den finner den beste kombinasjon av ytre
vekstfaktorer.

Nearingsstoffene tas opp fra vannet hvor de foreligger som neringssalter. Opptak av
nzringssalter fra omgivende vann kan betraktes som egne prosesser. Opptaket begrenses av
lave konsentrasjoner i vannmassene omkring, og av hgye konsentrasjoner bundet i
organismene. Noe opptak kan skje i perioder uten vekst, for eksempel om natten, til bruk
under vekstperioder senere. Opptaket styrer indirekte veksten, gjennom det resulterende
innholdet av neringsstoff (N, P eller Si) i organismene. Dersom opptaket er vedvarende lavt,
vil det begrense veksten selv om det er rikelig med lys og optimal temperatur, mens et hgyt
opptak muligjgr stor tilvekst dersom lys- og temperaturforholdene er gode.

I fjorden varierer alle de ulike ytre begrensende faktorene: Lys, temperatur og tilgang pé
nzringssalter. P4 kort sikt, for organismer som har en gitt kjemisk sammensetning og
forhistorie, varierer fotosyntesehastigheten med fluktuasjoner i lys og temperatur. P§ litt
lengre sikt vil ogsd opptak og lagring av neringsstoffer regulere veksthastigheten, og
organismenes sammensetning vil da avspeile tilgang pd naringssalter fra vannmassene i
forhold til det behovet som finnes ut fra lys- og temperatur-forhold.

Selv om det er hgye konsentrasjoner av neringssalter i vannet, vil veksten vare begrenset av
algenes maksimale evne til 4 ta opp og omsette naringsstoffer. Denne begrensningen mé ses
som en egenskap ved algene, og ikke som en ytre begrensning. Algenes vekstevne vil da i
hovedsak vzre en funksjon av lys og temperatur, og i en slik situasjon sier vi at algene er lys-
eller temperatur-begrenset.

Det som kalles neringsstoffbegrensning, innebzrer at tilgangen pé neringssalter fra det ytre
miljp er sd lav at det hemmer veksten i forhold til hva som ville vare mulig med mer n&rings-
salter, under gitte lys- og temperaturforhold. Langvarig neringssaltbegrensning ma antas &
hemme dannelse av bade klorofyll og enzymer og andre bestanddeler av cellene, og vil derfor
begrense veksthastigheten i forhold til en situasjon med rikelig tilgang p& naringssalter,
uansett om det er lys eller temperatur som er viktigste ytre fysiske begrensende faktor.
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Primerproduksjonen styres altsé av et samspill av ulike begrensende faktorer og er preget av
ikke-lineere sammenhenger. Det er ngdvendig & se ogsa pd virkningen av lys og temperatur
for & kunne vurdere hvordan endringer av naringsstofftilfgrsler virker. I det fglgende
diskuteres derfor fgrst hvordan fotosyntesen varierer med lys og temperatur dersom algene har
god tilgang pd neringssalter i det ytre miljget. Deretter drgftes virkningen av begrensninger i
tilgangen pa naringssalter, bide sett isolert, dvs. under optimale lys- og temperaturforhold, og
i sammenheng med varierende lys og temperatur-begrensninger.

Ifglge Olsen og Jensen (1989) er det ingen generelle forskjeller mellom ferskvannsorganismer
og marine organismer i vekstkinetikk og neringsstoffopptak. Det er derfor brukt litteraturdata
béde for limnisk og marint miljg.

3. Ramme for beskrivelsen av primzerproduksjon i modell-
sammenheng

I denne rapporten beskrives fytoplankton-prosessene. Konsentrasjonen av levende
fytoplankton beskrives som en lokal tilstandsvariabel, dvs. som mengde pr. vannvolum, og
omsetning knyttet til primarproduksjonen og beiting beskrives ogsa pr. vannvolum.

Virkningen av vanntransportene pa konsentrasjonene er med i modellen, men behandles ikke i
denne rapporten. De fysiske transportmekanismene som er felles for alle komponentene i
modellen beskrives generelt i rapport 2 fra dette prosjektet, og mer i detalj i rapport 4 (se
innsiden av rapportforsiden).

Modellen skal oppsummere et biologisk mangfold i matematiske beskrivelser, og enhver
héndterbar beskrivelse av hva som styrer algevekst vil vare en grov forenkling. Her er det
forspkt valgt en beskrivelse som fanger opp det som skal studeres i modellen. Det er fgrst og
fremst virkningen av nzringsstofftilfgrsler som er sentral, spesielt fosfor og nitrogen i ulike
former. I denne sammenheng er imidlertid ogsé lys og temperatur viktig, fordi vekstprosessen
bestemmes av et samspill mellom de forskjellige begrensende faktorer.

Det er valgt & basere de biologiske deler av modellen pa en helt deterministisk matematisk
formulering. En kunne tenke seg & legge inn variasjoner med et tilfeldig preg (stokastiske
elementer), f.eks. ved 4 la modellparametre variere "tilfeldig" i tid for 4 kunne beskrive bedre
virkningen av variasjoner vi ikke greier & trekke inn i kausale sammenhenger, men det er ikke
gjort i den fgrste versjonen av modellen. Det vil rent teknisk vere enkelt 4 legge inn, men kan
gjgre modellen tyngre, og ogsé komplisere justering og tolkning av resultater. I fgrste versjon
av eutrofimodellen er slike "tilfeldige" elementer bare til en viss grad lagt inn i de ytre
drivende kreftene.

3.1. Oppdeling i delprosesser

Endring pr. tidsenhet av fytoplankton-konsentrasjonen i en gitt vannmasse er for det fgrste et
resultat av det vi kan kalle lokale prosesser, dvs. prosesser som foregir innenfor et lite
vannvolum sett isolert. Dette omfatter produksjon av ny biomasse ved celledeling og
fotosyntese og tap eller forbruk av biomasse ved respirasjon, lysing/"dgd"/ekskresjon og
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beiting ved zooplankton og blaskjell$. Den totale endringen over tid i eutrofimodellen er et
resultat av den totale effekten av de lokale prosessene og transporter som omfordeler bio-
masse mellom de ulike vannvolumene som inngér i modellen. Transportprosessene omfatter
nedsynkning gjennom vannet til dypere sjikt og netto advektiv og diffusiv transport med
vanntransporter fra andre sjikt og andre bassenger.

I denne rapporten skal vi drgfte de lokale prosessene som er knyttet bare til fytoplankton.
Beiting, nedsynkning og transport er ikke omtalt her.

3.2. Malestokk for algebiomasse

Konsentrasjon av fytoplankton kan angis pa flere forskjellige méter. Vanlig brukte enheter er
antall organismer (celler) pr. vannvolum, tgrrstoffvekt pr. vannvolum, eller mengde klorofyll
pr. vannvolum. Eutrofimodellen skal imidlertid beskrive totalbudsjetter for de viktigste
kjemiske komponentene; nitrogen, fosfor, organisk karbon og opplgst oksygen. Stgrrelsen pa
enkeltorganismene varierer mellom arter og med vekstbetingelser for en enkelt art, og ogsé
den kjemisk sammensetningen kan variere. Det mest hensiktsmessige er derfor & beskrive
bide mengde og kjemisk sammensetning av planktonpopulasjonen ved konsentrasjon pr.
vannvolum av de viktigste bestanddelene i planktonet. Celle-tall eller cellestgrrelser inngdr
altsd ikke i modellen.

Modellen har som fremste mal & beregne oksygenforbruket i dyplaget, og derfor er organisk
karbon og organisk bundet nitrogen de mest relevante mal p& biomasse, idet omsetningen av
disse to stoffene bestemmer oksygenomsetningen. Organisk karbon vil utgjgre en
dominerende og forholdsvis konstant andel av totalt organisk stoff, og er derfor ogsé et bra
mal pa partikkelinnhold i overflatelaget. Organisk karbon pr. vannvolum er derfor valgt
som det primzre mal pa biomasse i eutrofimodellen, det gjelder ogsa algebiomassen.

Siden modellen ogsa skal kunne si noe om den relative betydningen av nitrogen, fosfor og
silisium som vekstbegrensende stoff, er ogsa de to siste komponentene med i beskrivelsen.
Klorofyll er ogsd med i modellen, men mest som egenskap ved algebiomassen knyttet til
lysutnyttelsen og lysadaptering.

3.3. Hvordan primarproduksjon males

I batchkultur-forsgk ser en péd utviklingen over tid i et prgvevolum uten kontinuerlig
neringssalttilfgrsel og vannfornyelse. De brukes stort sett til korttidsforsgk for & undersgke
opptakshastighet eller veksthastighet under ulike forhold for en gitt kultur eller naturlig
populasjon. Ifglge Rhee (1980) er det ofte blitt brukt kunstig hgye konsentrasjoner for 3 fa
malbare resultater. Imidlertid er isotoper (**C, '°N, 32P) mye brukt som tracere, og da er det
mulig & ngye seg med s& sma mengder at en ikke endrer de naturlige forholdene merkbart.

§ Bléskjellbeitingen skjer selvsagt i strandsonen, og er derfor egentlig avhengig av horisontale transport-
prosesser, men i en horisontalintegrert modell, slik eutrofimodellen er, vil den opptre matematisk p4 samme
méte som en prosess som opptrer fordelt i vanmassene. Transportbegrensningene inngér da i parametrene i
modellen, se rapport 2.
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Forsgkstider mé veere forholdsvis korte for & unnga at forholdene endrer seg for mye i lgpet av
forsgket.

Vanligvis gjgres milingene med flere paralleller. Det tas prgver fra hver kultur ved en serie
tidspunkter, slik at en fir en kurve for opptatt mengde naringsstoff eller produsert mengde
organisk karbon som funksjon av tid. Opptaks- eller vekst-hastigheten ved tid 7 = 0 beregnes
ved & ekstrapolere helningen til starten av denne kurven som vist i figur 1.

dM/dt M
0.9
—o—  @kning pr. tidsenhet
0.8 venstre akse
(linezer skala)
" 100
0.7 ekstrapolert verdi —.—
.. fortid=0 Malt mengde M
0.6 -~ som funksjon av
) tid, hoyre akse,
vilkarlig enhet
0.5 (logaritmisk skala)
04 10
o3y T e o
0.2
0.1
0 1
0 2 4 6 8 10 12

t

Figur 1. Bestemmelse av veksthastighet eller opptakshastighet ved batch-forsgk.

Batch-forsgk kan ikke si lett brukes til & kartlegge mer kontinuerlig tilpasning til langsomt
varierende forhold, hvor en er nzrmere dynamisk likevekt, fordi en ikke oppnar noen vel-
definert stasjoner tilstand unntatt ved full stagnasjon i veksten. Ifglge Rhee (1980) kan
batch-forsgk dessuten gi villedende resultater nar det gjelder virkningen av n&rings-
tilsetninger, fordi en kan ha tidsforsinkede virkninger. Ved 4 bruke tilsetning av sm4 mengder
tracere, f.eks. '“C, kan en likevel studere uforstyrrende systemer i likevekt over kort tid.
Dersom en gnsker 4 se pa virkningen av stgrre patrykte endringer, f.eks. en stor gkning i
n@ringssaltkonsentrasjonen, er det antagelig begrenset hvor overfgrbare resultatene blir ti en
situasjon med stadig nye tilfgrsler og fluktuerende balanse mellom produksjon og
tapsprosesser.

Ved kjemostat- og turbidostat-forsgk reguleres gjennomstrgmning av et medium gjennom en
beholder slik at henholdsvis veksthastighet eller algetetthet holder seg nar en pa forhand valgt

verdi. Forsgkene kjgres som regel til likevektstilstand er innstilt, men det er ogs eksempel pa
studier som ser p4 transiente forlgp. (Droop 1975).

Denne typen forsgk er velegnet til 4 studere likevektstilstander, dvs. se pa tilpassede
populasjoner. Det vil som regel forekomme fluktuasjoner over tid, s& det er mer snakk om en
statistisk likevekt, men slike forsgk gir likevel forholdsvis veldefinerte og lett kontrollerbare
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forsgksbetingelser. Ved & variere nzringsstoffinnhold i vekstmediet, lys og temperatur, kan en
undersgke et stort spektrum av likevektstilstander. Ved sméd gjennomstrgmningshastigheter
blir situasjonen mer og mer lik et batch-forsgk, og det kan bli problematisk & bruke teorien.
Kjemostatforsgk er en meget krevende teknikk som setter store krav til eksperimentene og til
tolkning av resultatene. I den forbindelse ma en ta i betraktning at vekstbetingelsene i en
kjemostat er forskjellig fra dem algene har i det naturlige miljg. Ved forspk med naturlige
(blandede) samfunn vil artssammensetningen gjerne endre seg betydelig 1 lgpet av kort tid
(noen dager). Forsgkene kan bidra til 4 kartlegge mekanismer som gjgr seg gjeldende ogsa
under naturlige forhold, men en kan ikke uten videre vente at forsgkene skal gi et direkte bilde
av hvordan en algepopulasjon vil oppfgre seg under naturlige forhold.

Tolkning av kjemostat og turbidostatforsgk stgtter seg stort sett pa ligninger for dynamisk
likevekt, dvs. en situasjon hvor alle prosesser balanserer slik at konsentrasjoner eller mengder
holder seg konstante over tid. PA samme mate som for kjemiske reaksjoner kan det settes opp
differensialligninger for endring over tid som skal gjelde utenfor likevekt, men som under
konstante ytre forhold vil gi asymptotisk forlgp mot en likevekt, som kan bestemmes av
ligningene ved & sette alle 0x/dt=0, hvor x generelt star for mengder eller konsentrasjoner av
de komponenter som forbrukes eller produseres i prosessene. Kjemostater er som nevnt ogsa
brukt til & fglge tidsforlgp og studere tilpasningsprosesser, eller overgang mellom dynamisk
likevekt og stasjonar (stagnant) tilstand (se f.eks. Rhee 1980).

I naturen vil en generelt ikke ha stabile likevekter i egentlig forstand, det vil alltid vare
svingninger, tildels pd ganske kort tids- og rom-skala (Harris 1986). Det er derfor naturlig &
bruke differensialligningene fremfor beskrivelsene av likevekt i modeller som skal simulere
tidsforlgp. Det er ikke selvsagt at koeffisienter som er bestemt for dynamisk likevekt gjelder
ogsa for avvik fra likevekt. Det forutsetter at differensialligningene omfatter de endringer som
skjer ved tilpasningen. En dynamisk modell som inkluderer bade korttidsrespons og tilpasning
bgr kunne forklare bade batch-forsgk og likevektssituasjoner i kjemostat-forsgk.

Storskalaforsgk er ogsa endel brukt og kan gi bedre muligheter for & studere prosessene over
en viss tid under mer naturtro forhold, se bl.a. diskusjon i Erga et al. (1990).

De forskjellige forsgk som beskrives i litteraturen varierer med hensyn til hva som males:

Et mal som er mye brukt er assimilering av karbon, serlig i korttidsforsgk i batch-kulturer
eller in situ. Dette maler som regel brutto produksjonshastighet for ny biomasse, iallfall
dersom forsgkstiden er tilstrekkelig kort. *C-metoden méler mengden radioaktivt karbon tatt
opp i lgpet av en viss tid.

Hvis det brukes for lange inkuberingstider, kan det forstyrre resultatet fordi assimilert karbon
etterhvert vil resirkuleres pga. respirasjon. Hvis en kan fplge tidsforlgpet ved paralleller med
ulik inkuberingstid, kan en korrigere for det ved & modellere selve prosessen bedre, og derved
bestemme assimilasjonen sikrere.

En annen mate & registrere produksjon er & mdle oksygen-utvikling. Dette "maler
netto-produksjon for samlet biomasse = bruttoproduksjon - total respirasjon. Ved & bruke
kontroll-flasker uten produksjon (i mgrke), kan en male sékalt "mgrk" respirasjon separat, og
korrigere for det.
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Uansett hva som méles, har det veert oppgitt som rater pa ulike basis:
e - Produksjon pr. celle.
e Produksjon pr. klorofyllenhet.
¢ Som cellers doblingshastighet (antall doblinger pr. tidsenhet), enhet tid-!.

e Spesifikk veksthastighet, ogsa med enhet tid'!, ofte kalt eksponensiell
vekst-hastighet eller -rate.

Det som egner seg best i modellen, er det siste alternativet og da knyttet til assimilering av av
organisk karbon. Nar det gjelder prim@rproduksjonen, angir den spesifikke veksthastigheten
hvor mye organisk karbon som dannes pr. tidsenhet og pr. enhet organisk karbon som finnes i
cellene. Dette er hensiktsmessig fordi det er slike rater som faktisk inngéar i differensial-
ligningene i modell-formuleringen. Et generell ligning som illustrerer dette er vist nedenfor:

Her er C en mengde eller konsentrasjon som endrer seg over tid, og p er spesifikk vekst-
hastighet med enhet tid". Andre prosesser er bare antydet med +-- i denne ligningen. Grunnen
til at p ogsé kalles eksponensiell veksthastighet, er at mengden C har et eksponensielt forlgp
gitt ved

Ct)=C, - @

for tidsrom hvor p kan betraktes som konstant over tid og hvor veksten er den dominerende
prosessen.

Som nevnt ovenfor blir veksthastigheten i biologisk litteratur ofte angitt som doblings-
hastighet, dvs. som antall doblinger pr. tidsenhet. Dette er bare den eksponensielle vekstraten
uttrykt pd en annen mdte. Hvis vi angir doblingshastigheten (doblinger pr. tidsenhet) med
symbolet D,, er det et konstant forhold mellom de to matene & angi veksthastighet:

D, 1

—=——=1.443 3
L In2 )

Det er ikke uten videre mulig 4 regne om tilsvarende enkelt mellom spesifikk veksthastighet p
og produksjon oppgitt pr. celle eller pr. klorofyllenhet. Ved overgang fra en situasjon til en
annen, f.eks. fra god neringstilgang og eksponensiell vekst til neringsstoffbegrensning og
stagnasjon, vil cellenes kjemiske sammensetning og stgrrelse endre seg over tid. De ulike
métene 4 angi vekst kan da vise ulikt tidsforlgp, og kan ikke regnes om pé en enkel méte.

Nér det gjelder resultater som er tilgjengelig i litteraturen, vil en ofte mangle opplysninger
som kunne gjgre det mulig & regne om mellom ulike méter & oppgi veksthastighen. Dersom
veksthastigheten f.eks. er oppgitt som produksjon av organisk karbon pr. klorofyllenhet, kan
den ikke regnes om til spesifikk rate dersom en ikke kjenner forholdet mellom klorofyll og
organisk karbon i den algebiomassen det ble malt pa. Slike ting kan gjgre det vanskelig &
utnytte resultater fra litteraturen for & finne sammenhenger til bruk i modeller.



22

4. Lys- og temperaturbegrensning av primarproduksjon

I en cellekultur som har et bestemt innhold av pigmenter og enzymer og som har god tilgang
pa naringsstoffer, vil fotosyntesehastigheten pa kort sikt bare reguleres av svingninger i lys og
temperatur. Store reduksjoner i lysstyrken vil redusere fotosyntesen, og derved ogsé den totale
veksten, selv om de kjemiske prosessene som reguleres av temperatur i og for seg kunne ga
uendret. Veksten blir da lysbegrenset. Endringer av temperaturen ved uendret lysstyrke vil
endre hastigheten pa de biokjemiske vekstprosessene i cellene, og derved ogsd innvirke pa
hvor stor del av den potensielle fotosyntesen som kan utnyttes til vekst. Hvis lav temperatur
gjor at fotosyntesekapasiteten ikke kan utnyttes, sier vi at algene er temperaturbegrenset.

Pa lengre sikt ser det ut til at alge-cellene til en viss grad kan tilpasse seg endrete lys- og
temperaturforhold ved & endre sin biokjemiske sammensetning, spesielt ndr det gjelder
klorofyll. Ifglge Steeman-Nielsen (1975) skjer en slik tilpasning typisk over noen fa dager.
Langvarig reduksjon av lysstyrken i forhold til en tidligere situasjon, dvs. sterkere lys-
begrensning, kan etterhvert motvirkes av at forholdet mellom klorofyll og organisk karbon
gker, slik at vekstevnen som spesifikk rate (tid!) opprettholdes noenlunde ved den lavere
lysstyrken. Lave temperaturer kan medfgre kompenserende virkninger i retning av et hgyere
enzym-innhold, slik at nedgangen i maksimal vekstrate motvirkes. P4 den maten kan
tilpasningen bidra til at de relative mengder av klorofyll og enzymer varierer avhengig av
forholdet mellom lysstyrke og temperatur, pa en slik mate at det opprettholdes en noenlunde
balanse mellom lys- og temperaturbegrensning. Dette blir nermere drgftet nedenfor.

4.1. Virkning av endrede lys- og temperaturforhold pa kort sikt.

Steeman-Nielsen (1975) refererer data fra endel forsgk som viser hvordan algeceller i kultur
reagerer nar lys og temperatur endres i forhold til de betingelser kulturene er dyrket under.
Maélingene er gjort med '*C-metoden i batch-kulturer. Lysstyrken oppgis her for det meste
som kvanter-cm2s’!. Et typisk eksempel pé& slike kurver er vist i figur 2, gjengitt etter
Steeman-Nielsen (1975). Her er veksthastigheten vist som funksjon av lysstyrke for to
forskjellige algekulturer, dyrket ved lysstyrker hhv. 125 og 1250 uE-m2s’! (7.5-10%5 og 75-10%5
kvanter-cm?s1)8. Produksjonen er vist pd tre mater: pr. celle, pr. klorofyllenhet og pr.
tgrrvekt.

Ved svakt lys, dvs. langt under den lysstyrke algene er dyrket ved, varierer produksjonen
linezrt med lysstyrken, og produksjon pr. enhet klorofyll er den samme for begge kulturene
ved en gitt lysmengde. Veksten er her klart lysbegrenset. En sammenligning av figur 2. A og
B viser at den kulturen som er dyrket ved lav lysstyrke, inneholder mer klorofyll pr. celle.

§ Lysstyrke er oppgitt med mange ulike enheter i litteraturen. Noen er mal pa strilingsenergi, andre knytter seg
til antall fotoner eller lyskvanter, og noen er mer visuelt definert, knyttet til hvordan det menneskelige gye
oppfatter lys. Det mest relevante malet pa lys for dette formalet er antall kvanter innenfor de fotosyntetisk
aktive delene av lysspektret. I moderne litteratur er det mest vanlig & bruke enheten einstein (E), som angir
antall lyskvanter. En lysmengde pa 1 einstein er definert som 6.0231-10% kvanter, dette er Avogadros tall.
Lysstyrke oppgis som regel i uE-m™s™’. I denne rapporten er lysstyrker i stgrst mulig grad regnet om til denne
enheten uansett hvordan den er oppgitt 1 den litteraturen som refereres. I selve eutrofimodellen er brukt
enheten W-m, og noen steder er derfor det brukt ogsa her. Omregning mellom de to enhetene skjer vanligvis
ved 4 gé ut fra kvanter med bglgelengde 550 nm, det gir en omregningsfaktor 4.6 uE/Ws. Appendiks 1 viser
de omregningsfaktorer mellom de forskjellige enhetene som er brukt i denne rapporten.
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Ogsa den totale tgrrvekt pr. celle er noe stgrre enn i den kulturen som er tilpasset svakere lys,
men ogsé klorofyll pr. tgrrvekt er stgrre. Hvis vi kan anta at andelen karbon av total tgrrvekt er
omtrent det samme for begge kulturene, tyder figurene p4 at den kulturen som er dyrket ved
svakt lys er i stand til 4 vokse raskere (som spesifikk rate tid!) ved sma lysstyrker enn den
andre kulturen som er vant til hgyere lysstyrker.

Ved lysmetning, dvs. nar lysstyrken blir omtrent pa stgrrelse med eller hgyere enn den lys-
styrken algene er dyrket under, flater kurven ut, og en kommer over i et intervall hvor veksten
er omtrent konstant og uavhengig av lyset. Det er nd den kulturen som er tilpasset hgye

lysstyrker som assimilerer mest karbon pr. tgrrstoff-enhet, og altsd har den hgyeste spesifikke
vekstraten (tid!).

Disse kurvene er typiske for hvordan algene reagerer pé lysendringer. Den detaljerte formen
pé kurvene kan variere endel, men er ofte i hovedtrekk som vist i figur 2.
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Figur 2. Fotosyntese som funksjon av lysstyrke i kulturer av Chlorella vulgaris
dyrket ved to ulike lysstyrker. Fra Steeman-Nielsen (1975), side 54.

® 7.5-10% og O75-10'5 kvanta-cm-2s°!.

A. pr. celle B. pr. enhet klorofyll C. pr. g tgrrvekt
Temperaturen er holdt p4 20°C.

4.1.1. Lave lysstyrker - rent lysbegrenset vekst

Ved svart lav lys-intensitet vil de fotokjemiske prosessene begrense veksten. Fotosyntese pr.
klorofyllmengde er da proporsjonal med lysstyrken, som vist i figur 2. Dersom vi maler
fotosyntese som assimilert karbon pr. klorofyllmengde, som p4 delfigur 1B, er helningen pa
den lysbegrensede del av kurven uttrykk for klorofyllets evne til 4 assimilere lyset.
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Ifglge data som presenteres av Steeman-Nielsen (1975) kan det antydes at fotosyntesen stort
sett er lysbegrenset ved lysstyrker under ca. 100-200 pE-m?s! (6-12-10'° kvanter-cm2s™!),
selv om algene er vant til mye svakere lys. Rhee og Gotham (1981a) har ved kjemostatforsgk
funnet en nedre grense for tilpasning til lave lysstyrker ved 30 uE-m2s' (7 W/m?2) for
Scenedesmus sp. og 50-60 pE-m2s’! (12 W/m?) for Fragilaria crotonensis. Laws og Bannister
(1980) viser ogsé data som tyder pa lystilpasning ned til ca. 30-50 pE-ms™! for Thalassiosira
Sfluviatilis og Chlorella. For svakere lysstyrker vil veksten vare proporsjonal med lysstyrke,
idet klorofyllinnholdet pr. mengde organisk karbon har nadd et maksimum.

I fytoplankton-litteraturen er det vanlig & beskrive. vekst som assimilert organisk karbon pr.
klorofyllenhet og tidsenhet. Helningen pé& slike kurver for vekst pr. klorofyllenhet som
funksjon av lys ved sma lysstyrker betegnes ofte o.. Denne stgrrelsen kalles ofte produksjons-
effektivitet, er et mél pa assimilering av organisk karbon pr. klorofyllenhet, time og lysstyrke
og oppgis vanligvis med enhet (gC-gChl, 'h")/(uE-m™s!). I eutrofimodellen er vi primert
interessert i 4 modellere den spesifikke produksjonsraten, altsd assimilert mengde karbon pr.
mengde karbon og tid, som har enhet tid'!. Den spesifikke produksjonsraten, her betegnet p,
kan for lysstyrker I som er s lave at de klart begrenser veksten, uttrykkes slik:

1, =o-[Chl,:C]-I (4)
hvor vektforholdet mellom klorofyll og karbon er angitt med [Chl,:C].

Verdier pa koeffisienten o fra litteraturen varierer endel. Lysbegrenset vekst gitt som
assimilert mengde organisk karbon pr. enhet klorofyll, oppgis av Steeman-Nielsen (1975) til
0.4-0.5 gC-gChl,'h'! ved en lysstyrke pa 40 uE-m?s’! (=2.5-10'% kvanter/cm?¥s). Det gir en
helning pé den lysbegrensede del av kurven for produksjon som funksjon av lys pa ca. 0.01-
0.0125 (gC-gChl, 'h'))/(uE-ms!). Ifglge Steeman-Nielsen skal denne koeffisienten vare en
noksa fast konstant, uavhengig av temperatur og felles for de fleste arter. Steele (1962)
refererer verdier omkring 0.02 (gC-gChl, th'!)/(UE-m2s1)§ fra ennd eldre litteratur. Ut fra data
i Laws og Bannister (1980) kan en beregne verdier pa 0.035-0.05 (gC-gChl, 'h'')/(uE-m™2s!)
for lysbegrenset netto produksjon, ved lysstyrker under 20 pE-m?s!. Alvarez-Borrego og
Gaxiola-Castro (1988) har maélt C-assimilasjon i California-gulfen, og angir verdier for
overflatelaget som varierer mye mer, og i snitt ligger noe hgyere. Enkeltverdier varierer fra
0.01 til 0.25 (gC-gChl, 'h'))/(uE-m?s1), og medianen er 0.065.

Savidge (1988) har gjort 3 timers inkuberingsforsgk med naturlig plankton, og har undersgkt
forskjell mellom sommer og vinter, mellom formiddag og ettermiddag, og mellom konstant
og naturlig varierende lys, og refererer verdier for naturlig plankton som varierer mellom
0.0014 og 0.0785 (gC-gChl, "h'1)/(uE-m2s!). Det gir en faktor 50 mellom laveste og hgyeste
verdi. Gjennomsnittsverdiene for ulike miljgforhold og forsgksbetingelser varierer mellom
0.0056 og 0.03 (gC-gChl,'h'")/(uE-m?s!), altsd med en faktor 5. Ut fra de data som
presenteres ser det ut til at mye av denne variasjonen kan knyttes til arstid, idet gjennomsnitts-
verdiene om vinteren varierer fra 0.0056 til 0.0112, mens gjennomsnittsverdiene for
sommeren varierer mellom 0.0243 og 0.03 (gC-gChl, 'h)/(uE-m2s)).

§ Oppgitt som (3.6 - 4.1-10* (gC/gChly/time)/(lux).
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Anslagene for lysbegrenset produksjon pr. mengde klorofyll og lysenergi varierer alts& ganske
mye. Det ser ikke ut til at Steemann Nielsens antagelse om en konstant verdi er helt generelt
holdbar, men en gjennomsnittlig verdi pa 0.02 (gC-gChl,'h")/(uUE-m?2s!) kan angis som
stgrrelsesorden. Det kan se ut til at laboratorieforspk med tilpasning til konstant lys gir mer
konsistente resultater, mens in situ inkubering gir stgrre variabilitet.

4.1.2. Optimale lysstyrker - temperaturbegrensning

Nar lysstyrken kommer over en viss grense, begrenses ikke lenger fotosyntesen av de
fotokjemiske prosessene. Istedet bestemmes fotosyntese-hastigheten av de enzymatiske
prosessene dersom det er god naringstilgang.

I overgangen mellom lysbegrensning og enzymbegrensning er det balanse mellom de to
prosessene. Skjeringspunktet mellom rette linjer forlenget ut fra de to delene av kurven
definerer en kritisk lysstyrke I, illustrert i figur 3. Formelt defineres denne stgrrelsen ved at
forlengelsen av lysbegrenset vekst, som er gitt av ligning (4), skal vere lik den gvre grensen
for vekst som bestemmes av enzym-prosessene. Beliggenheten av skjeringspunktet er gitt ved
ligningen

M
] = —trmax 5
“ a-[Chl,:C] ©)
hvor

Mmax = maksimal enzymbestemt spesifikk veksthastighet (produksjonskapasitet)
med enhet tid"!.

o = produksjonseffektivitet for klorofyll som definert ovenfor
med enhet (gC-gChl, 'tid-'lysstyrke!).

[Chl,:C] Vektforhold mellom klorofyll og organisk karbon.

Den kritiske lysstyrken Iy er uttrykk for forholdet mellom enzymaktivitet og klorofyllinnholdet
og dets evne til & utnytte lysenergien, og inngr ofte i formler for vekst som funksjon av lys-
styrke. Overgangen mellom lysbegrenset og enzymbegrenset vekst kan vare mer eller mindre
skarp, og i overgangsomrédet vil begge begrensningene samvirke, slik at veksten blir mindre
enn gitt av hver enkelt av de to begrensningene. Dette er ogsa illustrert i figur 3. Dette virker
rimelig dersom vi tenker oss de fotokjemiske og de enzym-styrte prosessene koblet i serie.
Dersom den ene prosessen er mye sterkere begrenset enn den andre, vil den alene bestemme
hvor stor veksten blir, og det spiller da ikke noen rolle hvor stor overkapasitet det andre leddet
1 kjeden har. Hvis derimot de to leddene har omtrent samme begrensning, vil den samlede
begrensningen blir noe stgrre enn det hvert ledd tilsier alene.

Steeman-Nielsen (1975) viser endel kurver for fotosyntese som funksjon av lys for kulturer
som er dyrket under bestemte, spesifiserte lysstyrker. Slike kurver for enkeltarter har ofte den
formen som er vist ovenfor, med et ganske bredt optimalt lysstyrkeintervall, markert av flere
malepunkter.

Fotosyntesehastigheten ved optimalt lys er bestemt av de enzymatiske prosessene, som
varierer med temperaturen. Ved brd temperatursenkning synker fotosyntesehastigheten,
omtrent som for andre kjemiske reaksjoner. Salenge temperaturen ikke blir for hgy, vil
variasjonen med temperaturen ofte ha et tilnermet eksponensielt forlgp og karakteriseres ofte
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i litteraturen med stgrrelsen Qjo, som angir hvilken faktor prosesshastigheten gker med nir
temperaturen gker med 10 °C.

Huvis f.eks. py,. gker eksponensielt med temperaturen med en koeffisient k (°C™1):

s = g 20772 (6)

vil stgrrelsen Qo vaere definert ved:
Q=€ )

I virkeligheten vil (6) bare gjelde tilnzrmet over et visst temperaturintervall, og Qg gir derfor
ikke noen full beskrivelse av temperaturvariasjonen. Hvis temperaturen blir for hgy, kan en f3
sterk reduksjon av veksten, og det kan skje noksa bratt ettersom temperaturen stiger over en
viss grense. Dette er mer omtalt i kap. 4.1.4.

Veksthastighet

Hmax

Vekstkurve

0 I —_— Lysstyrke

Figur 3. Illustrasjon av overgang mellom lysbegrenset og temperaturbegrenset
vekst, med definisjon av kritisk lysstyrke Z,.

Temperaturen pavirker produksjonskapasiteten Mmax. altsd den maksimale evne til vekst ved
rikelig lys, mens produksjonseffektiviteten o for klorofyll er uavhengig av temperatur. Nir
temperaturen synker vil den flate del av vekstkurven i alminnelighet synke, mens den sterkt
lysbegrensede lysbegrensede delen av kurven er uendret. Det fremgér bade av av ligning 5 og
av figur 3 at dette vil fgre til at kritisk lysstyrke I, vil reduseres med temperatur, for et gitt
forhold mellom klorofyll og organisk karbon.
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4.1.3. En mulig matematisk formulering av lys- og temperaturbegrensning

Vi ser forelgpig bort fra veksthemning ved hgy temperatur eller sterkt lys, og ser bare pa
kortsiktig endring ved raske endringer i lys og temperatur, altsi uten tilpasning. Vekst som
funksjon av lys kan da for eksempel beskrives slik:

Moo I/1, =0 forI—0
uzumax( /k (8)

—_—
I+r )l/" { [T, forI— oo

For smd lysstyrker gér kurven asymptotisk mot et linezrt forlgp hvor veksten er proporsjonal
med lysstyrken, mens den for store lysstyrker gér asymptotisk mot en gvre grense L.
Overgangen mellom de to omrédene blir mer eller mindre skarp avhengig av verdien pa n. For
n=1 blir kurven en klassisk Michaelis-Menten kurve, som runder av tidlig og bare nermer seg
det asymptotiske maksimalnivaet langsomt nar I gker fra verdier langt under I, til verdier som
ligger langt over I,. For n=2 eller 3 gir formelen en skarpere overgang, og ligger nermere de
gvre grenseverdiene. Figur 4 viser hvordan kurven ser ut for disse tilfellene. Alle disse
verdiene pd n har vert brukt i modeller for & beskrive fotosyntese som funksjon av lys, litt
avhengig av om de representerer midling over dggnet eller ikke. For tilstrekkelige store
n-verdier vil kurven etterhvert nzrme seg de to rette linjestykkene, dvs. med en skarp
overgang mellom lysbegrensning og temperaturbegrensning:

B = Wy, -min( I/, 1) 9)

Veksthastighet y

Hmax

N
-

PR
.

H= Mo n
/ (z+1)"
0
0 I — Lysstyrke |

Figur 4. Ulike alternativer for overgang mellom lysbegrensning og lysmetning for
primzerproduksjon.
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Temperaturavhengigheten for enzymprosessene kan som nevnt foran trekkes inn i denne
modellen ved & la den asymptotiske gvre grensen for veksthastighet ved lysmetning vere en
funksjon av temperaturen, f.eks. gitt ved:

Mo = Hoe T (10)

Hvis lysbegrenset produksjon er upavirket av temperatur 7, fglger det av (5) at I varierer med
temperaturen pa samme mate Som iy

K(T-T)
Ko
J =0 11
* a-[Chl,:C] (n

Nar (11) settes inn i (8) far vi en ligning som ogsa kan skrives slik:

(c-1 )‘(quk(T_TO)) I (“oek(%m) (12)
L o NN
[(c 1) + (e ™) ] { P [uoe"c“ TD)J }
Hvor vi né for enkelhets skyld har innfgrt koeffisienten ¢ definert ved
c=a[Chl,:C] (13)

Konstanten c er altsé et mél pa klorofyllmengde pr. mengde organisk karbon, multiplisert med
den evne klorofyllet har til 4 omsette lys til primarproduksjon ved lave lysstyrker. Tilsvarende
er o et médl pd enzyminnholdets produksjonsevne ved T=T, De to konstantene c og u, angir
altsd ikke direkte mengde av henholdsvis klorofyll og enzymer, men produksjonsevne, dvs.
mengde multiplisert med aktivitetskonstant (for ¢: quantum yield).

Temperatureffekten i ligning (12) gjer seg ikke gjeldende nér veksten er klart lysbegrenset.
Dette synes & vare i overenstemmelse med observasjoner. Ligningen gir ogsa en variasjon i I,
med temperatur omtrent som observert. I endel primerproduksjonsmodeller som er beskrevet
i litteraturen multipliseres istedet lysbegrensningsleddet med et ledd for temperatur-
avhengigheten, men det synes ikke 4 stemme med tilgjengelige data for likevektssituasjoner,
dersom en ikke tar i betraktning fytoplanktonets evne til tilpasning til ridende lys og
temperatur pa litt lengre sikt.

I eutrofimodellen defineres p som spesifikk produksjonsrate for organisk stoff, dvs. med enhet
tid! (egentlig mengde-mengde'-tid", se side 21). Da mi koeffisientene ¢ og p, oppgis som
relative verdier i forhold til mengde organisk stoff, som i modellen angis med organisk karbon
som mélestokk. Hvis p istedet var oppgitt som produksjon pr. klorofyllmengde, métte ¢ gis
som den rene aktivitetskonstanten o for klorofyll, mens p, maétte vere et mal pi
enzyminnholdets produksjonsevne pr. klorofylimengde.

Ligning (12) er bare kvalitativt empirisk begrunnet, og det er ikke ngdvendigvis noen grunn til
at overgangen mellom lys og temperaturbegrensning skal fglge en bestemt kurveform. Det kan
tenkes & vaere ganske skarpe overganger for deler av biomassen, slik at en for hver del har et
forlgp ganske ner:

n= mn(uoe"‘T’Tﬂ),c 1) (14)
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Hvis imidlertid ¢, po og k varierer innenfor populasjonen, enten mellom arter, pga. at det
finnes ulike varianter innenfor en art, eller pa grunn av ulik "historie" for deler av
populasjonen, f.eks. pga. ved fysisk blanding av vannmasser, vil det nettopp gi en glidende
overgang for total midlere veksthastighet for hele alge-biomassen, f.eks. pd den maten som er
beskrevet i ligning (12). Den resulterende kurven kan ha forskjellig form avhengig av hvordan
egenskapene varierer over populasjonen, men ma flate ut mot gkende lysstyrker.

Det samme gjelder hvis p er midlet over et visst dypintervall, eller over en periode med
varierende lys, og beskrives som funksjon av midlere lysstyrke. Da vil overgangen mellom
lysbegrenset og lysmettet vekst bli mer gradvis, og dette kan beskrives ved & ha lavere verdier
pé koeffisienten n.

4.1.4. Veksthemning ved hgy lysintensitet og hgy temperatur.

Mange undersgkelser tyder pa at forholdsvis store lysstyrker (dvs. vesentlig hgyere enn kritisk
lysstyrke I;) gir direkte veksthemning, delvis pga. at for mye overskuddsenergi gir nedbrytning
av organiske komponenter (fotooksydasjon), og delvis fordi de fotokjemiske mekanismene
inaktiveres. Veksthemningen for store lysstyrker viser seg bade for kulturer i laboratoriet, ved
feltobservasjoner og i eksperimenter med naturlige populasjoner. Veksthemningen er mye mer
markert dersom algene har vert utsatt for giftstoffer eller neringsstoffmangel, ifglge
Steeman-Nielsen (1975). Lyshemning i den gvre del av den eufotiske sonen er ganske vanlig
pé vére breddegrader, spesielt etter perioder med lite lys. Vi skal nedenfor se litt n@rmere pé
hvilken betydning det kan ha for en modellbeskrivelse.

Ved temperaturer som ligger markert over det algene er vant til, kan en ogsé fé redusert vekst.
En algekultur som er dyrket under bestemte forhold, vil ha et optimalt temperaturintervall, og
fotosyntesen vil reduseres ved plutselige endringer av temperaturen til verdier utenfor dette
omrade, enten det er snakk om en avkjgling (ligning 6) eller oppvarming.

Aruga (1965a) har malt vekst ved C-assimilasjon og oksygenopptak, og respirasjon i megrket,
som funksjon av bade lys og temperatur for naturlig fytoplankton i en eutrof ferskvannsdam
gjennom ett ar. Data for neringssalter (N, P) er ikke oppgitt her, sa det er vanskelig & vite om
dette kan ha vart begrensende (Det ble méalt pa vannprgver tatt direkte fra dammen, og det er
ikke sagt noe om neringssalttilsetninger). Aruga viser i figurer hvordan kritisk lysstyrke og
optimal temperatur varierer gjennom &ret. /, varierer mellom 130 og 380 pE-m?s! (omregnet
fra 7 og 20 klux), og optimal temperatur varierer mellom 15 og 30°C i lgpet av aret, begge
deler med hgyest verdier i sommerperioden. Ved omtrent in situ temperatur er det ingen tegn
til vesentlig veksthemning for hgye lysstyrker, helt opp til I=5-I, se figur 5. Istedet ser det ut
til at produksjonen gker linezrt ved svakt lys, og har en konstant verdi ved hgye lysstyrker, i
prinsippet som beskrevet av ligning (12).

Derimot viser Aruga (1965a) i en figur, gjengitt her som figur 6, at fotosyntesen varierer som
funksjon av temperatur, og med klar veksthemning for bade hgye og lave temperaturer i
forhold til det optimale temperaturomradet. Dette gjelder ved lysstyrker omkring kritisk verdi
I, dvs. i omridet 280-380 pE-m?s! (15-20 klux). Grovt sagt viser figurene at vekst-
hastigheten som funksjon av temperatur er omtrent symmetrisk rundt en optimal temperatur,
og den ser ut til & g& mot null nar temperaturen avviker 15-20°C fra denne optimale
temperaturen.

Lignende resultater for algekultur av Chlorella ellipsoida er vist i Aruga (1965b), men her er
forlgpet mer asymmetrisk, med et temperaturomrade rundt den temperaturen algene er dyrket
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under hvor veksthastigheten gker eksponensielt med temperatur, og en mye bréere nedgang i
vekst ndr temperaturen gker til mer enn 10-20°C over dyrkningstemperatur (figur 7). Den gvre
temperaturgrensen er forholdsvis konstant, og nedgangen like bra, uavhengig av dyrknings-
temperatur. Nar dyrkningstemperaturen gker fra 10-15°C til 30°C blir gvre grense for vekst

forskjgvet oppover med ca. 3°C, reduksjon til 50% av maksimal vekst inntreffer ved
henholdsvis ca. 38 og 41°C.
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Figur 5.  Sesongvariasjon i fotosyntese som funksjon av lys for naturlig
ferskvanns-fytoplankton. Fra Aruga (1965a).

Malt med Winkler-metode fra april til november og med “C-metode i
februar og mars.

Det ser ogsa ut til 4 vere sammenheng mellom lyshemning og temperaturhemning. Aruga
(1965b) har gjort tilsvarende malinger for fire forskjellige arter av ferskvannsalger, dyrket ved
20°C. Resultatene herfra gir det samme bilde som for naturlig blanding av fytoplankton.
Resultatet for to av artene, Chlorella ellipsoida og Scenedesmus sp, er vist i hhv. figur 8 0g 9.
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Figur 6.  Sesongvariasjon i fotosyntese - temperaturkurver (heltrukken linje) og
respirasjon (stiplet linje) for naturlig ferskvanns-fytoplankton. Fra
Aruga (1965a).

Malt ved lysstyrke 15-20 klux, med Winkler-metode fra april til
november og med “C-metode fra desember til mars.

Ikke for noen arter er det tegn til veksthemning pga. hgye lysstyrker silenge temperaturen
ligger i omrddet fra 5 til 20°C. Veksthastigheten for en gitt temperatur holder et konstant nivé
for hgye lysstyrker helt opp til 10-Iy, og dette nivaet gker med gkende temperatur. Bare ved
temperaturer omkring og hgyere enn optimumstemperaturen er det tegn til veksthemning ved
hgye lysstyrker, for tre av de fire artene. Resultatene er oppsummert i tabell 2.

Alt 1 alt tyder Arugas resultater pa at veksthemning primert forekommer ved unormalt hgy
temperatur, men at kombinasjon av hgy temperatur med sterkt lys forsterker veksthemningen.

Veksthemning kan inkluderes p3 ulike mater i en formel som ligning (12). Det vanligste er &
multiplisere med et ledd som gir redusert veksthastighet ved sterkt lys og eller temperatur.
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Platt et al. (1977) gir eksempler p4 ledd for ren lyshemning, uten temperatureffekt, som har
vert brukt i modeller. En kan ogs4 tenke seg & modifisere ligningen pé andre mater, slik at en
far frem den kombinerte virkningen av sterkt lys og hgy temperatur. Igjen er det bare snakk
om empiriske funksjoner uten noen teoretisk begrunnelse.
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Figur 7. Fotosyntese som funksjon av temperatur for Chilorella ellipsoida dyrket
ved ulike temperaturintervaller. Fra Aruga 1965b.
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Figur 8.  Fotosyntese og respirasjon som funksjon av lys ved ulike temperaturer
for Chiorella ellipsoida dyrket ved 20 °C. Fra Aruga 1965b.

Dersom Arugas resultater er representative, er det imidlertid ikke uten videre sikkert at dette
er noe viktig element & ha med i modellen. Temperaturvariasjoner vil skje langsommere enn
lysvariasjoner, og algene vil derfor antagelig vere omtrent optimalt tilpasset til in situ
temperatur. Ut fra Arugas malinger skulle i safall heller ikke lyshemning gi noe serlig effekt i
naturen. Det vil trenges et bredere datamateriale for & vurdere dette.



33

Arugas data er gitt som produksjon av organisk C pr. mengde klorofyll, og absoluttverdiene
for produksjon er derfor ikke s& nyttige i sammenheng med modellarbeidet. De refereres

derfor ikke her.
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Figur 9. Fotosyntese og respirasjon som funksjon av lys ved ulike temperaturer

for Scenedesmus sp. dyrket ved 20 °C. Fra Aruga 1965b.

Tabell 2. Optimalt temperaturomrade og observert lyshemning for 4 ferskvanns
fytoplanktonarter dyrket ved 20°C. Lest ut av figurer i Aruga (1965b).

Art Optimal | Veksthemning pga. sterkt lys:
temperatur
)

Chorella ellipsoida (grgnnalge) 28-32 Ikke observert opp til 30 °C.
Scenedesmus sp. (grgnnalge) 32-38 Ikke observert ved 30 °C,

for I> 2.1 ved 40 °C.
Anabaena cylindrica (blagrgnnalge) 25-30 For I >6-I ved 25 °C,

for I >3-I ved 30 °C.
Synedra sp. (diatomé) 20-25 Fra 10-1 ved 30 °C.
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4.1.5. Steeles kurve for fotosyntese som funksjon av lys

En formel som binder sammen lysbegrensning ved svakt lys med lyshemning ved sterkt lys er
utledet av Steele (1962) pa basis av data for naturlige populasjoner. Denne formelen er brukt
bade i Dstersjmodellen og i modellen for Narraganset Bay. Veksthastigheten uttrykkes her
som funksjon av lys ved funksjonen:

e, ) (15)

her er nd
Umax = maksimal produksjonshastighet.
I, = lysstyrke som gir maksimal produksjon.

Karakteristisk lysstyrke I, ifglge definisjonen pa side 25 er nd gitt ved I = I,p/e. Ligning (15)
gir et forholdsvis smalt optimalt lysomréde, og det er funksjonell sammenheng mellom
utflating og veksthemning. Ifglge Parsons et al. (1977) kan det vare vanskelig & tilpasse
formelen til observasjoner. Forlgpet stemmer ikke helt med det Steeman-Nielsen har observert
for malinger pa enkeltarter, se figur 2 pa side 23. Kurven stemmer heller ikke med de
resultatene fra Aruga som er drgftet i forrige avsnitt, og som gjelder bade naturlig
fytoplankton og algekulturer.

Kremer og Nixon (1978) viser eksempler pd produksjonsmalinger basert pa oksygen-
produksjon, hvor de malte oksygenutvikling i prgveflasker plassert pa ulike dyp i en periode
pé 4 timer midt p& dagen. Deres kurver er gjengitt her i figur 10. Selv om Steeles formel i og
for seg passer rimelig bra, antyder malepunktene for 30. mai en mer brukket kurve med et flatt
plata for lysstyrker mellom I, og 41,. En markert nedgang i produksjon er bare observert for de
to prgveflaskene nermest overflaten (dvs. med stgrst lysstyrke).

Steeles kurve er utledet pad bakgrunn av malinger gjort av Ryther og Menzel (1959) i
Sargassohavet. Noe av poenget med disse forsgkene var & undersgke tilpasning til ulike
lysstyrker. For dette formalet ble vannprgver tatt fra dyp hvor lysstyrken var 100%, 10% og
1% av lysstyrken rett under overflaten. Prgveflasker med vann fra hvert dyp ble utsatt for
ulike andeler av lysstyrken ved vannflaten, og karbon-assimilasjonen mélt ved 1%C-metoden
med 4 timers inkubasjonstid. Resultatene er gjengitt i figur 11 slik de ble presentert av Ryther
og Menzel.

I november, med homogene vannmasser og antatt stor vertikalblanding, viste prgvene fra alle
dyp samme relative variasjon i karbon-assimilasjon som funksjon av lys, og data viser noksé
god overenstemmelse med Steeles funksjon. Figuren viser at alt plankton da hadde stgrst
vekst ved en lysstyrke pa 50% av lysstyrken ved overflaten.

I oktober, da temperatur og klorofyllinnhold viste stor variasjon med dypet, var det forskjell i
resultatet etter hvilket dyp planktonet kom fra. Plankton fra store dyp hadde lavere I, enn de
som var hentet nermere overflaten. Dette ble sett som uttrykk for lystilpasning.

Det er midlertid et par ting som kan ha virket forstyrrende. For det fgrste kan ikke temperatur-
effekter utelukkes. Det er angitt at flaskene ble kjglt med vann fra overflatelaget. I november,
med temperatur ca.23°C i alle dyp, betyr ikke dette noe, men i oktober var temperaturen i
overflaten ca.27°C, mens den i de to stgrre prgvedypene var henholdsvis 24 og 20°C. Dersom
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det er slik at kombinasjonen av gkt temperatur og uvanlig sterkt lys gir veksthemning, kan det
tenkes at endel av den observerte variasjonen i I,y er en temperatureffekt. Parsons et al.
(1977) nevner at store temperaturendringer (>5°C) mi skje trinnvis for & unngd skade-
virkninger for algene. Det er ikke sagt noe om hvor effektiv kjglingen var, si temperatur-
effekten kan godt tenkes 4 ha veert stgrre enn det som fremgédr av vanntemperaturene.
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Figur 10. Representative vertikal-profiler av netto primarproduksjon malt ved in
situ inkubering, plottet som funksjon av beregnet lysstyrke. Fra Nixon
og Kremer 1978, side 47.

Inkubering i 4 timer midt pa dagen av proveflasker plassert p4 ulike dyp.
Lysstyrke i hvert dyp beregnet ut fra malte svekningskoeffisienter og
innfallende lys.
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Figur 11. Fotosyntese som funksjon av lysintensitet for fytoplankton fra Saragasso-
havet hentet fra ulike dyp. Fra Ryther og Menzel (1959).

Dyp med lysstyrke pd 100% (épne sirkler) , 10% (halvfylte sirkler) og 1%
(fylte sirkler) i forhold til lysstyrken ved overflaten, malt i henholdvis
november (A) og oktober(B). Kurvene er ikke trukket ut fra den formel
som senere ble satt opp av Steele (1962).

For det andre sier Ryther og Menzel (op. cit.) at det er neringsstoffbegrensning i overflate-
laget om sommeren. Hvis det fortsatt gjgr seg gjeldende i oktober vil ikke vekstkurvene vére
sammenlignbare som madl pé lysbegrensning. Turbidostat- og kjemostat-forsgk gjort av Rhee
og Gotham (1981a) med Scenedesmus sp. viser sammenheng mellom lysbegrensning og
naringsstoffbegrensning i likevektstilstand ved konstant temperatur 20°C. Det ser ut til at
mangel pd neringsstoff gjgr at lyset virker begrensende opp til en stgrre lysstyrke. Mens
veksten ved god naringstilgang var konstant ner maksimum for varierende lys ned til ca. 40
HE-m?s (8 W/m?), varierte den sterkt med lysstyrker i omradet 40 - 80 pE-mZs! ( 8-16
W/m?) nér neringsstoffbegrensning kom i tillegg. Hvis dette er et typisk fenomen, kan det ha
bidratt til & forskyve tilsynelatende I, eller Iy mot hgyere verdier for overflateprgvene. P4 den
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annen side sier Steeman-Nielsen (1975) at veksthemning pga. sterkt lys blir sterkere ved
n@ringsmangel, og det skulle trekke i motsatt retning.

Ryther og Mentzel oppgir bare produksjon relativt til'maksimal produksjon ved optimalt lys,
og det gir ikke grunnlag for & beskrive hvordan absolutt produksjonshastighet varierer med
ulik lystilpasning. Selv om en hadde data for absolutt produksjonshastighet, kunne de mulige
forstyrrende andre faktorene som er nevnt ovenfor, dvs. mulig temperatureffekt og
naringsstoffbegrensning, gjgre det usikkert om variasjonen var et reelt uttrykk for ren
lystilpasning.

Malingene til Alvarez-Borrego og Gaxiola-Castro (1988) fra California-gulfen er gjort pa
tilsvarende mate som for Ryther og Menzel, og de finner omtrent samme kurveformer. Her er
det stort sett bare en svak tendens til at /,, minker med gkende dyp, men si er det ogsd mer
homogene vannmasser, og veksten er ifglge forfatterne ikke naringsstoffbegrenset. Det
nevnes ikke noe om kjgling av prgvene under inkuberingen, sa det er vanskelig & vite hvordan
temperatureffekter kan ha virket inn.

I alle disse malingene er det for det meste for lite data til & kontrollere den eksponensielle
dempningen for store lysstyrker. Stort sett finnes det bare ett eller to punkter for lysstyrker
over optimal lysstyrke, og hgyst ulike kurveformer kan tilpasses data. Unntaket fra dette er det
datasettet i Ryther og Menzel (1959) som gjelder fytoplakton hentet fra dyp med 1% av
overflatelyset for oktober, hvor det er flere datapunkter pa den del av kurven hvor veksten
avtar med gkende lys. I dette tilfellet er det imidlertid stort avvik mellom data og tilpasset
kurve etter Steeles formel. Steeles formel, gitt i ligning (15), vil gi en kurve som avtar sterkere
for hgyt lys enn den kurven som er trukket gjennom punktene i fig 11, og ligningen blir derfor
heller avkreftet enn bekreftet av dataene til Ryther og Menzel.

Det er dessuten et annet problem med tolkningen av disse forsgkene. Sakshaug et al. (1987)
har undersgkt bade vekst i celletall og karbonassimilasjon under sterkt lys for to diatoméer,
Thalassiosira oceanica og Thalassiosira pseudonana. Nar algene ble overfgrt fra svakt lys
(70-330 uE-m2-s’!) til dagslys (ca. 2800 uE-m2-s’!) viste Thalassiosira oceanica en vekst pa
0.9 fordoblinger pr. dggn, mens Thalassiosira pseudonana hadde en forholdsvis rask celledgd
(1.2 halveringer pr. dggn) nér den ble fulgt over 2-4 dager etter overgang til dagslys. Ved en
annen maéleserie beskrevet av Sakshaug et al. gkte karbonassimilasjon for begge artene kraftig
i Igpet av en kortvarig (35 minutter) overfgring fra lysstyrke 19 pE-m2-s’! til 2300 pE-m2-s’L.
Total karbonassimilasjon over 2-4 timer, som malt av Ryther og Menzel, kan derfor kanskje
tenkes & vare et netto resultat av gkt opptakshastighet pr. celle pa kort sikt, sammen med
minskende antall vekstdyktige celler pa litt lengre sikt, eventuell koblet med gkt foto-
respirasjon. Hvis det er tilfelle, kan det vare vanskelig & vite hva den malte veksthemningen i
vanlige batchkultur-forsgk egentlig er uttrykk for. Siden en kan fa rask celledgd i sterkt lys, er
det kanskje riktigst & ikke ta med veksthemning ved sterkt lys og hgy temperatur i uttrykket
for fotosyntesen, men heller inkludere virkningen av dette i et uttrykk for dgdsrate eller
respirasjon. Hvis fotooksydasjon gdelegger celler, skal dette ogs& med i en eventuell dgdsrate,
som kan gi en faktisk nedgang i celletall eller biomasse. Hvis det tas inn som nedsatt foto-
syntese vil sterkt lys bare kunne gi en bremsing av veksten og ikke i seg selv noen nedgang.

Forsgkene til Sakshaug et al. (1987) viser at selv beslektede arter kan ha hgyst ulik repons pa
sterkt lys. Thalassiosira oceanica vokste ogsa under det sterkeste lyset, men med en delvis
inaktivering av klorofyllet (redusert fluorescens pr. klorofyllmengde). Inaktiveringen var
reversibel, og forfatterne tolker det som en beskyttelsesmekanisme mot sterkt lys.
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4.1.6. Lyshemning av vekst - et kunstig forsgksfenomen?

Det har ogsa vart hevdet at malinger som viser lyshemning kan vare uttrykk for et kunstig
forsgksfenomen. Ved in situ inkubering av prgveflasker vil de flaskene som stdr fast plassert
nar overflaten utsettes for kontinuerlig sterkt lys. Algene i naturlige omgivelser vil bevege seg
vertikalt med transport og vertikal blanding av vannmasser, og utsettes derfor ofte ikke for
samme konstante hgye lysstyrke. Dersom varigheten av sterkt lys har betydning for
hemningen, kan derfor slike in situ mélinger gi sterkere midlere veksthemning enn hva en vil
ha i naturlige vannmasser.

[}

For & undersgke dette har Nixon og Kremer (1978) gjort sammenlignende forspk med
henholdsvis stasjon®r plasering og syklisk rotasjon av prgveflaskene mellom ulike dyp.
Forsgkene ble gjort slik at antall flasker pa gitt dyp var det samme over tid, selv om historien
til hver enkelt flaske selvsagt var forskjellig i de to eksperimentene. De fant at samlet
produksjon var den samme i begge tilfelle, selv om den fordelte seg ulikt mellom flaskene.
Ved & beregne hva produksjonen ville vert uten lyshemning, dvs. uten den observerte
reduserte produksjonen ved sterkt lys, fant de at samlet produksjonen for stasjonar plassering
var signifikant 15% mindre enn dersom lyshemning i overflaten ikke hadde gjort seg
gjeldende. Dette tas som tegn pa et lyshemning er et reelt fenomen som gjgr seg gjeldende for
ulike eksperimentoppsett, og som stgtte til antagelsen om lyshemning.

Til dette kan bemerkes at stor vertikalblanding gir mindre grad av optimal lystilpasning, og
derved ogsé burde gi lavere produksjon. Med lik lyshemning i begge tilfeller burde en derfor
fatt stgrre produksjon nar flaskene ikke ble rotert. Ryther og Menzel beregner teoretisk at
differensiert tilpasning i ulike dyp skulle gi omtrent 30% stgrre produksjon enn nér
vekstkurven er lik i alle dyp. Det at Nixon og Kremer fant samme produksjon i begge tilfelle
kan derfor tyde péd at lyshemning ikke gjgr seg s sterkt gjeldende nar flaskene roteres, og
utsettes for sterkt lys bare i korte tidsrom.

Direkte in situ malinger i Oslofjorden og andre steder viser nedsatt fluorescens pr. mengde
klorofyll nzr overflaten, og det kan tas som tegn pad reell fotoinhibering av
prima@rproduksjonen. (Kai Sgrensen, NIVA, pers. meddelelse). Dette kan kanskje ogsé bare
vere et tegn pad at produksjonen ikke er lysbegrenset, og ikke noe tegn pa at spesifikk
produksjonshastighet er nedsatt. Data fra Sgrensen et al. (1982) viser lavere Chl, verdier i
overflatelaget, men ingen gradient innenfor de gverste 4 m, det tyder ikke pa lysinhibering i
dette tilfelle. Som nevnt foran mener Sakshaug et al. (1987) at nedsatt fluorescens nettopp kan
vare en mate algene beskytter seg mot sterkt lys pé, og derved opprettholder produksjonen.

Spgrsmélet er ogsd grundig drgftet av Markager (1987), som konkluderer med at lyshemning
skjer ved flaskeinkuberinger med stasjon@r plassering, men ikke i store forsgksbassemger
med god sirkulasjon. I naturlige vannmasser mener Markager at det vil avhenge av
sirkulasjonsforholdene. Dersom en har markert tetthetssjiktning og rolige vindforhold med
mye sollys kan en fa et lag nermest overflaten som deltar lite i vertikalutveksling med dypere
vannmasser, og hvor algene derfor kan bli utsatt for kontinuerlig sterkt lys. I slike situasjoner
vil det ogsé raskt bli neringsstoffbegrensning nar overflaten og dessuten hgye temperaturer,
slik at det kan vere vanskelig a skille mellom ren lys-hemning og virkning av hgy temperatur
og n&ringsstoffbegrensning ved in situ malinger i naturlig vann.
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4.1.7. Nedsatt produksjon pga. ultrafiolett straling

Lorenzen (1979) har undersgkt virkningen av ultrafiolett lys (UVB, 290-320nm) ved & male
produksjon ved *C-metoden in situ ved ulike dyp for paralleller med og uten den ultrafiolette
komponenten i naturlig straling. Han fant at den ultrafiolette strdlingen reduserte primer-
produksjonen med 5-70%. For ultrafiolett strdling i sollys med intensitet stgrre enn
1.25 ly/min, dvs. ca.4000 pE-m2-s”!, ser det ut som reduksjonen gker raskt fra ca. 20% og opp
mot 100%. For lysintensiteter pd 10-70% av denne grensen var det reduksjoner pa rundt
15-20%, men med stor spredning ved gitt strdlingsintensitet. Lorenzen tilpasser en liner
funksjon for prosentvis reduksjon som funksjon av UV-strdling, men den beskriver ikke
observasjonene serlig godt.

Lorenzen nevner at vanlig brukte glass- og plastmaterialer i laboratoriet skjermer mot
UVB-straling, og at det kan bety at mange malinger overestimerer produksjonen i overflaten.

Ifplge Lorenzen kan en vente at redusert vekst pga. UV-strdling skal gjgre seg gjeldende i
30-50% av den eufotiske sonen, og ved overflaten kan produksjonen minske med en faktor
1.5 pga. ultrafiolett straling. Den totale virkningen pa samlet produksjon i eufotisk sone, altsa
integrert nedover i vannsgylen, kan likevel bli forholdsvis liten. Lorenzen antyder ut fra in
situ malinger at den samlede produksjonen kan bli redusert ca. 2% dersom den eufotiske
sonen strekker seg fra O til 30 meters dyp og produksjonen har et maksimum ved 10 meters

dyp.

I de malinger som ligger til grunn for dette, finnes et annet trekk som ikke kommenteres av
forfatteren: Produksjonen minsker fra 40 mgC-m>dag! ved 10 meters dyp ned til under
10mgC-m-dag™! i overflaten, ogsa for prgver som er skjermet mot UV-strling. Det kan tyde
pé at produksjon reduseres mest som funksjon av dyp, og at den ultrafiolette strlingen bare
gir en tilleggseffekt. Data for nzringssalter og temperatur er ikke gitt, sé reduksjonen kan ikke
uten videre tilskrives lysstyrken. Forsgket slik det er gjengitt i artikkelen, avklarer heller ikke
om en eventuell inhibering pga. synlig lys er et naturlig fenomen eller et kunstig fenomen
knyttet til forsgksmetodikken.

Jokiel og York (1984) har malt doblingsraten for 6 forskjellige planktonarter som funksjon av
total stralingsintensitet med og uten skjerming for UV-strdler. Kulturene ble tatt fra
laboratoriebelysning (ikke spesifisert), og eksponert over en periode pa 4-5 dager for ulike
grader av sollys med intensitet 470 cal-cm?.d! synlig strilingsintensitet (PAR), dvs.
anslagsvis 1000 pE-m2-s’! fotosyntetisk stralingsintensitet. For 3 av artene (Symbiodinium
microadriaticum, Phaeodactylum tricornutum og Oscillatoria lud) hadde UV-B straling med
mer enn 20-40% av overflateintensiteten markert virkning pa veksten (60-100% reduksjon av
doblingshastigheten), mens de tre andre (Chaetoceros gracilis, Tetraselmis sp. og Isochrysis
sp.) ikke viste noe s@rlig utslag. Ingen av artene viste noe vesentlig fotoinhibering pa grunn av
synlig lys opp til 90% av overflateintensiteten. Inhibering pga. UV-B strdling var ifglge
forfatterne vedvarende gjennom forsgksperioden uten tegn til tilpasning over tid.

En faktor som kan bidra til 2 minske betydningen av ultrafiolett straling i modellsammenheng
er at det absorberes forholdsvis raskt nedover i vannsgylen. Mens synlig lys av bglgelengde
omkring 450-650 nm har absorbsjonskoeffisienter 0.00015 - 0.002 cm™ i rent vann, vil
ultrafiolett lys absorberes med bglgelengde 310 nm med en koeffisient 0.0084 (Walton Smith
og Kalber 1974). Den ultrafiolette stralingen skulle da vare redusert til ned mot 20% av
intensiteten i sollyset pd 1 m dyp, litt avhengig av innfallsvinkel, og ifglge Jokiel og York
(1984) er den veksthemmende virkningen da noksa begrenset. I modellsammenheng kan det
da tenkes at virkningen bare er a skyve tyngdepunktet for prim@rproduksjonen litt nedover i
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vannsgylen, og at det ikke har vesentlig virkning pa den totale produksjon, heller ikke hvis vi
ser pa overflatelaget med en vertikal opplgsning pad 2 meter, som er det som er brukt i
eutrofimodellen.

4.2. Lys- og temperatur-tilpasning - varierende klorofyll:karbon-forhold

Ved langvarige endringer av lys og temperatur vil planktonet prgve & tilpasse seg pa
forskjellige mater slik at veksten blir best mulig. En slik innstilling kan typisk skje i lgpet av
noen dager ifglge Steeman-Nielsen (1975).

Alger kan tilpasse seg ulike lysforhold pd mange forskjellige mater. Noen celler varierer
klorofyll-innholdet, slik at klorofyll utgjgr en stgrre andel av total tgrrvekt ved lave lysstyrker.
I andre arter kan det skje endringer som gjgr at klorofyllet mer effektivt fanger lyset og
omdanner det til kjemisk bundet energi nar lyset blir svakt. I sterkt lys avtar klorofyll-
mengden, endel arter kan ogsd i stgrre eller mindre grad beskytte seg mot sterkt lys ved a
inaktivere klorofyllet, slik at de ikke far et sé stort energiopptak at det virker gdeleggende.

For modell-formél er det ikke s& viktig & skille mellom ulike startegier pd celle-niva.
Prima®rproduksjonen skal beskrives som spesifikk vekst-rate, her definert som assimilert
mengde karbon i forhold til mengde karbon i biomassen pr. tidsenhet, og det er total
biomasseomsetning pr. vannvolum vi er interessert i. For modellformuleringen spiller det ikke
noen rolle hvordan denne biomassen er delt opp i enkelt-celler, og heller ikke hvordan dette
endrer seg under ulike forhold.

Steeman-Nielsen (1975) viser som nevnt tidligere (se figur 2) resultater hvor en kultur av
Chlorella vulgaris som er dyrket ved lysstyrke 125 uE-m?2s! (7.5-10'° kvanter-cm2-s™!) hadde
ca. 2.8 ganger mer klorofyll pr. celle enn kulturer som var dyrket ved 10 ganger sterkere lys.
De cellene som var tilpasset den laveste lysstyrken hadde ogsa ca. 60 % hgyere total tgrrvekt
enn de som hadde hatt sterkere lys. Dette fremgar av en sammenligning av delfigurene B og
C. Klorofyllinnholdet som % av tgrrvekten var derfor bare ca. 75 % stgrre i den fgrste
kulturen. Den maksimale (enzymbegrensede) produksjonen pr. tgrrstoffmengde var ca. 40 %
lavere for kulturen tilpasset svakt lys, sd hvis vekstkapasiteten pr. enzym-mengde var den
samme 1 begge tilfelle, skulle det tilsi at enzym-mengden pr. tgrrvekt var 40 % lavere i den
kulturen som var tilpasset svakt lys. Hvis det er riktig, skulle mengden enzymer pr. celle vere
omtrent den samme for begge kulturene (1.60-0.6 = 0.96).

For Chlorella pyrenoidosa vises resultater hvor klorofyll-innhold pr. celle gkte med en faktor
ca. 10 nér lysstyrken som algene var dyrket under, varierte med en faktor 70 ( fra 8 til 600
pHE-m2.s! eller 0.5 - 36 10' kvanter-cm?-s'1). Ogsé her er det oppgitt at cellestgrrelsen fgr
deling var stgrst ved de laveste lysstyrkene. Maksimal, enzymbegrenset produksjon pr. celle
varierte med en faktor 4 mellom kulturene, og var stgrst for forholdsvis svakt lys, det
tilskrives nettopp at cellene da var stgrre. I dette tilfelle gir altsd endring i assimilert karbon pr.
celle antagelig ikke noe godt bilde av endring i spesifikk veksthastighet (e<delingshastighet).

Rhee og Gotham (1981a) har gjort turbidostat og kjemostat-forsgk for to ferskvanns-arter,
Scenedesmus sp. og Fragilaria crotonensis ved 20 °C og forholdsvis svakt lys, 9 - 140
pE-m2s! (oppgitt som 2 til 30 W/m?2 i artikkelen). Maksimal veksthastighet var 1.3-1.4 dag
for Scenedesmus og ca. 0.9 dag™! for Fragilaria. Ved god tilgang pa neringssalter hadde de to
artene en spesifikk veksthastighet som var omtrent uavhengig av lysstyrke i intervallene fra
henholdsvis 90 og 140 pE-m?2s! som var de hgyeste lysstyrkene som ble brukt, og ned til
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henholdsvis 30 og 55 pE-m2-s™l. Nar lysstyrken ble redusert videre fra henholdsvis 30 og 55
uE-m2-s’! ble spesifikk veksthastighet redusert og var da proporsjonal med lysstyrken. Ved
god nzringstilgang gkte bide total biomasse og klorofyllinnhold pr. celle med minskende
lysstyrke. For Scenedesmus var det bare en svak gkning, men for Fragilaria gkte bade
klorofyll og biomasse pr. celle kraftig med avtagende lys i det lysbegrensede omréde, dvs.
samtidig med at veksthastigheten avtar. Det ser ut til at forholdet mellom klorofyll og karbon
gker noe med minskende lys, men forholdsvis svakt. Det er rimelig, fordi lysstyrken ligger
rundt nedre grense for tilpasning, dvs. at klorofyllinnholdet bgr ha niddd et maksimum som
andel av total tgrrvekt.

I tidligere kjemostatforsgk av Rhee (1973, 1974 og 1978) ble Scenedesmus sp. undersgkt med
N og P-begrensning ved sterkere lys. Det ble her brukt to forskjellige lysstyrker: 90 og 230
pE-m2s! (20 og 50 W/m?) med kontinuerlig belysning, og det ble ogsa gjort mélinger med
12:12 timers lys:mgrke-syklus ved den stgrste av disse lysstyrkene. Alle undersgkelsene er
gjort ved temperatur 20 °C. Det ser ut til at maksimal veksthastighet i alle tilfeller er omtrent
den samme, i omradet 1.3-1.4 dag™!. Sett i sammenheng med resultatene fra Rhee og Gotham
(1981a) tyder dette pa at klorofyll:karbon-forholdet og/eller evnen til lysenergi-opptak pr.
mengde klorofyll kan reguleres innen vide grenser for denne arten. Maksimal, temperatur-
bestemt veksthastighet oppnas selv ved lysstyrker ned mot 30 pE-m™2-s! (7 W/m?).

Data fra turbidostatforspk av Laws og Bannister (1980) med diatoméen Thalassiosira
fluviatilis viser at vareriende lysstyrke for denne arten gir en parallell tilpasning bade i
mengden klorofyll og i hvor effektivt klorofyllet fanger opp lyset (stgrrelsen o, definert pa
side 24). Ved minskende lysstyrke gker begge deler, og dette gir en gradvis overgang fra
temperatur- til lys-begrensning. Malingene er gjort ved varierende lysstyrker mellom 4.4 og
209 uE-m2-s! (PAR), med en 12:12 timers lys:mgrke-syklus. Nér lysstyrken reduseres fra 209
til 30.5 pE-m?2-s’!, blir klorofyll:karbon-forholdet mer enn fordoblet, fra ca.0.02 til 0.05 gChl,
gC-l. Samtidig gker ogsd produksjonseffektiviteten o pr. enhet klorofyll med en faktor 2.
Nettoresultatet av disse endringene er at spesifikk veksthastighet (tid!) bare reduseres med ca.
50%. Ved videre reduksjon av lysstyrken ned til rundt 10 pE-m?2-s? skjer det bare en
forholdsvis liten endring i produksjonseffektivtet for klorofyllet, og ved lavere lysstyrker enn
dette skjer ingen videre tilpasning, slik at veksten reduseres proporsjonalt med lysstyrken. Her
er det alts& mer snakk om en gradvis overgang mellom temperatur- og lys-begrenset vekst, og
maksimal veksthastighet er svakt avhengig av lysstyrken ogsa for hgyere lysstyrker. Nér
veksten er begrenset av naringstilgangen, varierer klorofyll:karbon-forholdet linezrt med
veksthastigheten, fra 0.003 g/g ved lave veksthastigheter, opp til 0.02 ved maksimal vekst-
hastighet. Dette gjelder bade for N og P-begrensning.

Caperon og Meyer (1972a) har malt klorofyll:karbon-forhold som varierer fra 0.002 til 0.03
g/g for fire marine fytoplanktonarter ( Coccochloris stagnina, Cyclotella nana, Monochrysis
Iutheri og Dunaliella tertiolecta ) under varierende nitrogen-begrensning. Malingene ble gjort
ved kontinuerlig lysstyrke 310 uE-m%s! (5.8 gcal cm?h!) og temperatur 25°C. Resultatene
viser variasjoner bade fra art til art og med graden av naringsstoffbegrensning. Generelt
minsker klorofyll:karbon-forholdet med gkende n®ringsstoffbegrensning.

Tett et al. (1975) har anslatt klorofyll:karbon-forholdet i naturlig fytoplankton i en skotsk fjord
(Loch Creran) i perioden mars-april 1973, og fant forholdstall som varierte mellom 0.01 og

0.08 (g/g).

Eppley (1972) refererer resultater som viste klorofyll:karbon-forholdet varierende fra 0.03 ned
til 0.007 (g/g) med gkende N-begrensning ved kjemostatforspk med marint fytoplankton.
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Alt i alt ser det ut til at en ma regne med at klorofyll:karbon-forholdet kan variere iallfall med
en faktor 10, med en gvre grense pd 0.08. Hvis karbonet utgjgr anslagsvis 40-50% av
tgrrstoffet betyr det at klorofyllet maksimalt kan utgjgre 3-4% av tgrrstoffet i cellene.

Lys-tilpasningen viser seg ved at den kurven som beskriver hvordan algenes reagerer pa kort
tidsskala pa endringer i lysstyrken etterhvert endrer seg dersom forandringen av lysstyrke blir
vedvarende. Det er vist eksempler pa dette i figurene foran i rapporten. Figur 2 viser et
eksempel pd hvordan algekulturer dyrket ved ulike lysstyrker har ulike responskurver for
vekst som funksjon. Den kulturen som var dyrket under svakt lys kunne vokse bedre ved svakt
lys, men hadde til gjengjeld ikke sa hgy veksthastighet i sterkt lys som den andre kulturen.
Resultatene til Ryther og Wenzel (1959), som er gjengitt her i figur 11 pé side 36, viser ogsé
hvordan naturlig fytoplankton fra stort dyp, som er vant til lave lysstyrker, er bedre istand til &
vokse ved svakt lys enn fytoplankton n@rmere overflaten.

Tilpasningen kan settes inn i en matematisk sammenheng ved hjelp av ligning (10), (11) og
(12) pa side 28.

En tilpasning til endret lysstyrke kan skje ved at produksjonseffektiviteten o endrer seg (se
side 24), dvs. at en gitt mengde klorofyll blir mer eller mindre aktivt, eller ved at mengden
klorofyll endrer seg. Ved en permanent overgang til svakt lys kan veksten innen visse grenser
opprettholdes noenlunde ved at klorofyllmengden gker som andel av totalt tgrrstoff. Da vil
koeffisienten c i ligning (12) gke, og delvis kompensere for nedgangen i lysstyrke 1. Dersom
lysstyrken gker, kan cellene greie seg med redusert innhold av klorofyll, dvs. en hgyere I; og
en lavere ¢, virkningen pa veksthastigheten blir forholdsvis liten s lenge I, holder seg under
den faktiske lysstyrken I.

Ved en temperaturendring kan en tilsvarende tenke seg at cellene til en viss grad kan svare pa
dette ved & regulere mengden av kritiske enzymer. Det gjelder serlig i det omrddet hvor
produksjonskapasiteten for et gitt enzyminnhold gker med temperatur, f.eks. som beskrevet av
ligning (10). En temperatursenkning vil gi en umiddelbar reduksjon i det maksimale
vekstnivaet fordi hastigheten pé prosessene minsker som beskrevet av denne ligningen for
uendret enzyminnhold. Koeffisienten p, i ligningene er altsd konstant pa kort sikt, mens
temperaturvirkningen ligger i det eksponensielle leddet (eller en lignende funksjon av
temperatur). Dersom temperatursenkningen blir permanent, kan enzym-andelen av totalt
tgrrstoff gke noe for & kompensere for temperaturfallet. Det innebarer at p, gker, slik at endel
av den umiddelbare reduksjonen blir motvirket.

En kan kanskje se pa tilpasningen som en optimalisering i cellene av bruken av knappe
ressurser. Det er naturlig & tenke seg at en gkning av klorofyllmengden i noen grad kan gé pa
bekostning av mengden enzymer, og vice versa. Det vil si at hgy vekstevne ved lav lysstyrke
vil ga pa bekostning av maksimal produksjonskapasitet 1 godt lys, altsd at en sterk helning i
det lyssvake omradet av verkstkurven medfgrer et lavere maksimal-niva ved gitt temperatur
og omvendt. Det er bl.a. tydelig i figur 2. Best vekstmuligheter vil algene i safall ha hvis lys-
begrensning og temperaturbegrensning er noenlunde i balanse, dvs. hvis [, ligger i n@rheten
av de lysstyrkene som er mest vanlige, og det er derfor naturlig at det som statistisk tendens
skjer en tilpasning i en slik retning.
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4.2.1. Lystilpasning

4.2.1.1." Tilpasningshastighet avhengig av veksthastighet

For fytoplankton skjer tilpasningen ved at nye celler fir endrede egenskaper (Steeman-Nielsen

1975 $.89). Det er derfor naturlig & vente at tilpasningshastigheten gker med brutto spesifikk

veksthastighet.

Vekstforsgk gjort av Sakshaug et al. (1987) er nevnt foran pa side 37. I disse forsgkene ble
veksthastigheten hos Thalassiosira pseudonana malt til 0.85 og 2.1 fordoblinger/dag, dvs.
eksponensielle vekstrater pa henholdsvis 0.025 0g 0.06 hl, ved lysstyrker p4 henholdsvis 70

og 330 pE-m?s! (PAR: Photosynthetic Active Radiation).

Figur 12.
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Tidsforlgp for in vivo fluoresens pr. celle i kultur av Thalassiosira
pseudonana ved lysstyrke 17 yE-ms!. Fra Sakshaug et al. 1987.

A. Fluoresens pr. celle innen hver subpopulation.
B. Relativ frekvens av hver subpopulasjon

C. gjennomsnittlig fluoresens pr. celle for den samlede populasjonen.
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Forsgkene viste at nedgangen i klorofyllinnhold ved overfgring fra den svakeste (70) til den
sterkeste (330 uE-m2s!) gikk raskere enn tilpasning fra hgy til lav lysstyrke. Ifglge Sakshaug
et al. var den eksponensielle hastigheten for tilpasning til nytt nivd for denne arten
henholdsvis 0.033 h'! 0og 0.02 h! ved overgang svakt—»sterkt lys og omvendt, altsd av samme
stgrrelsorden som veksthastigheten. Ved overfgring til svert svakt lys (17 pE-m%s1), gikk
endringen mye langsommere, og det utviklet seg to grupper av celler, én som beholdt uendret
fluorescensniva og én med 6 ganger lavere fluorescens. Over tid foregikk stort sett bare en
forskyvning i prosentandel mellom celler med lavt og hgyt fluorescensnivé, men det var ingen
endring i fluorescens pr. celle innenfor hver gruppe. Tidsforlgpet er vist i figur 12.

Post et al. (1984) har mlt hvordan klorofyllinnhold og veksthastighet endret seg over tid ved
brd overgang mellom to lysstyrker for Thalassiosira weisflogii bade ved kontinuerlig lys og
ved 12:12 timers lys:mgrke-syklus. Prgver ble tildels analysert sd ofte som hver time, og
kulturene ble fulgt over noen dager. Klorofyllinnholdet ble malt som fluorescens etter
ekstraksjon av pigmentene, og kontrollert mot spektrofotometriske maélinger.

Midlere eksponensiell veksthastighet for algene i likevekt, lest ut av figurer for
delingshastighet som funksjon av tid presentert i Post et al., var henholdsvis 0.02 og 0.06 h'!
ved kontinuerlige lys med styrke 72 og 593 pEm2s'! PAR.
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Figur 13. Tidsforlgp for endring av delingsrate og Klorofyllinnhold i Thalassiosira
weisflogii ved endring av kontinuerlig lysintensitet fra 72 til 593
pE-m?2s. Fra Post et al. (1984).

A :delingsrate O klorofyllinnhold pr. celle.

Nar det ble brukt kontinuerlig lys, angir Post et al. at klorofyllinnholdet pr. celle justerte seg til
et lavere nivd med tidskonstant 0.08h! etter at lysstyrken gkte britt fra 72 til 593 uEm2s,
Ved et annet forsgk, hvor lyset ble endret motsatt vei, ser det ut til at klorofyllinnholdet pr.
- celle ble endret til et nytt hgyere nivd med en midlere tidskonstant 0.02 h-! etter nedgang i



45

lysstyrken®. Figur 13 og 14 viser forlgpet av klorofyllinnhold og veksthastighet (som antall
delinger pr. dag) for de to forsgkene.

Tilpasningen til nytt klorofyllinnhold skjer altsi med tidskonstanter av samme stgrrelsesorden
som veksthastigheten, og raskere ved overgang til sterkt lys enn motsatt vei. Klorofyll-
innholdet pr. celle minker altsd ved gkende lysstyrke. Det betyr ikke at den absolutte produk-
sjonen av klorofyll blir mindre, men bare at den gker svakere med gkende lysstyrke enn
veksthastigheten. Ved 4 multiplisere klorofyllinnholdet med delingshastigheten finnes at
klorofyllptoduksjon pr. celle pr. tidsenhet ved likevekt gker ca. 50% nér lysstyrken gker med
en faktor 8. Veksthastigheten gker samtidig med en faktor ca. 3. Det som skjer er altsa at en
mindre andel av produksjonen av nytt materiale danner klorofyll.
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Figur 14. Tidsforlep for endring av delingsrate og klorofyllinnhold i Thalassiosira
weisflogii ved endring av kontinuerlig lysintensitet fra 593 til 72
ME‘m 251, Fra Post et al. (1984).

A :delingsrate O Kklorofyllinnhold pr. celle.

Post et al. gjorde tilsvarende forsgk med 12:12 timers lys:mgrke-syklus gjennom dggnet, med
skifte mellom de samme to lysintensiteter for den belyste perioden av dggnet. Tidsforlgpet for
disse to forsgkene er vist i figur 15 og 16.

Her er den midlere klorofyllproduksjonen som er tegnet inn, noe lavere enn for kontinuerlig
lys, ved svakt lys ca. 30 % lavere, ved sterkt lys i omrédet 0-30 %. Midlere veksthastighet ser
ut til 4 vaere anslagsvis 25 % lavere enn ved kontinuerlig lys. I dette tilfelle er det store

§ Post et al. (1984) oppgir 0.005 ™), men det ser ut il & vzre alt for lavt ut fra deres figur 2, som viser at det
var full tilpasning til nytt likevektsniva etter ca. 100 timer.
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fluktuasjoner over dggnet. Klorofyllinnholdet (malt som fluorescens) varierte nid med en
noksa regelmessig svingning gjennom dggnet koblet til lys:mgrkesyklusen, med gkning i den
lyse perioden, og en reduksjon i den mgrke perioden. Etter endring av lysstyrken var det i

tillegg en justering til et nytt gjennomsnittsniva i samme retning som ved forsgkende med
kontinuerlig lys.
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Figur 15. Tidsforlgp for endring av delingsrate og klorofyllinnhold i Thalassiosira
weisflogii ved endring av lysintensitet fra 72 til 593 pE-m2s for 12:12-
timers lys:mgrkesyklus gjennom dggnet. Fra Post et al. (1984).

A :delingsrate O klorofyllinnhold pr. celle.

Post et al. (1984) papeker at gjennomsnittlig klorofyll og veksthastighet endres med omtrent
samme tidskonstant nér lysstyrken gkes bratt fra en konstant verdi til en annen, og mener dette
tyder pd at klorofyll i en overgangsperiode ikke nedbrytes, men bare fortynnes av gkte
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veksthastigheter. Hvis veksthastigheten (delingshastigheten) for cellene endres etter fgrste
ordens kinetikk med tidskonstant k pa fglgende méte:

n(t)=p. + (o —H..)-exp(—kr) | (16)

hvor po og .. er likevektsverdiene ved lav og hgy lysstyrke, og total mengde klorofyll er
uendret over tid, vil imidlertid ikke klorofyllinnholdet pr. celle endres etter fgrste ordens
kinetikk. Ved 4 integrere ligningen for celletetthet M som funksjon av tiden £:

M
—_—= 17)
Pl (
som ogsé kan skrives
din(M) = (18)
dt

finnes fglgende ligning for klorofyllinnhold pr. celle, her betegnet Chl,(¢) som funksjon av tid:

M(0)

cnl(t) = chnL(0) 0

= Chl, (O)-exp[——umt ——L—L"—;—H—T-- (1—e"k' )) (19)

For p..>p, medfgrer denne Igsningen at klorofyllinnholdet varierer noe mer line@rt, som
kurvene til Post et al. (1984) for kontinuerlig lys ogsa kan tyde pa (figur 13 og 14). Ligningen
mé ut fra forutsetningene ovenfor antas 4 gjelde ned til et nytt likevektsnivd, hvoretter
klorofyllproduksjonen gjenopptas. Det er vel grunn til & tro at produksjon av klorofyll
kommer gradvis igang igjen mot slutten av tilpasningsperioden, og gir en avrunding av siste
del av forlgpet. Det er ogsd mulig & gjgre rimelige antagelser som gir et eksponensielt forlgp,
og det vil faktisk bli brukt eutrofimodellen, se nedenfor i kap. 7.2.4.

Ogsé ved minskende lysstyrke vil klorofyllmengden pr. celle vare en kompleks funksjon av
hvordan veksten og produksjonen av klorofyll endrer seg. En fgrste ordens analyse er derfor
bare en grov tilnzrmelse, men kan vere brukbart til & beskrive tilpasning i praksis i eutrofi-
modellen, fordi det i alle fall er snakk om en grovmodellering av prosessene.

Ved kontinuerlig lys innstilles ny likevekt, og nér den er nidd, vil bide delingshastighet og
klorofyll pr. celle varierer lite i tid. Ved 12:12 timers lyssyklus er det hele tiden markerte og
regelmessige svingninger i mengden klorofyll pr. celle over dggnet, ogsé i den perioden hvor
det foregér en generell tilpasning til ny lysstyrke. Klorofyllinnhold pr. celle gker i lys og avtar
i mgrket, dvs. at det ser ut til at produksjonen av klorofyll bare foregdr om dagen. Delings-
hastigheten til cellene varierer sterkt, men uten noe bestemt mgnster knyttet til lysvariasjon.
Amplituden for svinging i klorofyll pr. celle er omtrent det samme for hgye og lave lysstyrker,
dvs. at den relative variasjonen i forhold til gjennomsnittlig niva er stgrst for store lysstyrker.

Et problem i tolkningen av disse data for bruk i modellen er at klorofyllinnholdet er gitt pr.
celle, mens det egentlig mi vere klorofyll:karbon-forholdet som er utslagsgivende for
spesifikk veksthastighet pa karbonbasis. Mengde karbon pr. celle kan variere med vekst-
betingelsene, det vil her si med lysstyrken, og data om hvordan det har endret seg er ikke gitt i
dette tilfelle.
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Figur 16. Tidsforlgp for endring av delingsrate og klorofyllinnhold i Thalassiosira
weisflogii ved endring av lysintensitet fra 593 til 72 pE-m2s"1 for 12:12-
timers lys:mgrke-syklus gjennom dggnet. Fra Post et al. (1984).

A :delingsrate O Klorofyllinnhold pr. celle.

4.2.1.2. Tilpasning til ulike lysstyrker uttrykt ved endring av parametre i kurven for
pyeblikksrespons.

Ut fra kurvene i Steeman-Nielsen (1975) ser det ut til at I stort sett varierer fra 80 og
opp til ca. 500 uE-ms for alger som er dyrket med lysstyrker fra 8 opp til ca. 1000
HE-m?s”!, dvs. at forholdet mellom klorofyll og enzymer kan variere iallfall med en
faktor 10. I tabell 3 er det gitt endel samhgrende verdier for den lysstyrke Iy som
kulturene er dyrket under og den kritiske lysstyrke I, i kurven for vekst som funksjon
av lysstyrken lest ut av ulike kurver i Steeman-Nielsen (1975). Data gjelder ved
temperaturer omkring 20 °C.



49

Tabell 3. Sammenheng mellom lysstyrke ved dyrking av algekulturer og kritisk
lysstyrke i fotosyntese-lys-kurven. Lest ut av figurer i Steeman-Nielsen
(1975).

Lysstyrker regnet om fra 10'5 kvanter cm? s til pE-m-s°.

Den lysstyrke som kulturene er dyrket | Kritisk lysstyrke I, lest ut av figurene:
under (Z):
10'kvanter/cm?/s pE-m2-s! 10%kvanter/cm?/s uE-m?2-s!
0.5 83 5 80
1.7 28 7 115
5 80 10,12 165, 200
7.5 125 10,12(flere),15 165, 200, 250
36 600 40 660
50 - 830 20 330
75 1250 35(flere) 580

Ut fra disse data kan det se ut til at det bare skjer en delvis tilpasning, slik at I riktignok
varierer med I, men i mindre grad. Log-linezr regresjon p4 de data som er gitt i tabellen gir
sammenhengen:

I=17 - 13" (20)
hvor

I o = konstant = 345pE-m?s".

I, = den lysstyrken algene er dyrket under.

Oktober-dataene fra Ryther og Menzel, gjengitt i figur 11 her, viser omtrent det samme
relative forlgpet. I tabell 4 er verdier for optimal lysstyrke (som gir stgrst veksthastighet sett
som funksjon av lysstyrke) tatt ut av figurene og sammenlignet med det som kan beregnes ut
fra in situ lysstyrke hvis vi gar ut fra at sammenhengen er som beskrevet av ligning (20), og at
Steeles kurve gjelder iallfall opp til I,

Tabell 4. Sammenligning av optimal lysstyrke som funksjon av in situ lys for
naturlig plankton fra Sargassohavet, sammenlignet med beregnet
verdi ut fra in situ lysstyrke. Fra Ryther og Menzel (1959).

In situ lys I der Loy I = ey
vannprgvene er ca.-verdi lestutav | med J; beregnet av ligning
hentet fra figurene (20), og overgang til I,
beregnet ut fra ligning (15),
se side 34.
ft.cd ft.cd ft.cd
10000 6000 9900
1000 2800 3700
100 1000 1370
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Absoluttverdiene stemmer ogsa med tallene fra Steeman-Nielsen, innenfor en feil pa 15% i
lysstyrke (1 uE-m2-s! = 4.93 ft-cd® ). Som det fremgar av figur 11 er alle kurvene til Ryther
og Menzel vist mot identisk lysskala, med 100% lys eksakt lik 10000 ft-cd bade i oktober og
november, sammen med en teoretisk middelkurve. Det er derfor sannsynlig at lysverdiene
ikke er helt ngyaktig angitt, og de to verdisettene bekrefter derfor hverandre ganske godt.

Som nevnt tidligere kan det tenkes forstyrrende faktorer, bl.a. ulikheter i temperaturrespons, i
Ryther og Menzels mélinger. Temperaturforskjeller kan ogsa tenkes & komme inn i noen av
Steemann-Nielsens tall. Det bgr vel derfor neppe legges for mye vekt pé disse tallene.

Post et al. (1984) fant at gjennomsnittlig klorofyllinnhold pr. celle i Thalassiosira weisflogii
varierte motsatt av lysstyrken, men svakere. Nér lysstyrken ble endret med en faktor 8, endret
klorofyllinnholdet pr. celle seg motsatt med en faktor 2, altsa som I, 2. Dette gjaldt bade for
kontinuerlig lys og for 12:12 timers lys:mgrke-syklus, og ved endring begge veier, mellom
lysstyrker 72 og 593 uE/m?%s PAR. Kritisk lysstyrke I kan som nevnt tidligere uttrykkes

I, = Hoe @1)
c

hvor ¢ er et mél pa klorofyllinnholdet kombinert med dets evne til 4 omsette lys til produksjon
(se ligning 5 og 12, side 25 og 28.) Dette stemmer dette godt med at I, gker som I,>*?, som vi
anslo ovenfor, dersom maksimal produksjon p,., gker svakt med lysstyrken, omtrent som
I, Eksponenten pa 0.1 ligger nok innenfor usikkerheten, sa det kan like gjerne vare omtrent
konstant maksimal vekst som funksjon av lys. Dette gjelder den langsiktige tilpasningen, hvor
klorofyllinnholdet pr. celle minker med gkende lys, fordi den generelle produksjons-
hastigheten gker raskere enn klorofyllproduksjonen. Nar det gjelder dggnvariasjonen, ser det
ut til at klorofyllproduksjonen foregikk i perioden med lys, og var sterkere ved hgy lysstyrke,
med forbehold om usikkerhet i omregning fra celletall til karbon og fra fluorescens til
klorofyll. Det vil alts3 si at selve tilpasningsprosessen er avhengig av at det er lys, og at det
foregar fotosyntese.

Relativ veksthastighet i likevekt varierte i Post et al.s forsgk med en faktor 2.5-3, nar
lysstyrken varierte med en faktor 8. Hvis vi som nevnt antar at yi,, varierer som IO, og setter
I = L® 104, med tidligere funnet verdi /o = 345 pE-m?2s! total innstréling, fér vi at p
skulle gke med en faktor 2.2 mellom de to oppgitte lysstyrker, ut fra ligning (8), side 27 (med
n=1 til 2). Et problem her er som nevnt at vi bare har tall for klorofyll pr. celle. Egentlig burde
vi brukt data for klorofyll pr. organisk karbon, siden det er spesifikk produksjonsrate (tid™") vi
er interessert i hvordan varierer. Karboninholdet pr. celle kan endre seg med endret grad av
lysbegrensning (Rhee og Gotham 1981a, Laws og Bannister 1980), og hvis det har vert
tilfelle her, vil ikke endring i klorofyll-innhold pr. celle gi et riktig bilde av hvordan klorofyll
pr. karbonmengde varierer.

Tidsforlgpet i figur 15 fra Post et.al (1984), som gjelder overgang fra lav til hgy lysstyrke for
12:12 timers lys:mgrke-syklus, viser spesielt hgye delingshastigheter i de to fgrste dggnene
etter omslag i lysstyrken. Ellers var det ingen tegn til slike midlertidige utslag. Siden det ikke
er gitt tall for karbon-innhold pr. celle er det ikke mulig & kontrollere om det er en sterkere
midlertidig endring i karbon-assimilasjon pr. celle i omstillingsperioden fgr klorofyllinnholdet

§  fot-Candela
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er innstilt pa ny likevekt. Det er imidlertid hva en ville vente ut fra de sammenhengene som er
satt opp i avsnittene foran.

4.2.1.3. En mulig modell for lys-tilpasning

Bannister (1974a, 1974b, 1979) har studert neringsmettet vekst i likevekt, dvs. med tilpasning
til ridende lys og temperatur. P4 basis av forsgk med Chlorella pyrenoidosa er det funnet at
netto fotosyntese, malt som karbon pr. mengde klorofyll, kan beskrives med en kurve av
samme form som ligning (8), som ble satt opp for gyeblikkelige endringer i lysstyrken. Her tas
utgangspunkt i en formel for veksthastighet som funksjon av plutselige endringer i lysstyrke /
som hos Bannister (1979) kan skrives slik:

I-v,
=® Im+1I" 7w R, (22)
[ p T ]
Her er

V,, = fotosyntese-raten (mengde assimilert karbon pr. klorofyll og tidsenhet) ved

lysmetning.
® = mengde-forholdet mellom karbon og klorofyll i cellene.
R, = spesifikk (eksponensiell) respirasjonsrate (tid ™).

I, = kritisk lysstyrke.

Med hensyn til kurveformen for p som funksjon av I tilsvarer det nettopp den funksjonen som
ble satt opp tidligere i ligning (8). Bannister angir en empirisk koeffisientverdi m=3 for denne
funksjonen som altsd skal gjelde korttids-respons. De tre siste stgrrelsene, ©, R, og I, er
adaptive, dvs. at de kan endre seg som fglge av tilpasning til ulike ytre forhold, og synes &
kunne skrives som funksjoner av veksthastigheten ved lysbegrenset vekst. Bannister (1979)
bruker data fra litteraturen for variasjon i ©, p og R, for ulike lysstyrker I; og viser at
ligningen over med adapsjon i de tre parametrene er konsistent med fplgende ligning:

1 ,
u=( 7w~ R, (23)

(1) +pz)

med en koeffisient n=1.8, altsd en mye mindre skarp overgang. Bortsett fra respirasjonsleddet
er dette samme funksjonsform som i ligning (12). Ligning (23) er her skrevet med en litt
annen notasjon enn den som ble brukt av Bannister.

Laws og Bannister (1980) finner en optimal koeffisient-verdi pa n = 2.2 for denne ligningen
ndr de tilpasser den til resultatene fra sine turbidostatforsgk, og har ogsé bestemt koeffisienter
i en mer detaljert formulering av denne modellen. Fordi dette gjelder ved tilpasning til ulike
lysstyrker, har ikke koeffisenten I, helt den samme betydning som fgr.

Denne typen variasjon kan begrunnes ved & se pd tilpasningen som en optimalisering av
begrensede ressurser. Stgrrelsene ¢ (e< klorofyll:karbon-forhold) og pmax (o< relativ mengde
enzymer) kan betraktes som produksjonsfaktorer, og det er da naturlig & anta at det ved gitt
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nzringsstoff-tilgangen er en gvre grense for hvor mye algene tilsammen kan produsere av
disse faktorene, gitt ved:

N, =Kct K - 24)

lim
Koeffisientene K; og K, representerer en form for kostnad ved produksjon av disse to
faktorene. Tilpasningen kunne slik sett bestd i 4 variere ¢ 0g Hmax innenfor begrensningen (24)
slik at p() gitt av ligning (23) blir s& stor som mulig under de gitte forhold. Ved en slik
optimalisering vil en fa nettopp resultater som referert ovenfor.

Ifglge Steeman-Nielsen (1975) utgjgr proteinet ca. 50% av det organiske stoffet i voksende
celler, og det meste av dette er enzymer. Klorofyll utgjgr en liten del av biomassen (vanligvis
kanskje 1-2 % av tgrrvekt, maksimalt ca. 3-4 % ). Det burde tilsi at klorofyllmengden skulle
kunne variere ganske mye uten 4 innvirke s mye pd produksjonen av andre bestanddeler i
cellen, og at et overskudd av klorofyll er "billigere” enn et overskudd av enzymer.

4.2.2. Temperaturtilpasning

Fotosyntesen kan ogsa tilpasses ulike temperaturer. Steeman-Nielsen (1975) gir som eksempel
data for diatoméen Skeletonema costatum. P4 Kort sikt vil lysmettet, maksimal reaksjons-
hastighet synke sterkt ndr temperaturen avtar. Over tid skjer en tilpasning ved at sammen-
setningen av cellene endres: enzymkonsentrasjonen gker i forhold til klorofyllmengden, slik at
nedgangen i reaksjonshastighet delvis motvirkes. Det gjenstar imidlertid en netto virkning
selv etter tilpasning, spesielt for helt lave temperaturer. Ved lav temperatur vil ogsd klorofyll-
mengden pr. celle kunne minske noe, slik at temperaturen ogsa far en viss virkning for lave
lysstyrker. Ogsd her mangler data for spesifikk produksjon av biomasse, slik at det er
vanskelig & se hvordan det skal tas med i en beskrivelse av spesifikk produksjonshastighet.

Kjemostat- og turbidostatforsgk til Rhee og Gotham (1981b) med Scenedesmus sp. og
Asterionella formosa viste at spesifikk vekst for dynamisk likevekt etter tilpasning til den
aktuelle temperatur var mer eller mindre lineeert avhengig av temperaturen i omradet 5-20°C.
Det var god neringstilgang og tilstrekkelig lys ( 80 pE-m2s’, regnet om fra 17 W/m?), slik at
veksten er uavhengig av lysstyrken ut fra resultatene i Rhee og Gotham (1981a). Rhee og
Gotham har markert et skarpt knekkpunkt ved 20 °C i kurven for netto veksthastighet som
funksjon av temperatur for Scenedesmus sp., men data kan like gjerne tilpasses en jevn
overgang mellom 15 og 25 °C, se figur 17. Det kan se ut som veksthastigheten blir null ved
h.h.v. 3 og 7 °C, men det forutsetter at datapunktene ekstrapoleres linezrt. Datapunktene kan
ogsa la seg forene med en ekstrapolering i et eksponensielt forlgp ned mot lave temperaturer,
dvs. at veksthastigheten avtar videre omtrent som e*’. Ved lave temperaturer gkte bade celle-
stgrrelse og innhold av N, P, C og klorofyll pr. celle. Karbonassimilasjon pr. celle var omtrent
uendret, men cellene ble stgrre, og det gikk lengre tid mellom hver deling. Det ser ut til at C:N
og C:P -forholdet ble lavere ved avtagende temperatur, dvs. at maksimalt produsert organisk
C pr. mengde N og P minsker nér temperaturen avtar.
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Figur 17. Veksthastighet hos Scenedesmus Sp. og Asterionella formosa ved
naringsmettet vekst som funksjon av temperatur. Fra Rhee og Gotham
(1981b).

(®) Scenedesmus sp., helning 0.07840.01
(Q) Asterionella formosa,  helning 0.077+0.01.
Lysstyrke anslagsvis 80 pE-m?2-s! (omregnet fra 17 W-cm2).

4.2.2.1. Eppleys kurve for vekst som funksjon av temperatur

Under naturlig varierende forhold, hvor artssammensetningen skifter etter forholdene, vil
veksthastigheten for biomasse statistisk sett gke med gjennomsnittstemperaturen. Eppley
(1972) har samlet data fra en rekke kilder, og funnet at de kan beskrives ved en eksponensiell
sammenheng mellom maksimal spesifikk veksthastighet og temperatur 1 intervallet 2-40 °C,
som er brukt bade i modellen for Narraganset Bay (Kremer og Nixon 1978) og i Ostersjg-
modellen (Stigebrandt og Wulff 1987):

W, =0.59 %037 (dag) (25)

Kurven skal angi integrert netto produksjon pr. dag, bortsett fra at respirasjonstapet om natten
ikke er inkludert ifglge Nixon og Kremer (1978). De fleste malingene er gjort med
kontinuerlig lys.

Dette er en gvre "omhyllningskurve" for maksimal veksthastighet for en rekke arter, basert pa
maélinger gjort i laboratoriekulturer. For en enkelt art som er tilpasset bestemte forhold vil det
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vere et forholdsvis smalt optimalt temperaturomrade hvor produksjonen er maksimal, og ved
lavere temperaturer avtar da produksjonen mer eller mindre lineert ned til en nedre
temperaturgrense, ca. 20 °C under optimal temperatur, hvor netto produksjon blir null. Ved
temperaturer over det algene er tilpasset, reduseres produksjonen forholdsvis raskt, og kan bli
null ca. 5 °C over optimal temperatur. Data fra Eppley (1972) viser dette forlgpet tydelig. Data
i Rhee og Gotham (1981b) omfatter ikke temperaturer hgyere enn optimal temperatur, men
bekrefter forlgpet for lavere temperaturer.

Aruga (1965a) har studert optimal temperatur gjennom aret for naturlig fytoplankton i en
ferskvannsdam, og finner at optimal temperatur varierer linezrt fra 30 til 20°C nér in situ
temperaturer varierer fra fra 30 til 15 °C. Ved lavere in situ temperaturer holder den optimale
temperaturen seg stort sett konstant pa 20 °C. Ifglge Aruga kan ikke variasjonen direkte
skyldes vekslingen mellom arter, det ma ogsa finne sted en viss tilpasning for hver enkelt art.
Aruga (1965b) har vist dette direkte ved laboratorieforsgk med ferskvanns-grgnnalgen
Chlorella ellipsoidea. Resultatene er gjengitt i tabell 5.

Tabell 5. Variasjon av optimalt temperaturomrade med dyrkningstemperatur
for ferskvanns-grgnnalgen Chlorella ellipsoidea. Fra Aruga (1965a).

Dyrkningstemperatur: Optimalt temperaturomréde:

10-13°C 20-30°C
20-22°C 30°C
30-33°C 35°C

Det fremgér av Eppleys data at den gvre grense for temperaturbegrenset vekst som ligningen
representerer, ligger ca. 2 ganger hgyere enn hovedmengden av datapunkter. Ifplge Eppley
(1972) skal punktene representere vekst under forhold hvor temperatur er begrensende. De
gjelder stort sett for kontinuerlig lys eller optimal lysperiode pr. dggn. De store variasjonene
for en gitt temperatur ser ut til 4 skyldes spredning mellom arter, og kanskje ogsé at det er tatt
med data for ikke optimale temperaturer for de forskjellige artene. Eppley's kurve tar sikte pa
& vise gvre grense for veksthastighet ved temperaturtilpasning og under optimale lysforhold
og naringsstoffkonsentrasjoner.

I tabell 6 er gjengitt resultater av endel nyere forsgk med kjemostat-kulturer hvor algene er
tilpasset eksisterende lys/temperatur-forhold. Mélt maksimal veksthastighet gjelder ved god
nzringstilgang, men ved den angitte lysstyrke, som ikke behgver & vaere optimal. Verdiene er
for det meste asympotiske veksthastigheter for ubegrenset nzringstilgang, og kan ikke ngd-
vendigvis oppnés i praksis (kfr. om neringsstoffbegrensning nedenfor). Siden slike verdier er
ekstrapolert fra en kurve for vekst som funksjon av n&ringsstoffbegrensning, kan de avhenge
av hvilket stoff som har vart begrensende.

Veksthastighet for gitt temperatur fra Eppleys formel er vist til sammenligning. Det fremgér at
Eppleys formel gir en god indikasjon rent allmennt, men at den ikke kan beskrive godt
variasjonen fra art til art. I en del tilfeller ligger Eppleys verdi en god del over malte verdier.
Det er naturlig, siden den som sagt representerer en gvre omhyllningskurve for de vekst-
hastigheter som observeres. En modell bgr derfor kanskje derfor bruke en lavere verdi pa ppa
enn det som framkommer av Eppleys formel, dersom veksthastigheten skal veere representativ



55

for et naturlig algesamfunn sammensatt av flere ulike arter som vokser under skiftende
forhold, og hvor ikke alle alger har optimal temperatur.

Tabell 6. Litteraturdata for gvre grense for veksthastighet ved god
naeringstilgang under varierende temperatur og lys-forhold,
sammenlignet med verdier fra Eppleys kurve.

I endel av de refererte artiklene er det brukt andre enheter for lysstyrke, og angitte
lysstyrker er da regnet om til uE-m s ut fra tabellen bakerst i rapporten.

Fytoplankton-arter: TSI(I:IP pE.I;ny‘sz.s" :;g:;lg‘l:; eﬁ’:il:ls::tg;la;gxﬁ) Litteraturhenvisning:
Lys:mgrke |Malt %) | Eppley
Marine Dunaliella tertiolecta 25 310 24:0 1.82 (5%) 2.9 |Caperon og Meyer
|plankton-  |Cyclotella nana 25 310 24:0 2.82 (8%) 29 |(1972a)
kulturer Coccochloris stagnina 25 310 24:0 2.24 23%) 2.9
Monochrysis lutheri 25 310 24:0 2.29 (6%) 2.9
Monochrysis lutheri 20 19 24:0 1.1 2.1 |Droop (1974)
15 80 0.8 1.5 |Goldman (1979)
18.8 80 0.9:1.0 1.9
23 80 1.2 2.5
Thalassiosira pseudonana| 20 115 24:0 2.7 2.1 |Paasche (1973)
Thalassiosira fluviatilis 20 230PAR) 12:12 1.2-1.7 2.1 |Laws og Bannister (1980)
Thalassiosira pseudonana| 15 T0(PAR) 24:0 0.6 1.5 |Sakshaug et.al (1987)
5 330rAR) 24:0 1.5 1.5 |(veksthastighet regnet om
Thalassiosira oceanica 15 TOPAR) 24:0 0.95 1.5 |fra delinger pr. dag som
15 330(PAR) 24:0 1.2 1.5 |var oppgitt i artikkelen)
Naturlig Loch Creran, Skottland 10 | naturlig lys, 0.5 1.1 |Joneset. al. (1978)
marint tilsv. 4 m
iplankton dyp
Juli-August
Fra utendgrstank, Woods 80 0.025 >0.33 Goldman (1977)
Hole Oceanographic ly/min
Institution.
Ferskvanns- |Scenedesmus sp. 20 30 24:0 1.3 Rhee og Gotham (1981a)
arter 20 25 24:0 0.95
Fragilaria sp. 20 12 24:0 0.45 Rhee og Gotham (1981a)
20 25 24:0 0.3
20 45 24:0 0.7
20 55 24:0 0.9
20 24:0 0.85
90
Asterionella formosa 8 80 24:0 0.15 1.0 |Rhee og Gotham (1981b)
12.5 80 24:0 04 1.3
20 80 24:0 1.1 29
Scenedesmus sp. 5 80 24:0 0.2 0.8 |Rhee og Gotham (1981b)
10 80 24:0 0.6 1.1
15 80 24:0 1.0 1.5
20 80 24:0 1.35 2.1
25 80 24:0 1.35 29
Scenedesmus sp. 20 90 12:12 1.35 2.1  |Rhee (1973)
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Eppley gjengir data som viser at maksimal veksthastighet og gvre temperaturgrense er
avhengig av salinitet for arten Dunaliella tetriolecta. Stgrst veksthastighet for hgye
temperaturer etter norske forhold (25-35 °C) oppnés ved saltholdigheter pd omkring 15-30 %o
(regnet om fra oppgitt M NaCl pa 0.25 og 0.5). Hgyere salinitet ser for denne arten ut til &
redusere maksimal veksthastighet med ca. 30 %, men til gjengjeld gi bedre toleranse for
temperaturer rundt 40 °C. Det er da snakk om saliniteter pd ca. 1 M NaCl eller mer, dvs.
anslagsvis 58 %o, eller hgyere enn det som forekommer naturlig (havvann er normalt 36 %o,
overflatevannet i indre Oslofjord vanligvis rundt 15-20 %o).

Ved lav salinitet (0.125 M NaCl, anslagsvis 7 %o saltinnhold etter vekt) reduseres maksimal
veksthastighet med 10-15 %, og dessuten med mindre toleranse for hgyere temperaturer, men
det siste gjgr seg bare gjeldende ved T>30 °C.

4.2.2.2. Alternative mater a beskrive temperaturavhengighet

Hvordan temperatur-avhengigheten skal beskrives, avhenger av om vi skal modellere samlet
algebiomasse som en enhet, eller om vi skal skille ut et antall ulike arter (mer eller mindre
spesifikt pi artsnivd, eventuelt bare som hovedgrupper) for 4 fi dynamikken i alge-
oppblomstringene bedre med i modellen.

Hvis vi har et gkosystem hvor forholdene endrer seg forholdsvis langsomt, og hvor biomassen
bestér av en rekke ulike arter som eksisterer ved siden av hverandre, kan det vere brukbart &
behandle alt fytoplankton som en biomasse. En enkel eksponensiell kurve for temperatur-
tilpasset vekst kan da brukes. En bgr imidlertid kanskje ta hensyn til at samlet biomasse ikke
har samme veksthastighet som de arter som vokser optimalt ved gitt temperatur.

Dersom det istedet skjer raske endringer, og biomassen i hovedsak bestdr av enkeltarter som
fglger etter hverandre i tid, og dominerer i hvert sitt tidsrom, kan det tenkes at en slik enkel
modell neppe vare god nok. Da kan det veere ngdvendig & skille mellom korttidsrespons pé
temperaturendringer, og tilpasning til endrede temperaturer, og ogsé ta hensyn til hemning ved
hgye temperaturer for & simulere veksling i artssammensetning. En Igsning er da & beskrive et
antall forskjellige "arter" som egne biomasser, med forskjellige formler for vekst som
funksjon av temperatur. Et alternativ vil veere 4 la veksthastigheten ikke bare vre en funksjon
av temperaturen, men ogsd av hvor fort den har endret seg innenfor et visst tidsrom, f.eks.
utrykt ved et eksponensielt middel av temperaturen med en viss tidskonstant (som kan vere
avhengig av hvor raskt algene har vokst og dermed har omstilt seg. Begge alternativer vil
gjpre modellen mer komplisert (det fgrste alternativet i stgrst grad), s& det en oppndr ma veies
mot de stgrre vanskelighetene med 4 kalibrere og prgve ut modellen.
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5. Neringsstoff-begrensning av vekst

Som nevnt vil ogsi tilgangen pé neringsstoffer i vannmassene regulere produksjonen av
biomasse. Det er denne reguleringen vi primart gnsker at modellen skal beskrive. De viktigste
begrensende nzringsstoffene er fosfor og nitrogen. For diatoméer er ogsd silisium et
ngdvendig neringsstoff. Silisium har ikke sa stor betydning i sammenheng med mulige tiltak
mot forurensninger, men for & f mest mulig realistisk beskrivelse av dynamikken i vekst og
omsetning av algebiomasse, er fytoplankton i modellen delt i to separate biomasser:

« Gruppe 1, diatoméer, er i tillegg til & kreve silisium kjennetegnet ved at de vokser
forholdsvis fort, og at de synker raskt ut ved naringsstoffbegrensning. I modellen er
det antatt at denne utsynkingen skjer uavhengig av beiting fra zooplankton.

o Gruppe 2 omfatter alt annet fytoplankton, bl.a. flagellater, og antas i liten grad &
synke, mens de derimot er sterkere utsatt for beiting. De er n&ringsstoffbegrenset bare
av nitrogen og fosfor. De kan tillegges evne til aktiv egenbevegelse vertikalt, og det er
ogsd lagt inn en mulighet til nitrogenfiksering innen denne gruppen. De to siste
egenskapene kan skrus av og pa gjennom koeffisienter i modellen.

Silikat tilfgres med ferskvann ved geologisk betingede prosesser som er uavhengig av
forurensningstilfgrsler, og tilfgrslene kan derfor fglge et annet mgnster enn nitrogen og fosfor.
Den fgrste varoppblomstringen er ofte dominert av diatoméer, som vokser fortere enn andre
arter, spesielt ved lav temperatur. Nér silikatet er brukt opp og diatoméene blir nzringsstoff-
begrenset, vil de synke ut, og andre alger som ikke trenger silikat vil etterhvert overta. Ut
gjennom produksjonsperioden kan en f& gjentatte diatomé-blomstringer ettersom det tilfgres
nytt silikat, f.eks. i forbindelse med vér- og hgst-flom. Silikat er tatt med i modellen for &
beskrive vekslingen mellom disse to gruppene.

Vekstprosessene i cellene "ser" ikke neringskonsentrasjonen i vannet omkring. Det er derfor
naturlig 4 tenke seg at det er neringsstoffinnholdet i cellene, og ikke nringskonsentrasjonene
i vannet, som primert regulerer veksten. Neringsstoffet ma fgrst tas opp i cellene, og blir
deretter brukt til vekst. Opptaket er omtalt i kap. 6.

Batch-forsgk viser at vekst kan fortsette selv om det ikke finnes fritt neringssalt i vannet, dvs.
etter at det aller meste er tatt opp i cellene, silenge innholdet av naringsstoff (N, P, Si ) i
cellene er over en viss grense. Ved god neringssalttilgang har cellene et nringsstoffinnhold
som ligger over denne grensen. Uten tilgjengelig n@ringssalt i vannet vil den videre veksten
fortynne nzringsstoffene i en stgrre biomasse (som organisk karbon) og veksten stanser da
gradvis ettersom neringsinnholdet nermer seg disse grensene (Rhee 1973, Parslow et al.
1984b).

Algeveksten er derfor i siste instans styrt av tilfgrslene av n@ringssalter i det ytre miljget, altsa
i vannet. Det er bl.a. nettopp nzringssalttilfgrselen som varieres for & gi ulik veksthastighet i
kjemostatforsgk. Nar neringssalttilfprselen til miljget utenfor cellene minsker, ma ogsé det
totale opptaket av naringsstoff til cellene reduseres. Hvis cellene hadde et helt fast krav til
innhold av nzringsstoff (N, P eller Si) i forhold til organisk karbon, métte assimileringen av
karbon reguleres direkte i takt med opptaket, slik at den totale algemengden var proporsjonal
med tilgjengelig mengde neringsstoff. I virkeligheten ser det ut til & vare en fleksibel
begrensning: Veksten reduseres riktignok som fglge av neringsstoff-begrensning, men
virkningen dempes ved at lavere veksthastighet gir reduserte krav til innhold av neringsstoffer
N og P i forhold til mengden organisk karbon. Det gjgr at den relative reduksjonen av
assimileringen av karbon i begynnelsen ikke blir like kraftig som reduksjonen i neringsstoff-
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tilgangen. Tilslutt nas likevel en grense hvor naringsstoffinnholdet blir sé lite at veksten
stopper omtrent helt opp. Det ser altsa ut til & veere funksjonell sammenheng mellom algenes
veksthastighet og nzringsstoffinnholdet i cellene definert ved N:C- og P:C-forhold, og dette
kan studeres isolert ved 4 variere neringsstoff- tilfgrelsen i kjemostatforsgk.

Vi skal derfor fgrst bare se p& sammenhengen mellom vekst og neringsstoffinnhold i cellene,
hovedsakelig i likevektstilstander, studert ved kjemostatforsgk. Senere skal vi se pd hva som
styrer opptaket, og hvordan sammenheng mellom opptak og vekst kan beskrives.

5.1. Generell beskrivelse av prinsippene ved kjemostat- og turbidostat-
forsgk

I kjemostatforsgk tvinges algekulturen til & vokse med en viss hastighet, tilsvarende
utskiftningshastigheten p& mediet. Det som skjer kan enkelt skisseres som fglger (kfr. f.eks.
Rhee 1980):

En forsgksbeholder med volum V tilfgres nytt medium med en regulerbar volumstrgm F
(volum-tid'!) som hele tiden blandes effektivt inn i volumet, og det gar da en like stor strgm ut
av beholderen. Hvis fytoplanktonet vokser med en eller annen spesifikk brutto hastighet p
(enhet tid!) og har et spesifikt tapsledd r f.eks. knyttet til respirasjon, vil konsentrasjonen C
av fytoplankton endre seg over tid ifglge differensialligningen:

V= (u-r)V-C-F-C (26)

Det forste leddet pa hgyre side er (pr. definisjon av p og r) det som netto produseres av ny
algebiomasse pr. tidsenhet, mens det siste leddet er det som forsvinner ut med gjennom-
strgmningen. Hvis det né er begrensende faktorer som gjgr at netto tilvekst blir langsommere
jo stgrre konsentrasjonen C er, og forholdet F/V ligger innenfor den maksimale vekst-
hastigheten ved smé fytoplankton-konsentrasjoner, vil fytoplanktonkonsentrasjonen innstille
seg rundt en likevektskonsentrasjon som er slik at dC/dr=0. Dette fplger direkte av antagelsen
om at veksthastigheten avtar med gkende konsentrasjon av fytoplankton. Hvis konsent-
rasjonen er lavere enn likevektsverdien, vil den gke fordi tilveksten er stgrre enn tapet, og ved
hgyere konsentrasjoner blir tapet stgrre enn tilveksten og konsentrasjonen vil fglgelig avta
over tid. Ved likevekt mé brutto veksthastighet vere gitt ved:

WC)=F/V+r 27)

hvor vi har angitt at veksthastigheten er en bestemt funksjon av konsentrasjonen som gjelder
for det aktuelle forsgksoppsettet. Forholdet F/V kalles for fortynningsraten (dilution rate), og i
litteratur som omtaler kjemostat-forsgk betegnes ofte dette forholdet med symbolet D. Ved
likevekt mé netto veksthastighet p-r vere direkte lik D. Ved & velge en bestemt verdi pd D
kan en altsa tvinge algekulturen til 4 innstille seg slik at den vokser med en forhdndsvalgt
veksthastighet. Det er bare mulig innen visse grenser. Dersom fortynningshastigheten blir
stgrre enn maksimal veksthastighet ved smé fytoplankton-konsentrasjoner for gitt nerings-
medium, temperatur og lys vil fytoplankton-konsentrasjonen over tid gd mot null, og kulturen
vaskes ut. Det skjer ved en kritisk fortynningshastighet som ofte kalles utvaskingshastighet.

I literaturen brukes ofte symbolet p om netto veksthastighet, som er det som bestemmes
direkte i kjemostatforsgk. Respirasjonen er ofte forholdsvis liten, og forskjellen mellom brutto



59

og netto veksthastighet har derfor underordnet betydning sammenlignet med den naturlige
variasjon og usikkerhet som forekommer i forsgksresultater.

Ved & kjgre kjemostaten med ulike fortynningsrater D under den kritiske verdien og la de
forskjellige likevektene innstille seg, kan en fa et bilde av tilstanden i algekulturen ved ulike
veksthastigheter. P4 cellenivd mé det veere veksthastigheten som er en funksjon av tilstanden,
og variasjonene gir derfor et bilde av hvordan veksthastigheten varierer fysiologisk som
funksjon av denne tilstanden. P& populasjonsnivé er det cellekonsentrasjon og neringsstoff-
innhold i cellene som tilpasser seg den forhdndsinnstilte veksthastigheten.

Sammenhengen mellom veksthastighet og fytoplankton-konsentrasjon kan vere influert av
lysforhold (hgye konsentrasjoner kan fgre til skyggeeffekt og dermed lysbegrensning) men
fremfor alt av tilgangen pa neringsstoff. Totalkonsentrasjonen av naringsstoff (N, P, Si) er
direkte gitt av sammensetningen i vekst-mediet. Sma konsentrasjoner av fytoplankton kan ta
opp de mengdene de trenger uten & innvirke pa restkonsentrasjonene av neringssalter, men
over en viss grense vil gkende konsentrasjon av fytoplankton som organisk karbon etterhvert
matte fore til lavere N:C, P:C og Si:C-forhold i cellene.

Hvordan denne overgangen blir, avhenger av n®ringssaltkonsentrasjonene i vekstmediet og
hvordan opptaket i cellene varierer med ytre n@ringssaltkonsentrasjoner, men selv med 100%
opptak opp til fysiologisk behov vil synkende neringsstoff:karbon-forhold gjgre seg gjeldende
over en viss fytoplankton-konsentrasjon. Hvis da veksthastigheten hemmes ved synkende
nzrings-saltinnhold i cellene, vil likevektssituasjonen veere gitt av ligning (27), som
bestemmer p og derved ogsd C som funksjon av D. Sammenhengen mellom p og C vil vere
knyttet til det konkrete forsgksoppsettet, men kan fgres tilbake til en antatt mer generelt gyldig
sammenheng mellom C og f.eks. N:C, P:C og Si:C-forhold i cellene.

I praksis vil bade veksthastighet og forsgksbetingelser kunne variere over tid, som en
fluktuasjon rundt en teoretisk likevekt, og kjemostatforsgk kjgres ofte med f.eks. varierende
lysforhold som etterligner en dggnsyklus. Likevektskravet kan i slike tilfeller formuleres litt
Igst slik:

|c(t)- Ct)| =|[[(w—r—D)-Clat << C(1) (28)
hvor | | angir absoluttverdi, dvs.
: o)

(w-r-D)-C| << -0 (29)

~= =1,

hvor vi lar symbolet << bety "vesentlig mindre enn", og x bety gjennomsnitt over tid. Kravet
kan formuleres slik:

(u-r)C -D-C (30)
t—o0
Dette er ikke helt det samme som et krav om at gjennomsnittlig netto veksthastighet over tid

skal tilsvare midlere fortynningshastighet, siden konsentrasjonen inngér som vektingsvariabel
1 gjennomsnittet.
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Turbidostatforsgk er et eksempel pa dette. I slike forspk reguleres fortynningshastigheten slik
at konsentrasjonen av celler (méalt ved turbiditet, dvs. lysspredning) holder seg i nzrheten av
en forhandsvalgt verdi. Dette betyr som oftest at D varierer i tid pa en helt annen mate enn
veksthastigheten. '

Kjemostatforsgk kan selvsagt ogsa brukes til & studere forlgp med endring over tid. Ut fra data
for C og F som funksjon av tid kan ligning (26) brukes til & beregne pi-r som funksjon av tid,
og sette det i sammenheng med kulturens ytre vekstforhold og tilstand.

5.2. Vekst begrenset av celleinnhold av ett nzeringsstoff

Mange kjemostatforsgk er utfgrt med ett neringsstoff i stort underskudd i vekstmediet 1
forhold til cellenes behov. Det medfgrer at konsentrasjonen av celler begrenses av dette
nzringsstoffet, mens de andre stoffene alltid vil finnes i overskudd i mediet. Resultatetene fra
slike forsgk viser at veksthastighet i likevekt kan knyttes til innholdet av det begrensende
neringsstoffet i cellene, nir temperatur og gjennomsnittlig lysmengde pr. dggn er konstant.
Data lar seg som regel tilpasse godt til disse formlene:

L=y, 9% (Caperon og Meyer 1972a) 31)
K,+q-q,
eller alternativt:
g4y _ _9
n=p,——==u,|1 (Droop 1968, 1974 og 1975) (32)
q q

hvor:

p = spesifikk veksthastighet.

g = innhold av et begrensende neringsstoff (N, P eller Si) pr. celle eller pr.
mengde organisk karbon, se kap. 5.2.1.

ln, = asymptotisk maksimum for veksthastighet for hgyt neringsstoffinnhold.

go = nedre grense for nringsstoffinnhold g. Subindeks O brukes fordi denne
verdien pa g gir veksthastighet =0.

K

q = halvmetningsverdi for "overskuddet" g-go.

Begge ligninger gir p = 0 for neringsstoffinnhold g = go. Nér neringsstoffinnholdet stiger
over denne verdien, gker veksthastigheten fgrst sterkt, men flater asymptotisk ut mot en
maksimalverdi etterhvert som naringsstoffinnholdet vokser. Etter ligningene kan vi aldri
oppni M=W, i praksis, fordi det krever uendelig stort neringsstoffinnhold, pn er en
asymptotisk verdi som p vil nerme seg nér g gker, og ikke et realiserbart maksimum. Bare
dersom opptakskapasiteten muliggjgr verdier pa g langt over minste grense go kan en oppna
veksthastigheter ganske ner p,, Formlene er bare empiriske kurver og kan veere gyldige for
realiserbare veksthastigheter uavhengig av om en kan komme i nzrheten av p, eller ikke.
Forlgpet av slike vekstfunksjoner er vist generelt i figur 18.
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Veksthastighet p (tid™)

Hm

Kq=2 %

0 Q 2qp —_— 54y  Neeringsstoffinnhold g

Figur 18. Ilustrasjon av vekstkurve for varierende nzringsstoffinnhold i cellene,
Droops formel og Caperon og Meyers modell.

Ligningene ovenfor er ganske vanlig brukt i litteraturen for & beskrive kjemostatforsgk med
nzringsstoffbegrensning. Droops formel er en forenklet versjon av Caperon og Meyers
modell, med K, = go. Data viser at denne forenklingen ofte er berettiget, uten at det har noen
teoretisk begrunnelse. En besnarende tolkning av Droops formel kan vi likevel fa ved & skrive
den pa formen

png=p,-(g-q,) (33)

For en dynamisk likevektssituasjon angir venstre side av ligningen "omsetningen" av
nzringsstoff, dvs. hvor mye som blir inkorporert i cellene pr. enhet organisk stoff (her malt
som karbon). Hgyre side er proporsjonal med "overskuddsbeholdningen" av naringsstoff pr
enhet organisk stoff ut over minste-grensen go. Droops formel sier altsd rett og slett at
omsetningen av nringsstoff i cellene gker proporsjonalt med overskuddsbeholdningen, og
det er iallfall ingen urimelig antagelse.

En slik modell for neringsstoffbegrensning kan kombineres med lys- og temperatur-
begrensning ved 4 la p,, og eventuelt ogsd K og go, vere funksjoner av lys og temperatur-
forhold.

Begrensende nringsstoffer kan vere nitrogen (N), fosfor (P) eller silisium (Si). Der bare en
type begrensning omtales isolert, slik at det er klart av sammenhengen hvilket nzringsstoff det
dreier seg om, brukes symbolet for nzringsstoffinnhold ¢ og g uten noen markering av
hvilket neringsstoff det gjelder. Der hvor begrensning av ulike neringsstoff drgftes sammen,
brukes symbolene N, P og Si som subindekser for & angi hvilket stoff det gjelder (gp, qop)-
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5.2.1. Malestokk for nzringsstoffinnhold - pr. celletall eller pr. karbon

Neringsstoff-innholdet g kan 1 litteraturen veare oppgitt pa iallfall to alternative méter, enten
som mengde pr. celle eller pr. enhet organisk karbon. Ligningene ovenfor kan ikke ventes &
gjelde generelt for begge malestokkene. For at ligningen skal ha samme form i begge tilfelle
md de to biomassemadlene, antall celler og mengde organisk karbon, vere direkte
proporsjonale. Det betyr at mengden organisk karbon pr. celle mé vere konstant uavhengig av
veksthastighet for at det skal vare likegyldig om en velger & oppgi neringsstoffinnholdet pr.
celle eller pr. mengde organisk karbon. Dette kravet gjelder ogsd Droops formel. Mengden
karbon pr. celle ser imidlertid ut til & kunne variere med veksthastighet, og ulikt for
forskjellige arter og for forskjellige typer begrensning.? En kan derfor ikke vente a finne
relasjonene ovenfor oppfylt for begge biomassemal.

Som det er redegjort for tidligere (side 18), er den beste maélestokken for algebiomasse for vart
formal, dvs. i modellen, mengden av organisk karbon. For det fgrste er det karbonmengden
som kan relateres til oksygenforbruk, og dette biomassemalet méa derfor inngd direkte som
variabel i fjordmodellen. Dessuten er det rimelig & tro at relasjoner basert pa forholdstallene
mellom C, N, P og Si har en viss gyldighet pa tvers av artsforskjeller, og de er i alle tilfelle det
eneste fornuftige grunnlaget for & modellere plankton av uspesifisert sammensetning, slik vi er
ngdt til & gjgre. Mye av den eksisterende litteraturen er imidlertid basert pa studium av
mengde N, P eller Si pr. celle, og innholdet av organisk karbon pr. celle er ikke alltid oppgitt.
Dette kan gjgre det vanskelig & finne frem til eventuelle generelle sammenhenger, fordi de vil
kamufleres av artsspesifikke forskjeller i cellenes karboninnhold, og av at karboninnhold pr.
celle varierer under ulike vekstbetingelser.

I fremstillingen nedenfor benyttes g konsekvent for & angi n®ringsstoffinnhold pr. mengde
organisk karbon. Der det er aktuelt & referere resultater pa cellebasis, er istedet symbolet Q i
ligningene, for a angi at det dreier seg om n@ringsstoffinnhold pr. celle.

5.2.2. Forholdet mellom brutto og netto veksthastighet

Ved kjemostatforsgk med nzringsstoffbegrensning finnes sammenheng mellom naringsstoff-
innhold i algecellene og netto veksthastighet. Ved dynamisk likevekt er netto veksthastighet
lik gjennomstrgmningshastigheten pr. definisjon. De verdier for spesifikk veksthastighet p
som oppgis i litteraturen, er altsé stort sett netto veksthastighet. Dersom spesifikk respirasjon
er en funksjon r=a+b-pu av netto veksthastighet p, kan Droops formel brukes ogsa for brutto
veksthastighet p,, med justerte konstanter W, 5 08 Go b

Wppr =W, - (1+D5)+a (34)

§  Ifglge Laws og Bannister (1980) blir karboninnhold pr. celle omtrent fordoblet ved kraftig P-begrensning for
Thallasiosira fluviatilis, mens det holder seg konstant for N-begrensning, og avtar svakt for lys-begrensning.
Monochrysis lutheri derimot, har i en undersgkelse omtrent konstant karboninnhold pr. celle ved varierende
P-begrensning (Goldman 1979), mens det i en annen undersgkelse gker med avtagende veksthastighet ved
N-begrensning, (Caperon og Meyer 1972a). For Scenedesmus sp. gker karboninnhold pr. celle svakt ved
gkende lys-begrensning, mens det for Fragellaria crotonensis gker sterkt (Rhee og Gotham (1981a).
Karboninnholdet pr. celle gker sterkt ved lave temperaturer for Scenedesmus sp. (Rhee og Gotham (1981b).
Dette regnes for & veere et alment trekk ved fytoplankton av Goldman (1977).



63

Qonr =T | (35)
T, (148)

Sélenge maksimal r er mye mindre enn p, spiller ikke forskjellen sarlig rolle for
bestemmelse av koeffisientene.

Data i Aruga (1965a, 1965b) viser en mgrke-respirasjonen som er ca. 10-25% av
veksthastighet ved optimal temperatur, men respirasjonen gker jevnt med temperaturen, selv
nér veksthastigheten avtar ved hgye temperaturer, se figur 6.

Data i Laws og Bannister (1980) for diatoméen Thalassiosira fluviatilis 1 12:12 timers
lys:mgrke-syklus viser et karbontap i mgrke (dark carbon loss rate) som varierer mer eller
mindre lineert med midlere netto veksthastighet (=fortynningsrate) ved ulike former for
nerings- og lysbegrensning. Tapet fordelte seg med ca.25 % péa ekskresjon og resten som
respirasjon. Den vekstuavhengige del av tapet er ca. 0.05 dag™! som karbonspesifikk rate, det
er <5 % av asymptotisk gvre grense for netto dggnproduksjon (1.2 dag!), mens den linezre
gkningen i karbontapet med veksthastighet er 20-30 % av midlere netto produksjon over
dggnet, dvs. at koeffisienten b er ca. 0.2. Asymptotisk malt netto veksthastighet skal i dette
tilfelle gkes med 20-30 % for a gi brutto veksthastighet, mens korreksjonen i nedre grense
for neringsstoffinnhold er ubetydelig i modellsammenheng.

5.2.3. Modifikasjon av modellen for sma veksthastigheter.

Kjemostat-forsgk er vanskelig & gjgre for svaert sma veksthastigheter. Droop (1968) mener at
kurven i virkeligheten bgyer av mot origo for svart sma veksthastigheter, dvs. at u—0 for
g— 0. Dette mé i séfall gjelde brutto veksthastighet. Eksisterende datamateriale ser ut til &
antyde en slik avbgyning ( figur i Droop 1968, analyse av data fra Caperon og Meyer 1972a).
Dette kan enkelt inkluderes i Droops formel ved a for eksempel & modifisere den slik:

H=H, —— (36)

[(a/a0) +1]

hvor n og o er passende empiriske konstanter. En slik formel kan ogsa vare lettere & bruke i
en numerisk modell, fordi en ikke behgver 4 ta spesielt hensyn til g<g,. Dette ma eventuelt
gjores for brutto veksthastighet. Det savnes imidlertid data for & bestemme en slik avbgyning,
og det er ogsa tvilsomt om det vil ha noe betydning totalt i eutrofimodellen. Siden det er en
markert nedre grense for g, selv i sterkt stagnerende kulturer, md en slik vekst vaere sé
langsom at den har liten betydning.

5.2.4. Nitrat- og ammonium-begrenset vekst

Endel data for nitrogenbegrenset vekst ser ut til & beskrives godt av Droops formel, med
utflating mot et asymptotisk maksimum for veksthastighet. I andre tilfelle varierer vekst-
hastigheten mer line®rt med innholdet av nitrogen i cellene. Noen forsgk viser liten grad av
systematisk variasjon i N:C-forholdet nér veksthastigheten endres. Det ser ikke ut til & vare
serlig forskjell mellom nitrat- og ammonium-begrensning nar det gjelder n@ringsstoffinnhold
i cellene ved en gitt veksthastighet. Nedenfor refereres noen resultater fra kjemostatforsgk
beskrevet i litteraturen, de er oppsummert tilslutt i tabell 7, side 67.
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5.2.4.1. Forsgksresultater som kan beskrives av Droops formel

Caperon og Meyer (1972a) har i kjemostatforsgk undersgkt netto vekst som funksjon av
nitrogenbegrensning i kulturer av de marine fytoplankton-artene Dunalliella tertiolecta,
Monochrysis lutheri, Cyclotella nana og Coccochloris stagnina. De brukte delvis nitrat,
delvis ammonium som nitrogenkilde i vekstmediet. De har bestemt parametre [y, K, 0g go
(de to siste som N:C atomforhold) i sin vekstmodell (ligning 31) spesifikt for hver art og hver
nitrogenforbindelse. Veksthastighet som funksjon av g ligger i noen tilfelle tiln@rmet langs en
rett linje, i'andre tilfeller antydes en asymptotisk utflating for hgye verdier, se figur 19.
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Figur 19. Fortynningshastighet D mot q = N:C-forhold ved likevekt i kjemostat
under N-begrenset vekst for fire forskjellige planktonarter.
Fra Caperon og Meyer (1972a).

En n@rmere analyse av deres data viser at veksten ogsd kan beskrives godt ved den forenklede
Droops formel, nar g uttrykkes ved N:C (atomforhold) i cellene. Et plott av u mot 1/q er vist i
figur 20 med regresjonslinjer inntegnet. Av denne figuren kan p,,, og 1/g, avieses direkte som
skjeringspunktene med aksene. Nar koeffisientene i Droops formel (ligning 32) bestemmes
ved linezr regresjon av p mot 1/g, gir ikke en lack-of-fit test noe signifikant avvik fra denne
modellen. Dette indikerer at data er for fa og usikre til & bestemme parametre i en mer
komplisert modell. Det betyr ikke at data bekrefter denne modellen fremfor andre
beskrivelser, bare at en ikke kan skille mellom dem med tilgjengelige data. Nyholm (1978b)
har vist at p kan tilpasses linezre funksjoner av q(=N:C) for Caperon og Meyers data. Det ser
imidlertid ut til at data i dette tilfelle alt i alt passer med en linezre funksjon like godt enten en
bruker g eller 1/ som forklaringsvariabel. Det er delvis for stor spredning i data, og delvis for
lite variasjonsomrade, til & kunne fastsla hvilken av de to beskrivelsene som er mest realistisk.



65

Caperon og Meyer (1972a) hevder at bide N:C-forholdet og N-innholdet pr. celle kan brukes
til & beskrive vekst som funksjon av nitrogeninnhold i cellene. I realiteten er det bare N :C-
forholdet som gir en signifikant sammenheng for deres data, og det er ogsa det de har basert
seg pd. Brukes N-innhold pr. celle blir resultatene mye mer variable fra art til art, og det er
ikke alltid N-innhold pr. celle varierer noe serlig med veksthastigheten i det hele tatt, fordi
mengden karbon pr. celle gker for sma veksthastigheter. Betraktninger av N-innhold pr. celle
har midlertid gitt opphav til en feilslutning hos Caperon og Meyer. Fordi N-innhold pr. celle
er det samme for sterk vekst med ammonium som nitrogenkilde og langsom vekst basert pa
og begrenset av tilgang pé nitrat, slutter Caperon og Meyer at det stilles stgrre krav til N-
innhold pr. celle ved nitratbegrensning enn ved ammoniumbegrensning. Inspeksjon av data
viser imidlertid at N-innhold pr. celle ikke varierer noe serlig med veksthastighet i det hele
tatt for de arter hvor det er sammenligningsgrunnlag. Istedet er det C-innholdet som avtar nar
veksthastigheten gker, slik at N:C-forholdet gker. Det er derfor ikke grunnlag for en slik
slutning. Ser en pid N:C-forholdet i cellene, er det ingen forskjell mellom nitratbasert og
ammoniumbasert vekst nir en sammenligner Caperon og Meyers data for samme art.

Dette tyder pa at forskjellen mellom nitrat- og ammoniumbegrensning ligger i neringsstoff-
opptaket, og ikke i selve vekstprosessene, og at det ikke er ngdvendig & skille mellom
ammonium og nitrat som N-kilde for 4 beskrive vekst som funksjon av cellennhold.

I den oppsummerende tabell 7 pa side 67 er derfor Caperon og Meyers data for nitrat- og
ammonium-begrensning brukt samlet for hver art som grunnlag for en kurve for nitrogen-
begrenset veksthastighet som funksjon av N:C-forhold i cellene.
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Figur 20. Fortynningshastighet D mot 1/g = C:N-forhold ved likevekt i kjemostat
under N-begrenset vekst for fire forskjellige planktonarter.
Fra Caperon og Meyer (1972a).
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Laws og Bannister (1980) har undersgkt vekst hos diatoméen Thalassiosira fluviatilis, blant
annet under ammonium- og nitratbegrensning. De finner ogsé at det er lite forskjell mellom
ammonium- og nitrat-begrensning nér det gjelder sammenhengen mellom N:C-forhold og
veksthastighet. Ogsa her beskrives data rimelig godt ved Droops formel, selv om det er endel
spredning. Karbon-innholdet pr. celle varierer i dette tilfelle ikke med veksthastighet under
nitrogenbegrensning, men nitratbasert vekst gir litt stgrre celler, med bade mer karbon og mer
nitrogen pr. celle, enn ammonium-basert vekst. Nar sammenhengen mellom gjennomsnittlig
netto veksthastighet p og 1/g med g= N:C-forholdet beregnes ved linezrregresjon for de data
som er oppgitt i artikkelen, felles for NO3- og NH,-begrensning, blir resultatet p,=1.8 d'! for
gjennomsnittlig produksjon i en 24 timers periode, og go=0.05 N:C (atomforhold). Laws og
Bannister brukte her en lysstyrke pa 240uE-m™s™! PAR i en 12:12 timers lys-mgrkesyklus, og
de malte karbontap i mgrke direkte (men for prgver tatt ut i lysperioden), slik at en ogsa kunne
ha relatert minste grense for n®ringsstoffinnhold til nettoproduksjon i dagslys. Laveste vekst-
hastighet for ammonium-begrenset vekst er i regresjonsanalysen kuttet ut som en sannsynlig
feilmaling, idet N:C-forholdet her var langt hgyere enn for hgyere veksthastigheter.

Laws og Bannister (1980) undersgkte ogsé P-begrensning, og fant da at N:C-forholdet varierte
med veksthastighet omtrent som ved N-begrensning. Faktisk var det litt lavere N:C-forhold
ved lave veksthastigheter under P-begrensning sammenlignet med N-begrensning.
N-innholdet pr. celle er omtrent det samme for P-begrensning som for N-begrensning ved gitt
veksthastighet, men karboninnholdet pr. celle er stgrre, slik at N:C-forholdet blir mindre.
Observert N:C-forhold (atom:atom) varierer fra 0.055 til 0.1 for avtagende N-begrensning, og
fra 0.04 til 0.1 for omtrent tilsvarende P-begrensning. Derimot er det stor forskjell pa
naringsstoffbegrensning og lysbegrensning néar det gjelder hvordan N:C-forholdet varierer
med veksthastighet. Ved lysbegrensning er N-innholdet, bade pr. celle og i forhold til
C-innholdet, mye stgrre enn ved naringsstoffbegrensning, og N:C-forholdet gker fra 0.1 til
0.2 (atom:atom) med pkende vekstbegrensning pga. svakt lys. Det som skjer er at C-innholdet
pr. celle avtar nar veksthastigheten synker pga. lysbegrensning, mens N-innholdet pr. celle
endrer seg lite.

Rhee (1978) har undersgkt nitrat-begrenset vekst hos Scendesmus sp., og har angitt konstanter
i Droops formel. Beregningene er her basert pa nitrogeninnhold pr. celle, men fordi karbon-
innholdet pr. celle i dette tilfelle ikke ser ut til & variere med veksthastighet, kan koeffisienten
qo regnes om til N:C-forhold ut fra opplysninger i artikkelen. Formalet her var egentlig &
studere overgang mellom N og P begrensning. Det omtales n®rmere i underkapittel 5.3.4.
side 91.

Rhee og Gotham (1981ab) har undersgkt vekst for bl.a. Scenedesmus sp. under ulike
kombinasjoner av nitratbegrensning og lys/temperaturbegrensning. Nitrogeninnhold er oppgitt
pr. celle, men det er ogsé opplysninger om karboninnhold pr. celle for vekst uten naringsstoff-
begrensning som funksjon av lys og temperatur. Hvis vi gir ut fra at karboninnhold pr. celle i
alle tilfelle er omtrent konstant med varierende grad av N-begrensning, som funnet for denne
arten av Rhee (1978), kan vi regne om til N:C-forhold. En slik omregning er gjort i tabell 7.
Variasjonen i N:C-forhold med endring i lys og temperatur blir langt mindre enn en far
inntrykk av nér en ser pa nitrogeninnhold pr. celle, fordi karboninnholdet pr. celle varierer
parallelt, spesielt med endring i temperaturen.

Tabell 7 oppsummerer resultatene av de forskjellige forsgkene med hensyn til nedre grense for
N:C-forhold i cellene.
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Tabell 7. Nedre grense for g, for N:C-forhold i cellene i Droops formel for netto
veksthastighet i kjemostatforsgk ved ren nitrogenbegrensning:
Lys lys:mgrke-| Temp. | Vekst- q=N:C Artsbetegnelse Litteratur-referanse
syklus begrensn.
ME (h:h °C atom relativt
m’s atom st.avvik
3108 24:0 25 | NO3,NH4 0.041 (7%) | Dunalliella tertiolecta | Caperon og Meyer
NH4,NO3 0.047 (6%) | Monochrysis lutheri (1972a)
NO; 0.051 (4%) Cyclotella nana$
NO3 0.071 (6%) | Coccochloris stagnina
240 12:12 20 | NO3,NH4 0.05 (10%) | Thalassiosira fluviatilis| Laws og Bannister
(1980)
260% 24:0 20 | NOs3 0.040| (15%) | Scenedesmus sp. Rhee (1978)
36.8% 24:0 20 [NO3 0.067 (4%) | Scenedesmus sp. Rhee og Gotham
- 54.3% 24:0 20 NO;3 0.050 (8%) (1981a)
78.7% 24:0 20 | NOj 0.037 (6%)
78.7% 24:0 11 NO3 0.046 (8%) | Scenedesmus sp. Rhee og Gotham
24:0 16 NO3 0.041 (3%) (1981b)
24:0 20 | NO3 0.030| (%

§ Lysstyrke omregnet fra 5.8 g cal cm?h!

$ =Thallasiosira pseudonana

¥ Lysstyrke omregnet fra oppgitt verdi 0.082 ly-min‘l.
I Lysstyrke omregnet fra W-m™? ved omregningsfaktor 4.6 uE-m™s™ pr. W-m™

5.2.4.2. Forsgksresultater hvor det er liten variasjon i N:C-forhold som funksjon av
veksthastighet

Zehr et al. (1988) har undersgkt relasjon mellom opptak og assimilering av ammonium og
veksthastighet, ved kontinuerlig lys (100pE-m?s') og konstant temperatur (18°C) for
diatoméen Thalassiosira pseudonana, men gir ogsa data for N:C-forhold og veksthastighet
ved ammoniumbegrenset vekst. N:C-forholdet er i disse forsgkene noksa konstant over et stort
variasjonsomrade for veksthastighet.

Tabell 8.

Celle-karakteristikk for Thalassiosira pseudonana ved ulike
veksthastigheter. Fra Zehr et al. (1988).
1 108 ug-at pr. celle N:C
d’! N C (atom:atom)
0.5-0.8 4.67 54.0 0.086
0.9-1.5 5.43 53.6 0.101
1.8-2.2 6.83 61.3% 0.111
3.0 9.79 85.0 0.115

§ Det er trykkfeil i artikkelen. Riktig verdi er blitt bekreftet ved henvendelse til forfatterne.
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Dette avviker fra variasjonsforlgpet ifglge Droops formel. Dersom vi likevel tilpasser Droops
formel til data ved linesr-regresjon av p mot 1/g far vi parameter-verdier pu,=10 d! og
q¢=0.083 (som N:C atom:atom).

Data for sammenheng mellom neringsstoffopptak og veksthastighet i likevekt (figur 3.a. hos
Zehr et al. 1988) gir omtrent linezr sammenheng mellom eksponensiell veksthastighet u og
N-innhold pr. celle:

uw'=kK-(0-0,) (37)

med
K =0.031d!

Qo =23 fmol N pr. celle

Det er her brukt symbolet Q for N-innhold pr. celle, for & skille det fra N:C-forhold, som angis
med symbolet g. Ved & regne om til N:C-forhold ut fra data for C-innhold pr. celle 1 tabellen
ovenfor og se pa veksthastigheten p som linezr funksjon av N:C-forholdet, finnes en nedre
grense for N:C-forhold ¢,=0.05 N:C (atom:atom). Det er omtrent det samme som ble malt av
Kanda og Hattori (1988) for den samme arten etter 24 timers stagnant fase. Det er for lite data
for C-innhold pr. celle til & si sikkert hva slags kurveform vi ville f& for p som funksjon av
N:C-forhold, men det ser ut som det godt kan vere en funksjon med brattere stigning for hgye
N:C-forhold.

Price og Harrison (1988) gir data for nitrat-basert vekst for diatoméen Thalassiosira
pseudonana. De oppgir en maksimal eksponensiell veksthastighet pd 1.6 d-! ved nitratmetning
med lysstyrke 120 pE-m2s! og temperatur 18 °C. Det er bare halvparten av det Zehr et al.
(1988) finner ved ammonium-metning, for omtrent samme lysstyrke og temperatur. Ved
nitratmetning oppgir Price og Harrison N-innholdet til 85 fmol N pr. celle, mens det for
ammoniumbasert vekst er noe lavere, ca. 60 fmol pr. celle, ved samme veksthastighet ifglge
Zehr et al. (1988). Fordi Price og Harrison ikke oppgir tall for C-innhold i cellene, er det ikke
mulig 4 si om det ogsa er stgrre krav til N:C-forhold ved gitt veksthastighet for nitratbegrenset
vekst (kfr. side 65).

Goldman og McCarthy (1978) har undersgkt ammoniumbegrenset vekst i kjemostat for den
samme diatoméen. De finner at N:C-forholdet stort sett varierer usystematisk mellom 0.07 og
0.2 (atom:atom) ved eksponensielle veksthastigheter mellom 0.2 og 3.0 d!. En eventuell
systematisk variasjon er kamuflert av de tilfeldige variasjonene. Derimot kan veksthastigheten
som funksjon av N-innhold pr. celle i dette tilfelle beskrives godt ved Droops formel. @kende
veksthastigheter er altsé forbundet med en gkning bade i N-innhold og C-innhold i cellene. En
slik gkning i C-innhold for hgye veksthastigheter er ogsd observert ved flere av de andre
undersgkelsene med denne arten (se tabell 10).

Tabell 9 viser en del verdier fra litteraturen for faktisk malt eksponensiell veksthastigheten
hos Thalassiosira pseudonana. Det er altsd ikke asymptotisk maksimum det er snakk om her,
det vil ligge langt hgyere i disse forsgkene, og bare vare en parameter i en matematisk formel
for vekstkurven, langt over det som lar seg realisere. Det synes ikke & vere noen helt
systematisk forskjell i maksimal veksthastighet mellom ammonium- og nitrat-basert dynamisk
likevekt. Det ser mer ut som maksimal veksthastighet varierer tilfeldig fra forsgk til forsgk, og
verdiene ligger innenfor omradet 1.6-3.2 d-1.
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Tabell 9. Litteraturdata om maksimal malt eksponensiell veksthastighet hos
diatoméen Thalassiosira pseudonana:

Lys Temp | N-kilde | N-kons.i | w Referanse: . Algekultur:
vekst- (d"-‘?)
medium
LE °C (uM)
m2s
80 + 18 NH, 25 1.7 | Parslow et al. (1984a) 3H, Northeast Pac.,
80 18 NO,4 100 1.7 | Parslow et al. (1984b) Univ. of British
80 i8 NO, 550 1.7 Columbia
120 18 NO4 52 1.6 | Price og Harrison (1988) 3H, Northeast Pac.
1508 18 NH, 75 3.0 | Goldman og McCarthy (1978) | 3H, R.R.L. Guillard,
Woods Hole
100 18 NH, 75 3.2 | Zehretal (1988) 3H, Bigelow
Laboratory, Maine
300 20 NH, 100 1.87 | Kanda og Hattori (1988) 3H, R.R.L. Guillard,
Bigelow Laboratory
125% 20 NO, 250 2.5 | Paasche (1973) 3H, R.R.L. Guillard
70* 25 NO, 5 1.85 | Caperon og Meyer (1972a) (Under navn Cyclotella
nana)

§ Synlig lys, regnet om fra 0.05 ly/min t Regnet om fra 25 OOOerg/cm sec
t Lestut av figur 4 i referansen * Regnet om fra gcal/cm 2ftime

Tabell 10 viser data fra litteraturen om cellesammensetningen i Thalassiosira pseudonana
under varierende grad av stagnasjon og ved eksponensiell vekst i dynamisk likevekt under
ulike grader av vekstbegrensning. I noen av resultatene for dynamisk likevekt ved forskjellige
veksthastigheter u ser det ut til at C og N-innholdet ofte varierer noenlunde parallelt: Hgy
veksthastighet gir hgyere C- og N-innhold pr. celle, mens N:C-forholdet bare forandrer seg
forholdsvis lite (0.07 - 0.2), og spredningen er ofte like stor som den systematiske variasjonen
med veksthastighet. Det er likevel en viss tendens til at N:C-forholdet gker med gkende
veksthastighet og iallfall er endel lavere ved stagnasjon, 0.05 (atom:atom) ser ut til & veere en
brukbar verdi for nedre grense. Dataene fra Caperon og Meyer (1972b) bekrefter forsavidt at
det er forholdsvis liten variasjon i N:C-forholdet, iallfall for veksthastigheter u>0.4 d!, men
her er det en tydelig systematisk gkning av N:C-forholdet fra lave til hgye veksthastigheter. I
Caperon og Meyers data er det ikke noen systematisk trend 4 spore i N-innholdet pr. celle.
Variasjonen i N:C-forholdet er mest knyttet til at C-innholdet pr. celle avtar med gkende
veksthastighet. Mengde organisk karbon pr. celle ser ut til & variere pd noksa ulike méter hvis
vi sammenligner de forskjellige publikasjonene som er referert i tabellen.

Data fra tabell 2 i Zehr et al. (1988) tyder pa at det er innholdet av mellomprodukter, dvs.
lettlgselige aminosyrer, som styrer veksthastigheten for denne arten, og ikke det totale
innholdet av N i cellene. Totalt gker innholdet av aminosyrer fra 1.3 fmol N pr. celle ved
eksponensiell veksthastighet p=0.2 d! til 7.7 fmol N pr. celle ved p=1.6 d!. Noen
komponenter gker ennd sterkere. Fordi aminosyrene bare utgjgr en liten del av totalt N slér
dette ikke merkbart ut i totalt N.
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Tabell 10.  Litteraturdata om cellesammensetning hos diatoméen Thalassiosira
pseudonana ved ulike vekst-tilstander

Der stagnasjon (timer) er oppgitt dreier det seg om batch-kultur-forsgk, og
tiden angir inkuberingstid. Der veksthastighet er oppgitt gjelder det
kjemostatforsgk, altsd en tilnzrmet likevektssituasjon.

N-kilde Vekstforhold Element-innhold N:C Referanse:
Stagnasjon vekst- fmol pr. celle
hastighet 1
(timer) d@h C N (mol:mol)
NH, 24 30-40 Parslow et.al. (1984a)
NH, 0.2-1.1 40
NH, 1.7 60-90
NO, 16-48 60-80 Parslow et.al. (1984b)
NO, , 1.7 60-80
NO, 15 51 Price og Harrison (1988)
NO, 1.6 85
NH, 0.2-0.7 400 30-55 | 0.07-0.15 |Goldman og McCarthy (1978)
NH, 0.8-2.0 400 35-70 | 0.10-0.14
NH, 2.0-3.0 900 90-180 | 0.10-0.19
NH, 0.5-0.8 540 47 0.086  |Zehr et al. (1988)
NH, 0.9-1.5 540 54 0.101 ‘
NH, 1.8-2.2 610 68 0.111
NH, 3.0 850 98 0.115
NH, 24 984 48 0.05  |Kanda og Hattori (1988)
NH, 1.8 880 107 0.12
NGO, 0.21 385 19, 238 0.05, 0.06 |Caperon og Meyer (1972b)
0.42 282 23,15% | 0.08,0.05
0.75 283 28,22% | 0.10,0.08
0.87 347 28,39% | 0.08,0.11
0.96 246 27,14% | 0.11,0.06
1.07 196 21,23% | 0.11,0.12
1.15 153 22,26% | 0.14,0.17
1.52 185 22,29% | 0.12,0.16
1.62 185 23,36% | 0.13,0.19
1.70 178 28,41% | 0.16,023
1.84 207 27,278 | 0.13,0.13

§ 1. verdi bestemt pa partikulart materiale,
2. verdi ved materialbalanse for nitrogen inn og ut av kjemostaten

Harrison et al. (1976) har data for N-begrenset vekst for diatoméen Skeletonema costatum.
Her varierer N-innholdet pr. celle sterkt med veksthastighet, fra 25 fmol pr. celle ved p=1 d!
til 250 fmol pr. celle ved p=3 d!. I hovedsak er det line®r sammenheng mellom
veksthastighet og N-innhold, men med tendens til krumning for veksthastigheter under 1.4 d-1.
Her er det ikke gitt data for C-innhold i cellene, sa det er umulig & teste om Droops formel
basert pa N:C-forhold kan gi en rimelig beskrivelse her. Cellevolumet varierer med en faktor
5, og blir stgrst for sma veksthastigheter. Selv om innholdet av organisk karbon ligger som et
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lag ner cellenes overflate og derfor ikke er proporsjonalt med cellevolumet, er det vel
sannsynlig at det gker noe med gkende cellestgrrelse, altsd i dette tilfelle ved lave vekst-
hastigheter. Det vil innebare at N:C-forholdet varierer sterkere enn N-innholdet pr. celle i
sammenheng med variasjon av veksthastigheten. ‘

Ut fra de dataene som er referert for diatoméer her, ser det ut til at det iallfall for noen arter
kunne vere like bra 4 betrakte N:C-forholdet som en konstant, og anta at N-opptak er bestemt
av veksten. De data vi har som tyder pé dette, gjelder visse diatoméer. Som avsnittet ovenfor
viser, er et konstant N:C-forhold likevel ikke noe generelt trekk ved diatoméer.

5.2.4.3. Konklusjon mht. N-begrensning

Nedre grense for N:C-forhold, dvs. det forholdet hvor veksten opphgrer, ser stort sett ut til &
ligge i omradet 0.04-0.05 (atom:atom) dvs. 1:20 til 1:25, men med noe avvik fra dette for
enkelte arter. Droops formel ser i de fleste tilfelle ut til & gi en god beskrivelse av hvordan
netto veksthastighet varierer med N:C-forhold under ren N-begrensning. Data for hvordan den
nedre grensen for N:C-forholdet varierer med funksjon av lys og temperatur har vi bare for
ferskvannsalgen Scenedesmus sp. (Rhee og Gotham 1981a, 1981b). For denne arten ser det ut
til at nedre grense for N:C-forholdet minsker med gkende temperatur og gkende lysstyrke i de
aktuelle variasjonsomrader. Tilgjengelige data tyder pd at kobling mellom nitrogen-
begrensning, lys og temperatur kan beskrives ved & la parametrene i Droops formel vere
funksjoner av lys og temperatur.

Det ser ut ikke ut til at en kan realisere veksthastigheter helt opp mot asymptotisk verdi p, for
nitrogenbegrensning. Maksimalt ser det ut til at en stort sett kan fd nitrogeninnhold pé ca. 3-4
ganger minstegrensen, dvs. at en bgr kunne oppnd ca. 75 % av den asymptotiske
veksthastighet som gjelder for N-begrensning. Dette er imidlertid forskjellig for forskjellige
arter.

For en diatomé, Skeletonema costatum, kan N:C-forholdet sannsynligvis variere sterkere,
kanskje med en faktor 10 eller mer (Harrison et al. 1976). For diatoméen Thalassiosira
pseudonana tyder noen kjemostatforsgk pé at N:C-forholdet bare varierer innenfor en faktor
1.5 eller mindre (Zehr et al. 1988), eller ikke systematisk i det hele tatt (Goldman og
McCarthy 1978). I slike tilfeller bgr kanskje andre beskrivelser enn Droops og Caperon og
Meyers formler vurderes som forenklinger, muligens ved & koble opptak og vekst direkte.
Batchforsgk med Thalassiosira pseudonana med ammonium i vekstmediet viste at N-innhold
pr. celle ble redusert med en faktor 2 i Igpet av et dpgn etter at alt ammonium var tatt opp
(Parslow et al. 1984a), dvs. at det iallfall har skjedd én celledeling i gjennomsnitt for
populasjonen. Tilsvarende forsgk med nitrat i mediet viste mye mindre grad av celledeling
etter at naeringssaltopptaket hadde opphgrte. Det ser altsé ut til at N-begrensning av veksten
kan virke ulikt avhengig av hvilken form neringssaltene foreligger i, iallfall ved overgang til
stagnasjon hvor celledelingen opphgrer. Det er her ikke gitt data om karboninnhold i cellene
som gjgr det mulig & regne om til N:C-forhold, sa det er ikke mulig & vite om den samme
forskjellen gjelder da.
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5.2.5. Fosfor-begrenset vekst
Data for fosforbegrenset vekst er samlet fra flere kilder.

Droop (1974) har studert vekst i den marine flagellaten Monochrysis lutheri i kjemostat, under
begrensning av fosfor og Bi,-vitamin. Han har brukt temperatur 20°C, og kontinuerlig
lysstyrke bare ca. 20 pE-m2-s! (1 Klux). Denne lysstyrken er ut til & vare lavere enn de lys-
styrkene fytoplankton vanligvis kan adapteres til, og det kan vel derfor tenkes at vekst-
hastighetén kan ha vert lysbegrenset i tillegg til den varierende P- og Bi,-vitamin-
begrensningen. Resultatene for varierende P-begrensning gir en nedre grense for P-innholdet
pé 0.38 fmol pr. celle, dvs. at veksten opphgrer. Det baserer seg pa tilpasning av Droops
formel for u med Qp, dvs. P-innhold pr. celle, brukt istedet for P:C-forholdet. Data for karbon-
nnhold pr. celle oppgis ikke av Droop, s& dataene gir ikke noe bilde av hvordan veksten
varierer med P:C-forhold, som er det vi er ute etter i modellsammenheng. Det vil ikke vare
nok & bruke tall fra andre kilder for C-innhold pr. celle, siden det kan tenkes & variere med
veksthastighet, og kanskje ikke pd samme mate i alle forsgk. Vi skal komme n&rmere tilbake
til disse forsgkene nér det gjelder koblingen mellom flere vekstbegrensende faktorer, se kap.
5.3.5.

Goldman (1979) har undersgkt vekstkarakteristikken til fosforbegrenset Monochrysis lutheri i
kjemostatforspk ved tre ulike temperaturer: 15, 18.8 og 23 °C. For hver av disse
temperaturene ble veksten undersgkt som funksjon av varierende P-begrensning, og Droops
formel tilpasset data for sammenhengen mellom veksthastighet og P:C-forhold i cellene.
Asymptotisk maksimum for veksthastighet (p,,) og nedre grense for P:C-forhold ble altsd
bestemt for hver enkelt temperatur. Det ser ut til at p,, gkte med stigende temperatur omtrent
som forventet ut fra Eppleys kurve, men med lavere absoluttverdier, som vi ogsé vil vente ut
fra at Eppleys kurve beskriver gvre grense for observerte veksthastigheter nér en ser pd data
for mange arter (se kap. 4.2.2.1.).

Veksthastighet som funksjon av P:C atomforhold varierer i hovedsak etter Droops formel. Det
er imidlertid visse avvik fra dette: p som funksjon av 1/g=(C:P) er ikke en helt rett linje, det er
mer eller mindre systematiske avvik pa opp til £0.2 d'1. Det ser ut til at avvikene delvis kan
relateres til en omstilling for lave veksthastigheter som Droop har observert for denne arten
(se kap. 5.2.7.). Goldman oppgir karboninnholdet pr. celle til & vaere omtrent konstant 10-12
pg pr. celle, uavhengig av temperatur og veksthastighet, altsd omtrent 0.9-1.0-10-° pmol C pr.
celle. Laveste verdi for minste-krav til P:C-forhold (go) er 0.0007 = 1:1500 (atom:atom) og fas
av data for 18.8 °C. Det tilsvarer ca.0.65-10" pmol P/celle. Béde ved 15 og 23 °C blir minste-
kravet til P:C-forhold 50-100 % stgrre enn dette. Goldmans laveste verdi pd minste-krav til
P:C-forhold stemmer godt med det Droop har malt ved lavere lysstyrke og 20 °C. Tett et al.
(1975) angir et minste P:C-forhold = 0.0007 som personlig meddelelse fra Droop, men i det
siste tilfelle er karboninnholdet bare anslatt ut fra cellevolum.

Laws og Bannister (1980) har som nevnt ogsd sett pd P-begrenset vekst for diatoméen
Thalassiosira fluviatilis. P-innholdet i cellene er ikke gitt eksplisitt, men hvis det antas at
omtrent alt fosfor er tatt opp i cellene, kan P-innholdet pr. celle beregnes ved hjelp av oppgitt
P-mengde pr. volum og ved & utnytte data for klorofyll, som er gitt bade pr. volum og pr.
celle. Med oppgitt mengde C pr. celle kan da P:C-forholdet beregnes. Ved & tilpasse Droops
formel for P-begrenset vekst til Laws og Bannisters data, finnes en nedre grense for
P:C-forhold pa 1:1000 (atom:atom) ved lysstyrke omkring 230 pE-m?2-s!, med 12:12 timers
lys/mgrke-syklus. Asymptotisk maksimum for eksponensiell veksthastighet p,, er ca. 0.9 d!,
det er ca. 20 % lavere enn den asymptotiske hastigheten som bestemmes ved N-begrensning.
Betydningen av dette drgftes n@rmere i kap. 5.3.1. og 5.3.2.
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Rhee (1973, 1974) har studert fosforbegrenset vekst for Scenedesmus sp. ved 20 °C og
lysstyrke 94 uE-m2-s! (5 Klux) i 12:12 timers lys/mgrke-syklus. Ogsa her er fosforinnhold
gitt som mengde pr. celle, og karboninnholdet pr. celle er ikke oppgitt. Det er derfor ikke
mulig 4 bestemme koeffisientene i Droops formel direkte med P-innhold gitt pr. mengde
organisk karbon. Istedet mé vi beregne det ved & kombinere oppgitt mengde P pr. celle med et
usikkert estimat for karboninnhold pr. celle. Rhee (1973) angir en nedre grense for P-innhold
pa 16-1071% pmol P pr. celle. Karboninnholdet ved fosforbegrensning er ca. 1.8:10°6 umol C pr.
celle ved p = 0.59 d, ifglge Rhee (1978). Det er grunn til 4 tro at karboninnholdet kan gke
med minskende veksthastighet, men det er usikkert hvor mye.$ Nedre grense for P:C forholdet
kan derfor anslds til maksimalt 0.0008 (atom:atom). Droops formel ser ut til & beskrive
relasjonen mellom vekst og neringsstoffbegrensning rimelig godt ogsé basert pa P-innhold pr.
celle.

Jones et al. (1978) har undersgkt vekst i naturlig fytoplankton under fosforbegrensning ved
hjelp av et langtids kjemostatforsgk hvor forholdene ble variert over tid. Plankton ble tatt fra
en fjord pa vestkysten av Skottland (Loch Creran), og dyrket i kjemostat ved 10 °C og
naturlig varierende dagslys som var dempet tilsvarende 4m dyp i fjorden. Nitrat ble tilsatt
rikelig (N:P = 140:1 - 500:1), og fosforinnholdet i vekstmediet som strgmmet inn i
kjemostaten ble variert i lgpet av forsgket. Artsrikdommen ble noksd godt bevart gjennom
store deler av forsgket, som gikk over 40 dager i juli-august 1975.

I de fgrste 10 dagene av forsgket sank béde biomasse og mengde partikulert N og P, antagelig
bl.a. pga. utskylling av dgdt materiale. Fortynningshastigheten pga. gjennomstrgmning var
D=0.21 d"!, og det samsvarer godt med en observert reduksjon av biomassen til 12 % i lgpet
av 10 dager uten netto tilvekst. Fra dag 15 og utover var det noks& god sammenheng mellom
et varierende P-innhold i cellene og netto veksthastighet, og variasjonene stemmer med
Droops formel, med parametre gy = 0.001 ( nedre grense for P:C-forholdet som atom:atom),
og asymptotisk maksimum for eksponensiell veksthastighet py,=0.5 d-!. Fosfatkonsentrasjonen
i fortynningsvannet var 0.28 pM frem til dag 20, og konsentrasjon av partikulert fosfor
innstilte seg pd 0.26-0.28 pM fra dag 15. Ved dag 20 ble fosfatkonsentrasjonen i
fortynningsvannet redusert til 0.20 uM, og konsentrasjonen av partikuleert fosfor sank omtrent
slik en vil vente ut fra fortynningshastigheten nér alt P blir tatt opp av planktonet. Samtidig
sank eksponensiell veksthastighet til 0.2 d-1.

Ved dag 30 (#=30.5dager) ble konsentrasjonen av P i fortynningsvannet gkt fra 0.20 pM til
0.7-0.8 uM. 1 Igpet av de neste 1.5 dagene gkte partikulert fosfor maksimalt av hva en kan
vente ut fra fortynningshastigheten, dvs. at alt tilfgrt fosfor ble tatt opp av algecellene.

§ Data i Rhee (1978) viser at cellenes karboninnhold er omtrent dobbelt si stort for P-begrensning som for N-
begrensning, ved veksthastighet 0.59 d’l. Ved N-begrenset vekst er karboninnhold pr. celle uavhengig av
veksthastighet. Ved P-begrensning er det tidligere vist at cellevolum er konstant ned til 0.5 d”* (fig. 3 og 4. i
Rhee 1973), og gker til omtrent det dobbelte ved ennd lavere veksthastigheter. Det er imidlertid ikke noen
enkel sammenheng mellom volum og karboninnhold: Data for cellevolum og celleinnhold i Rhee (1978) som
funksjon av N:P-forhold viser at cellevolumet gker gradvis til det dobbelte ved overgang fra N til
P-begrensning, mens karboninnholdet fordobles mer plutselig nér en gér over fra N til P begrensning. For &
fa dette til & passe sammen ma vi slutte at karboninnhold/ cellevolum generelt gker ved minskende vekst-
hastighet. Ved N-begrensning er det cellevolumet som minsker, mens det ved P-begrensning er karbon-

innholdet som gker. Vi mangler grunnlag for & si noe om hvordan karboninnhold pr. celle endres ved
P-begrensning under 0.5d°L.
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P:C-forholdet i cellene gkte fra 1.7-gq til 3.6-qo. Ferst deretter begynte veksthastigheten & gke,
og ndde et maksimum pa 0.45 d-! 3-4 dager etter tilsetningen. Samtidig som veksthastigheten
holdt seg hgy, sank P:C-innholdet gradvis tilbake til tidligere verdi, fordi biomassen gkte uten
at det det ble tatt opp noe sarlig mer fosfor. Mélingene antyder istedet at konsentrasjonen av
partikulert fosfor svinger omkring 0.37 uM med en periode pé 5 dager, og en amplitude pa
ca. 10%, men det er litt for f4 malepunkter til & si dette sikkert. P:C-innholdet i partikuleert
stoff sank linezrt over tid fra 3.6-go til 1.7-qo fra dag 32 til dag 36, mens veksthastigheten
holdt seg pé maksimal verdi. Fgrst etter dag 36 ble veksthastigheten redusert noksa brétt
tilbake til 0.2 d-1.

Det ser altsa ut til at det er en faseforskyvning pa 2-4 dager mellom gkning i P:C—forhold i
cellene og gkning i eksponensiell veksthastighet. Det kan bety at det er riktigere & beskrive
vekst som funksjon av gkende P:C-forholdet med en tidsforskyvning, kanskje tilsvarende
omtrent fordoblingstiden (7=0.7/p). Ved nedgang i fosforinnhold ser det ut til at vekst-
hastigheten kan holde seg konstant inntil alt overskuddsfosfor er brukt opp. Det samme
gjelder ogsa en tidligere periode i forsgket, mellom dag 16 og 20, da veksthastigheten holdt en
konstant hgy verdi, samtidig med at P:C-forholdet i biomassen sank jevnt fra en toppverdi pa
10-g, ved dag 16 til 4., ved dag 20. Avhengig av forlgpet mellom méletidspunktene kan det
godt tenkes at veksten har fortsatt uendret 1-2 dager videre, mens nringsstoffinnholdet sank
til mellom 2-g, og 3-qo. Dette kan tyde pa at P-begrenset vekst krever en litt mer komplisert
modell enn Droops modell dersom en vil beskrive tilpasning til raskt endrede forhold.

Svingningene i mengden partikulert fosfor kan ogsd sees i sammenheng med dette.
Svingningene er som sagt ikke helt signifikante ut fra malehyppigheten, men en periode med
forhgyet opptak omkring dag 36 ser ut til & vere noksa sikkert pavist. I perioden med forhgyet
veksthastighet fra dag 32 til dag 36 er mengden partikulert fosfor synkende eller konstant. Det
kan altsd se ut som opptak av fosfor skjer periodisk, slik at algene tar opp et lager av fosfor,
bruker det til vekst, og deretter tar opp mer fosfor.

Fosfor-opptaket ser ut til & ha opphgrt omkring dag 32. Ved slutten av forsgket var bare ca.
60 % av totalfosfor tatt opp som partikulert fosfor, dersom en gér ut fra at fortynningsvannet
holdt konsentrasjon >0.7 ug/l, og beregner gkning i total fosfor ved & anta eksponensiell
innstilling av likevekt. Det kan indikere at det er noe annet som har begrenset veksten i de
siste 6-8 dagene av forsgket, da biomassen holdt seg omtrent konstant, dvs. at biomassen har
nadd et slikt nivA at f.eks. et annet stoff er blitt begrensende.

Det kan ogs3 tenkes at andre ting enn neringssalttilgangen har hatt betydning for netto tilvekst
av fytoplankton. Konsentrasjonen av organisk karbon gkte med en faktor 2-3, og nédde et
maksimumsniva pa 320 uM, dvs. 3.84 mg C/1. Det er neppe s& mye at lys-begrensning kan ha
hatt stor betydning. Volumet av beholderen er oppgitt til 19 liter, og maksimal lysvei gjennom
vannet kan anslas helt grovt til volum!®=30 cm. Da vil 3.84 mg C/i gi ca. 30% ekstra
lyssvekning med en faktor 0.75 hvis vi gér ut fra at absorbsjonskoeffisienten gker med 0.25
m! pr. mgC/1 (se rapport nr. 4 i denne serien), og det vil bare gjelde en liten del av volumet.
Zooplanktonets rolle er ikke nevnt av Jones et al. (1978), men mindre zooplanktonarter er
antagelig med fra starten. Imidlertid ma zooplankton ha netto veksthastighet ca. 0.2 d-! eller
mer for & opprettholdes gjennom forsgket. I en kjemostat med naturlig plankton sammensatt
av mange vekselvirkende arter vil forholdet mellom de forskjellige komponentene i systemet
tendere mot 4 regulere seg slik at alle far en netto veksthastighet som balanserer fortynnings-
hastigheten ved gjennomstrgmning. De komponentene som ikke er i stand til det vil etterhvert
forsvinne fra kjemostaten.
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Hvis en oppnidd likevekt forstyrres (perturberes) ved at lys, temperatur eller sammensetning
av fortynningsvann endres, vil tilstanden endres over tid, og systemet svinge seg inn mot ny
likevekt i samspill mellom komponentene, og det er lite trolig at det skulle gi en slik bra
utflating i ny likevekt for den komponenten (fytoplankton) som pavirkes fgrst, dersom de
komponentene som pavirkes sekundert har en langsommere dynamikk.

Som ventet var N:C-forholdet var mye mer konstant enn P:C-forholdet, fordi N var i stort
overskudd i vekstmediet. Variasjonene i N:C-forholdet var imidlertid direkte korrelert med
veksthastigheten uten noen tidsforsinkelse. Ogsd i de to periodene som er nevnt ovenfor (fra
dag 16 til 20 og fra dag 32 til 36) gjelder dette, og totalt er veksten derfor mer korrelert med
N:C-forholdet enn med P:C-forholdet.

Det kan se ut som gkning i P-tilgangen muliggjgr gkt eksponensiell veksthastighet, men at det
skjer med en tidsforsinkelse som omtrent tilsvarer delingstiden for cellene. @kning av den
eksponensielle veksthastigheten er forbundet med at ogsd N:C-forholdet i cellene gker, selv
om N ikke er begrensende i vekstmediet. Det er rimelig & tolke dette slik at nar vekst-
hastigheten er begrenset av andre faktorer, har cellene ikke behov for & ha s& stort N:C-forhold
i cellene som ved rask vekst, og at N-opptaket reguleres etter behovet. Nitrogen lagres altsa
ikke i cellene i et stort overskudd, selv om det finnes i stort overskudd i vannet. Dette
stemmer med observasjonene til Laws og Bannister (1980) for Thalassiosira fluviatilis, som
viste at N:C-forholdet varierte med veksthastighet p& omtrent samme maten bide ved N- og
P-begrensning. Resultatene til Rhee (1973, 1974, 1978) gir umiddelbart et annet inntrykk, idet
de viser at N-innhold pr. celle gker nar veksthastigheten minsker pga. P-begrensning 1
Scenedesmus sp. Det kan likevel tenkes at det ogsa i disse resultatene er et N:C-forhold som
avtar med minskende veksthastighet, siden det er tegn til at ogsd karbon-innholdet pr. celle
gker nér veksthastigheten minsker pga. P-begrensning (se diskusjon i fotnote pé side 73).

De forskjellige estimatene for nedre grense for P:C-forhold i cellene er oppsummert i tabell
11.

Tabell 11. Litteraturdata for minste grense for P:C-forhold i fytoplankton.

Lys Lys:mgrke- | Temp qo=P:C Artsbetegnelse Litteratur-referanse
puE-m?s? | syklus (h:h) °C atom:atom | /beskrivelse
240(PAR) 12:12 20 0.0010 Talassiosira fluviatilis | Laws og Bannister (1980)
20 12:12 20 0.0008 Scenedesmus sp. Rhee (1973,1974)
4 24 20 0.0007 Monochrysis lutheri Droop (1974)
17 15 0.0017 Monochrysis lutheri Goldman(1979)
18.8 0.0007
23 0.0011
Tilsv. 4m naturlig 10 0.0010 Naturlig marint fyto- Jones et al. (1978)
dyp syklus plankton, fra Loch
Creran, Skottland

0.005 Asterionella japonica Goldberg et al. (1951),
sitert av Tett et al. 1975)

For flere temperaturer og lysstyrker 0.0013 - Chaetoceros gracilis Usikre verdier basert pa
0.004 Fuhs (1969)
0.0024 Phaeodactylum Kuenzler og Ketchum

(faktor 2) tricornutum (1962)
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Tett et al. (1975) refererer endel eldre litteratur-data som angir et minste P:C-forhold pé
mellom 0.0007 og 0.005 (atom:atom) for ulike arter. For de fleste data er da karboninnholdet
beregnet ut fra konstant cellevolum, mens bare en verdi er basert pd méling av karbon pr. celle
(Fuhs, 1969). Disse verdiene er ogsa tatt med i tabell 11.

Ut fra de forsgkene som er referert i denne tabellen og tidligere i kap 5.2.4., ser det ut til at
P.C-forholdet kan variere mer enn N:C-forholdet. Ved avtagende begrensning kan det
registreres P:C-forhold som ligger iallfall 10 ganger hgyere enn minste grense (Rhee
1973,1974), i noen forsgk helt opp til 20-30 ganger minimumsverdien (Goldman 1979, Brown
og Harris 1978). Det betyr at algecellene kan realisere veksthastigheter meget nzr den
asymptotiske veksthastigheten p,, i vekstkurven for P-begrenset vekst. For P:C-forhold som
ligger over 8-10 ganger minste-verdien vil veksthastigheten ifplge Droops formel vare
omtrent uavhengig av P-innhold, og en kan betrakte P-innholdet ut over dette som et rent
"luksus"-opptak, dvs. som lagring av en P-reserve.

5.2.6. Silikatbegrenset vekst hos diatoméer

Paasche (1973) har studert silikat-begrenset vekst hos diatoméen Thalassiosira pseudonana i
kjemostat. Silikatinnholdet pr. celle varierer med en faktor 2 nér veksthastigheten varierer fra
90% ned til 35-40% av asymptotisk veksthastighet, og variasjonen stemmer bra med Droops
formel, med Si-innhold pa cellebasis. Nedre grense for Si-innhold pr. celle kan anslés til 0.5-
0.6-102g pr. celle, eller anslagsvis 20 fmol Si pr. celle, mens det n@r maksimal vekst-
hastighet kan vare ca. 3 ganger si hgyt. Den nedre grensen for N-innhold for den samme arten
kan ut fra kap. 5.2.4.2. anslas til ca. 20-30 fmol N pr. celle. Det ser altsa ut til at minstekravet
til Si og N er omtrent likt pd mol-basis. Om dette fortsatt gjelder ved omregning til Si:C og
N:C-forhold avhenger av om C-innholdet pr. celle varierer pi samme méte med veksthastighet
for Si- og N-begrensing. I andre kjemostat-forsgk med den samme arten har Zehr (1988)
funnet at karbon-innholdet varierer fra 55-10® umol C pr. celle ved langsom N-begrenset
vekst til 85-108 pmol C pr. celle ved rask vekst. Med forbehold om at C-innhold pr. celle kan
ha vert ulikt i de to forsgksseriene antyder dette at Si:C-forholdet varierer mellom 1:15 (
atom:atom ) ved rask vekst og 1:30 (atom:atom) ved langsom vekst.

Harrison et al. (1976) har studert silikat-begrenset vekst hos en annen diatomé, Skeletonema
costatum ogsa i kjemostatforsgk. Silikat-innholdet ved sterkt silikat-begrenset vekst (20% av
maksimal veksthastighet) var ca. 40 fmol (0.4-107 pmol) pr. celle, ca. halvparten av hva det
var ved ammoniumbegrenset vekst. Bdde N- og P-innholdet pr. celle var omtrent sammenlign-
bart ved moderat vekstbegrensning enten den skyldtes N-mangel eller Si-mangel. Det er heller
ikke her gitt data for karbon pr. celle, men hvis det er omtrent uendret ved ulik grad av
vekstbegrensning kan vi ansld at et forholdstall 2:1 eller kanskje 3:1 for gua:qo for silikat-
innholdet i cellene. Nedre grense for silikatinnhold pr. celle ser ut til & vare omtrent det
samme som nitrogen, eventuelt litt mindre, og pa karbonbasis altsd kanskje av stgrrelsesorden
0.05 (atom:atom). Det er sammenlignbart med det som ble ansldtt for Thalassiosira
pseudonana ovenfor.

5.2.7. Tilpasning til varierende naringsstoff-begrensning: Omstilling av
celleprosessene.

Ifglge Droop (1974) er det ikke alltid nok med en enkelt kurve for & beskrive vekst som
funksjon av nzringstilgang under gitte lys- og temperatur-forhold. Det ser ut til at cellene p
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lang sikt kan innstille seg etter gjennomsnittlig neringstilgang slik at vekstkurven blir mest
mulig optimal.

Droop gjorde forsgk med fosforbegrensede kjemostatkulturer av den marine flagellaten
Monochrysis lutheri over ca. 10 méneder. Forsgkene ble startet med langsomt-voksende
kulturer, og farst kjgrt med lav fortynningshastighet, som gradvis ble gkt til 0.5 d-l. Videre
gkning av fortynningshastighet ga et plutselig omslag til en annen vekstkarakteristikk som
fulgte Droops formel, men nd med hgyere asymptotisk maksimum og hgyere kritisk verdi for
P-innhold pr. celle. Variasjoner frem og tilbake mellom perioder pa 1-2 méineder med lave
eller hgye fortynningshastigheter viste slike omslag begge veier. Etter en lengre periode med
lav fortynningshastigheter, slik at det blir stort celletall og nzringsmangel, vil algekulturene
omstille seg, slik at bade p,, og go minsker. Tilpasningen fgrer til at den eksponensielle vekst-
hastigheten ikke kan bli like stor som fgr ved plutslig overskudd av P i vannet utenfor cellene,
men til gjengjeld kan cellene vokse mer (produsere mer organisk karbon) ved kraftig P-
begrensning. Langvarig hgy fortynningshastighet ga omstilling den andre veien. Responsen pé
kort sikt av variasjoner i fortynningshastigheten var altsi avhengig av hvordan
veksthastigheten hadde vert over en lengre periode.

I Droops forsgk skjedde omslaget til lav maksimal veksthastighet nar fortynningshastigheten
over lengre tid (stgrrelsesorden en maned) var lavere enn 0.4-0.5 dag! ved 20 °C. Denne
tilpasningen innebar ifplge Droop at asymptotisk maksimum for eksponensiell veksthastighet
U, ble redusert fra 1.2 til ca. 0.5 d-!, og minste grense Q, for innholdet av fosfor pr. celle ble
redusert fra ca. 0.4-10 til 0.09-10" umol pr. celle. Det kan tenkes at karboninnholdet pr. celle
ogsd var endret, og endringen i minste grense g, for P:C-forholdet kan derfor ikke fastsettes
sikkert.

Det dreier seg her om en populasjonstilpasning ut over den tilpasning som skjer over noen
dager, nér f.eks. gjennomstrgmningshastigheten i en kjemostat endres, og som fremkommer
som en enkel Droops formel med gitte kurveparametre p, og go for vekst i dynamisk likevekt.
Det ser imidlertid ikke ut til & vare noen glidende tilpasning, men mer et tilfelle av at
algekulturen slar om forholdsvis bratt fra en vekstkarakteristikk til en annen. Riktignok viser
datapunktene for de forskjellige deler av forspksperioden ganske stor spredning rundt de to
vektkurvene, men omslaget er likevel tydelig. Det kan som nevnt g ganske lang tid med lave
veksthastigheter fgr omstillingen skjer, ca. en maned i fglge Droop, det gjelder ogséd omstilling
tilbake den andre veien nér nzringstilgangen igjen gker for en lengre periode.

Harrison et al. (1976) viser tilsvarende omslag for veksthastigheter omkring 1.4 til 2.0 d-! for
nitrogen og silikat-begrenset vekst hos diatoméen Skeletonema costatum. Resultatene er frem-
kommet ved kjemostatforsgk, med lysstyrke 450 pE-m2s? (0.14 ly min') og temperatur
18 °C. Harrison et al. bruker Droops formel som en sammenheng mellom fortynningshastighet
D (=netto veksthastighet ved likevekt) og n@ringsstoff-innholdet (N eller Si) pr. celle Q, det
gir ligningen (sammenlign ligning 32, side 60):

D=D,, -(1-0,/0) (38)

Det antas altsd her at nzringsstoffinnholdet pr. celle, og ikke pr. mengde organisk karbon, er
styrende for eksponensiell netto veksthastighet og at sammenhengen fglger Droops formel.
Ligningen kan ogsa skrives:

D-0=D,,-(0-0Q,) (39)
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Det vil si at det skal vare en lineer sammenheng mellom D-Q og Q. P4 bakgrunn av dette har
Harrison et al. (1976) tegnet figurer som viser D-Q som funksjon av Q for silikat-begrensning
(deres fig. 4A).8 Denne figuren viser at ulike populasjoner har forskjellig vekstkarakteristikk
ut fra hvilket variasjonsomrdde for D de er utsatt for. I populasjoner som har vokst ved
fortynningshastigheter mellom 0.5 og 1.2 d! (0.02 og 0.05 h'!) varierte Q ( silikatmengde pr.
celle) med en faktor 10 (fra 30 til 300 fmol Si pr. celle). Netto eksponensiell veksthastighet
varierte mot et tilsynelatende asymptotisk maksimum 1.2 d-l. Minste grense for Si-innhold
anslas til 6 fmol Si pr. celle, men ut fra figuren ser det ut til at dette er et usikkert anslag. I
andre populasjoner, hvor kjemostaten hadde hatt fortynningshastigheter >1.4 d! (0.06 h)
varierte veksthastigheten mot et asymptotisk maksimum pé 2.9 d-!, og med en anslatt minste
grense for Si-innhold pa 25 fmol Si pr. celle. Det er bygd pa data hvor netto veksthastighet
kunne veere 2.5-3.0 d-! for Q-verdier i omradet 50-180 fmol Si pr. celle.

Datapunktene til Harrison et al. spriker endel i forhold til vekstkurvene, men viser en
forholdsvis klar oppdeling langs to vekstkurvene, iallfall ndr de viste resultatene fra Davis
(1973) tas i betraktning. Harrison et al.s figur 3A for sammenhengen mellom D og Q for
silikatbegrenset vekst viser et annet bilde hvor det ser ut til at Q (mengde Si pr. celle) varierer
sterkt avhengig av om populasjonene hadde usynkronisert reproduksjon, eller om det var
oppstatt synkronisering. Sammenhengen mellom D og Q for usynkroniserte populasjoner er
uklar: Q er omtrent konstant 60 fmol Si pr. celle for alle D >1.4 d-1, avtar til 30 fmol Si pr.
celle nér D minsker ned til 1.1 d'!, og gker igjen nar D minsker videre ned mot 0.5 d'!. For
populasjoner med synkronisert formering kan silikatinnholdet pr. celle variere sterkt mellom
populasjoner selv om fortynningshastigheten er omtrent den samme. Variasjonen kan delvis
henge sammen med forskjeller i cellestgrrelsen.

Harrison et.al.s resultater for ammonium-begrensning viser klarere overgang mellom to typer
tilpasning som gjgr seg gjeldende i hvert sitt omrade for veksthastighet uten overlapping. En
tilsvarende fremstilling av D-Q mot Q (N-innhold pr. celle) (figur 4B i Harrison et.al. 1976)
viser at data for hgye fortynningshastigheter (>1.9 d1) kan tilpasses Droops formel med
asymptotisk maksimum p,=2.9 til 3.4 d’!, og nedre grense for N-innhold Qg = 65 fmol N pr.
celle. Til datapunktene for populasjoner dyrket ved lavere fortynningshastigheter (<1.2 d1)
har Harrison et.al. (1976) tilpasset en kurve med p,, = 1.2 d! og minste grense for N-innhold
Qo = 5 fmol N pr. celle. I dette tilfelle er det ikke slik at det finnes data for populasjoner med
omtrent likt N-innhold men med ulik vekstkarakteristikk, det er som nevnt istedet snakk om to
adskilte variasjonsomrader bade i veksthastighet og celleinnhold. Ogsé for N-begrensning ser
det ut til at minste grense for N-innhold pr. celle er noksa usikkert bestemt for tilpasning til
langsom vekst. En figur med fortynningshastighet D mot Q (fig. 3B i Harrison et al. 1976)
viser en klar samvariasjon mellom D og Q for celleinnhold Q fra 20 til 250 fmol N pr. celle,
men det er ikke tilstrekkelig med data til & bestemme med noen sarlig sikkerhet en nedre
grense for N-innhold etter Droops formel. Iallfall for 0>50 fmol N pr. celle ser det ut til at en
like gjerne kan anta en lineer sammenheng mellom veksthastighet og naringsstoffinnhold pr.
celle.

§  Slike datapar (DQ,Q) mé brukes med forsiktighet, fordi Q inngr i begge verdier, og det derfor er lagt inn en
tendens til lineaer sammenheng uansett sammenhengen mellom D og Q. Hvis en vil bestemme parametre ved
en linezr-regresjon, er f.eks. vanlige signifikansnivaer ikke gyldige. Her ser det ut til at figurene er brukt som
et hjelpemiddel til 4 bestemme parametrene Qg og Dy grafisk, uten noe forsgk pa statistisk testing. (Q=0Qy
for DQ=0, 0g Dp,ax er helning pé linjen.
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Harrison et al. (1976) har ogsa fremstilt data for veksthastighet (egentlig fortynningshastighet
D) som funksjon av restkonsentrasjon av n@ringssalt i vannet. Disse grafiske fremstillingene
tyder pd at omstillingen mellom langsom og rask vekst er sterkt bundet til endring i
opptaksevnen. '

Ved de hgyeste veksthastighetene (1.9 - 2.6 d! eksponensiell vekst ) er restkonsentrasjonene
av naringssalt i vannet henholdsvis 6-8 pM Si og 3-4 pM NH,, dvs. at 50-75 % av
begrensende naringssalt er tatt opp i cellene (begrensende nringssalt hadde konsentrasjon 12
uM i innstrgmmende vekstmedium).

Ved silikat-begrensning kan eksponensiell veksthastighet variere ned mot 1.2 d-! uten at rest-
konsentrasjonen endres s& mye. Omkring D=1.2 d! ser det imidlertid ut til at opptaksevnen
kan variere sterkt, her finnes det data for ulike forspk med sterkt varierende rest-
konsentrasjoner, fra 6 ned til 0.5 pM Si, med omtrent samme veksthastighet. 0.5-1.0 pM ser
ut til 4 vere en nedre grense for restkonsentrasjon, og nér veksthastigheten varierer fra 1.2 d-!
og ned til 0.5 d! ser det faktisk ut som restkonsentrasjonen av silikat gker litt med synkende
veksthastighet.

Ammoniumbegrensning viser det samme bilde, men her ser det ut til at omslaget 1 opptaks-
evnen skjer ved D = 1.9 d'!. Ved denne veksthastigheten kan restkonsentrasjonen variere fra
3 uM NH,* og ned til under 0.5 pM. Nér fortynningshastigheten reduseres ned mot 1 d!
synker restkonsentrasjonen av ammonium videre ned og ser ut til & kunne komme ned i < 0.2

uM NH,*.

For begge nzringssaltene ser det altsd ut til at opptaksevnen ved lave konsentrasjoner kan gke
betraktelig for populasjoner som utsettes for en viss grad av n®ringsstoffbegrensning, slik at
nedgangen i veksthastighet utsettes inntil omtrent alt tilgjengelig neringssalt er tatt opp. For
silikatbegrensning gker restkonsentrasjonen igjen ettersom veksthastigheten synker videre
under 1 d-!, det tyder pa at populasjoner far darligere opptaksevne, eller gkt utlekking av
neringsstoff, ved tiltagende stagnasjon. For ammonium-begrensning er det ikke gitt data for
sa lave veksthastigheter som for silikat-begrensning, men ifglge Harrison et al. (1976) finnes
det upubliserte resultater for lave veksthastigheter med N-begrensning som tyder pa at det
ikke forekommer noe tilsvarende fenomen med gkende restkonsentrasjoner ved stagnasjon
ved N-begrensning.

Innholdet av karbon pr. celle er ikke oppgitt av Harrison et al. (1976), sa naringsstoff-
innholdet kan ikke oppgis som Si:C-forhold eller N:C-forhold. De har imidlertid figurer som
viser at cellevolumet varierer med en faktor 3 - 5, mest ved N-begrensning. For N-
begrensning er det ogsa klar sammenheng mellom cellestgrrelse og veksthastighet. De stgrste
cellene og den stgrste variasjonen i cellestgrrelse opptrer ved veksthastigheter rundt 1 d'!. Na
er det ingen direkte sammenheng mellom cellestgrrelse og mengde organisk karbon, som
finnes i et forholdsvis tynt plasmalag pa innsiden av skallet, men variasjonen i stgrrelse dpner
iallfall muligheten for at C-innholdet pr. celle varierer en god del med veksthastighet, og det
betyr at en omregning til N:C-forhold kanskje kunne gitt et annet bilde.

Data i Zehr et al. (1988) for N-begrenset vekst hos diatoméen Thalassiosira pseudonana kan
tolkes som en tilsvarende omstilling mellom ulike vekstkurver beskrevet av Droops formel
som fglge av tilpasning til varierende N-begrensning. Her er det imidlertid ikke noen klar
overgang mellom to Droop-kurver, men heller en mer gradvis overgang, som like gjerne kan
ses som uttrykk for at Droops formel ikke er den beste kurveformen for & beskrive
veksthastigheten som funksjon av naringsstoffinnhold i cellene. Zehr et al. viser ikke
veksthastighet som funksjon av n@ringsstoffinnhold, men dette kan utledes av deres figur 3.a.
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som viser u-Q som funksjon av veksthastighet p, med N-innhold Q gitt som mengde pr. celle.
Det ser ut til at veksthastigheten her er en omtrent lineer funksjon av Q istedet for 4 fglge en
kurve med utflating av veksthastigheten som i Droops formel. Zehr et al. har ogséd en tabell
som viser at C-innholdet pr. celle gker for store veksthastigheter. Det betyr at N:C-forholdet i
cellene vil vokse langsommere enn N-innhold pr. celle for hgyere veksthastigheter, og det vil
gjgre avviket fra Droops formel ennd mer markert dersom veksthastigheten beskrives som
funksjon av N:C-forholdet (Forlgpet blir brattere for hgye N:C-forhold). Ut fra hvordan
forsgkene er beskrevet i Zehr et al. (1988), ser det ut til at det er brukt parallelle kjemostater
som er kjgrt under forskjellige fortynningshastigheter. Da burde eventuelle forskjeller pga.
tilpasning til ulik grad av N-begrensning . gigre seg mer gjeldende enn om
fortynningshastigheten varieres for en kjemostat, slik som i Droops forsgk.

Som en mulig tilpasningsmekanisme for populasjonene kan en tenke seg at det finnes ulike
subpopulasjoner med varierende vekstegenskaper innenfor en algekultur. Ved hgy gjennom-
strgmning i en kjemostat favoriseres de som vokser raskt, uansett om de har evne til effektivt
opptak ved lave naringssalt-konsentrasjoner. Ved lav gjennomstrgmning vil de sub-
populasjonene greie seg best som har mest effektivt opptak ved lave naringssalt-
konsentrasjoner, og som kan vokse med et lavt neringsstoffinnhold i cellene. Omstillingen av
populasjonen kan da foregd ved at den ene eller den andre av subpopulasjonene blir
dominerende.

I Droops resultater vises eksempler pa tilpasning til de to ulike vekstkarakteristikkene bade for
lavt og hgyt neringsstoff-innhold i cellene, avhengig av om kjemostatene hadde stitt med lave
eller hgye fortynningshastigheter over en lengre periode. Det vil altsa si at to populasjoner
med omtrent samme neringsstoff-innhold kan ha ulik veksthastighet og ulik respons pa
endringer i neringstilgangen. Data fra Dugdale (1977) og Zehr. et al. (1988) viser entydig en
tilpasning som funksjon av neringsstoff-innholdet i cellene, ved at parametrene i Droops
formel varierer. Dette kan beskrives som at veksthastighet som funksjon av
neringsstoffinnhold egentlig fglger en annen kurveform, som bare kan skrives som Droops
formel dersom vi lar parametrene L, og go vere funksjoner av g (eller eventuelt av p).

n= um(q)-(l —%q—)-) (40)

Det siste stemmer med det en vil vente dersom det brukes flere kjemostater kjgrt samtidig
med forskjellige fortynningshastigheter. Rhee(1980) nevner mutasjoner som en mulig faktor
bak slike omslag. Dugdale (1977) henviser til Guillard et al. (1973) som fant at en klon av
Thalassiosira pseudonana isolert fra dpent havomrade hadde lavere nedre grense for innhold
av silikat i cellene enn samme art isolert fra et estuarieomrade.

En slik evne til omstilling, eller varierende dominans av ulike kloner etter nearings-
stofftilgangen, kan ha betydning i eutrofimodellen, siden méalet med den er & vurdere ulik grad
av neringsstoffbegrensning. Variasjoner gjennom dret vil antagelig bare gi en delvis
tilpasning, etter som endringene er mer eller mindre langvarige. Permanente endringer i
retning av lavere neringstilgang gjennom hele aret ma derimot forventes & gi full tilpasning.
Dette kan eventuelt beskrives i modellen ved a la parametrene i vekstfunksjonen tilpasses
gradvis, eller i sprang, etter hvor sterk n@ringsstoffbegrensning det har vert over en
forutgdende periode. Modellen bare tar sikte pad & gi en statistisk beskrivelse av en
algebiomasse som representerer et skiftende mangfold av arter, underarter og delpopulasjoner.

En matematisk formulert tilpasning til rddende forhold mé da bade ses som uttrykk for at en
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populasjon reelt kan omstille seg pa cellenivé ved at nye generasjoner far endret vekstrespons,
og som skiftninger i hvilke deler av algesamfunnet som dominerer.

Den vekst-dynamikken som er beskrevet i Droops formel (eller i lignende responskurver) kan
tenkes & ha betydning for konkurranse mellom ulike arter ndr det gjelder & utnytte
fluktuerende, dvs. pulsede tilfgrsler av neringssalter, og en slik konkurranse kan tenkes a
innvirke pé forlgpet ogsa totalt sett og fa betydning f.eks. for hvor mye av produsert biomasse
som synker ned og belaster dypere vannmasser. En oppdeling i et visst antall artsgrupperinger
kan derfor tenkes & ha interesse. I fgrste omgang er det imidlertid sterkt begrenset hvor mye
algebiomassen kan deles opp, det blir forelgpig bare snakk om konkurransen mellom
silikatavhengige diatoméer og annet fytoplankton, bl.a. flagellater.

I alle de nevnte forsgk hvor det er klart avvik fra Droops formel (Harrison et al. 1976,
Goldman og McCarthy 1978, Zehr et al. 1988) i retning av et mer linezrt forlgp u(g), ser det
ut til at det er brukt flere kjemostater som er kjgrt parallelt, med ulike delomrader for
variasjon av fortynningshastighet, slik at noen kjemostater er kjgrt for hgye hastigheter, andre
med lave, gjennom hele forsgket. I slike forsgk kan populasjonen i hver enkelt kjemostat
kanskje tilpasse seg i stor grad til omtrent konstante forhold. I andre forsgk, hvor Droops
formel beskriver variasjonen, ser det ut til at fortynningshastigheten er variert over tid i
samme kjemostat, med tilpasning bare over noen dager til hver ny situasjon, slik at hele det
undersgkte intervallet for fortynningshastighet blir dekket (Paasche 1973; Rhee 1973, 1974,
1978; Caperon og Meyer 1972a, 1972b). I slike forsgk kan det vere mer begrenset hvor mye
populasjonene rekker & omstille seg. Resultatene kan altsd tolkes slik at Droops formel bare
gjelder respons p& nzringsstoffinnhold pa forholdsvis kort tidsskala, mens det for lengre
tidsskala bgr tas i betraktning at det skjer en tilpasning tilsvarende den en har for lys og
temperatur, dvs. at parametrene i kurvene for korttidsrespons blir endret.

5.3. Kombinert effekt av flere naeringsstoff-begrensninger

Vekstmodellene ovenfor for nzringsstoffbegrensning, og de data som er referert, er ment &
vise situasjonen nér kun ett neringsstoff er begrensende. Veksten beskrives da som funksjon
av celleinnholdet av ett naringsstoff, som er i underskudd relativt til andre stoffer i
vekstmediet.

I modellen er vi interessert i & beskrive prim@rproduksjon som funksjon av ulike endringer i
tilfgrslene, og da mi vi ha med eventuell kombinert effekt ndr flere neringsstoffer er
begrensende samtidig. Dersom vi skal vurdere betydningen av ulike strategier for reduksjoner
av nitrogen- og fosforutslipp, mé vi f.eks. kunne beskrive hvordan ulik grad av N- og P-
begrensning virker i kombinasjon. Spgrsmélet blir hva som blir effekten av at flere
nazringsstoff forekommer i mer eller mindre markert underskudd samtidig i forhold til andre
stoffer. I siste instans er det ogsd spgrsmal om hvordan denne naringsstoffbegrensningen er
avhengig av lys- og temperatur-forhold.

5.3.1. Alternativ 1: Vekst begrenset av minimumsfaktor - terskelmodellen.

Den klassiske hypotese er at veksten bare bestemmes av en faktor av gangen. En tenker seg da
at det for hver faktor (lys, temperatur, neringsstoff) er en gvre grense for veksthastigheten gitt
av forekomst eller intensitet for denne faktoren, og at veksten er bestemt av den faktoren som
virker mest begrensende (Liebigs minimumslov, se Parsons et al. 1977). For nringsstoff-
begrensning kan dette kombineres med Droops formel ved & utvide denne i retning av noe vi
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kan kalle en terskelmodell, hvor veksthastigheten bestemmes av det stoff som det er relativt
minst av, sett i forhold til minstekravene til innhold av de ulike stoffene:

uzmin um,A( _.CI_‘L_f‘.) , “m,g(l_g‘ﬁ) , e 41)

De ulike vekstbegrensende stoffene er her angitt generelt med A, B. Tilslutt er det markert med

. at ligningen kan inkludere flere alternative begrensende stoffer. Den faktiske vekst-
hastigheten p blir ifplge denne ligningen bestemt av det naringsstoffet som finnes i mest
begrensende mengde, dvs. som gir lavest veksthastighet nir en ser pd den begrensende
virkningen av hvert stoff isolert. Her er p,,x asymptotisk maksimal veksthastighet for vekst
som funksjon av varierende begrensning pga. neringsstoff X, og gy er innhold av neringsstoff
X i cellene med go x som nedre grense (X=A,B,...). Parametrene pipx 0g qox inngér altsa i en
enkel Droop-kurve som beskriver vekstbegrensning av naringsstoff X hvis de andre stoffene
finnes i stort overskudd.

Fordelen med denne modellen er at det er enkelt & utvide til flere potensielt begrensende
faktorer. Dessuten er det uproblematisk & overfgre forsgk med en begrensende faktor til en
modell med flere stoffer som potensielt begrensende.

I forbindelse med en slik terskelmodell er det vanlig 4 ga ut fra at den asymptotiske vekst-
hastigheten er den samme for alle aktuelle vekstbegrensende faktorer, dvs. ums = Ump =
...=Hp, slik at veksten begrenses av det stoffet X som har hgyest forhold gox/gx, altsd hvor
innholdet er mest i nerheten av nedre grense (Droop 1968, Rhee 1978). Grunnen er vel at en
tar utgangspunkt i en situasjon hvor en nringsstoff-begrensning gradvis opphgrer, og hvor
veksthastigheten ma nd samme verdi i en situasjon der alle stoffer finnes i overskudd (dvs. der
lys eller temperatur er begrensende), uavhengig av hvilket stoff som opprinnelig var
begrensende. En tenker seg da at dette er oppfylt hvis det asymptotiske maksimum som
veksthastigheten nzrmer seg er det samme for alle begrensende stoffer. Antagelsen om en
felles p,=pmx for alle potensielt begrensende stoffer X forutsetter imidlertid at cellene for alle
naringsstoffer kan oppna et innhold langt over minste grense for neringsinnhold (g>>go) nér
stoffene finnes i stort ytre overskudd.

Goldman (1979) mener, antagelig ut fra denne tankegangen, at Droops formel bare er en
brukbar beskrivelse hvis maksimalt oppnéelig verdi for neringsstoff-innhold (gmax) er mye
stgrre enn minste grense ¢o, og at modellen er "ugyldig" nir det ikke er oppfylt. Det er
vanskelig 4 se noen grunn til 4 trekke en slik konklusjon. Droops formel er bare en empirisk
sammenheng, og selv om teoretisk maksimum ikke kan realiseres pga. begrensninger i
opptaket, sa betyr ikke det at vekstrelasjonen er ugyldig for de realiserbare veksthastigheter.
Det kan godt vare forskjellig grad av begrensning pa opptak av ulike neringsstoffer, og ulik
kobling mellom innhold i cellene og veksthastighet. Det kan variere fra et n@ringsstoff til et
annet hva som er stgrste oppnaelige naringsstoffinnhold i forhold til minste-kravet for det
aktuelle stoffet, og hvor nar en kan komme det asymptotiske maksimum pp,; som gjelder for
varierende grad av vekstbegrensning med dette nzringsstoffet. Sammenhengen mellom vekst
og opptak er nermere behandlet i kap. 6.2.2. Slike ulikheter mellom neringsstoffene vil
iséfall nettopp bety at p, x for de forskjellige stoffene X ma vere ulike for at vekstkurvene for
hver type begrensing skal mgtes i en felles maksimal realiserbar veksthastighet som gjelder
nér alle nzringsstoffer finnes i stort overskudd i vannmassene.
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Som det mest sentrale eksemplet kan vi se pd N og P-begrensning i forhold til hverandre. De
forsgk som er referert i det foregéende viser stort sett at nitrogeninnholdet i cellene som N:C-
forhold ikke overstiger 3-5 ganger minsteverdien gon, selv nér cellene er P-begrenset og N
foreligger i stort overskudd i vekstmediet. Fosforinnholdet kan ofte bli 10-30 ganger gop nér
det er god tilgang pé fosfor. Denne forskjellen mellom N og P tyder pd at kurven for vekst-
hastighet ved N-begrensning har en hgyere asymptotisk verdi enn tilsvarende kurve for ren P-
begrensning, fordi det md vere samme oppnielige maksimum for veksthastigheten ved
avtagende N- og P-begrensning. Konkret kan de to typene begrensning uttrykkes matematisk
pa fglgende mate:

Ved P-begrensning: w(ge) =L, p ( _fIH]
qp
Ved N-begrensning: w(gy) = Hon- (1 - _q_9__1“.)
qn

hvor gp og gy er henholdsvis P:C og N:C-forholdet i cellene. Dersom béde N og P finnes i
stort overskudd, f.eks. hvis veksten er lys- og temperatur-begrenset slik at bare en liten del av
N og P i mediet utnyttes, vil cellene vere mettet med bade N og P, og vi antar da at
neringsstoffinnholdet i cellene antar visse maksimalverdier som kan betegnes gmax,p 08 gmaxN-
Denne situasjonen kan oppnds ved & minske begrensning av N eller P gradvis, og det ma vare
det samme om den er oppnadd fra den ene eller annen type begrensning. Veksthastigheten mé
altsa i begge tilfeller vaere den samme, dvs. at:

o = Hop -(1 —or J =H,x -(I—E—J (42)
qmax,P qmax,N

Denne ligningen kan skrives om til:

um,P =(1_ QO,N ) (1_ QO,P J (43)
u'm,N qmax,N qmax,P

Hvis det ni er slik at P:C-innhold kan variere i stgrre grad enn N:C-forholdet, dvs. at

Qmax,P > qrmx,N (44)
Yop don

sa ma ifglge ligning (43) ppp<MmN-

Deler av resultatene til Jones et al. (1978), omtalt pa side 73 i forbindelse med P-begrensning,
kan tolkes i denne retning. De sgrget for stort ytre N-overskudd i vekstmediet til naturlig
marint fytoplankton for & studere begrensning av P. Likevel hadde de i fgrste halvdel av
forsgket et P-innhold pé ca. 10-gq p, mens N-innholdet bare var 3 til 4-gon. Ut fra det skulle en
tro at det var N-begrensning, dersom en gar ut fra det er et felles asymptotisk maksimum for
béde P- og N-begrensning. Det var ogsa pa forh&nd antatt & veere N-begrensning i fjorden der
planktonet var hentet fra. Det var derfor ifglge forfatterne uventet at det ikke ble noen sarlig
vekst i de fgrste 14 dagene etter N-tilsetning. Det finnes flere mulige forklaringer pa dette som
knytter seg til spesielle forhold i innkjgringsfasen, men det er ogsa en annen mulig forklaring.
Innholdet av P og N skulle tilsi veksthastigheter pd henholdsvis 0.9 og 0.7 relativt til
asymptotisk verdi, og det kan derfor ha vart omtrent balanse mellom N og P i fgrste periode
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etter terskelmodellen, dersom den asymptotiske verdien for N-begrensning er ca. 30 % hgyere
enn for P-begrensning. Hvis vi ser pa data for siste periode, hvor det var fosforbegrensning, sa
gir de en asymptotisk maksimal veksthastighet pa 0.5 d! for vekst som funksjon av P:C-
forhold. Hvis vi antar at minste N:C-forhold for N-begrensning ikke er lavere enn ca.
0.04-0.05, og dessuten gir ut fra at observerte N:C-forhold ved forsgket er minst like store
som de ville vert under N-begrensning for en gitt veksthastighet, ma den asymptotiske
verdien for N-begrensning ifplge Droops formel vere minst 0.65-0.7 d-!, det vil si 30-40 %
stgrre enn for P-begrensning.

Nyholm (1978a) har satt opp en modell for prim®rproduksjon hvor han bruker Caperon og
Meyers formel for P-begrenset vekst, men en linezr funksjon for nitrogen-begrensning. En
slik linezr sammenheng kan vere en brukbar praktisk tilnermelse til Droops modell, dersom
N:C-forholdet ikke gker til mer enn 3 ganger minste-grense go. Det kan ogsd veare at det er en
mer realistisk beskrivelse, spesielt nar en tar i betraktning en eventuell tilpasning til
neringsstoffbegrensning, som omtalt i kap. 5.2.7.

Droop (1973, 1974) antar at ogséd de neringsstoffer som ikke er begrensende varierer i
sammenheng med veksthastigheten ifglge Droops formel, men med en justert verdi g'o pd
nedre grense for innhold av vedkommende stoff, som kalles "tilsynelatende minste grense for
nzringsstoffinnhold " (appearent cell quota) og er definert som:

7

q(),X =_g_(_)i_ (45)
dx qr

Her er gy innholdet av et stoff X som finnes i relativt overskudd, mens L angir begrensende
(limiting) stoff. Stgrrelsen gy x inngar som parameter i en ligning

uzum.(l_zu_) 46)
dx

som da egentlig skal beskrive hvordan gy for ikke begrensende stoff varierer med
veksthastigheten nar vekstmediet har konstant sammensetning. Denne formuleringen har bare
mening dersom q'yx er konstant mht. variasjoner i p, og bare varierer med sammensetningen
av vekstmediet. Det betinger at det for et gitt vekstmedium er et konstant forhold mellom
innholdet av begrensende og ikke-begrensende stoffer i cellene nér fortynningshastigheten og
dermed veksthastigheten i en kjemostat varierer. Som et eksempel pd det kan nevnes forsgk
beskrevet av Laws og Bannister (1980) for diatoméen Thalassiosira fluviatilis, hvor
N-innhold i cellene ved P-begrensning ikke ble sarlig stgrre enn ved N-begrensning. Det ser
ikke ut til & veere generelt tilfelle, idet Rhee (1974) refererer forsgk med Scenedesmus sp. som
viste at N-innholdet var hgyt ved P-begrensning, og noksd uavhengig av graden av P-
begrensning.
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5.3.2. Endringer i balansert N:P-forhold etter graden av vekstbegrensning?

Dersom det som er antydet i kap. 5.3.1. er riktig, har det konsekvenser for hvordan balansert
N:P-forhold endres under ulike situasjoner. For at N og P-begrensning skal vare i balanse ut
fra terskelmodellen, mé begge alternativene i en ligning tilsvarende (41) ovenfor ha samme
verdi, dvs.

um,N[ —-q—"’ﬂ)=um,{l—g-°*"—) 47
an dp

hvor indeks N og P nd angir de to n®ringsstoffene. Hvis vi nd antar at de to asymptotiske
verdiene kan vare forskjellige, og betegner forholdet mellom dem med Y=y n/Ump, S8 kan
(47) skrives om slik:

9N _Np= Ydon (48)
dp (Y=1)gp +qop

Denne skriveméten er brukbar for y>1 og illustrerer at balansert N:P-forhold i algene ut fra
terskelmodellen da vil avta med gkende veksthastighet, dvs. nar gp gker. Hvis vi som
eksempel setter y=1.3, gon=0.04 0g gop=0.0008 (som atom-forhold N:C og P:C), sa fér vi
denne variasjonen:

gp p/ pmp N:P (atom:atom)

Ved langsom vekst — qop 0 gon/qop = 50
2-gop 0.5 0.81-gon/gop = 40.5

3-qop 0.67 0.68-gon/qop = 34

Ved rask vekst 10-gop 0.9 0.33-gon/qop = 16
20-qop 0.95 0.19-gon/gop = 9.3

Rhee (1978) konkluderer sitt studium av overgangen mellom N og P begrensning for
p=0.45p,, med at optimalt N:P-forhold er 30, mens formelen ovenfor med y=1.3 vil gi ca. 40,
og det er forholdsvis god overensstemmelse.

Ligning (47) kan ogsd skrives som en lineer sammenheng mellom inverse
naringsstoffinnhold C:N og C:P i algecellene:

= +
v Y'9on 9p Y on

A G 1 ¥-1 (49)

eller, hvis vi bruker symbolene P; Ny og C; pd mengden av henholdsvis fosfor, nitrogen og
karbon i en populasjon av alge-celler:

1 1 1
Y‘%,N'—Z%,P"“*‘('Y_l)'_ (50)

Ny P ¢
Hyvis vi tar utgangspunkt i en gitt mengde nitrogen Ny bundet i algene, ser vi at ifglge denne
ligningen vil en gkende mengde fosfor bundet i de samme algene gjgre det fgrste leddet pa
hgyre side mindre, og for at ligningen fortsatt skal vare oppfylt ma da karbonmengden C; bli

mindre (forutsatt at y>1). Umiddelbart kan det kanskje virke rart at gkende fosformengde
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henger sammen med lavere karbon-mengde. Ligningen beskriver imidlertid ikke virkningen
av 4 endre f.eks. tilfgrsler av neringsstoffer N og P i et vannvolum, den beskriver bare hva
som ville vare et balansert forhold mellom N og P for ulik grad av nzringsstoffbegrensning ut
fra en terskelmodell hvor algene har stgrre fleksibilitet i sitt krav til P enn til N. I en slik
modell vil et gkende N:C-forhold (gkt veksthastighet) vare knyttet sammen med et redusert
balansert N:P-forhold, altsa et gkende krav til P i forhold til N.

Parsons et al. (1977) refererer data for C:N:P-forhold i plankton, og angir at N:P atomforhold
for naturlig fytoplankton varierer mellom 12:1 og 20:1. Dette tilsvarer altsa et forholdsvis hgyt
P-innhold hvis en skal gé ut fra sammenhengen ovenfor. Den aktuelle tabellen er imidlertid
uklart satt opp, med ufullstendige enhetsangivelser, og ulike kolonner stemmer ikke helt
overens innbyrdes, sa det er vanskelig & vite hvor mye vekt en skal legge pé disse data.

Mer interessante data i denne forbindelsen finnes i Sakshaug og Olsen (1986). De gjengir data
for N:P-forhold ved algeoppblomstringer i Trondheimsfjorden, i en eutrof innsjg, og i
Nordsjgen. Observert N:P-forhold varierer her fra 6 til 35, med et gjennomsnitt pa ca. 16.
Figur 21 viser sammenhengen mellom inverse neringsstoff-innhold C:N og C:P for data
hentet fra denne artikkelen. Data for partikuler C, N og P er oppgitt & vaere korrigert for dgdt
organisk materiale og heterotrofe komponenter, slik at det skal gjenspeile sammensetningen
av fytoplanktonet.

300

Trondheimsfiorden
o Nordsjgen
250 °  Haugtignna

200
Regresjonslinje
for data fra

150 Trondheimsfiorden

100

C:P-forhold (atom:atom)

50 ¢

0 5 10 15
C:N-forhold (atom:atom)

Figur 21. Sammenheng mellom innhold av N, P og C for algeoppblomstringer i
Trondheimsfjorden, fra en eutrof innsjg og fra Nordsjgen.
Fra Sakshaug og Olsen (1986).

Av ialt 13 observasjoner er det 11 som fglger en linezr sammenheng noksa godt. Unntakene
er en observasjon fra Nordsjgen, som viser N-underskudd, og en maling i innsjgen, som
. antyder P-underskudd. En lineer-regresjon gjennom datapunktene for Trondheimsfjorden med
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minimering av kvadratsum av relativt avvik i N; gir fglgende ligning, hvor estimerte
parameterverdier er gitt med ansltt standard-feil (standard error):

1 _0.02L005 , 5246

Ny Py ¢

(1)

Dette stemmer ganske godt med det en ville vente for N:P-balanse ut fra betraktningene
ovenfor. Hvis vi antar at gon er omkring 0.05 (atom:atom) kan koeffisientene brukes til &
ansla verdier for Y og gop ved & sammenholde med ligning (49), og vi finner da y= 1.35 og qop
=0.00145, som begge er rimelige verdier. Bortsett fra de to nevnte avvikende punkter, sa
stemmer altsi variasjonene i de refererte N:P-forhold i naturlige algeoppblomstringer bade
kvalitativt og kvantitativt med det en vil vente hvis variasjonene skyldes forskyvninger i1
optimalt N:P-forhold ved ulike veksthastigheter. Det mé presiseres at det selvsagt er store
usikkerheter rent statistisk i disse anslagene, s& det er bare en indikasjon pé at det kan veere en
tendens til en forskyvning i balansert N:P-forhold ved varierende neringsstoffbegrensning.

Som nevnt viste forsgkene til Laws og Bannister (1980) at N-innhold i cellene ved
P-begrensning ikke ble serlig stgrre enn ved N-begrensning, dvs. at det ikke var noe serlig
luksusopptak av nitrogen. N:C-forholdet var faktisk mindre for P-begrensede celler enn for N-
begrensende celler, idet C-innholdet pr. celle da var stgrst, mens N-innholdet var omtrent det
samme. Isafall vil en faktisk P-begrensning gi noe nar tilsynelatende N:P-balanse i cellene,
noe som stemmer med Droops antagelse om at ogsd innholdet av ikke begrensende
nzringsstoff fglger Droops formel (se side 84). Forsgkene til Jones et al. (1979) for naturlig
fytoplankton under klar P-begrensning gir et lignende forlgp som ved N:P-balanse, men med
hgyere N-innhold enn i dataene til Sakshaug og Olsen (1986). Det kan tolkes i retning av at
dataene til Sakshaug og Olsen vitner om N:P-balanse.

Ut fra noen av de de refererte kjemostatforspkene ser det ut til at diatoméer kan ha svert lite
systematisk variasjon i N:C-forhold ved varierende veksthastigheter, selv under
N-begrensning. Det gjelder f.eks. forspkene til Goldman og McCarthy (1978) og Zehr (1988)
med Thalassiosira pseudonana, og forsgkene til Laws og Bannister (1980) med Thalassiosira
fluviatilis. For arter med en slik vekstkarakteristikk ma det antas at N:C-forholdet bare vil
minske svakt med P:C-forholdet ved gkende neringsstoffbegrensning, slik at balansert
N:P-forhold gker kraftig.

Data for totalt partikulzrt P, N og C fra indre og ytre Oslofjord fra 1986 (datamateriale utlant
fra prof. Paasche, se ogsd Paasche og Erga 1988) viser forhold mellom C, N og P som ligger
innenfor de aktuelle variasjonsomrader for fytoplankton. For dyp < 5m og perioden april -
oktober 1986 finnes det ialt 164 datapunkter i dette materialet. I dette dyp- og tids-intervallet
er det trolig at totalt partikkelinnhold i stor grad er dominert av aktivt fytoplankton, og med
varierende grad av fysiologisk neringsbegrensning. Nar en tilsvarende ikke-linezr regresjon
mellom N, P;og Cyutfpres pa dette materialet, igjen med minimering av kvadratsummen av
relativt avvik i Ny blir resultatet (usikkerhet angitt som standard error, dvs. ca. 67%
konfidensintervall):

1 _0.0129, 4 6660 52

Ny P; ¢

Parameterverdiene er ganske like de som finnes i ligning (51) innenfor anslatte usikkerheter.
Enkeltpunktene viser stor spredning i forhold til den regresjonsflaten som ligningen beskriver,
men parameterverdiene er bestemt med brukbar presisjon, s trenden er tydelig. Hvis vi igjen
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antar at goy er omkring 0.05 (atom:atom) og anslar verdier for y og gop finner viy= 1.5 og
gop = 0.00097 som igjen er rimelige verdier innenfor feilmarginene.

Dataene fra Paasche (1986) gjelder totalt partikulert materiale, og representerer ikke estimater
for innhold i fytoplankton spesielt, som hos Sakshaug og Olsen (1986). Bade heterotrofe
organismer, dgdt organisk materiale og mineralske partikler med adsorbert P kan her
kamuflere variasjonene innenfor fytoplankton-biomassen. Likevel finner vi altsd omtrent
samme trend i materialet.

Siden naturlige algepopulasjoner er resultat av dynamiske tidsforlgp med samspill mellom
flere prosesser, er det selvsagt ikke mulig 4 tolke data szrlig langt ut fra slike enkle sammen-
henger for likevektstilstander, spesielt ikke ndr data for veksthastighet mangler. Resultatene
ovenfor kan likevel kanskje tolkes i retning av at formelen for varierende N:P-balanse som
funksjon av nazringsstoffbegrensning (ligning 49) inneholder noe riktig, og at naturlige
algepopulasjoner faktisk har en tendens til 4 ta opp N og P i et balansert forhold, slik at
nedsatt vekst pga. ett stoff innvirker pd innholdet ogsa av ikke begrensende stoffer.

Det er viktig 4 understreke at antagelsen om en slik variasjon i N:P-balanse med vekst-
hastighet ikke bygger spesifikt pd Droops modell, men iallfall rent kvalitativt fglger av to
forutsetninger:

1. Algene er mindre fleksible mht. N:C-forholdet enn mht. P:C-forholdet, dvs. at
veksthastigheten synker raskere som funksjon av minkende N:C-forhold enn for
minkende P:C-forhold.

2. Veksthastighet bestemmes i hovedsak av én minimums-faktor.

Poenget med dette er at selv store variasjoner i N:P-forholdet i algene godt kan forenes med
N:P-balanse nér det gjelder neringsstoffbegrensning, fordi optimalt N:P-forhold vil kunne
variere sterkt med veksthastighet. Dette kan ha betydning for hvordan en skal vurdere
N:P-forholdet i forurensningstilfgrsler mht. til om det er N eller P som virker mest
begrensende pa algeveksten. Sakshaug og Olsen (1986) nevner at biomassen ofte ndr sitt
maksimum ved sterk neringsstoffbegrensning. Selv med ganske hgye N:P-forhold i tilfgrslene
fra land til et fjordomride sammenlignet med optimalt N:P-forhold i raskt voksende alger, kan
det tenkes at store algeoppblomstringer med stagnerende vekst blir N-begrenset i siste fase,
mens det kan vare P-begrensning i tidligere faser av algeoppblomstringer, eller i situasjoner
hvor algepopulasjonene holdes i sjakk av beiting fra zooplankton. Det kan bety at det er
vanskelig & vurdere i hvilken grad N eller P er begrensende bare ut fra mengdeforholdet i
tilfgrslene, hvis en ikke bruker dynamiske modeller til & simulere tidsforlgp i
oppblomstringene. Det gjelder spesielt hvis en skal vurdere virkningen av & endre forholdet
mellom N og P ved rensetiltak.

Dette gir ogsa interessante perspektiver pd bruk av algevekstpotensial ved ulike nerings-
tilsetninger for 4 undersgke N- og P- begrensning (Killquist 1988). Slike forsgk gjgres som
batch-kulturforsgk, og en ser hvor stor biomasse som kan produseres i et visst volum over tid,
og studerer hvordan produksjonen endres dersom de ulike neringsstoffene tilsettes alene eller
i kombinasjon. Det stoffet som gir stgrst gkning nar det tilsettes anses for mest begrensende.
Maling av algevekstpotensial vil ende opp i en stagnant situasjon med lav veksthastighet og
en stor biomasse som har lavt relativt neringsstoffinnhold. Som pépekt av Killquist (1988)
kan det bety at en ikke far et riktig bilde av hva som kontrollerer algeveksten i det naturlige
systemet vannprgven er hentet fra. Hvis det er slik at balansert N:P-forhold har en tendens til &
gke ved lave veksthastigheter, vil en vente at testene vil ha tendens til 4 vise N-begrensning,
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selv om det er N:P-balanse eller til og med et visst P-underskudd ute i det naturlige systemet,
der en kan ha hgyere veksthastigheter bl.a. pga. beiting. Bare hvis det er et N-overskudd med
en faktor 3-5 i forhold til behovet i naturlige situasjoner med sterk vekst, kan en veere sikker
pa & registrere P-begrensning ved algevekstpotensial-malinger. Dette er et forhold som
kommer i tillegg til de argumenter Soderstrom (1988) anfgrer mot a slutte ut fra biotester at en
har N-begrensning. Algevekstpotensial vil likevel gi et riktig bilde dersom den belastning som
er av interesse f.eks. er knyttet til nedsynkning av biomasse fra stagnerte oppblomstringer som
utvikler neringsmangel for de synker.

I tillegg til dette kommer at det er artsspesifikke variasjoner. Sakshaug og Olsen (1986)
nevner at N:P-forhold ved neringsmetning kan variere mellom 8 og 30 (atom:atom) fra art til
art. Ut fra analysen ovenfor kunne en tenke seg at dette skyldes ulik opptakskapasitet mer enn
at den indre vekstdynamikken varierer fra art til art. Hvis det var slik at alle arter hadde
noenlunde lik variasjon i veksthastighet som funksjon av N og P-innhold, men adskilte seg 1
opptak, burde de artene som har hgyest opptakskapasitet og derved kommer lengst opp mot
asymptotisk veksthastighet ogsa ha det laveste balanserte N:P-forholdet i cellene ved ytre
nzringsoverskudd. Rasktvoksende arter skulle da ha lavest optimalt N:P-forhold ved
maksimal vekst.

En mulig konklusjon p4 det som er funnet foran er at det under naturlige forhold ofte er
omtrent N:P-balanse, men at balansert N:P-forhold i algene varierer som funksjon av allmenn
neringsbegrensning. Hvis det er riktig, er spgrsmélet hvorfor det er en tendens til at det blir
N:P-balanse i cellene. Det kan neppe generelt skyldes at tilfgrslene er i balanse. En slik
balanse i tilférslene kan eventuelt forklare at det i gjennomsnitt er N:P-balanse hvis en gjgr en
statistisk betraktning, men kan ikke forklare at N:P-forholdet endrer seg systematisk ut fra en
dynamisk balanse ved ulike veksthastigheter.

Det kan tenkes tre alternative forklaringer p4 at N:P-forholdet i algene har en tendens til &
innstille seg pa en balanse som er tilpasset veksthastigheten for en naturlig algeproduksjon i
overflatelaget i en fjord:

1. Det stoffet som finnes i overskudd tas bare opp etter behov, dvs. omtrent til intern
balanse. Det skulle tilsi at eksterne konsentrasjoner av dette stoffet skulle variere mer,
og komme opp i hgyere verdier, relativt til totalkonsentrasjon i vannmassene enn for
det stoffet som er i underskudd. Det burde da vare en tendens til at ekstern
konsentrasjon av det stoffet som er i overskudd varierer motsatt av det relative
innholdet i algene av det stoffet som er i underskudd. Dette vil veere vanskelig a se
direkte av data, fordo det er s& mange tings som kan spille inn og kamuflere en slik
tendens.

2. Det stoffet som det er mye av, tas opp i gkende overskudd ettersom nerings-
stoffbegrensning tiltar pga. gkning i det andre stoffet. Nedsynkning av dede
organismer og fekalier vil da frakte vekk en forholdsmessig stor del av det stoffet som
er i overskudd, og en vil ga mot balanse.

3. En tredje hypotese kunne vere at en vesentlig del av manglende N skaffes ved
fiksering av N, ut fra et behov som er styrt av tilfgrslene av P, i den grad det er lite N 1
tilfgrslene. Det er kanskje rimelig & anta at en forutsetning for dette er at eksterne
konsentrasjoner av andre nitrogenkilder (nitrat, ammonium og urea) i vannmassene er
relativt lave. Det er imidlertid kjent at N,-fiksering er hemmet i sjgvann (for nzrmere
drgfting se f.eks. Erga et al. 1990).
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5.3.3. Alternative modeller med kombinert begrensning

Et alternativ til terskelmodellen som har vart vurdert i litteraturen er den multiplikative
modellen, hvor ulike begrensninger forsterker hverandre. For N og P vil dette se slik ut:

u-_-um[pg?i)(h--‘@—*”—) (53)
qp qn

Den multiplikative modellen er vanskelig & utvide til flere faktorer, og den er ogsd litt
problematisk allerede for to faktorer. Tenker en seg at innholdet av hvert begrensende stoff X
er like stort relativt til respektive minste grenser gx for neringsstoffinnhold, s& blir vekst-
hastigheten ved gitt verdi av gox/gx avhengig av hvor mange faktorer som er med. Det
forhindrer selvsagt ikke at den kan vere riktig spesifikt for f.eks. kombinasjonen N og P.
Modellen virker imidlertid litt urimelig, fordi den relative virkningen av en vekstfaktor er
uavhengig av de andre begrensningene. En gkning i gy fra 2 til 3 ganger gon gir 30 % gkning 1
veksthastighet uansett verdi pa gp.

Det finnes ogsé andre muligheter som ikke er s& mye omtalt i litteraturen. Som en mellomting
kan en tenke seg noe som kan kalles kombinasjonsmodellen. Caperon og Meyers formel for
veksthastighet begrenset av innholdet av ett neringsstoff (ligning 31, s.60) kan skrives som
vist i (54) nér X brukes som indeks for 4 angi at legningen gjelder for et bestemt stoff X.

qs X 1
— P LT —— PO, 54
u’ um,X qs’X +KX um,X ( )

Veksthastigheten er gitt som funksjon av nringsoverskudd ¢,x = gx-go.x hvor indeks s stir
for overskudd (surplus) av neringsstoffinnhold ut over ngdvendig minste grense gox.
Konstanten Ky er den halvmetningskonstanten for overskuddsinnholdet g;x av stoff X som
finnes i Caperon og Meyers ligning. For Ky=qo x forenkles ligningen til Droops formel.

Denne formelen kan lett utvides til to eller flere begrensende stoffer, hvor vi na bruker indeks
A og B for to de to fgrste potensielt begrensende stoffene og antyder med ... at det kan inngé
flere tilsvarende ledd:

1
n=u, (5)
14K, /q, 4+ K5 /qsp+

Formelen gir en viss grad av gjensidig forsterkning ved kombinert begrensning, men er mer
logisk enn den multiplikative modellen: En gkning i g4 fra 2-gg 4 til 3-go4 gir stgrst relativ
pkning i veksthastigheten dersom g er stor, dvs. ndr stoff A er den viktigste begrensende
faktoren. Hvis gp er ner g p vil leddet go p/q; 5 dominere under brgkstreken, og den samme
gkningen i g, fra 2-qg 4 til 3-gg 4 har da ingen vesentlig virkning. En slik kombinasjon har ogs
vert brukt av Nyholm (1978a). Hvis vi innfgrer begrepet relativt neringsstoffoverskudd ry:

ry = qs,X/KX (56)

kan ligningen skrives

1
=1 _- 57
h=Ha 1+1/r, +1/rg+ - 57)
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Denne ligningen representerer en mulig generalisering av Caperon og Meyers eller Droops
formel til & gjelde for flere vekstbegrensende neringsstoffer. For 4 fa logisk konsistens
dersom kombinasjonsmodellen brukes pa ulike utvalg av begrensende neringsstoffer, kan det
innfgres en "residual”-konstant K, som vil variere etter hvilke neringsstoffer som tas med
som begrensende. Dette er antydet gjennom indeksen (i,..n) som er tenkt som en liste over de
neringsstoffene som er tatt med i modellen som begrensende faktorer. For to stoffer A og B
blir ligningen slik:

‘ 1
L=, (58)
1+ KA/qs,A + KB/qs,B + Kr(A,B)

For det spesialtilfelle at B finnes i overskudd mens tilgangen pd A varierer, forenkles modellen
til en vanlig enfaktor-modell p& samme form som ligning (54):

1
H=N, (39)
1+ K} /qs,A
hvor
, m , K K
W = = ; Ky = A K. y=Kupnt £
1+ K, 1+ K, 4 9 Bmax

Stgrrelsen g, g max € €n gvre grense for overskuddet g, p ved stort ytre overskudd av nzrings-
stoff B i vekstmediet. Hvis bare A er begrensende, og dersom vi kan anta at overskudds-
innholdet av det andre stoffet g, pmax da er en konstant, gar altsd to-faktormodellen i ligning
(58) over i den vanlige en-faktor modellen, med en hgyere verdi pa asymptotisk
veksthastighet, og en tilsynelatende metningskonstant som er en funksjon av
metningskonstant og maksimalt overskudd for stoffet B.

Bade den multiplikative modellen og kombinasjonsmodellen stemmer kvalitativt med det som
foran er sagt om ulik asymptotisk veksthastighet for N og P-begrensning nar den andre
faktoren er i overskudd. Siden P-innholdet kan bli stgrre enn N-innholdet i forhold til de
respektive minste-grensene gop 0g qon. Vil Ky bli mindre enn K, og forsgk med
varierende grad av ren N-begrensning vil derfor gi hgyere asymptotisk veksthastighet enn
tilsvarende forsgk med ren P-begrensning.

Det kan selvsagt tenkes at nedre grense g, for innholdet av et stoff er avhengig av tilgangen pé
de andre stoffene. En slik gjensidig avhengighet er ikke med i noen av disse formuleringene.

5.3.4. Data for kombinert nitrogen og fosforbegrensning

Rhee (1978) har undersgkt overgang mellom N- og P- begrensning for Scenedesmus sp. i
kjemostat med konstant veksthastighet 0.59 d-! og varierende N:P-forhold i vekstmediet. Nar
observerte N og P-innhold (pr. celle) settes inn i den multiplikative modellen med
koeffisienter funnet i tidligere forspk med henholdsvis N- og P-begrensning, gir den
veksthastigheter pa bare 0.29-p,, mens terskelmodellen gir 0.43-py,. Det er da antatt en felles
verdi pa un, for bide N- og P-begrensning. Rhee tar dette resultatet som indikasjon pa at den
multiplikative modellen ma forkastes.
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Problemet med dette er at den multiplikative modellen brukes med koeffisienter som er
bestemt ut fra en antagelse om at terskelmodellen er riktig, slik at en forutsetter det en
forsgker 4 vise. Koeffisientene bygger pé tidligere kjemostatforsgk (Rhee 1973,1974) med
henholdsvis N og P i underskudd og varierende gjennomstrgmningshastigheter. Koef-
fisientene er funnet ved enkel regresjon av p mot 1/Q (med Q = nringsinnhold pr. celle) for
det neringsstoff som er i underskudd. Ogsd naringsstoffer som finnes i overskudd, vil
imidlertid til en viss grad pavirke veksthastigheten i forhold til det teoretiske asymptotiske
maksimum dersom terskelmodellen ikke holder. Koeffisienter som bestemmes pa denne
maten vil derfor bare vere tilsynelatende verdier forskjellige fra de reelle asymptotiske verdier
i en flerfaktor-modell som vist ovenfor i ligning (59).

Det er derfor gjort en fornyet analyse av de data som kan hentes ut av Rhee (1973, 1974 og
1978). Alle koeffisientene er ni bestemt samtidig ved minimering av standardavvik for hele
datamaterialet og for hver av de alternative flerfaktor-modellene separat. Resultatet er opp-
summert i tabell 12. Minste n®ringsstoffinnhold er litt lavere enn verdiene gitt av Rhee (1978)
omregnet til atom-forhold. Resultatet indikerer fortsatt at den multiplikative modellen bgr
forkastes og bekrefter forsavidt Rhee's konklusjon, men data er ikke tilstrekkelig til a skille
mellom terskelmodellen og kombinasjonsmodellen. Begge de to modellene lar seg tilpasse
data.

Tabell 12. Resultat av tilpasning av alternative modeller for kombinert
nzringsstoff-begrensning av N og P til data fra Rhee (1973,1974 og

1978).
atom: atom
KN Kp pl}] St.avvik for Resultat av test pa om avvik mellom modell
™0 P:0) @) forskjell mellom | og observasjoner varierer systematisk med
veksthastighet N:P-forholdet.
beregnet av p= Signifikans-nivd
modell og
observlasjon
)
Terskelmodell 0.036 0.00076 1.27 0.076 p=0.25 | Ingen signifikant variasjon.
Mutltiplikasjon 0.034 0.00059 1.44 0.118 p=0.005 | Klart signifikant variasjon
s- modell innenfor +0.12.
Kombinasjons- 0.036 0.00070 1.46 0.095 p=0.07 Antyder variasjon innenfor
modell +0.06, men ikke helt klart
signifikant.

5.3.5. Data for kombinert fosfor og vitamin B;, begrensning

Droop (1974) har undersgkt vekst som funksjon av neringsstoffbegrensning for Monochrysis
lutheri ved bade sterk og svak overvekt av henholdsvis fosfor og vitamin Bj,. Vekst-
hastigheten er i hovedsak bestemt av innholdet av ett av stoffene av gangen, og det spiller ikke
s& stor rolle for veksthastigheten hvor stort overskuddet av det andre stoffet er, nzrmere
bestemt om det tas opp i 2 eller 10 ganger s store mengder som om det var i balanse med det
andre stoffet. Datamaterialet er imidlertid ikke tilstrekkelig til & skille mellom de alternative
modellene for kombinert nzringsstoffbegrensning. Droop finner at den multiplikative
modellen gir for lave veksthastigheter nar det bare er svak overvekt av det ene stoffet, og
konkluderer med at terskelmodellen er riktig. Da er det imidlertid p4 samme méte som hos
Rhee (1978) brukt koeffisienter som er bestemt ut fra en-faktor modell, dvs. at det er gatt ut
fra det som skal bevises. -
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Dersom hele settet av koeffisienter bestemmes separat for hver modell, sa viser det seg at bade
den multiplikative modellen og kombinasjons-modellen kan gi omtrent like god tilpasning
som terskelmodellen med hensyn til standardavviket for forskjellen mellom observerte og
beregnede verdier. Hvis vi istedet bruker som tilpasningskriterium at det ikke skal vare
systematisk variasjon i avvik mellom observert og beregnet veksthastighet som funksjon av
P:B,-forholdet, dvs. at forlgpet i overgangen mellom to former for begrensning skal vare
riktigst mulig, er det faktisk kombinasjonsmodellen som gir best resultat, selv om forskjellen i
absolutt-avvik pé veksthastighet vil bli liten. Resultatet sammenfattes i tabell 13 separat for
algekulturer adaptert til hgye og lave veksthastigheter (kfr. kap. 5.2.7.).

Tabell 13. Resultat av tilpasning av alternative modeller for kombinert
naringsstoff-begrensning av P og By,-vitamin til data fra Droop

(1974).
K Ksin Hm St.avvik. for Resultat av test pd om avvik varierer
1050M/ 1 (Hmogen=Hobs) systematisk med _P:Blz-forh?ld.
10%M/ @) @) p= Signifikans-niva
celle
celle
Adaptert til rask vekst:
Terskelmodell}0.380  |2.41 1.14  10.054 p=0.02 {Variasjon innenfor £0.04.
For hgye verdier omkring balanse.
Multipl. modell|0.350 |2.10 1.26  |0.065 p<0.001 [Klar variasjon innenfor +0.06.
For lave verdier omkring balanse.
Komb. modell|0.378  |2.34 1.27 [0.052 p=0.11 |Variasjon innenfor +£0.04.
Litt lave verdier ved balanse.
Adaptert til langsom vekst:
Terskelmodell|0.120  {1.03 0.51 {0.085
Multipl. modell} 0.109 |1.056 |0.56 |0.070
Komb. modeil| 0.116 | 1.12 0.56 0.072

5.3.6. Konklusjon angaende multippel nzeringsstoffbegrensning

Ut fra resultatene i avsnittene ovenfor ser den multiplikative modellen ut til & overdrive
kombinert virkning av flere begrensende faktorer systematisk, og det er derfor grunnlag for a
forkaste den.

Data gir ikke tilstrekkelig grunnlag til & skille klart mellom terskelmodellen og kombinasjons-
modellen, s& det er mest et praktisk spgrsmél hva en vil velge. Dersom kombinasjonsmodellen
brukes, kan det se ut til at asymptotisk veksthastighet bgr settes ca.10-15 % hgyere enn det
som anslas ut fra forsgk hvor det antas 4 vare bare én begrensende faktor. Minste nerings-
stoffinnhold pr. celle varierer innenfor 10 % mellom de to modellene.

Det forbedret ikke tilpasningen vesentlig & innfpre ulike asymptotiske veksthastigheter i
terskelmodellen, eller residual-koeffisienter K, i kombinasjonsmodellen. Det er derfor ikke
noe klart grunnlag for & ta med dette i en vekstmodell ut fra de to datasettene som er brukt for
kombinert begrensning.

De ulikheter mellom N og P ved dynamisk likevekt som er drgftet ovenfor i forbindelse med
forsgket til Jones et al. (1978) (se side 73ff), vil imidlertid vare automatisk innebygd i
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kombinasjons-modellen dersom den kobles til en opptaksbeskrivelse hvor luksusopptak av P
kan bli stgrre enn av N.

Flere data ville vere gnskelig som grunnlag for & kartlegge overgangen mellom N- og P-
begrensning.

Caraco et al. (1987) har undersgkt N/P-begrensning som funksjon av saltholdighet, ved & méle
virkning av tilsetning av N og P til vann fra poller (coastal ponds) med ulik salinitet. Det som
ble malt var mengden produsert biomasse i batch-kulturer, og klorofyll ble brukt som mal pa
biomasse. I tre vannprgver med salinitet 0-6.5 %o ga N-tilsetning liten eller ingen respons,
mens P-tilsetning kunne gke biomassen med en faktor 2-5. For to vannprgver med salinitet 31
og 32 %o var det omvendt, idet N-tilsetning gkte produksjonen, mens P-tilsetning var uten
virkning. Caraco et al. antar at dette ikke har noen direkte sammenheng med virkninger av
saliniteten i seg selv, men skyldes at det er stort N-overskudd i tilfgrslene fra land, mens det er
N-begrensning i sjgvannet. I alle prgvene var det slik at samtidig N og P-tilsetning ga mye
kraftigere produksjonsgkning enn om bare det mest begrensende stoffet ble tilsatt. Det kan en
godt fa for alle tre modeller nevnt ovenfor.

I tre vannprgver med varierende salinitet fra 6.8 til 30 %o var det liten virkning (<30 %) nar N
eller P ble tilsatt alene, mens kombinert N og P-tilsetning ga like stor effekt som i de prgvene
med lave og hgyere saliniteter. Dette stemmer antagelig best med terskelmodellen. Imidlertid
er ikke veksthastigheten mélt direkte, og sammensetningen av biomassen, dvs. C:N og
C:P-forhold, er ikke er malt, s& de alternative modellene kan ikke testes direkte mot disse
resultatene. For & gjgre det, matte en bruke en mer fullstendig modell som ogsé inkluderer
opptak av neringsstoff og ha mer data om forsgkene.

En usikkerhetsfaktor i tolkningen i forsgkene til Caraco et al. (1987) er at saliniteten i seg selv
kan pdvirke algenes veksthastighet og vekstpotensiale. Dessuten er det fa arter som har
salinitetstoleranse fra O til 32 %o, og det er vel derfor antagelig ikke den samme artssammen-
setningen i alle prgvene. Siden det ble malt pa vann hentet fra en naturlig poll er antagelig
algepopulasjonene i hver prgve iallfall til en viss grad adaptert til de ulike salinitetene.

De data om multippel nzringsstoffbegrensning som ellers er funnet i litteraturen, gjelder for
laboratorieforsgk med en art. I en gitt situasjon kan ulike arters vekst vare begrenset av
forskjellige faktorer (Rhee 1980). Det gir opphav til blandingspopulasjoner med flere arter i
"fredelig sameksistens” og innebarer ogsd at hvert stoff kan vare delvis begrensende for
biomassen totalt, selv om en har streng én-faktor-begrensning for hver art. I en slik
konkurransesituasjon er det kombinasjonen av opptaks- og vekstevne som blir avgjgrende.
Dette er ogsd drgftet av Sakshaug og Olsen (1986), som viser at korttidsvariasjoner i
tilfgrslene kan ha stor betydning for konkurranseforholdet. I en naturlig vannmasse kan det
ogsd veere variasjoner innen en populasjon pa gitt dyp, f.eks. fordi det skjer vertikal blanding
slik at det finnes subpopulasjoner med ulik forhistorie.

Dette kan peke i retning av at en kombinasjonsmodell slik som formulert ovenfor, med en
gradvis overgang mellom ulike begrensende faktorer, kan vere riktigst dersom en skal
modellere hele fytoplanktonbestanden under ett, eller bare splittet opp i f4 hovedgrupper, eller
dersom modellbeskrivelsen omfatter en vesentlig midling over dyp eller geografiske omrader
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5.4. Redusert vekst ved hgye ytre nzringsstoffkonsentrasjoner?

Ut fra modellene over vil en vente at tilsetning av et begrensende naringsstoff fér stgrst
stimulerende virkning nér det er klart overskudd av de andre stoffene, dvs. nar det stoffet som
blir tilsatt er sterkt begrensende.

Waite og Mitchell (1972) har gjort noen forsgk med vekst av en marin fastsittende (benthisk)
alge, Ulva lactuca, som tyder pd at dette ikke gjelder ubetinget. Til sjgvann med 3.6 pM
ammonium, 7.1 pM nitrat og 1.25 uM fosfat ble det tilsatt ammonium og/eller fosfat i ulike
konsentrasjoner. Produksjon ble mélt som mgC-g!-time"! for plantedeler pd ca. 1 g over 4
timer.

Resultatene viste at tilsetning av bare ett av stoffene opp til hhv. 40 pM ammonium eller 20
uM fosfat ga gkt vekst og at begge stoffene hadde omtrent samme virkning. Kombinert
tilsetning av begge stoffene hadde ikke noen ytterligere effekt. Dessuten ble veksten hemmet
av ammoniumkonsentrasjoner over 50 pM uansett fosfatkonsentrasjon, og av fosfat-
konsentrasjoner over 15 pM dersom det ogsd var hgye ammoniumkonsentrasjoner.
Hemmingen gjelder i forhold til de tilsetningene som ga stgrst vekst, og veksten var fortsatt
like hgy som helt uten tilsetninger.

Waite og Mitchell foresldr som mulig forklaring pad deler av sine resultater at gkt
nitrogentilgang kanskje gker evnen til & ta opp fosfor, fordi mer energi kan brukes til dette. De
finner det vanskeligere 4 forklare virkningen av fosfortilsetning ved uendrede nitrogen-
konsentrasjoner, men antyder en lignende forklaring her, ved at gkt fosfor-tilsetning kan gjgre
det lettere & konvertere nitrat til ammonium. Det er i séfall snakk om sammenhenger mellom
vekst og opptak og ikke om modifikasjon av vekstmodellen som funksjon av indre narings-
stoffinnhold. Det siste ble ikke mélt. Vi kan her regne med at de faktiske konsentrasjonene er
lik de totale verdiene etter tilsetting, fordi bare en ubetydelig del av tilgjengelig naringsstoff
tas opp. For fytoplankton er dette bare tilfelle nir veksthastigheten presses mot sin gvre
grense, f.eks. nir kjemostater kjgres i narheten av utvaskingshastigheten. I Waite og
Mitchell's resultater er de hemmende konsentrasjoner som er registrert sipass hgye (ca. 700
pg-1'' N og 500 pg-I'! P) at det ikke vil ha noen praktisk betydning i Oslofjorden, men de
gjelder altsd en fastsittende makro-alge og kan ikke uten videre anvendes pa fytoplankton.

Dunstan og Mentzel (1971) har gjort forsgk med innblanding av avigpsvann i kjemostatforsgk
med naturlig plankton og har mélt produksjon av organisk stoff som funksjon av
innblandingsgrad og fortynningshastighet ved lysstyrke 80 pE-m?s? (0.025 ly/min). De
finner tegn til redusert produksjon pr. mengde naringsstoff nar konsentrasjoner av avlgpsvann
overstiger 10-20 %, dvs. ved konsentrasjoner 100-200 uM N og 10-20 uM P, og nevner
giftvirkning pga. hgye ammoniumkonsentrasjoner som mulig arsak til dette. Som en annen
mulig forklaring pd den reduserte veksten nevner de at lavere saitholdighet ved hgy
innblandingsgrad kan ha gitt hemningseffekt, men dette er ikke testet direkte ved & bruke en
andel rent ferskt vann. Det kan kanskje ogsa tenkes at skyggeeffekter ved store algetettheter
kan ha spilt inn? Ifglge resultater i Rhee og Gotham (1981a) kan svakt lys gi stgrre
N:C-forhold og derved lavere produksjon av organisk C pr. mengde N ved gitt veksthastighet
under N-begrensning (nitrat).

Goldman (1977) har ved lignende forsgk med blandingsforhold 1:1 og 1:3 av avlgpsvann 1
sjpvann funnet at naturlig marint plankton kan ta opp det meste av nitrogenet opp til
konsentrasjoner 1500 uM. Lysstyrken var 80 pE-m?s” (0.025 ly/min) og det ble malt ved
ulike temperaturer fra 10.3 til 27 °C. Her mangler imidlertid data for organisk karbon, og det
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er derfor ikke mulig & se om en tilsvarende effekt pa N:C-forholdet i algene gjor seg gjeldende
her. ‘

Forelgpig konklusjon pi dette er at veksthemning pga. hgye ytre neringskonsentrasjoner,
spesielt ammonium, ikke ser ut til & spille noen rolle ved vanlig forekommende
konsentrasjoner i naturen.

6. Opptak av nzeringsstoff.

Neringsopptak og algevekst henger sammen indirekte, fordi det ma vaere balanse mellom
opptak og forbruk ved dynamisk likevekt. Er spesifikk vekst hgyere enn spesifikt netto opptak
av neringsstoff i cellene (begge gitt som dag™), vil nzringsstoffinnholdet i cellene synke over
tid. Ifglge kap. 5. vil da veksthastigheten ogsé avta, inntil det inntrer ny likevekt. Er opptaket
stgrre enn det som forbrukes gjennom vekst, vil neringsstoffinnhold og veksthastighet gke.

Det er derfor viktig 4 vite hvordan opptaket varierer som funksjon av ytre kjemiske og fysiske
forhold og med indre forhold i cellene, bade for & beskrive materialtransporten riktig ved
tilnermet likevekt, og for & beskrive hvordan gkosystemet reagerer pa endringer gjennom éret.

Dersom vi skal ha flere arter fytoplankton med i modellen, kan forskjeller i opptaket vare
avgjgrende for konkurranseforholdet mellom artene (Sakshaug og Olsen 1986, Rhee 1980).

Det er ikke 4 priori gitt at det er viktig & ha med opptaket som egen prosess i modellen.
Opptakskapasiteten hos en gitt algepopulasjon kan vare s& stor at omtrent alt tilgjengelig
naringsstoff er tatt opp i algecellene, og da kan en like gjerne anta gyeblikkelig opptak av alt
tilgjengelig naeringssalt og bare beskrive vekst som funksjon av celleinnhold. Krav til noen-
lunde likevekt mellom tilveksten ( som er avhengig av relativt nzringsinnhold i cellene) og
prosesser som transport, respirasjon, beiting etc. vil da bestemme hvor mye organisk stoff som
kan produseres med en gitt konsentrasjon av naringssalt. Dette er for eksempel tilfelle i
mange av resultatene av kjemostatforsgk hvor fortynningshastigheten bestemmer netto
tilveksthastighet direkte. Restkonsentrasjonen av begrensende nringsstoff er da som regel er
sveert lav og varierer lite systematisk med veksthastigheten selv opp til forholdsvis hgye
veksthastigheter (Droop 1974, Caperon og Meyer 1972b). 1 noen tilfelle kan rest-
konsentrasjonen til og med gke igjen nér fortynningshastigheten gér mot null i en kjemostat
(Paasche 1973, Harrison et al. 1976, Droop 1968, 1974).

Det er imidlertid gvre grenser for neringsstoffinnhold og opptakshastighet i algene. I noen
situasjoner, f.eks. hvis veksten er begrenset av lys og temperatur, kan en derfor fa langsomt
forbruk av naringssaltene i vannet, slik at det blir et ytre overskudd av frie neringssalter. Hvis
veksthastigheten er nar sin asymptotiske maksimalverdi ved de gitte lys- og temperatur-
forholdene, blir veksthastigheten riktig beregnet selv om modellen opererer med urealistisk
hgyt neringsstoffinnhold i cellene. (Dette burde gjelde i stgrre grad for P-overskudd enn for
N-overskudd, ut fra det som er sagt i kap. 5. om vekstbegrensning.) I slike situasjoner kan det
vere ngdvendig & beskrive begrensningene i opptaket realistisk for & fa et riktig estimat pa
fysisk transport av neringsstoff bundet til biomasse, f.eks. ved nedsynkning av algemateriale.
Det er da begrensninger pa opptatt mengde naringsstoff som kreves, og ikke ngdvendigvis en
beskrivelse av opptaket som prosess.

I andre situasjoner, f.eks. hvis beiting og nedsynkning holder algeveksten i balanse ved sé lav
biomasse at bare en viss del av potensielt begrensende n&ringssalter tas opp, kan en realistisk
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beskrivelse av opptaket som prosess vare viktig bade for & beregne nringsstoffomsetning og
biomasseproduksjonen riktig.

Data for Oslofjorden fra Paasche og Erga (1988) (stilt til radighet av prof. E. Paasche ved
Universitetet i Oslo) og fra NIVA's overvakningsprogram (Magnusson et al. 1974-1994) viser
at det meste av N og P finnes som fritt neringsstoff om vinteren. En betydelig andel av totalt
N og P kan finnes som fritt neringsstoff frem til begynnelsen av juni. Selv sent pa sommeren
kan av og til en fjerdedel av N og P finnes som opplgst nzringssalt. En god del av dette kan
skyldes resirkulering etter beiting, det betyr ikke ngdvendigvis at det er direkte spor av
tilfgrsler fra land. Uansett tyder det p& at begrensningene i opptak kan ha betydning i
modellen, spesielt for & beskrive varblomstringen av alger. Sene sommersituasjoner derimot
(juli-august) kan antagelig ofte beskrives ganske godt som et omtrent fullstendig opptak av alt
tilgjengelig neeringssalt i biomassen.

Nearingsopptaket hos fytoplankton reguleres av flere faktorer. Opptaket er for det fgrste
avhengig av nezringsstoffkonsentrasjoner i vannet. Det er ogsd en funksjon av algenes
nzringsstoffinnhold og veksthastighet. Det er da algenes forhistorie som har betydning, ikke
bare tilstanden i gyeblikket. Ifglge noen undersgkelser kan dessuten béde lys og temperatur
innvirke pa nzringsstoffopptaket. Det er selvsagt ogsé variasjoner fra art til art med hensyn til
hvordan opptaket varierer under forskjellige forhold.

I det fglgende er det forspkt & sette sammen et bilde av hvordan opptaket varierer under
forskjellige forhold, ut fra data og opplysninger i litteraturen. Det gir bakgrunn for & velge
data til bruk i modellen.

6.1. Hvordan naringsstoffopptak angis - valg av maleenheter

I en modell for prim@rproduksjonen gnsker vi fgrst og fremst & beskrive netto opptak av
neringssalter fra vannet. Med netto opptak i denne forbindelse menes i dynamisk likevekt det
opptaket som er ngdvendig for & underholde brutto vekst-hastighet, dvs. & opprettholde
nzringsinnhold ved vekst og celledeling. Ved plutselige neringssalttilsetninger kommer

gkningen av neringsstoffinnhold i cellene i tillegg.

Frigivelse av nzringsstoff pga. beiting pa fytoplankton og celledgd (lysing) skal ikke trekkes
fra i dette netto-begrepet for opptak, men kommer inn som separate prosesser i modellen.
Utskilling knyttet til stoffomsetning i voksende celler, f.eks. ved ekskresjon, skal imidlertid
trekkes fra.

Hvilke tapsprosesser som er inkludert i mélt opptak kan variere etter hvordan det er mélt, og
det m3 tas i betraktning nér ulike data fra litteraturen skal brukes som grunnlag for en
modellbeskrivelse.

Som det fremgér senere kan det i modellsammenheng vare grunn til & beskrive brutto-
opptaket som den primare prosessen, og ha med tap ved utlekking og ekskresjon som egne
prosesser. Det kan bl.a. tenkes & ha betydning for & beskrive konkurranse-situasjon mellom
arter, og for et eventuell samvirke mellom arter med vertikal vandring (flagellater) og andre
arter. Opptaksforsgk kan beskrive brutto- eller netto-opptak avhengig av hvilke malemetoder
som er brukt.
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Neringsopptak hos fytoplankton angis i litteraturen som mengde neringsstoff tatt opp pr.
tidsenhet, enten pr. biomasse (vekt, volum, karbonmengde eller klorofyll), pr. celle, pr.
vannvolum, eller pr. mengde n®ringsstoff bundet i cellene.

I denne rapporten brukes symbolet V om opptak pr. algebiomasse, enten biomassen angis som
organisk karbon, som celle-tall eller som mengde klorofyll. Hvilken méleenhet som er brukt
til 4 angi biomasse vil fremgé av sammenhengen i hvert enkelt tilfelle. I modellen anses det
for mest hensiktsmessig & beskrive opptak pr. algebiomasse mélt som mengde organisk
karbon, siden det relaterer opptaket til det biomasse-malet som vil inngé i modellen (se kap.
3.2.). Nar opptaket er gitt pd andre malestokker, méd vi derfor prgve & regne om. I mange
tilfeller hvor resultater av opptaksforsgk er rapportert er dette ikke mulig, fordi tilstrekkelige
data om den kjemiske sammensetningen av cellene ikke er oppgitt.

Opptak pr. celle kan regnes om til opptak pr. biomasse pa basis av data om biomasse pr. celle.
Dersom en slik omregning bygger pd forenklede anslag eller data fra andre kilder, kan det
antagelig gi en usikkerhet med en faktor 2 i opptaket (kfr. tidligere kommentar om sammen-
heng mellom cellevolum og karboninnhold), og en kan da fa et skjevt bilde av hvordan
opptaket pr. mengde karbon varierer under ulike forhold.

Nezringsstoffopptak angis som nevnt ogsa ofte pr. nzringsstoffinnhold i cellene. I rapporten
her brukes symbolet v om dette malet for opptaket, som har enhet tid ! og kan kalles for
spesifikk opptaksrate for neeringsstoffinnhold (Conway et al. 1976). Sammenhengen mellom
opptak V pr. mengde organisk karbon og v pr. mengde naringsstoff i cellene er gitt pr.
definisjon av:

y=— (60)

hvor g er forholdet mellom neringsstoff og organisk karbon i cellene. Grunnen til at det
nzringsstoff-spesifikke opptaket v ofte oppgis, er antagelig at det lar seg sammenligne direkte
med spesifikk veksthastighet hos algene, og derfor sier noe om evnen til & gke neringsstoft-
innholdet raskt. Beregning av naringsstoff-spesifikt opptak kan vare problematisk fordi
malestokken, dvs. nzringsstoffinnholdet i cellene, kan forandre seg vesentlig i Igpet av et
opptaksforsgk, slik at det ikke er veldefinert stprrelse. Conway et al. (1976) beskriver f.eks.
akkumulert opptak som funksjon av tid i perturbasjonsforsgk$ for kjemostatkulturer med
formelen:

X=X, " (61)

hvor

b
I

neringsstoffmengde bundet biomassen, angitt som konsentrasjon pr. vannvolum
(X, ved tid 1=0)

v = spesifikt opptak (opptatt mengde pr. akkumulert mengde og pr. tid)

§ Med perturbasjonsforsgk (perturbation experiment) menes i denne forbindelse at likevekten i en kjemostat
forstyrres ved en plutselig nzringstilsetning, eventuelt ogsd ved at gjennomstrgmningen stanses, og at
nazringsopptaket deretter fglges over tid.
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D = gjennomstrgmningshastighet i kjemostaten.

I virkeligheten har denne formelen bare mening hvis v er en ekte konstant over tid, dvs. at
neeringsstoffinnholdet vokser eksponensielt med tiden. At v er konstant over lengre tidsrom
kan vi bare anta hvis opptaket gjelder en situasjon med eksponensiell vekst med uendret
neringsstoffinnhold, men i s&fall er v lik spesifikk netto tilveksthastighet p som igjen er lik D,
og ligningen er da ikke interessant. Hvis neringsstoffinnholdet pr. algecelle forandrer seg over
tid, f.eks. slik en har i forsgk med tilsetning av stgrre mengder nzringssalt, er det ingen grunn
til & tro.at v er konstant dersom X forandrer seg vesentlig. Ligningen blir da bare en
definisjonsligning for en funksjon v() som ikke har noen klar biologisk betydning.

De maélestokker for opptak som er nevnt ovenfor, fokuserer stort sett pa fytoplanktonets evne
til opptak, og angir opptak pr. mengde fytoplankton pé en eller annen mate. For endel
opptakseksperimenter angis opptaket ogsé i forhold til det som er igjen av fritt n®ringssalt i
vannet. Hvis V er opptak pr. mengde fytoplankton i en eller annen enhet, C er konsentrasjonen
av fytoplankton i vannet malt med samme enhet og S er konsentrasjonen av fritt neringssalt i
vannet, vil spesifikk opptaksrate pr. mengde naringssalt vere gitt definisjonsmessig som

_v.C
3

k (62)

Stgrrelsen k har enhet tid! pi samme mate som v definert i ligning (60), men k angir en
omlgpsrate for lageret av fritt neringssalt i vannmassene, i motsetning til v som angir tilvekst-
raten for naringsstoffinnhold i cellene. I det fglgende vil k bli betegnet som spesifikk
opptaksrate for neeringssalt. Den inverse stgrrelsen 1/k kalles for omlgpstid (turnover time)
for naeringssalt.

Det fremgér av ligningen at k er et mél pd opptak knyttet til en bestemt fytoplanktontetthet i en
gitt situasjon. Det er derfor ikke mulig 4 sammenligne k-verdier mellom forsgk uten videre, og
k-verdier gir ikke direkte informasjon om fytoplanktonets opptaksevne. Som oftest brukes k til
& beskrive hvordan opptaket endres over tid innenfor ett eksperiment. Hvis C er omtrent
konstant over tid, og V er proporsjonal med S, slik det er vanlig & anta for sma S, vil k vaere
konstant over tid for et tidsforlgp hvor S—0. For et tidsrom fra f, til ¢ hvor k kan betraktes som
konstant har vi at

S(r)=S,-exp[—k - (t—1,)] (63)

som ogsa kan skrives
m(%) —k-(t-1,) & In(S)=In(s,)-k-(t-1,) (64)

For et generelt tidsforlgp hvor restkonsentrasjon S minsker over tid pga. opptak i cellene kan
vi alltid definere k som en funksjon av tid, pr.definisjon gitt ved:
ds _

-~ —k(1)-S (65)

Da har vi tilsvarende:

S(t):SO-exp{— k('c)dfc) . (66)

€D Sy ™
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eller

) _p) o Oy 67

Verdier pa k som funksjon av ¢ bestemmes derfor ofte grafisk som helningen pd en kurve-
fremstilling av In(Sy/S) eller In(S) mot z.

6.2. Opptak ved dynamisk likevekt mellom vekst og opptak-
kjemostatforsgk.

Ved dynamisk likevekt (steady state) i en kjemostat skal alle mélte stgrrelser idéelt sett vaere
uendret i tid. Dette setter endel begrensninger pa forholdet mellom ulike stgrrelser. Som nevnt
i kap. 5. ma spesifikk netto veksthastighet p for algene i snitt vere lik gjennomstrgmnings-
hastigheten D i kjemostaten. Det er ngdvendig for at konsentrasjonen av alger i kjemostaten
skal holde seg rundt et bestemt niva. For at n@ringsstoff-konsentrasjonene i alge-cellene skal
vere konstant, mi dessuten netto opptakshastighet V (pr. fytoplankton-enhet) vare slik at
opptaket akkurat balanserer forbruket i veksten, dvs.

Vep-q (68)

hvor p er spesifikk (eksponensiell) veksthastighet, og g er innholdet av naringsstoff pr.
fytoplankton-enhet (som regel gitt som organisk karbon). Hvis veksthastigheten p for gitt
lysstyrke og temperatur er en funksjon av nazringsstoff-innholdet g i cellene som beskrevet i
kap. 5., mens opptakshastigheten V er en funksjon av restkonsentrasjon av neringssalt i
vannet (eventuelt ogsd av g), blir (68) en sammenheng mellom § og g. Det betyr at p ved
dynamisk likevekt i prinsippet kan uttrykkes som funksjon av S, ved & skrive om (68) til et
uttrykk ¢(S) som settes inn i p(g). I praksis er det ikke alltid mulig & trekke ut eksplisitte
lgsninger av ligningene. I det folgende skal vi se litt pd hvordan vekst og opptak i dynamisk
likevekt henger sammen for de vanligste formlene som er brukt i litteraturen.

6.2.1. Hyperbolsk sammenheng mellom opptak og konsentrasjon

I litteratur om kjemostatforsgk antas det som regel at n@ringsstoffopptaket ved dynamisk
likevekt varierer med konsentrasjonen av neringsstoff i vannet etter en hyperbolsk funksjon,
en sakalt Michaelis-Menten funksjon:

V=V (69)
K;+S§
hvor
S = konsentrasjon av biotilgjengelig n®ringssalt i vannet omkring algene.
V = naringsstoffopptak (mengde pr. tidsenhet og pr. biomasse-enhet) som funksjon av

konsentrasjon S.

Vmax= @vre grense for neringsstoffopptak pr. fytoplanktonmengde
ogsé betegnet mettet (saturated) opptak.

Ks = halvmetningskonsentrasjon, dvs. den konsentrasjon som gir halvparten av
maksimalt opptak,
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En slik hyperbolsk funksjon har veert mye brukt til & beskrive netto opptak i forbindelse med
kjemostatforsgk (Caperon og Meyer 1972b, Brown og Harris 1978, Rhee 1973, 1974, 1980,
Dugdale 1977). Det er ikke noen spesiell grunn til at netto opptak skal fglge nettopp denne
kurveformen, men det kvalitative forlgpet er som regel slik, - opptaket gker linezrt fra null for
smé verdier av S og flater ut mot en maksimal verdi for store S. Funksjonsformen er den
samme mht. nzringssaltkonsentrasjon S uansett hvilken biomasseenhet opptaket V angis i
forhold til, og ogsa for spesifikt opptak v for nzringsstoffinnhold i cellene.

Dersom opptaket fglger (69), vil spesifikk opptaksrate for neringssalt, eller omlgpsrate k,
definert i ligning (62) veere gitt av ligningen:

1_K+S
ko,

max

(70)

dvs. at ved & plotte 1/k mot S kan en enkelt bestemme K 0g V. ved avlesning av figurer.
Avvik fra Michaelis-Menten-kinetikken i (69) vil vise seg som avvik fra linezrt forlgp av 1/k
mot S. For smé restkonsentrasjon S av neringssalt (S<<Ky) vil k vere omtrent konstant
uavhengig av variasjoner i S, og gitt ved:

k—)M 1)

S0 KS

I et opptaksforsgk hvor restkonsentrasjonen S av naringssalt fglges over tid etter en stor
tilsetning, vil S avta lineeert med tid silenge S>>Kj, og det vil si at k gker som funksjon av
tid. Etterhvert som restkonsentrasjonen blir klart begrensende (S<<Kj) skal k gd mot den
konstante verdien i (71) dersom (69) gjelder uendret. For at dette skal vare gyldig, er det en
forutsetning at algepopulasjonen C ikke endres merkbart under opptaksmadlingen. Hvis
tilsetningen er s stor at det etterhvert inntrer n@ringsstoff-metning i cellene samtidig med at S
avtar, kan opptaket reduseres ved at Vi, reduseres og/eller K gker. Begge deler vil fore til at
k reduseres over tid.

6.2.2. Likevekt mellom vekst og opptak - Monods vekstfunksjon

Vi ser né pa en situasjon hvor fglgende betingelser antas oppfylt:

o Veksthastigheten er begrenset av ett neringsstoff og fglger Droops formel (32)
fra side 60: pL=p,, (1 - 90/9)

o Nearingsstoffopptaket er beskrevet av Michaelis-Menten funksjonen (69).

Da kan ogsi veksthastigheten p uttrykkes som en Michaelis-Menten funksjon av rest-
konsentrasjonen S i mediet, pA samme méte som opptaket. Ved & sette Droops formel (32) og
opptaksfunksjonen (69) inn i (68) finnes fglgende sammenheng mellom S og g:

v, =, (g- 72
max KS+S um (q QO) ( )
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Ved 4 lgse g som funksjon av S ut av denne ligningen og sette resultatet inn i (32), fas en
ligning for sammenhengen mellom vekst og restkonsentrasjon av naringssalt som ofte kalles
Monod's ligning for vekst, og som kan skrives slik:

= W (73
H=H Ki+S )
Konstantene i denne ligningen er:
, K
K;= ——‘ﬁ—m—x—-— (74)
14—
p”mq()
g = — 82— (75)
1+ u‘qu

max

Monods ligning beskriver sammenhengen mellom veksthastighet og restkonsentrasjon av
nzringssalt i mediet ved ulike likevektssituasjoner i kjemostaten. Hgyere veksthastighet enn
Umex kan under disse forutsetningene ikke oppnés i praksis, selv om naringssaltkonsent-
rasjonen i vekstmediet vokser over alle grenser. En ser direkte av ligning (72) eller av (32)
innsatt uttrykket for p,,, at neringsstoffinnholdet i alge-cellene er begrenset til:

v,
Drnax = 9o+ (76)
B

m

Hvis gjennomstrgmningshastigheten (fortynningshastigheten) D i en kjemostat blir stgrre enn
Umax kan kulturen ikke opprettholdes, og cellekulturen vaskes ut av kjemostaten.

Dersom cellene har hgy maksimal opptakskapasitet i forhold til vekstevne og krav til nerings-
stoffinnhold, dvs. dersom Vi >> Umgo ( >> : mye stgrre enn ), vil metningskonstanten K
for vekst bli mye mindre enn metningskonstanten K; for opptak, 0g Hmax blir nesten like hgy
som asymptotisk maksimum py,.

Goldman (1979) synes 4 mene at Monods ligning (73) har stgrre gyldighet enn Droops formel,
og at Droops formel bare er en brukbar tilnermelse forutsatt at p,, er svert n®r py, mens
den er "ugyldig" nér ikke gmax >> go. Det er vanskelig 4 se noen grunn til & trekke en slik
konklusjon. Droops formel for vekst er bare en empirisk sammenheng, og selv om teoretisk
maksimum ikke kan realiseres pga. begrensninger i opptaket, s& betyr ikke det at
vekstrelasjonen er ugyldig for de realiserbare veksthastigheter. Derimot er det klart at Droops
formel ma suppleres med en beskrivelse av opptaket for 4 gi en fullstendig bekrivelse av
dynamisk likevekt, men det gjelder uansett om denne antagelsen er oppfylt eller ikke.

Bare hvis det ikke er noen systematisk variasjon i naringsstoffinnhold med varierende
veksthastighet, ma Droops formel forlates, idet den da vil ha puy, — . Isifall vil opptaks-
funksjonen og Monods ligning ha samme halvmetningskonstant, og veksten vil vere direkte
koblet til opptaket. Goldman og MacCarthy (1978) viser resultater for veksthastighet som
funksjon av N:C-forhold i Thalassiosira pseudonana som gir et slikt bilde. Dette resultatet er
imidlertid ikke entydig for denne arten, andre forsgk viser tegn til systematisk variasjon i
N:C-forholdet ved ulike veksthastigheter, se tabell 10, side 70. Helt konstant N:C-forhold
uansett veksthastighet ser heller ikke ut til & veere noen god beskrivelse for andre arter.
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Ligningene ovenfor illustrerer at hvis vi ser isolert pa vekstbegrensning pga. ett bestemt stoff,
og tar utgangspunkt i gitte sammenhenger mellom nzringsstoffinnhold og veksthastighet pa
den ene siden, og en gvre grense for opptak som funksjon av konsentrasjon av nzringssalt i
vekstmediet pA den andre siden, sa finnes det en gvre grense pa veksthastigheten som er
bestemt av opptakskapasiteten for stoffet. Hvis vi ser pé flere potensielt begrensende stoffer i
sammenheng, og tenker oss at terskelmodellen bestemmer veksthastigheten ( kfr. kap. 5.3.1.
side 81ff ) , kan det i prinsippet godt tenkes at det er innholdet i cellene av ett bestemt
nzringsstoff som bestemmer veksthastigheten i en situasjon med stort ytre overskudd av alle
neringstoffer, fordi opptakskapasiteten av dette stoffet da er mest begrenset i forhold til
behovet ved hgy veksthastighet. For de andre stoffene kan det da tenkes at nzringsstoff-
innholdet i cellene blir stort uten at det har noen virkning pé veksten, men hvis situasjonen
vedvarer, mé opptaket kobles ned i forhold til behovet. I virkeligheten vil en vel regne med at
opptakskapasiteten som funksjon av konsentrasjon i vannet for de ulike neringsstoffene er
noenlunde tilpasset behovet ved maksimal eksponensiell vekst, sett i forhold til vanlige
konsentrasjoner av ulike nzringsstoffer i vannet omkring algene. Ved permanente for-
skyvninger i forhold til naturlige forhold og ved naturlige kortvarige fluktuasjoner vekk fra
gjennomsnittlige forhold kan likevel slike ting tenkes & ha betydning i en litt detaljert
modellbeskrivelse.

En gvre grense for nzringsstoffinnhold i cellene som utledet ovenfor i (76) gjelder bare nér
tilgangen p& andre naringsstoffer ikke er begrensende for veksten. Innholdet av ikke
begrensende naringsstoffer i cellene kunne gke ubegrenset ut over en slik grense, dersom
opptaksparameteren Vp,,, var omtrent konstant uavhengig av nzringsstoffinnhold i cellene.
Innholdet av et nzringsstoff holder seg selvsagt innenfor visse grenser ogsd ndr veksten er
sterkt begrenset av andre nazringsstoffer, og det mé derfor vaere begrensninger i netto opptak
som funksjon av neringsstoffinnhold i cellene.

Dersom V. 0g K, ikke er konstanter, men istedet varierer med cellenes neringsstoffinnhold
eller veksthastighet, blir K’ 0g Wmax 0gsd funksjoner av cellenes tilstand. Vi kan fortsatt ha en
veldefinert sammenheng mellom p og S, men det er ikke sikkert at vi kan lgse ut p som
funksjon av S eller Qp,,, som et eksplisitt uttrykk. Istedet kan vi bli ngdt til & lpse et implisitt
ligningssystem iterativt for & finne likevektsverdier.

Dersom det skjer konstant utlekking av neringsstoff fra cellene, uavhengig av brutto-opptak
og vekst, kan formlene ovenfor fortsatt brukes, men en ma da erstatte S med en korrigert verdi
S-S, hvor S, er den konsentrasjon hvor opptak og utskilling balanserer, dvs. hvor netto opptak
blir =0. Dette er omtalt litt neermere nedenfor, se side 105. Hvis utlekkingen ikke er konstant,
men er en funksjon av naringsstoffinnholdet i cellene, er det ikke lenger sikkert at p kan
settes opp som et eksplisitt uttrykk.

Hvis vi bruker Caperon og Meyers formel (31) til & beskrive veksten istedet for Droops
formel, far vi en tilsvarende lgsning som skissert ovenfor, men noe mer komplisert, siden (72)
né blir en 2.grads ligning for . Poenget med utledningen ovenfor er mest & vise prinsippet i
sammenhengen mellom vekst og opptak under ulike likevektssituasjoner, spesielt hvordan
koeffisientene i vekstkurven gitt som funksjon av restkonsentrasjon henger sammen med
koeffisienter for opptak og vekst styrt av nzringsstoffinnhold i cellene. Det anses ikke for
pakrevet her 4 sette opp den mer kompliserte utledningen for Caperon og Meyers formel. Det
er uansett ikke slike likevektsligninger som skal brukes i selve modellformuleringen, og som
det vil fremgé senere i rapporten er det ogsd Droops forenkling som er valgt forelgpig i
eutrofimodellen.
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6.2.3. Utlekking og restkonsentrasjoner - Problemer med enkle
likevektsbeskrivelser av vekst og opptak.

I prinsippet burde en kunne bruke kjemostat-forsgk til 4 bestemme parametre i slike enkle
empiriske sammenhenger mellom vekst, nzringsstoffinnhold og neringskonsentrasjon p(S)
som er skissert foran, men i praksis kan det vaere vanskelig.

Et problem i si mate er at kjemostatforsgk ofte viser liten sammenheng mellom rest-
konsentrasjoner i vannet og opptakshastighet ved likevekt, unntatt i narheten av maksimal
veksthastighet, dvs. ner utvasking. Ofte blir omtrent alt neringsstoff tatt opp over det meste
av variasjonsintervallet for veksthastighet. Restkonsentrasjonene er lave, fluktuerer noksa
tilfeldig, og kan ligge i nerheten av eller under deteksjonsnivéet opp til ganske hgye vekst-
hastigheter (Caperon og Meyer 1972a, Paasche 1973, Droop 1974).

Goldman og McCarthy (1978) viser resultater hvor restkonsentrasjonen av NH,* for
ammoniumbegrenset vekst hos Thalassiosira pseudonana ligger under deteksjonsgrensen
(<0.03 uM) opp til fortynningshastighet (=veksthastighet) pa 85 % av utvaskingshastigheten i
kjemostaten. Nir fortynningshastigheten gker ut over dette, gker restkonsentrasjonen av
nazringssalt i mediet brétt, og omtrent linezert med veksthastigheten, opp mot konsentrasjoner
10-20 pM nér gjennomstrgmningen n@rmer seg utvaskingshastigheten.

Harrison et al. (1976) viser at restkonsentrasjonen for ammonium hos Skelefonema costatum
varierer usystematisk i omradet 0.1-0.5 pM ved N-begrenset vekst opp mot ca. 1.9 d'!, men
nér denne veksthastigheten nas, kan konsentrasjonen plutselig gke helt brétt til 4 pM.
Silisiumbegrenset vekst for den samme arten viser et lignende forlgp for restkonsentrasjon
som funksjon av veksthastighet, men her er dessuten variasjonen i restkonsentrasjon ved lave
veksthastigheter motsatt av det en vil vente ut fra Monods vekstfunksjon: Konsentrasjonen
gker igjen nir gjennomstrgmningshastigheter i kjemostaten minsker under en viss grense, fra
ca. 0.5 uM ved D=0.96 d-1, til opp mot 1 pM ved D=0.5 d"'.

En gkning av restkonsentrasjonene ved lave veksthastigheter er ogsa funnet bl.a. av Droop
(1968, 1974) for By,-vitamin-begrenset vekst hos Monochrysis lutheri, og ser ogsé ut til &
kunne forekomme for silisiumbegrenset vekst hos Thalassiosira pseudonana, ut fra data i
Paasche (1973).

For & ta hensyn til at det finnes en nedre grense for hvor lav restkonsentrasjonen blir, kan en
som nevnt modifisere ligningene ovenfor. Caperon og Meyer (1972b) og Paasche (1973)
beskriver netto opptak av henholdsvis nitrogen og silikat med en modifisert utgave av ligning
(69), hvor S er erstattet av S-Sp, med S, som en nedre grense for restkonsentrasjon hvor
opptaket opphgrer:

S-S

Vv=vy ——0 o))
K,+S-S5,

Det gir en tilsvarende endring i ligningen for vekst p som funksjon av S.

Droop (1968, 1974, 1975) har istedet beskrevet netto opptak som differansen mellom brutto
opptak, styrt av ytre konsentrasjoner ved en hyperbolsk relasjon, og en konstant utlekking U
av neringsstoff.

V=V, ,~—-U (78)
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Ligning (77) kan ses som en annen méte & uttrykke det toveis opptaket beskrevet i (78).
Parametrene i (77) kan beregnes ut fra (78) ved & bruke fglgende formler i den rekkefglge de
er satt opp: '

V.=V.-U

_ U
S0=KS-—‘-/~m: (79)

K =K, +S§,

En ser at dersom utlekking skal vare arsaken ma alltid K5>Sy, slik at ligning (77) faktisk kan
gjelde gjelder helt ned til =0, med V<0 for S<S,. Data i Paasche (1973) tyder pd at rest-
konsentrasjonen S, for opptak av silikat hos diatoméen Thalassiosira pseudonana er 1-2 uM,
og det er av samme stgrrelsesorden som anslétt Ks (1-5 pM). En slik restkonsentrasjon kan
altsd forklares av at utlekkingen U ved likevekt er av samme stgrrelsesorden som netto
opptak, dvs. at utlekkingen utgjgr en stor del av maksimalt brutto opptak, dersom terskel-
konsentrasjonen - tolkes som uttrykk for en slik toveis transport. Paasche (1973) nevner
depolymerisering av silikat fra skallene som en mulig mekanisme, men er ogsd inne pd andre
forklaringer (andre begrensende faktorer, opphopning av stoff som hindrer silikatopptak,
silikatformer som ikke tas opp av algecellene).

Som nevnt har Droop (1968) observert gkende restkonsentrasjoner av vitamin Bj, ved lave
veksthastigheter i kjemostatforsgk, og har formulert en modell som ganske godt forklarer det
observerte variasjonsmgnstret. I denne modellen antas det bide at cellene skiller ut fritt
vitamin ved respirasjon, og at de skiller ut et stoff som binder vitamin i vannet og gjgr det
utilgjengelig for opptak. Virkningen av dette i kombinasjon blir at den totale konsentrasjonen
i vannet faktisk begynner 4 gke igjen nér gjennomstrgmning og veksthastighet kommer under
en viss grense.

I Droop (1974) er den samme matematiske formuleringen brukt pd data for P-begrensning,
uten at det pastds 4 vere den samme mekanismen som ligger bak. Her stemmer imidlertid
ikke data og teori spesielt godt. For vitaminbegrenset vekst tilsier teorien at
restkonsentrasjonen av fosfat i vekstmediet skulle ha et minimum for midlere
veksthastigheter, og gke til begge sider. Data viser imidlertid ikke tegn til at
P-konsentrasjonen gker igjen nér veksthastigheten — 0. Ved fosforbegrensning varierer
restkonsentrasjonene av fosfat istedet noksa tilfeldig rundt 0.1 uM, eller 3 pg/l.

Rhee (1978) undersgkte om P-opptak hos Scenedesmus sp. kunne vere hemmet pga.
utskilling av et opptakshemmende stoff. Et filtrat fra en tett, stagnant algekultur uten fritt
fosfor ble pa forhand tilsatt den kulturen hvor P-opptaket skulle méles. Dette ga ingen
forskjell i opptak sammenlignet med kontroller hvor slikt filtrat ikke var tilsatt, og det var
altsd ingen tegn til slik hemning.

En alternativ forklaring kunne vere at cellene skiller ut neringsstoff med konstant hastighet 1
en tilstandsform som er umiddelbart utilgjengelig for gjentatt opptak, men som registreres ved
analyse pa n®ringssaltet.

Droop (1975) har antatt en terskelkonsentrasjon S;=0.004 uM for opptak av P i en dynamisk
modell for & simulere transient overgang fra eksponensiell vekst til stagnant tilstand, men
Droops observasjoner kan tyde pé at S, er mye hgyere enn dette, idet minste observerte
konsentrasjon i vekstmediet er 0.05 - 0.2 pM.
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En kan ogsa tenke seg at utlekkingen varierer som funksjon av neringsstoffinnhold i cellene. I
en simuleringsmodell beskrevet av Rose et al. (1988) antas at utlekkingen U er proporsjonal
med en overskuddsmengde av neringsstoff i cellene, dvs. at det skulle lekke ut mer jo stgrre
opptaket er. Olsen og Jensen (1989) nevner imidlertid at fytoplankton ofte skiller ut
neringsstoff ved stor neringsmangel, helt motsatt av hva Rose et al. opererer med i sin
modell. En mulighet er at det dreier seg om to forskjellige utlekkingsprosesser, €n prosess
som regulerer netto opptak ved neringsoverskudd og altsd kompenserer for over-opptak i
forhold til behovet, og én som skyldes aldring i cellene, og kanskje er et forstadium til
celledgd (lysing). Hvis utskilling av neringsstoff gker med alderen for hver celle, vil kulturer
som vokser og deler seg raskt, og derfor har lav gjennomsnittsalder, gi liten utskilling.
Langsomt voksende eller stagnante kulturer vil ha eldre, mer neringsfattige celler, og stgrre
utskilling. En slik mekanisme kan vere et alternativ til Droops antagelser om hemmende
stoffer for & beskrive de forsgkene som viser gkende restkonsentrasjoner med gkende
neringsstoffbegrensning i kjemostatforsgk.

For & beskrive konstant utlekking kan Monods vekstfunksjon som vist ovenfor modifiseres
ved 4 erstatte S med S-S,, dvs. at opptaket bare gér ned til en viss terskelkonsentrasjon. Hvis
utlekking varierer med celletilstand, mé en istedet lpse implisitte ligninger for & bestemme
likevektsverdier. Da er det antagelig bedre & gjgre en rent empirisk parametrisering istedet,
eller beskrive opptaket som dynamisk prosess, hvor utlekking inngar som en delprosess. I det
siste tilfelle vil ligningene integrereres numerisk i tid i simuleringsmodellen.

6.2.4. Et mulig alternativ til Monods ligning: andel opptatt nzringsstoff i likevekt

Veksthastighet beskrevet ved Monod's funksjon er brukt i bide @stersjpmodellen (Stigebrandt
og Wulff 1987) og i modellen for Narraganset Bay (Kremer og Nixon 1978) og i flere andre
modeller. Dette kan vare noenlunde riktig nar forholdene endrer seg relativt langsomt i
forhold til omsetningshastigheten for biomassen, slik at det er tilnermet dynamisk likevekt.
Nar Monods vekstfunksjon brukes isolert fra Droops formel med konstant neringsstoff-
innhold, mister en imidlertid sammenhengen mellom veksthastighet og nzringsstoffinnhold i
algecellene. Det kan ha betydning for beregning av fysisk transport av n@ringsstoff bundet i
biomasse mellom ulike vannmasser, eller fra vannmasser til bunn, f.eks. ved nedsynkning av
algemateriale.

Et bedre alternativ dersom en vil beskrive ulike likevektssituasjoner, er kanskje & bruke
Droops formel for vekst som funksjon av naringsstoffinnhold i cellene, og beregne dette
neringsstoffinnholdet som funksjon av total mengde nzringsstoff som er tilstede. P4 den
maéten kan en ta hensyn til at neringsstoffinnholdet kan variere for forskjellige likevekts-
situasjoner.

Balanse mellom eksponensiell veksthastighet p regulert av nringsstoffinnhold ¢ i cellene
(f.eks. pr. mengde organisk karbon) og et netto nzringsstoffopptak V, regulert av g og ytre
neringssaltkonsentrasjon S, kan uttrykkes

w(q)-g=V(q.S) (80)
Dette ma kombineres med en massebalanse:

S,

tot

_S+C-q (81)
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= totalkonsentrasjonen av neringsstoff i vekstmediet, inkludert algecellene.

fytoplanktonkonsentrasjon mélt som orgariisk karbon.
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Ved & kombinere Droops formel for veksthastighet p (eller en annen tilsvarende funksjon av
na&ringsstoffinnhold) med V uttrykt som en hyperbolsk funksjon av konsentrasjon S kan vi
eliminere S, og f& bestemt g som funksjon av Sy, og C. Parametrene Vi, 0g Ky i opptaks-
funksjonen (69) kan eventuelt vere funksjoner av g.

A bruke ligningene (80) og (81) vil i praksis si at vi erstatter en opptaksfunksjon med en
fordelingsfunksjon for naringsstoff mellom algepopulasjon og vannfase, nemlig den for-
delingen en vil ha ved en dynamisk likevekt. Selv i det enkleste tilfelle, med konstante
opptaksparametre, blir imidlertid fordelingsfunksjonen et litt komplisert uttrykk, fordi det
innebaerer Igsning av en annengrads ligning. Siden det uansett er snakk om empiriske
forenklinger kan det derfor veere bedre & tilpasse en funksjon g=q(S;,C) direkte til data.

Den kraftigste forenklingen ville vare:
q=min(g,,,.S,,/C) (82)

Det innebarer at alt nazringsstoff antas & vere tatt opp, inntil en gvre grense gpax for neerings-
stoffinnholdet i cellene. Denne gvre grensen kan godt vere en funksjon av midlere vekst-
hastighet, lys og temperatur over passende tidsrom.

En annen mulighet kunne vare en mer gradvis overgang til metning ettersom S, gker, f.eks.:

S,
qmax ot _9 qmax (83)

(51, +Cqh)" s

tor
hvor 1 er en passende empirisk bestemt koeffisient. Ved a variere 1| kan en fi en mer eller
mindre skarp overgang mellom naringsstoffbegrenset og naringsmettet vekst ettersom S,
varierer. Dersom det skjer utlekking, kan formelen modifiseres pa tilsvarende méte som for
Monods vekstfunksjon.

En slik funksjon kunne kalibreres eller kontrolleres mot data fra naturlige forhold. Det som
trengs, er data for konsentrasjon av algebiomasse som konsentrasjon av partikulert C, N, P og
Si pr. vannvolum, sammen med data for totalkonsentrasjon eller restkonsentrasjon av
neringsstoffer. Et problem er at det ofte bare finnes data for partikulert stoff totalt, ikke
spesielt for fytoplanktonet. Ved en statistisk analyse av sammenhenger métte en ta hensyn til
om samme tallgrunnlag inngér i flere variable, slik at de ikke er uavhengige.

For & bruke en slik formel i en dynamisk simuleringsmodell mé& algebiomassen C(f) pr.
vannvolum beskrives som funksjon av vekst-prosess og andre omsetningsledd:

e T C+
dt H

hvor veksthastigheten p beregnes som funksjon av g gitt ved en sammenheng som antydet,
altsi som funksjon av C. Dette innebarer 4 anta gyeblikkelig nzringsstoffopptak opp til en
form for likevektsverdi for g, mens produksjon av organisk karbon beskrives som dynamisk
prosess.
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Formuleringen er her bare er satt opp for ett begrensende naringsstoff. Hvis det skal inngd
flere potensielt begrensende neringsstoffer i modellen, blir det litt mer komplisert & bruke en
slik betraktningsméte. Det enkleste vil da vere & bruke terskelmodellen for vekst, dvs. &
bestemme veksthastigheten ut fra det neringsstoffet som er mest begrensende ut fra en isolert
vurdering. Det kan da vere pakrevet med tilleggsantagelser om hvilket innhold algecellene fér
av de nzringsstoffene som ikke er begrensende, fordi ligninger som (83) bare vil ta sikte pa 4
beskrive en situasjon hvor det angjeldende nzringsstoffet er vekst-begrensende.

Et mer generelt og enklere alternativ er da kanskje likevel & beskrive opptak som en egen
prosess, med et dynamisk forlgp, og sette opp differensialligninger for bade vekst og opptak i
modellen. Det er den Igsningen som er valgt for eutrofimodellen.

6.3. Beskrivelse av opptak som egen dynamisk prosess.

Nér det skjer endringer over tid, kan Monods vekstfunksjon, og ogsa alternative beskrivelser
av likevekt, vere utilstrekkelig. Selv om vi gér ut fra at vekst- og opptaksrelasjonene gjelder
generelt, er de avledede uttrykkene for vekst som funksjon av nzringsstoffinnhold i vannet
bare gyldig ved dynamisk likevekt. Ved overgangstilstander, hvor opptak og veksthastighet
endres over tid, ma en skille mellom opptak og vekst som egne prosesser og ta hensyn til at
cellenes sammensetning endrer seg med tiden. En kan skille mellom to typer av situasjoner:

e Nearingstilskudd som gjgr at algecellene tar opp mer n&ringsstoff, og etterhvert gker
veksthastigheten.

e Ytre neringstilfgrsel tar slutt. Fortsatt vekst "tynner ut" nzringsstoffinnholdet i algene,
slik at veksten etterhvert stopper opp (stagnant kultur).

Det er vanskelig & gi noen god beskrivelse av konkurransen mellom arts- eller stgrrelses-
grupper av fytoplankton uten 4 se pa opptak og vekst som to prosesser, dersom n&ringsstoff-
innholdet i cellene kan variere over tid eller mellom arter. Hvis det er riktig at det skjer bade
opptak og utlekking, vil forholdet mellom de to komponentene av netto-opptaket influere pd
konkurransen mellom artene. Utlekking som separat bidrag til nettoresultatet er generelt
lettere & ta inn i en prosessbeskrivelse enn i en likevektsbeskrivelse.

Det er gjort endel mélinger av selve opptaket som prosess. I noen forsgk ser en pi algenes
korttidsrespons pa tilsetninger av stgrre mengder nzringssalter (pertubasjonsforspk). 1 andre
forsgk prgver en & male in situ opptak ved tilsetning av radioaktive eller inaktive isotoper av
de aktuelle nzringsstoffene, i s& smi mengder at det ikke virker vesentlig pa opptaket. Ved &
méle hvordan den tilsatte isotopen (sporstoffet) fjernes fra mediet, eller hvor mye som
akkumulerer i algene, kan en dels se direkte hvordan opptaket endres over tid, og dels regne
om til totalt opptak, hvis forholdet mellom sporstoff og total-konsentrasjon er kjent. Isotoper
kan ogsd vare brukt til selve malingen i forbindelse med perturbasjonsforspk. Nedenfor
diskuteres hvordan opptaket kan beskrives som funksjon av varierende pdvirkninger og
forstyrrelser, ut fra resultater av endel slike undersgkelser.

6.3.1. Naeringsopptak ved stgrre tilskudd av nzeringsstoff

For & undersgke algenes maksimale evne til & ta opp naringsstoff, er det vanlig 4 male
opptaket etter en plutselig tilsetning av n®ringssalt til hgye konsentrasjoner. Det finnes mye
litteratur om hvordan alger reagerer pé tilskudd av n®ringssalt over kortere eller lengre tid.
Neringssaltopptak males ved & fglge hvordan restkonsentrasjonen avtar eller naringsstoff-
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innholdet i algene gker som funksjon av tid, enten ved kjemisk analyse eller ved 4 bruke
isotoper som sporstoff.

Ved & maéle opptak for varierende nzringssaltkonsentrasjoner S kan en fi grunnlag for 3
beskrive opptak V som en funksjon av S. Det er da vanlig & bruke ligning (69) pé side 100.
Ved & méle opptak for celler med ulikt naringsstoff-innhold og ulik veksthastighet, enten fra
kjemostatkulturer med varierende fortynningshastighet eller fra batchkulturer med ulik grad
av nazringsmangel, kan en fi frem hvordan opptaket avhenger av neringsstoffinnhold og
veksttilstand hos algecellene. En slik variasjon kan beskrives ved & Ia parametrene V., og Ky
i ligning (69) veere funksjoner av cellenes tilstand.

Avhengig av hvordan forsgkene gjgres, kan det vere et problem & holde fra hverandre
virkningen av varierende nazringssaltkonsentrasjoner og ulik tilstand i cellene. Opptaket kan
synke over tid bade fordi restkonsentrasjonene av nzringssalt i vannet synker, og fordi cellene
mettes med nzringsstoff. Resultatet kan dessuten avhenge av om en méler opptak ved
kjemiske analyser av totale konsentrasjoner, eller ved 3 fplge transporten av en isotop tilsatt
som sporstoff.

Bl a. Conway et al. (1976) og Harrison et al. (1989) beskriver hvordan netto opptak varierer
over tid ndr kulturer med mer eller mindre neringsstoffbegrensning tilsettes nzringssalt i
opptaks-mettende konsentrasjoner, og sammenligner ogsé ulike malemetoder. Dugdale (1977)
gir en tilsvarende beskrivelse av variasjonen i opptaket over tid. Beskrivelsene knytter seg
serlig til ammonium og silisium. Figur 22 viser et eksempel pd et slikt méalt forlgp, hentet fra
Conway et al. (1976) for opptak av ammonium.
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Figur 22. Ammoniumopptak hos Skeletonema costatum etter tilsetning av
ammonium til N-begrenset kjemostatkultur, fra Conway et al. (1976)

Fortynningshastighet i kjemostaten var D = 0.04 h!. Opptaket er gitt som
spesifikk rate pr. neringsstoffinnhold i cellene. Opptak vist som funksjon
av tid til venstre, og til hgyre de samme verdiene vist som funksjon av
restkonsentrasjon i vannet.

I slike forsgk er det ofte et hgyt opptak rett etter tilsetning som varer forholdsvis kort tid, ofte
bare noen minutter, eller til og med bare i sekunder. Korttidsopptaket betegnes nedenfor med
V. Deretter stabiliserer opptaket seg ofte pa et langt lavere niva, vanlig betegnet V; (internt
regulert), som kan holde seg noksi konstant over noen timer. Etterhvert synker opptaket,
enten fordi naringstilskuddet brukes opp, eller fordi cellene mettes med nzring. Hvis
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nazringstilskuddet brukes opp, gar opptaket over i en tredje fase hvor det blir avhengig av
konsentrasjon mer eller mindre etter en hyperbolsk funksjon (69). Opptaket i denne fasen
betegnes ofte V. (eksternt regulert).

Hvis det i et slikt forlgp skjer store endringer av neringsinnholdet i cellene, vil det ha
betydning for forlgpet om en betrakter opptak pr. biomasse som organisk karbon (V) eller pr.
mengde nzringsstoff i cellene (v). Siden neringsstoffinnholdet vil gke mer i lgpet av forsgket
enn veksten som produsert mengde organisk karbon, vil bildet ovenfor antagelig bli klarest
basert pa V. I begge tilfelle burde data idéelt sett inkludere tall for hvordan basis for beregning
av opptaket gker med tid. ,

Dempningen av korttidsopptaket Vi ned til V; kan skje fgr noen vesentlig andel av tilsatt
nzringssaltmengde er brukt opp, og mé da skyldes begrensninger i cellene. Dugdale (1977)
antar at opptakskapasiteten er uendret og fglger en hyperbolsk opptaksfunksjon V(S), og at
dempningen av korttidsopptaket ned til V; skyldes at opptaksaktiviteten reguleres av cellene,
slik at den hyperbolske kurven kuttes for hgyere konsentrasjoner. Denne avkuttingen betegnes
shiftdown, og Dugdale tenker seg at altsd at opptaksmekanismen inaktiveres ved tilbake-
kobling fra cellene fordi det skjer en intern metning i cellene pa kort sikt. En mé anta at det
videre opptaket begrenses av den indre omsetningen i cellene, hvor opptatt nzringsstoff blir
inkorporert i cellematerialet i forbindelse med produksjon av cellens ulike bestanddeler (V).

Ifglge Harrison et al. (1989) er det ikke alle arter som har forhgyet korttidsopptak, og det er
ogsa forskjell mellom neringsstoffene. Det vil ofte vere forhgyet opptak av ammonium og
fosfat etter store tilsetninger uansett neringsinnhold i cellene (Zehr et al. 1988). Etter
tilsetning av silikat eller nitrat uteblir ofte et forhgyet korttidsopptak, og det kan ogsd vre en
tidsforsinkelse fgr opptaket kommer igang i sterkt n®ringsstoffbegrensede celler.

Hvis det videre opptaket fglges over tid inntil nzringssalttilsetningen i mediet er brukt opp,
vil opptaket som nevnt etterhvert bli begrenset av ytre konsentrasjon og synke igjen, inntil det
inntrer en ny naringsstoffbegrenset situasjon med lav konsentrasjon og uten netto opptak.
Opptaket i den siste fasen i et slikt forsgk (V,) antas ofte & vaere en hyperbolsk funksjon av
konsentrasjonen som gitt av (69). Ved & male for flere ulike konsentrasjoner S kan
parametrene Vi, og K, bestemmes, f.eks. ved linezr-regresjon av 1/V mot 1/5:3
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Som nevnt mener Dugdale (1977) at det stabile langtidsopptaket V; er en avkutting av en
hyperbolsk funksjon V(S) for opptaksevne. Conway et al. (1976) har som vist i figur 22 data
som antyder dette for opptak av ammonium og silikat hos Skeletonema costatum. Hvis dette er
riktig, mad V; bestemmes som gjennomsnitt for en periode hvor opptaket V er konstant
uavhengig av restkonsentrasjon av naringssalt. Finnes ingen slik periode, kan ikke V;
bestemmes pélitelig.

§ Noen ganger skrives ligningen om, slik at parametrene bestemmes ved regresjon av S/V mot S som
forklaringsvariabel. Det kan vare en tvilsom fremgangsméte statistisk, idet konsentrasjonen S béde brukes
som forklaringsvariabel og inngér iden avhengige variabel. Det vil f.eks. bety at vanlige signifikans-tester
ikke er gyldige. Med moderne statistikk-programmer er det ogsé lettere & bruke kurvetilpasning eller ikke-
lineeer regresjon direkte pé (65).
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Conway et al. (1976) tenker seg at maksimalt korttidsopptak V; tilsvarer omtrent asymptotisk
maksimum for det senere eksternt begrensede opptaket V. slik det er beskrevet av f.eks.
ligning (84). Det er isafall naturlig & anta at det er samme transportbegrensning som ytrer seg
pé to forskjellige méter i V; og V., og at korttidsopptaket rett etter naringssalttilsetning ogsé er
en hyperbolsk funksjon av ytre konsentrasjoner (Rhee 1973, 1974, 1978).

I noen opptaksforspk males opptaket fra tid =0 og til ett eller flere senere tidspunkter. De
fleste prgver 4 male korttidsopptaket. Det kan imidlertid vare et problem 4 méle over korte
nok tidsrom, fordi kortsiktig metning i cellene kan inntre i Igpet av f4 minutter eller sekunder
(Harrison et.al 1989). Hvis det miles over for langt tidsrom, risikerer en at metningen i cellene
slér ut ulikt for hgye og lave neringssalt-tilsetninger. Det kan bidra til & gi fiktive parametre i
den hyperbolske opptaksfunksjonen V(S), og ogsa til at opptaksfunksjonen fir en annen form.
Variasjon i opptak knyttet til endring i cellene kan da bli bakt inn i de kinetiske parametrene
K, 0g Viax, 0g altsd fremtre som en funksjon av endring i S. En vil da vente at tilsynelatende
verdi pd K; og Vi varierer parallelt som funksjon av naringsstatus (veksthastighet) og
inkuberingstid. Neringsstoffinnhold i algecellene kan ha betydning bade for korttidsopptaket
V, og det stabile opptaket V;, og gkt inkuberingstid kan bety at en fir kortsiktig neringsstoft-
metning i cellene ved stadig lavere tilsetningskonsentrasjoner.

Harrison et al. (1989) mener derfor at V; alitid bgr angis med tidsangivelser, og bruker
symbolet V. for opptaket for tidsrommet fra tid #, til #, etter tilsetning av naringsstoff.
Dersom Conway et al. (1976) har rett i at V; er asymptotisk maksimum for V,, md det da
gjelde V; rett etter tilsetning, dvs. nar t,—#,—0.

6.3.2. Overfgring av resultater av tilsetningsforsgk til in situ opptak

I forsgk hvor opptak males ved & fglge restkonsentrasjonen i lgsningen over tid etter en stor
tilsetning av neeringssalt, er forholdene noksa ulike de situasjoner en ofte har om sommeren i
overflatelaget i fjorden, med stgrre eller mindre grad av kronisk mangel pé fritt neringsssalt.
Det er vanlig & anta at den hyperbolske kinetikken som gjelder etter store naringssalt-
tilsetninger, ogsa gjelder ved lavere konsentrasjoner n®r dynamisk likevekt (se f.eks. Paasche
og Kristiansen 1982a, 1982b), dvs. at hyperbolske opptaksrelasjoner bestemt ved slike
tilsetningsforsgk brukes til & beregne opptak i naturlige situasjoner som er nermere likevekt,
ut fra malt in situ konsentrasjon av neringssalter.

Den beskrivelsene av perturbert opptak som er gitt i forrige underkapittel, gir imidlertid et
bilde av et enveis opptak som er underlagt flere begrensninger som gjgr seg gjeldende under
ulike forhold:

s En grense pa transporteffektivitet inn i cellene som begrenser opptaket ved
lave ytre konsentrasjoner (Ve).

e En maksimal transportkapasitet som setter en gvre grense pa det kortvarige
opptaket ved stor n@ringstilgang (V)

e En begrensning pé hvor raskt neringsstoff kan inkorporeres i organismen, som
gjor at opptaket pa lengre sikt "slas av" ndr det overstiger behovet (V}).

Dette vil medfgre at en ikke uten videre kan benytte opptaksresultater fra tilsetningsforsgk til
a beskrive opptakskinetikken ved likevekt. Avkortningen av langtidsopptaket og vanskelig-
heten ved & maéle en "ekte" V, ved korte nok tidsrom kan gjgre det vanskelig & bestemme
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opptakskinetikken presist. For & fd resultater som lar seg anvende generelt i en dynamisk
modell bgr en antagelig tolke resultater fra ulike forsgk, med ulik grad av forstyrrelser av
likevekten, og se dem i lys av en dynamisk opptaksmodell som ikke bare opererer med en
statisk opptakskinetikk, men tar hensyn til de endringer som skjer bade i vekstmediet og i
cellene under forsgket.

6.3.3. Neaeringsopptak som netto resultat av opptak og utlekking

I'endel litteratur blir opptaket som nevnt (s. 104ff) sett som en toveis prosess, med et brutto
opptak av nzringssalt fra mediet kombinert med en utlekking av neringsstoff tilbake til
vannfasen, eventuelt etter omdanning til andre kjemiske forbindelser. Det som foran er omtalt
som midlertidig metning i cellene (V;—V,) kan forklares bade som en nedtrapping av et aktivt
opptak og som en gkt utlekking fra cellene ettersom de mettes med naringsstoff. Flere
kjemostatundersgkelser gir resultater som kan tolkes som at netto opptak i cellene er en
balanse mellom et brutto opptak og en utlekking. Noen av disse er omtalt i kap. 6.2.3. Price og
Harrison (1988) omtaler flere undersgkelser som tyder pa utlekking av bidde ammonium og
aminosyrer fra fytoplankton, og nevner at opptaket kan vare en balanse mellom et aktivt
opptak og en passiv, diffusiv transport ut fra organismen.

Hvis dette er riktig, kan en ikke uten videre regne om fra opptak etter naringssalttilsetninger
og over til opptak i mer dynamisk likevekt med jevne tilfgrsler, uten & kjenne til hvordan
utlekkingen varierer med cellenes tilstand og forhistorie. Opptak langt fra en likevekts-
situasjon, f.eks. i startfasen etter en neringssalttilsetning, vil ofte vere uttrykk for brutto-
opptak, fordi utlekkingen fra cellene ennd ikke har gkt. Det malte opptaket vil vere avhengig
av méletidsrom i forhold til den tiden det tar & innstille ny likevekt. Dette er viktig & ta hensyn
til ved tolkning av opptaksmalinger og bruk av opptaksdata i en simuleringsmodell. I etter-
fglgende avsnitt diskuteres noen undersgkelser som kan si mer om dette.

Tracermalinger av fosforopptak er gjort av Heath (1986), Friebele et al. (1978) og Brown et al.
(1978) ved 4 tilsette radioaktivt 3?P-fosfat i s& sma mengder at det ikke skal forstyrre det totale
opptaket, uten annen P-tilsetning. Hensikten med slike forsgk er & madle uforstyrret in situ
opptak. I disse forsgkene viser det seg at opptak av tracer ikke fglger en enkel fgrste ordens
kinetikk som gitt av ligning (64). Istedet synker tilsynelatende spesifikk forbruksrate for
neringssalt k=VC/S i Igpet av 3-10 minutter. Reduksjonen viser et trinnvis forlgp, og fortsetter
pa et lavere niva, men netto-opptaket av tracer kan stoppe helt opp etter 2-3 timer, som f.eks.
vist av Friebele et al. (1978). Hvis det er riktig at tilsetningen av sporstoff i disse forsgkene er
uvesentlig for total mengde tilgjengelig naringssalt, kan resultatene bare forklares av at det
totale opptaket er en toveis prosess, hvor algecellene har et brutto likevektsopptak av fosfor
som er flere ganger stgrre enn det permanente opptaket av neringsstoff som er knyttet til
vekst. Det meste av det som tas opp, mad da lekke ut igjen, og bare en mindre del blir
inkorporert i cellene. Disse forsgkene er nermere drgftet i kap. 6.4.1.

Det ser altsd ut som opptaket nar en likevektssituasjon kan beskrives ved at neringsstoffer i
fgrste omgang gér til interne lagre med gjennomlgpstid fra noen minutter til noen timer, og at
det ofte bare er en liten del av det som passerer inn i organismen som beholdes, mens resten
sirkuleres tilbake til vannet. Det raske netto-opptaket av tracer i starten av forsgket skyldes da
at utlekking av tracer fgrst kommer igang ettersom innhold av tracer i det midlertidige lageret
gker, og altsa er forsinket i forhold til opptaket.
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En observert trinnvis reduksjon i opptaksraten over tid kan forklares enten ved en slik toveis
prosess i flere trinn, eller ved flere parallelle toveis prosesser med ulik metningstid pa de indre
lagrene som er involvert.

Nar de refererte undersgkelsene tolkes pa denne maten, ser det ut til at in situ likevektsopptak
er mye lavere enn brutto opptak malt over noen minutter. Resultatene i Friebele et al. (1978)
kan tyde pd likevektsopptaket ogsd kan vare mye lavere enn brutto opptak mélt som
gjennomsnitt over noen timer, men det kan kanskje tenkes at situasjonen i prgven etter et par
timers timers inkubering er noksa langt fra in situ betingelser, slik at endel av omsetningen
stopper opp, og at det er forklaringen pa det tilsynelatende lave nivéet pd opptaket i slutten av
forsgkene.

Ved perturbasjonsforsgk, altsd nir likevekten forstyrres ved en plutselig markert gkning av
n&ringssaltkonsentrasjonen, vil den tiln®rmede likevekten mellom celler og vekstmedium
forstyrres. I en kort periode vil netto-opptaket vere omtrent lik brutto opptak, men etterhvert
som det midlertidige lageret i cellene fylles opp, gker utlekkingen, og det oppstar en ny
forelgpig likevekt med stgrre innhold i det midlertidige lageret i cellene, men hvor netto
opptaket synker ned mot hva det var fgr neringssalttilsetningen. Etterhvert kan ogsa den
permanente inkorporeringen av naringsstoff i algepopulasjonen gke i forbindelse med at
veksthastigheten gker som fglge av bedre neringsstofftilfgrsel, og det kan medfgre at netto
opptak gker noe igjen. Slike forlgp er observert av bl.a. Harrison et al. (1989) for opptak av
ammonium, se kap.6.4.2.4.

Perturbasjonsforsgkene kan ogsa forklares ved at enveis-opptak reguleres etter graden av
n&ringsstoffmetning i cellene, men sett i sammenheng med tracer-forsgkene hvor en prgver a
male in situ opptak, ser det ut som det er mest rimelig & se netto-opptaket som sammensatt av
et brutto-opptak som iallfall ma veere en funksjon av konsentrasjonen av naringssalt i mediet,
og en utlekking som ma antas styrt av innholdet i et midlertidig lager i cellene. Ved dynamisk
likevekt, hvor hverken naringssaltkonsentrasjon i mediet eller algecellenes gjennomsnittlige
veksthastighet eller neringsstoffinnhold endres over tid, vil netto-opptaket vere direkte koblet
til biomasseproduksjonen. Ved tilpasning til gkt n@ringssalttilgang vil ogsa gkningen av
n&ringsstoffinnholdet i cellene vare en del av netto opptaket.

Det ma tilfgyes at in situ forsgkene, som tyder pa toveis opptaksprosesser, ikke utelukker at
brutto-opptaket ogsa varierer som funksjon av neringsinnhold i cellene. En slik variasjon kan
godt vare endel av forklaringen pa reduksjonen av netto-opptaket over tid i perturbasjons-
forsgkene, men skulle bare gjgre seg gjeldende der, og ikke nér det gjelder tidsforlgp i
sporstoffmalinger av uforstyrret opptak. Ved & male opptaket i kulturer med ulik grad av
neringsstoffbegrensning kan en kartlegge hvordan béade brutto og netto opptak avhenger av
cellenes n®ringsstoff-innhold og vekst-tilstand. Noen forsgk gir grunnlag for dette.

6.3.4. Beskrivelse av dynamiske forlgp - overgangstilstander.

For a beskrive dynamisk likevekt i kjemostatforsgk er det satt opp sammenhenger mellom
veksthastighet og naringsstoffinnhold i cellene og mellom opptak og n@ringsstoffinnhold i
mediet og 1 cellene. Selve likevekten utledes ved at disse sammenhengene brukes til 4 sette
opp differensialligninger for neringsstoffinnhold og for plankton-konsentrasjon og celle-
sammensetning, og at det sa finnes Igsninger som oppfyller likevektskravet dX/dt=0 for de
forskjellige stgrrelsene (se f.eks. Rhee 1980). Implisitt i dette ligger en antagelse om at
sammenhengene ogsa gjelder for et dynamisk forlgp hvor forholdene endrer seg over tid, ved
at f.eks. fortynningshastighet eller konsentrasjoner i vekstmediet endres. Hvis vekst-
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hastigheten gker med innholdet av naringsstoff i cellene, vil dérligere neringssalttilgang fgre
til at veksten avtar, men dette kompenseres delvis av at innholdet av nzringsstoff pr. mengde
karbon ‘'ogs& minsker, slik at nedgangen i fotosyntese ikke blir like stor som nedgangen 1
neringssalttilfprsler. Ved gkt neringstilgang vil fgrst opptaket i cellene gke, og deretter gker
veksten pga. det gkte innhold av neringsstoffer i cellene. Slike omstillinger beskrives ved &
integrere differensialligningene i tid.

Det er imidlertid ikke gitt & priori at de modellparametre som er bestemt ut fra forskjellige
likevektssituasjoner, som i kjemostater, gjelder underveis ved endringer mellom ulike
situasjoner. Dette bgr eventuelt kunne verifiseres ved hjelp av batch-forsgk, hvor paralleller
analyseres etter forskjellige tidsrom, slik at en fir et tidsforlgp. Slike batch-forsgk er mye
brukt, se. f.eks. Paasche og Kristiansen (1982a), men stort sett bare for a ekstrapolere tilbake
til en utgangssituasjon. Ved & utnytte hele tidsforlgpet fra slike forsgk til & tilpasse en
dynamisk modell, kunne en verifisere opptaks- og vekst-modell bade for plutselig tilsetning
av naringsstoff, og for tiltagende n®ringsstoffbegrensning.

Droop (1975), Tett et al. (1975) og Barlow (1979) har vist at teorien for likevekt iallfall i noen
tilfelle kan brukes til & beskrive resultater fra batch-forsgk, hvor konsentrasjonene endres med
tiden, og for naturlige populasjoner under varierende forhold. Rhee (1980) pépeker at
responsen pa endringer kan vere forskjellig for smé og store endringer.

Korttidsopptak ved plutselige nzringssalt-tilsetninger, dvs. opptak -innenfor de forste
minuttene, behgver antagelig ikke vere med i eutrofimodellen. Det er opptaket pd timebasis
som kan vere aktuelt 4 ha med.

Droop (1975) har gjort forsgk med alger i kjemostat ved overgang fra likevektssituasjon med
hgy veksthastighet til stagnant fase etter at gjennomstrgmningen var stanset, med kulturer
begrenset av P eller vitamin B;,. Kulturene tok fgrst opp det meste av begrensende nrings-
stoffet, og biomassen gkte sterkt, samtidig som bade nzringsstoffinnhold pr. celle og vekst-
hastighet avtok. Etter ca. 5 dggn kom en stagnant fase hvor netto tilvekst var null eller svakt
negativ. Etter ytterligere 2-5 dager begynte konsentrasjonen av nzringssalt & gke igjen, og
nazringsstoffinnholdet i cellene sank ytterligere noe. Det betyr at algekulturene frigjgr
naringsstoff igjen.

Droop foreslar en beskrivelse hvor det for det fgrste antas at brutto-opptaket fglger en
hyperbolsk funksjon, men at det ogsd skjer en konstant utskilling. Dessuten antas det at
cellene skiller ut med konstant hastighet et stoff som binder naringsstoff kjemisk og gjgr det
utilgjengelig. Jo mer det er av det bindende stoffet, jo mindre av nringsstoffinnholdet 1
mediet er tilgjengelig for opptak. Modellen er utledet for dynamisk likevekt for a forklare at
rest-konsentrasjonen i vekstmediet gker for lave veksthastigheter, noe som bare er pavist for
vitamin B ,, for fosfat er det ingen klar gkning.

Modellen er overfgrt til dynamisk form for & beskrive overgangen til stagnant fase. Den
stemmer kvalitativt, men med noen avvik. Den dynamiske modellen synes imidlertid &
inneholde en feil, idet konsentrasjonen av det bindende stoffet beregnes av biomasse og vekst-
hastighet som for dynamisk likevekt, istedet for ved en differensialligning (Droops eq.(7)).
Det betyr antagelig at modellen "tryller frem" bindingsstoff for raskt, og i noen tilfelle ser det
nettopp ut til at konsentrasjonene i mediet gker for raskt. En korrekt modell ville gi et litt
annet forlgp, men det kvalitative bildet blir det samme.
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6.4. Data for opptak av ulike nzringsstoffer

6.4.1. Data for opptak av fosfor

Fosfor tas i hovedsak opp fra ortofosfat i vannmassene, men kan ogsd tas opp fra organiske
fosforholdige forbindelser. Algeceller kan ta opp fosfor svart raskt etter store P-tilsetninger,
men det pagar bare kort tid fgr det oppstér en indre metning. Endel forsgk med ren tilsetning
av radioaktiv tracer tyder pd at mye av det som tas opp brutto ogsé lekker ut igjen, og at bare
endel av opptaket er permanent og knyttet til vekst. Nedenfor omtales endel forsgk som er
beskrevet i litteraturen. ‘

6.4.1.1. Opptak som funksjon av cellestatus i kjemostatkulturer (Rhee 1973, 1974)

Rhee (1973) maélte fosfatopptak i fosfatbegrensede kjemostat-kulturer av Scenedesmus sp.
dyrket under lysstyrke 94 pE-m?2s! (5 klux) i 12:12 timers lys:mgrke-syklus og ved
temperatur 20 °C. Opptaket ble malt ved & overfgre mindre volumer fra kjemostatene til
fosfatkonsentrasjoner pa mellom 0.1 og 1uM, tilsatt radioaktiv tracer **P. Opptaket ble malt
mellom 5 og 10 minutter etter tilsetning, s& det er usikkert om resultatene er mest
representative for brutto- eller netto-opptak, kfr. resultatene til Brown et al. (1978). De kan
derfor betraktes som en nedre grense for brutto opptak. Kjemostatene hadde fortynnings-
hastigheter D fra 0.35 til 0.9 d'!, mens asymptotisk maksimum for fosfatbegrenset vekst-
hastighet var ca. 1.35 d'!. Opptaket V(S) ved gitt veksthastighet (u=D) viser seg & kunne
beskrives godt ved Micaelis-Menten kinetikk som gitt av (69). Konstantene Vi, 0g Ky i den
hyperbolske opptaksfunksjon ble bestemt ved line®r-regresjon av 1/V mot 1/S, separat for
hver veksthastighet:

+ Ks

1 1
1 85
V. V. S ()

1
14
Dette gir som resultat at Ks=0.6 pM, konstant for alle veksthastigheter (Rhee bruker

betegnelsen K,, pd halvmetningskonstanten), mens maksimalt opptak Vp,, avtar med gkende
veksthastighet, dvs. med gkende celleinnhold av fosfor, omtrent som

Vl_ =12.5-(1+u) (V som 10 pmol-celle!-min’!, u som d1) (86)

max

For & ansl3 opptaket pr. mengde organisk karbon kan vi kombinere dette med data fra Rhee
(1978), hvor netto C-fiksering hos Scenedesmus sp. ved P-begrenset vekst med p=0.59 d! er
beregnet til 13.5-10°6 pug C-celle’!-d"!, dvs. at vi kan regne tilbake til et C-innhold p& 23-10° pg
eller 1.9-10°° pymol pr. celle. Maksimalt opptak V. for denne veksthastigheten er noksé ner
0.05-10"° pmol P-celle’min’!, eller 2.25-10° pg P-celle!-d!, og spesifikt opptak pr. mengde
karbon ved denne veksthastigheten kan da anslés til:

Vimax = 0.1 gP-gCld?

= 0.038 molP-molC'-d"!

Det er ikke gitt data som gjgr det mulig & ansld variasjon i C-innhold pr. celle med
veksthastighet ved P-begrenset vekst, s tilsvarende verdier kan ikke beregnes for andre
veksthastigheter.
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Rhee (1974) har sett pa fosforopptak ved N-begrenset vekst for Scenedesmus sp. med
kontinuerlig lysstyrke 94 pE-m?s! (5 klux) og temperatur 20 °C. Total fosforkonsentrasjon
etter tilsetning var da 10 uM, og maksimalt 50 % ble tatt opp i lgpet av opptaksforsgket, slik
at mediet antagelig var mettet med fosfat under hele opptaket. Maksimalt opptak Vmax ma
derfor vare lik faktisk opptak p-g, hvor g nd star for celleinnholdet av fosfor. Imidlertid er det
nd netto opptak, ikke brutto, som males. Innholdet av P pr. celle ved N-begrenset vekst er
omtrent konstant rundt 110-10'° ymol pr. celle for alle veksthastigheter fra 0.2 til 1.0 d"!, og
det ma bety at maksimalt netto opptak av P pr. celle her gker line@rt med veksthastigheten.
Ved hgy veksthastighet (1.2 d!) ved svak N-begrensning kan maksimalt netto P-opptak Vi
anslas til omtrent 13-10° pmolP-celle’!-d"!. Data i Rhee (1978) viser at C-innholdet er omtrent
1.2-10% pmol C pr. celle ved N-begrensning, uavhengig av veksthastighet. Netto-opptak pr.
mengde karbon kan da beregnes til 0.011 molP-molC!-d"! for svak N-begrensning.

Til sammenligning blir nedre grense for brutto opptak ved svak P-begrensning, beregnet ut fra
(86) med en hgy veksthastighet 1.2 d, 0.036:10° pmol P -min’.celle’, eller 50-10”
pmolP-celle!-d!, altsi 4 ganger hgyere enn ved svak N-begrensning. Hvis vi antar at C-
innholdet pr. celle er likt ved hgy veksthastighet enten det er svak N-begrensning eller P-
begrensning, vil dette forholdet ogsé gjelde opptak pr. mengde karbon. Hvis vi alternativt
antar at C-innholdet pr. celle er uavhengig av veksthastighet ved P-begrensing, altsd konstant
1.9:10 pmol pr. celle, vil nedre grense for brutto-opptaket ved svak P-begrensning vare
0.026 molP-molC-1-d"!. Det er litt over 2.5 ganger netto-opptaket ved svak N-begrensning.

Som en sammenfatning av disse resultatene kan maksimalt P-opptak ved store n@ringssalt-
konsentrasjoner forklares som nettoresultatet av et brutto opptak og en utlekking, hvor brutto-
opptaket godt kan vere samme funksjon av fosforinnhold gp i cellene bade ved P-begrensning
og ved relativt P-overskudd, og avta med gkende innhold av P i cellene. Utlekkingen kan en
tenke seg gker sterkt ved overskudd av P i cellene i forhold til behovet, altsd spesielt ved N-
begrenset vekst, slik at netto opptak av fosfor da reguleres av veksthastigheten.

6.4.1.2. Korttidsmaling av in situ opptak fra fosfat i naturlig ferskvannsplankton -
utskilling av fosfat fra fosformonoestere (Heath 1986).

Heath (1986) har undersgkt in situ opptak av fosfat i seston (partiklene), og utskilling av fosfat
fra organisk lgst fosfor ("phosphomonoesters”, PME), i 5 forskjellige ferskvannslokaliteter av
ulik type.

Heath malte fosfat-opptak ved 4 tilsette sporkonsentrasjoner (2-10° pM) § av radioaktivt 32p |
ubetydelig i forhold til selv en liten del av innholdet av opplgst reaktivt fosfor i lpsningen fra
fgr (0.02-0.4 uM) til naturlige vannprgver. Opptak ble fulgt som funksjon av tid i 15-30
minutter ved 4 maile radioaktivitet i partikuleert materiale filtrert fra mindre volumer tatt ut av
prgven med korte mellomrom. Heath bruker symbolet P for & angi restkonsentrasjon av fosfat i
mediet, med P, som startverdi. Resultatene er redevist ved & plotte In(Py/P) mot ¢, det gir en
kurve hvor spesifikt opptak k pr. gjenverende mengde naringssalt kan leses av som helning pa
kurven, kfr. side 100 (der ble S brukt generelt til & betegne n®ringssaltkonsentrasjon i mediet).
Et eksempel er vist i figur 23.

§ Tilsatt 4*10°Bq = 1uCi "carrier-free 32p_orthophosphate”.
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Figur 23. Opptak av radioaktivt fosfat som funksjon av tid i ferskvann, East Twin
Lake 16 august 1984. Fra Heath (1986).

Opptaket av **P i de fgrste 3-8 minutter oppfgrer seg som en enkel fgrsteordens prosess med
konstant k. I lgpet denne tiden blir mellom 20 og 80 % av tilsatt radioaktiv tracer tatt opp av
sestonet. Deretter bremses opptaket, dvs. k ser ut til & minske med tiden. Plott av In(Py/P) mot
tid viser at det skjer en mer eller mindre trinnvis reduksjon i effektiv k, i ett eller to trinn.
Heath antar dette skyldes at opptaket er sammensatt av minst to forskjellige prosesser; et raskt
opptak til et P-lager som mettes etter 3-8 minutter, og et langsommere opptak, hvor
netto-opptaket foregdr i lengre tid fgr det inntrer likevekt. Pa basis av dette velger han a bruke
initiell (maksimal) k-verdi multiplisert med konsentrasjon av reaktivt lgst fosfor (SRP,
"soluble reactive phosphorus") som mal pa total opptak, og setter det lik systemets P-behov.

Imidlertid er det bare tilsatt ubetydelige mengder tracer i forhold til innholdet av opplgst
reaktivt fosfor i Igsningen fra fgr (0.02-0.4 uM). Hvis det ikke har kommet inn andre for-
styrrende forhold, skulle derfor prgvene vare noenlunde i dynamisk likevekt, slik de var pa
forhand. Det tilsier at totalopptaket ikke endrer seg mye over tid, og isdfall kan en oppdeling i
flere opptaksprosesser ikke forklare forsgksresultatet. Uansett hvor mange ulike enveis
prosesser det er, enten de virker parallell, i serie eller i et nettverk, sa vil opptaksraten k for
tracer *?P vare konstant over tid silenge totalopptaket ikke endrer seg.

Med konstant totalopptak kan nedgangen i netto opptaksrate for 3P med tiden bare forklares
av toveis-opptak, dvs. at netto opptak er en balanse mellom et brutto opptak, drevet av ytre
konsentrasjon, og en utlekking, drevet av hvor mye som er tatt opp. Da vil selv en enkelt
opptaksprosess vare nok til 4 gi utflating av 3?P-opptaket over tid. Hvis vi f.eks antar en
utlekking proporsjonal med opptatt mengde, med koeffisient «, vil vi fa:

L ——k-Pru(p-P) (87)
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Denne ligningen har lgsningen

p=_to [u+k-e’("+")’] — P,

= for t—eo (88)
k+u

k+u

Her vil In(Py/P) gke med tiden for sma ¢, med gradvis utflating mot en konstant verdi for store
t. Det er altsd slik at selv flere enveis prosesser ikke kan forklare utflatingen, mens en enkelt
toveis prosess kan gi rask utflating av traceropptak i en uforstyrret dynamisk likevekt. De
eneste alternative forklaringene er at opptaket forstyrres av andre ting i lgpet av maleperioden,
eller at mengden tilgjengelig fosfor er vesentlig lavere enn den mengden **P som ble tilsatt i
tracer-forsgket, dvs. <<10% uM, dvs. at det meste av reaktivt lgst fosfor er utilgjengelig. I det
siste tilfelle kan tilsatt mengde fosfor gi et kortvarig enveis opptak, men da mé det lageret som
mettes vare si lite at det er helst uvesentlig for algenes n@ringsstoffinnhold, og det er uansett
ikke naturlig in situ opptak som maéles.

Den enkle toveis opptaksmodellen som er skissert ovenfor gir en mer gradvis utflating
sammenlignet med det markerte trinnvise forlgpet i resultatene til Heath. Det er heller ingen
tegn til at P gar mot en konstant verdi innenfor det observerte tidsrommet, istedet fortsetter
In(Py/P) & gke linezrt i siste del av forsgket, bare langsommere. Forsgksresultatene til Heath
kan imidlertid beskrives ganske godt av en litt mer kompleks modell, hvor opptak skjer i en
prosess som er en kjede av flere trinn. Vi kan tenke oss at nzringssaltet i de to fgrste trinn
passerer to mellomlagre, og at det permanente opptaket knyttet til vekst skjer fra det siste av
disse lagrene, og styres av hvor mye som finnes her, mens det ogsa lekker tilbake til vannet fra
det siste mellomlageret. Modellen kan skisseres som vist i figur 24 for opptaket pr. enhet

fytoplankton (C).

Her er P, X; og X, innholdet av radioaktiv tracer henholdsvis i mediet og i mellomlagrene i
cellene, Q er den tracermengden som er "permanent” inkorporert i organismene, mens k, kq 0g
u er rater (tid!) for opptak og utlekking, og T; er oppholdstid i mellomlager X;. Det forutsettes
her at opptaket ikke fglges over sé lang tid at frigjgring av tracer fra inkorporert nzringsstoff
pga. respirasjon gjgr seg gjeldende.

For opptak av tracer i dynamisk likevekt vil transportene pr. definisjon vare l.ordens
prosesser som her. Hvis samme modell skal brukes for & beskrive totalt opptak i et
perturbasjonsforsgk hvor det tilsettes vesentlige mengder, ma den reelle opptakskinetikken
brukes istedet.

Ilgsning Mellomlager: Inkorporert:
p Opgtak ¥ a=X 15 1 X ‘12=kq' X,
V=k P/C ! 2 ¢
Utlekking
U=uX, <

Figur 24. Prinsippskisse av opptaksmodell med mellomlagre og utlekking



119

Opptaket etter en slik modell kan nettopp gi det bildet Heath har funnet. Hvis u>>k, vil fosfor
i hovedsak bli sirkulert giennom P, X; og X,, og bare en mindre del ga videre til Q. Det betyr
at In(P¢/P) vil gke raskt i begynnelsen, som a+k-t, silenge X, er liten. Nér mellomlagrene er
mettet med tracer vil V=g,+U, og netto opptak av tracer blir g,. Slenge Q er liten vil In(Po/P)
fortsatt gke linezert med tid, men langsommere, som b+kyrt, hvor keg=k/(1+ulky). Mellom-
lageret X; gir en tidsforsinkelse pé utlekkingen, som stemmer med at spesifikt opptak av tracer
k holder seg konstant i de fgrste minuttene. Noen forsgk med en numerisk modell tyder pa at
det mé vere tidsforsinkelse pa utlekkingen for & fa tilstrekkelig bra overgang mellom fasene,
dvs. at lageret X; i virkeligheten representerer en kjede med flere ledd. En utlekking fra flere
ledd med ulik omlgpstid kan forklare nedgang over flere trinn.

Det kan selvsagt finnes flere parallelle opptaksprosesser, enten knyttet til forskjeller mellom
arter eller kloner (Tarapchek og Herche 1986), eller ved at en art har flere opptaksmekanismer
som virker parallelt (Brown og Harris 1978), men det ma i séifall vere toveis prosesser med
opptak og utlekking for 4 kunne gi utflating av traceropptak, dersom totalopptaket ikke endres
over tid.

Kurvene til Heath tyder derfor pa at brutto opptak, malt ved initiell opptaksrate for tracer, kan
vare mye stgrre enn netto opptak, dvs. P-behovet, i dynamisk likevekt. Opptaksraten synker i
lgpet av 15-30 minutter til mellom 5 og 70 % av initiell verdi. Det mé bety at brutto opptak
overstiger netto opptak med minst 2000 % til 50 %, og at utlekkingen derfor minst utgj¢r fra
95 til 30 % av brutto opptak, varierende for de forskjellige vannprgvene.

Dette bekreftes av grenseverdier for spesifikt opptak v pr. mengde partikulert P, som ut fra
initiell opptaksrate og av de data Heath gir for fosfor-innholdet i ulike fraksjoner i de
observerte vannforekomstene kan beregnes slik (SRP: soluble ractive phosphorus, SUP:
soluble unreactive phosphorus):

k-SRP <v< k-SRP (89)
TotP TotP — SRP — SUP

Resultatet er vist i tabell 14. I 50 % av tilfellene er anslétt nedre grense for spesifikt P-opptak
pr. partikulert P >10 d!, dvs. langt over det en kan tenke seg for netto opptak i dynamisk
likevekt ved vanlige veksthastigheter for fytoplankton. En forklaring kunne vare at SRP
overestimerer mengden tilgjengelig neringssalt, men ifglge Heath er SRP ofte et godt mal pd
tilgjengelig mengde fosfor, og da ma forklaringen pd det raske initielle 3?P-opptaket og den
raske utflatingen ligge i toveis opptaksprosess, enten det er diffusiv utveksling, adsorbsjon til
partikler, eller virkelig aktivt opptak i fytoplankton-celler.

Den skisserte toveis opptaksmodellen inneholder forsdvidt en form for begrenset
tilgjengelighet: Fosfat vil bare vare tilgjengelig ned til en viss terskelkonsentrasjon, hvor
utlekkingen blir like stor som opptaket. Det er imidlertid ikke lenger ngdvendig & anta at
fosforet finnes i en spesiell utilgjengelig form. Som tidligere nevnt (side 104) er det 4 innfgre
en restkonsentrasjon ved null opptak ekvivalent med & subtrahere et konstant opptak fra en
hyperbolsk opptaksfunksjon. De to tilfellene med omtrent full utflating av opptaket antyder
terskel- konsentrasjoner pa 0.09 og 0.06 uM.

I de to tilfelle der forsgkene fglges frem til omtrent full stopp i netto-opptak, blir det bare 10 %
av tilsatt tracer igjen i lgsningen. Dette kan tas som et grovt mal pd fordelingen mellom
opplgst og organisk, lgst bundet fosfor (X;+X,). Det er mulig at det er en oversvingning, og at
restkonsentrasjon i likevekt ligger litt hgyere. I begge tilfellene utgjgr opplgst reaktivt fosfor
ca. 8 % av TotP, og 10-12 % av TotP-SUP dersom det meste av SRP er biologisk tilgjengelig.



120

Ut fra den skisserte modellen tyder dette p at det meste av det partikulzre fosforet deltar i en
rask sirkulasjon, og finnes i X; og X,, mens bare en mindre del finnes i Q.

I de andre forsgkene ble 45-75 % av tilsatt tracer tatt opp i lgpet av forsgket, men da ble
opptaksraten bare reduserte med en faktor 0.7-0.3. Det kan skyldes lengre tidskonstanter for
metning av de involverte prosessene, eller mindre forskjell mellom brutto og netto opptak.

Tabell 14. Initielt in situ opptak av P i ferskvann, fra radioisotop-malinger.
Data fra Heath (1986), tabell 1 og 2, omregnet til pM.

Sted: Data fra Heath (1986) Beregnet spesifikt opptak v pr.
mengde partikulert P (d!)
Dato: | TotP SUP SRP Opptak V| Nedre grense: @vre grense
M) (M) (M) (nM:min™) V-24-60/ V-24-60
TotP (TotP-SUP-SRP)
Old Woman Creek
17. juli 10.68 0.68 0.36 2.09 0.28 0.31
31. juli 11.68 1.16 041 3.24 0.40 0.46
6. sept. 8.36 0.48 0.05 2.11 0.36 0.39
Clarks Hill Lake
19. juli 0.99 0.52 0.1 8.55 124 33
8. aug. 2.13 0.5 0.06 4.68 3.2 43
Triangle Bog Lake
7. aug. 1.22 0.27 0.09 88.12 104 147
25. sept. 0.99 0.2 046 19494 283 850
East Twin Lake
26. juli 1.03 0.9 0.17 18.97 26.5
16.aug.| 0.74 0.25 0.06 9.55 18.6 32
Russel Reservoir
19. juli 0.57 0.36 0.12 11.09 28.0 177
8. aug 0.44 0.48 0.02 1.45 4.7

Heath har undersgkt frigjgring av fosfat fra PME (ved hjelp av fosfatase-enzym) og
konkluderer med at det antagelig er uviktig i fosforbudsjettet, fordi det er <1 % av totalt brutto
fosforopptak. Det kan likevel ha betydning sammenlignet med netto opptak, dersom
betraktningene foran er holdbare. Dessuten ser fosfatase-aktiviteten ut til & vaere bestemt pa
basis av maleintervaller pa 30-60 minutter, og er derfor kanskje ikke sammenlignbart med det
initielle opptak av ortofosfat.

6.4.1.3. Tracer-forsgk, maling av in situ opptak av ortofosfat i marint plankton -
metning av opptak, fordeling pa stgrrelsesfraksjoner (Friebele et al. 1978).

Friebele et al. (1978) har malt in situ opptak av ortofosfat i Chesapeake Bay, fordelt pa ulike
stprrelsesfraksjoner av celler, ogsd ved hjelp av radioaktiv tracer, men over lengre tid enn
Heath (1986). De har ogs sett pa fordelingen av tracer pé ulike komponenter i cellene. I deres
forsgk ser det ut til at 20-30 % av tilsatt tracer ble tatt opp raskt i lgpet av ca. 10 minutter. I
denne perioden ble det meste tatt opp som lettlgselige forbindelser. Ytterligere 30-40 % ble
tatt opp over de neste to timer, med en tilsynelatende konstant, men lavere spesifikk opptaks-
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rate k pr. restkonsentrasjon av tracer i mediet. Ca. 75 % av opptaket ble i denne perioden
inkorporert i tungtlgselige forbindelser. Opptaket den fgrste timen ser ut til & kunne gi omtrent
samme bilde som kurvene til Heath (1986), og tyder pa at den skisserte opptaksmodell (side
118) med utlekking vil kunne beskrive ogsd disse forsgkene. Fordelingen av opptaket pa
lettlgselige og tungtlgselige forbindelser stemmer forsavidt med forestillingen om en flerleddet
opptaksprosess, dersom de lettlgselige komponentene er et mellomprodukt, et ledd i
inkorporering i tungtlgselige forbindelser. Alternativt kan de representere forskjellige toveis
prosesser som foregér parallelt, men med forskjellige oppholdstid i organismen.

Etter to timer stopper netto-opptaket helt, og etter totalt 5 timer er det fortsatt 40 % av tilsatt
mengde tracer igjen i Igsningen. Det ser faktisk ut som andel av tracer i lgsning gker litt igjen.
Numeriske simuleringer med den modellen som er skissert tidligere viser at det faktisk kan
skje slike oversvingninger. Forsgket er gjort om hgsten, med minskende fosfatkonsentrasjoner
etter en sommer-oppblomstring, og minskende mengder fytoplankton og bakterier. Det kan
derfor ha vert lav veksthastighet.

Det er angitt & vare 4 pgP/1 = 0.13 pM lgst reaktivt fosfor (SRP) i det vannet som ble brukt til
forspkene. Hvis alt dette er pé tilgjengelig form, og representerer terskelkonsentrasjon i
likevekt, skulle fordelingen av tracer ved slutten av forsgket tilsi at X utgjgr ca. 6 pgP/l, med
referanse til den skisserte modellen i forrige underkapittel. Totalt er det ca. 40 pgP/l
partikulert fosfor i vannet, slik at bare en mindre del partikulert fosfor ser ut til & inngd i de
fraksjoner som sirkulerer pa fa timer eller raskere. Ut fra Droops vekstmodell for p som
funksjon av nringsstoffinnhold i cellene kan dette stemme med at veksthastigheten er lav.
Opptaksforlgpet tyder pé at det som sirkulerer er fordelt omtrent likt mellom lettlgselige
forbindelser, med omlgpstid for fosfor pd ca. 10 minutter, og tungt Igselige forbindelser, med
omlgpstider pa noen timer. Det ser ut til at hoveddelen av partikulert fosfor ikke inngér i
sirkulasjonen i lgpet av méleperioden. Siden biomassen var synkende, kan det tenkes at mye
av partikulert P er i dgdt eller inaktivt organisk materiale, det ville iséfall bringe forholdet mer
i harmoni med data i Heath (1986) for den aktive delen av biomassen, med en stgrre del av P i
fraksjoner som sirkuleres.

Oppdeling i stgrrelsesfraksjoner ved filtrering av prgvene fgr analyse viser at nanoplankton
(0.45-5 um) stér for 93 % prosent av totalt brutto opptak etter 3 timer, selv om de bare utgjgr
20 % av biomassevolum, mens celler> 5 pm bare har tatt opp ca.7 % av totalt opptak.!

Det ser alts ut til at nanoplankton har et spesifikt opptak som er ca. 50 ganger hgyere pr.
volum enn de stgrre artene. Friebele et al. har ogsi sett p& opptak for enkelt-celler ved hjelp av
radiografi. Dette bekreftet at sma celler har stgrre brutto P-opptak enn store, bade pr. volum
og per areal. Opptak/overflate varierer med en faktor 8, mens opptak/volum varierer med en
faktor 60 for de artene Friebele et al. har registrert (arealer fra 50 til 2000um?, volumer fra 30
til 10%um>).

Tabell 15 viser anslag for spesifikt opptak for to ulike stgrrelsesfraksjoner. Anslaget er basert
at partikuleert fosfor er fordelt forholdsmessig etter biomassevolumet, og at alt opplgst reaktivt
fosfor er tilgjengelig.

! Friebele et al. angir hhv. 98 og 2%, men det er basert pd opptaksrate den fgrste timen for nanoplankton, og
midlet over 5 timer for fraksjon >5um
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Tabell 15. Spesifikt fosfor-opptak for to ulike stgrrelsesfraksjoner av plankton,
anslatt pa basis av Friebele et al. (1978).

Stgrrelses- Tidsrom: Opptak av | Partikulert | Omtrentlig nedre grense
fraksjon: fosfor fosfor for spesifikt opptak
fra start: (timer) | (ugI'hl) (ugIh ®h (dh
10.45-5pm 0 - 10 min. 0.2 0.9 8.0 0.7 16.2
. | 10 min. - 2 timer 1.8 1.3 8.0 0.09 2.2
>5um 0 - 3 timer 3.0 0.16 32 0.0017 0.04

Friebele et al. spgr hvorfor de store artene eksisterer i sd store mengder, hvis de sma har s
mye mer effektivt nzringsstoffopptak. Som en mulig forklaring nevner de at det kan vare
tilstrekkelig neringssaltkonsentrasjoner og smé populasjoner, slik at det ikke er konkurranse
om n&ringssalter.

En annen mulighet ut fra tallene ovenfor er at smé arter har stgrre brutto opptak, men ogsé
stgrre utlekking, slik at forskjell i netto opptak, som er grunnlaget for vekst, ikke er sa stort.
Is&fall vil brutto korttidsopptak, bade fra tracer og perturbasjonsforsgk, gi et falskt bilde av
konkurranseforholdet mellom artene. Hgyt brutto-opptak vil gi fordeler ved fluktuerende, sma
tilfgrsler av nering, men ikke ngdvendigvis for stgrre pulser av neringstilfgrsler. En art med
hgyt brutto opptak vil ta opp det meste i fgrste omgang, men hvis denne arten ogsa har stor
utlekking, dvs. rask sirkulering av naringsstoff, si kan andre arter som har lavere utlekking og
mer enveis opptak likevel erobre en god del av P-lageret i Igpet av den tiden det tar a utnytte
det til gkt vekst. Det kan ogsa tenkes at sma arter har et hgyere krav til P-innhold enn stgrre
arter. Sakshaug og Olsen (1986) viser resultater for to forskjellige arter, hvor en art hadde et
mye hgyere relativt opptak v, men ogsd hgyere krav til P-innhold i cellene ved gitt vekst-
hastighet i forhold til maksimal vekst.

Det er ogsé kjent at stgrre arter "spiser” mindre arter, og derved tar opp P indirekte, det kan
kanskje ogsé vere en forklaring her. Friebele et al.'s data viser at det ikke er noe 32p-opptak i
fraksjonen >5 um i begynnelsen, mens konsentrasjonen i Igsning er stgrst. Denne fraksjonen
begynner fgrst 4 ta opp tracer etter ca. en time, og oppnér maksimal opptakshastighet to timer
etter tilsetning, samtidig med at 32p_innholdet i den minste fraksjonen nar et maksimum, og
totalopptaket av 3P flater ut. Radiografidata for én stgrre art, som utgjgr ca. 5 % av biomasse-
volumet, viser derimot ikke noen slik forsinkelse, sé& dette er ikke entydig.

6.4.1.4. Fosfat-opptak i naturlig innsjgplankton ved store tilsetninger - fordeling pa
stgrrelsesfraksjoner. (Lehman og Sandgren 1982).

Lehman og Sandgren (1982) har studert opptak av fosfor i naturlig fytoplankton i Third Sister
Lake, Michigan i USA, ved & tilsette fosfor og nitrogen til naturlige vannmasser. I to
innledende in situ forsgk ble fosfat og ammonium tilsatt avgrensede 600 liters volumer, og
opptak og vekst fulgt over perioder pa henholdsvis 11 og 6 dager. I disse forspkene endret
biomassen seg med en faktor 20, og artssammensetningen forandret seg sterkt gjennom
forsgksperioden, sa det er ikke sé lett & trekke ut informasjon om opptaket som egen prosess
av disse forspkene. Lehman og Sandgren gjorde imidlertid ogsa direkte opptaksforsgk med
fosfor. Det ble gjort bade enkle tilsetningsforsgk og forspk med sekvenser av repeterte
tilsetninger til en prgve.

I ett forsgk ble det malt hvordan 2 puM tilsatt ortofosfat ble tatt opp av forskjellige stgrrelses-
fraksjoner. Totalt ble 75 % av tilsatt fosfat tatt opp i Igpet av 2 timer, og partikulart P-innhold
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gkte med en faktor 5 (fra 0.4 til 1.9 pM). Opptaket den fgrste halvtimen gir et spesifikt opptak
pr. mengde fosfor i cellene pa ca. 80 d"!. Det ble ogs& malt hvordan opptaket fordelte seg pa
ulike stgrrelsesgrupper av plankton. 85 % av fosfatet ble tatt opp av stgrrelsesfraksjonen
0.45-5 pm, men denne fraksjonen var helt dominerende ved begynnelsen av forsgket malt som
partikuleert fosfor, og det kan faktisk se ut som de stgrre artene gkte sitt P-innhold mer enn
den minste fraksjonen i Igpet av denne tiden (figur 2 i Lehman og Sandgren 1982).

I to andre forsgk, som ble utfgrt med en ukes mellomrom, ble fosfat tilsatt i ulike konsent-
rasjoner fra 0.3 til 4 uM, og opptaket fulgt over tid, ogsa nd med oppdeling i ulike stgrrelses-
fraksjoner (tabell 3 i Lehman og Sandgren). Opptaket de fgrste 5 minuttene kan beskrives ved
den hyperbolske funksjon av konsentrasjonen som er gitt i (69), side 100, med V,,, fra 2.3 til
23.1 nmol P-ugChl,"-min!, avhengig av tidspunkt og hvilken stgrrelsesfraksjon det er malt
pé. Halvmetningskonsentrasjonene K varierer fra 0.3 til 0.8 pM P, men med store statistiske
usikkerheter i estimatene, og det er ikke signifikant forskjell mellom stgrrelsesfraksjonene.

Opptaket synker over tid. Ved store tilsetninger skyldes nedgangen tydeligvis metning i
cellene, fordi nedgangen er sterkere enn konsentrasjonen skulle tilsi ut fra hyperbolsk opptaks-
funksjon, og etter 30 minutter er netto-opptaket halvert for store tilsetninger. For sm4 til-
setninger ser det ut til at nedgangen skyldes at restkonsentrasjonen av fosfat synker, idet
opptak som funksjon av restkonsentrasjon fglger den hyperbolske kurven som kan utledes av
initielt opptak for ulike tilsetningsmengder.
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Figur 25. Forsgk med gjentatt tilsetning av fosfat til naturlig innsjgplankton. Fra
Lehman og Sandgren (1982).

Til venstre: tilsetninger til 1.0 uyM P. Til hgyre: Tilsetninger til 2.0 pM P.
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I en tredje serie forspk er opptaket mélt ved at fosfat er tilsatt i tre pulser med 30 minutters
mellomrom. Det er brukt ulike pulsstgrrelser fra 0.5 til 4 uM. Et eksempel er vist i figur 25.

Dette materialet gjgr det mulig a skille virkningen av metningen i cellene fra virkningen av
ytre konsentrasjon. I hovedssak viser data at store tilsetninger metter cellene, slik at opptak
ved en gitt ytre konsentrasjon synker fra puls til puls, mens opptaket ved lave tilsetninger
fglger omtrent samme forlgp fra puls til puls.

Samhgrende verdier av opptak V (som nM-min’!, dvs. opptak pr. vannvolum og ikke pr.
mengde plankton), konsentrasjon S og akkumulert opptak av fosfor X for fraksjonen <55 um
er hentet ut fra figurene i Lehman og Sandgren?, og tilpasset fglgende modell:

vy 5
K, +S

-U(X) (90)

hvor U er utlekking, antatt & vere en funksjon av opptatt mengde fosfor X (som uM), altsd en
funksjon av den delen av P-innholdet i cellene som nylig er tatt opp. Koeffisientene i det
fgrste leddet pé hgyre side av ligningen, brutto-opptaket, kan bestemmes til:

Viax= 0.072 (£10%) pM-min’!
K, = 1.07 (x15%) pM

Utlekkingen U er naturlig & ta med pa basis av tracer-forsgkene til Heath (1986) og Brown et
al. (1978). Funksjonen U(X) er forst bestemt ved hjelp av en iterativ prosess med
linezr-regresjoner pa transformerte data, til:

U=uX’ 91)
hvor u3=2.44,4, er en empirisk bestemt konstant med enhet yM-min’!-nM3.

Denne funksjonsformen beskrev avhengigheten best av alternativene u,-X", for n=1,2,3. Dette
er imidlertid en ufullstendig beskrivelse, fordi U avhenger ikke bare av opptatt mengde, men
ogsé hvor raskt opptaket har skjedd. Noe sarlig avvik i U ved X=2 pM fér en bare for de
stgrste tilsetningene, dvs. nar opptaket skjer raskest. En inspeksjon av avvikene kan tyde pé at
en rimelig modell vil veere & la U vare en funksjon av tiden ¢:

U=u max(0,X-At-X,)

En kan her tolke konstanten A som raten for assimilering eller inkorporering av P i cellene , og
X, som en terskelverdi for mengde lgst bundet fosfor i cellene, ved den gitte plankton-
konsentrasjonen. Utlekkingen er alts& proporsjonal med den del av lgst bundet fosfor i cellene
som overskrider terskelverdien.

2 Ved gjentatt tilsetning til konsentrasjon 1 pM eller mer er det en tydelig forsinkelse p& 2-5 minutter fgr

opptaket stiger som fglge av gkt konsentrasjon. Data fra den fgrste S-minutters perioden etter gjentatt
tilsetning er derfor ikke brukt.
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Ved prgving og feiling ble det sa funnet at fglgende verdier beskrev data ganske godt:
u =0.05 minutt! = utlekkingsrate for overskudd
A  =0.01 yM/minutt = "permanent" opptak’ (inkorporering)
Xy =07uM = terskelverdi for lgst bundet mengde

Verdien av A tilsvarer nedre grense for observert opptak ved store tilsetninger. Verdiene ellers
er usikre, og illustrerer bare omtrent hva som er rimelig, dersom en skal beskrive resultatene
til Lehman og Sandgren i en slik toveis opptaksmodell.

Fgr forsgket var det 0.14 uM partikulert P i fytoplanktonet. Maksimalt spesifikt korttids-
opptak er 740 d-!, altsi omtrent pa linje med det hgyeste Heath (1986) fant. Indre metning av
opptaket ble ikke merkbart fgr det var tatt opp omkring 0.5 pM, dvs. etter at P-innholdet i
cellene var 5-doblet. Algecellene ser ut til 4 kunne gke sitt gjennomsnittlige P-innhold med en
faktor 15-20 i lgpet av 1.5 timer. Dette tilsvarer omtrent vanlig variasjon i P-innholdet fra
laveste til hgyeste realiserbare veksthastighet, og det ser altsa ut til at en pa forhand har hatt
forholdsvis sterkt P-begrensede celler, som har gkt P-innholdet til maksimum i Igpet av ca. 2
timer. Verdien pé A tilsvarer et spesifikt opptak pa 102 d’, alts& fortsatt mye stgrre enn hva
som er rimelig for netto likevekts-opptak. Det méa derfor inntre en tilsvarende metning, med
utlekking, ogsé for denne delen av opptaket, i lgpet av 2-3 timer. Det stemmer med resultatet
til Friebele et al. (1978), som tyder pa at fosfor in situ sirkuleres gjennom et lager med
metningstid 2-3 timer. Metningstidene vil vere omtrent de samme bade for uperturberte in
situ tracer-forsgk og for perturbasjoner, hvor det inntrer en helt annen likevekt.

6.4.1.5. Tracerforssk med likevekts- og perturbert opptak i ferskvannsplankton. -
Avvik fra hyperbolsk opptakskinetikk. (Brown et al. 1978, Brown og Harris
1978)

Brown et al. (1978) har underspkt korttidsopptak av fosfat over 10-20 minutter bade for
naturlig innsjgplankton og for kulturer av grgnnalgen Selenastrum capricornutum som hadde
erfart varierende grad av P-overskudd eller P-mangel. Kulturene ble frembrakt ved 4 la
batch-kulturer vere i ulik tid i medium uten fritt P eller med forskjellige tilsetninger av P.

Kulturer som hadde vart 4-8 dager uten fosfor ble tilsatt fosfat i konsentrasjoner fra O til 100
pg/l med 3?P som tracer (<3:10° pg/l). Opptaket ble malt ved & registrere hvordan tracer
forsvant fra vannfasen. Et eksempel pé deres resultater er vist i figur 26. Ved & lese av
spesifikk opptaksraten k(=V/S) for gjenverende naringssalt-konsentrasjon i vannet som
helningen pa kurven for In(**P) mot tid, og plotte 1/k mot konsentrasjon (kfr. side 92), fant de
avvik fra Michaelis-Menten kinetikk, med hgyere opptak for lavere konsentrasjoner.

Plottene for In(**P) som funksjon av tid kan imidlertid analyseres litt n@rmere, og det kan
utfylle og modifisere dette bildet noe. Nér det ikke tilsettes noe *'P, og vi alts ma anta at det
skjer et uperturbert (uforstyrret) opptak, slik som hos Heath (1986), er spesifikk opptaksrate k
for Igst fosfor i begynnelsen ganske hgy, 0.07-0.15 minutt!. Opptaksraten k synker etter 5
minutter til 50 % av startverdien for 4 dagers kultur, og ned til maks. 10 % for 8 dagers kultur.
Dette stemmer med det Heath (1986) fant for naturlig innsjgplankton.

Som tidligere drgftet tyder slike resultater pa at opptaket er en toveis-prosess, og at det ved
likevekt er minst hhv. 50 og 90 % av brutto opptak som resirkuleres i et kretslgp med
omlgpstid pa rundt 5 minutter. For den 4 dager gamle kulturen kan det usikkert anslas at
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fosfor i gjennomsnitt resirkuleres i lgpet av maksimalt en time, mens det for den 8 dager
gamle kulturen ser ut til & skje en raskere resirkulering, med tidskonstant mindre enn 7
minutter ut fra en toveis-opptaks modell. Dersom det ogsa er flere parallelle opptaksprosesser,
slik Brown et al. antar, kan resirkuleringstidene for opptaket med raskest metning vere lavere
enn dette, fordi opptaket i siste del av perioden da kan vare en helt annen prosess, dvs. at
netto korttidsopptak kan vere omtrent helt opphgrt.
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Figur 26. Tracermaling av P-opptak i 8-dager gammel kultur av Selenastrum
capricornutum. Fra Brown et al. (1978).

Pa vertikal akse: In(**P). Regnet ovenfra og nedover gjelder kurvene for
tilsetninger pa: 100, 10, 1.0, 0.5, og O uM P/1 (i tillegg til tracer).
Aksemarkeringer pa r-aksen: 0.5, 1, 5 og 10 minutter.

For 8 dagers kulturen gir smé totale tilsetninger av P, pa 0.5-1 pg/l, omtrent samme spesifikke
tracer-opptak k som nér bare tracer tilsettes. Det gjelder ogsé k som funksjon av tid. Det sees
av at kurvene for In(**P) mot tid er parallelle. For P-tilsetninger p& 10 og 100 pg/l reduseres
initiell opptaksrate k. Opptaksraten i perioden fra 5 til 10 minutter etter tilsetning er imidlertid
omtrent det samme som for sma eller ingen tilsetninger, dvs. at opptaket over dette
tidsrommet er proporsjonalt med konsentrasjon opp til 100 pg/l. Dersom opptaket er satt
sammen av to prosesser, ser det derfor ut til at det er et raskt opptak som mettes i Igpet av 5
minutter eller mindre, og et mer langvarig opptak, med K-verdi langt over 100 pg/l. Verdien
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pd Vi 0g K, kan ikke estimeres for dette mer langvarige opptaket, men k=Vy, /K er
0.015-0.02 min.

For 4 dager gammel kultur er bildet annerledes. Ogsé her er opptaksraten k for nzringssalt
omtrent den samme for alle tilsetninger fra 1 til 100 pg/l pa slutten av forsgket, dvs. fra 10-til
20 minutter etter tilsetning, med k=0.01 min'. Det tyder igjen pa at langtidsopptaket har en
hegy verdi pa K;. Det er imidlertid stor forskjell pé spesifikt opptak nér bare tracer tilsettes og
nér det tilsettes fosfat i merkbare, om enn smé konsentrasjoner. Ved ren tracertilsetning er
initiell opptaksrate 0.07 min™!, dette synker til <0.04 min! i lppet av de fgrste 10 minuttene.
Nar 1 pg/l P tilsettes, er initiell opptaksrate mye lavere, ca. 0.02 min’!, og ved tilsetninger av
fosfat pad 10-100 pg/l er det ikke noe registrerbart forhgyet initielt opptak. Dette peker 1
retning av at initielt opptak er sterkt begrenset mht. akkumulert mengde i cellene. Den store
forskjellen i opptaksforlgp nar 1 pg/l tilsettes ma bety at mengden tilgjengelig fosfat fgr
tilsetning (S,,) er vesentlig lavere enn 1pg/l, f.eks. 0.1 pg/l. Hvis vi antar at initielt korttids-
opptak i begge tilfeller fglger samme Michaelis-Menten kinetikk, og setter den transiente
(kortvarige) andelen av k til hhv. 0.06 og 0.01 min’!, kan K ut fra dette anslas til & vare 0.1
pg/l. Det ma presiseres at dette bare er grove antydninger, data gir egentlig ikke grunnlag for &
beregne det.

De kinetiske parametrene Brown et al. beregner, kan vere et resultat av at det er lagt mer vekt
pé kortvarig opptak for lave tilsetninger. Det er gjort for 4 unngd interferens pga. av
tilbakelekking av fosfat, men det vil samtidig fgre til at det ved hgye konsentrasjoner skjer en
metning av det kortvarige opptaket. Det kan kanskje vaere noe av forklaringen pé at de finner
avvik fra Michaelis—Menten kinetikk. Hvilke kinetiske konstanter en finner ved en slik
forenklet analyse, vil kunne avhenge sterkt av detaljene i forsgksopplegget, f.eks. av hvilke
tidspunkter som velges for analyse. Selv om det sikkert ogsa er store reelle variasjoner, kan
dette kanskje forklare noe av den store variasjonen i kinetiske konstanter som finnes i
litteraturen.

Brown et al. (1978) gir ogsa data for P-opptak i en naturlig vannprgve fra en innsjg med 2.9
ug/l kjemisk bestemt fosfat. Totalt opptak beregnes som

V=k(s+4) ©3)

hvor k er malt spesifikk opptaksrate (-d InS/dt) for radioaktiv tracer, S™, er en i utgangspunktet
ubestemt konsentrasjon av tilgjengelig fosfat fgr tilsetning og A er tilsatt konsentrasjon av
fosfat. For 4 fA et tilnermet hyperbolsk opptak som funksjon av konsentrasjon S*+4, ma S°,
settes til bare ca. 10 % av kjemisk malt fosfatkonstrasjon, dvs. at S*,;=S;-So hvor S; er en
terskelverdi rundt 2.6-2.7 pg/l for hvilke fosfatkonsentrasjoner som muliggjgr opptak. De
refererer ogsa til flere andre forfattere som pé lignende méte har funnet at mengden
tilgjengelig P er en til to stgrrelsesordener under total mengde fosfat ifglge kjemisk analyse.
Avviket mellom maélt og anslatt tilgjengelig fosfatkonsentrasjon kan selvsagt tolkes slik at de
kjemiske analysene ikke maler mengden tilgjengelig fosfor, slik Brown et al. er inne pa, men
det kan som nevnt tidligere ogsd stemme med at opptaket er en toveis prosess, dvs. et
nettoresultat av opptak og utlekking eller utskilling.

Halvmetningskonsentrasjonen er bestemt til K=14 pg/l. Ut fra den beregningsmetoden som
Brown og Harris (1978) har beskrevet for opptaket i algekulturer, er det mulig at opptaksraten
for sma tilsetningskonsentrasjoner kan representere initielt brutto-opptak, mens det for stgrre
konsentrasjoner er uttrykk for et mer langvarig nettoopptak, etter at cellene er mettet pa kort
sikt. Det betyr at opptakskurven kan ha avkortet maksimalt nivd i forhold til en initiell
hyperbolsk funksjon V(S), kfr. kap.6.3.1.
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Brown og Harris (1978) har sett pd opptak beregnet pd samme méte som i Brown et al.
(1978), som funksjon av neringsstoffinnhold i cellene for Selenastrum capricornutun, og gir i
den forbindelse ogsa data for nzringsstoffinnhold og veksthastighet. Tgrrvekten er anslatt til
2.7-107 ug pr. celle ut fra cellevolum. Hvis ca. 40 % av dette er karbon, kan minste P-innhold,
3.3-10°8 ugP pr. celle, regnes om til P:C-forhold = 0.0012 (mol:mol). Maksimal veksthastighet
0.077 time! angis & bli nddd ved 20-10® pg P pr. celle, dvs. ved P:C-forhold = 0.007
(mol:mol) dersom C-innholdet pr. celle er konstant uavhengig av veksthastighet. Maksimalt
relativt P-opptak (ved fosfat-konsentrasjon 100 pgP/1) varierer fra 0.03 molP-molC-!-dag™! for
neringsfattige celler til 0.007 molP-molC'-dag™! for nzringsrike celler (ut fra figur 1 i Brown
og Harris 1978).

For blagrgnnalgen Nostoc angir Brown og Harris (1978) bade P-innhold og P-opptak pr. tid og
pr. enhet protein. Protein generelt utgjgr ca. 35-70 % av tgrrvekten i fytoplankton (Parsons
et.al. 1977 s.43), for Selenastrum oppgir Brown og Harris et tall som gir 40 %. Hvis vi antar at
karbon-innholdet utgjgr ca. 40 % av tgrrvekten, kan da bade opptak og P-innhold regnes om
pé basis av C-innhold i cellene. P:C-forholdet kan da anslas til 0.0005-0.001 for laveste P-
innhold pr. celle, og 0.0035 til 0.007 for hgyeste angitte verdi. Relativt P-opptak pr. mengde C
ved fosfat-konsentrasjon 100 pugP/1 kan da anslas & variere fra mellom 0.04-0.08 molP-molC
dag! for neringsfattige celler, ned til 0.008-0.016 molP-molC-'dag! for celler med hgyt
P-innhold, avhengig av omregningsfaktor mellom protein og karbon. Ut fra dette kan en ansla
fordoblingstiden for P-innhold i cellene til omkring 18 minutter. Det ser ut til at
halvmetningskonsentrasjonen er iallfall 50-100 pgP/1. '

For begge artene stemmer de noksd grovt anslitte P:C-forhold godt med generelle
litteraturverdier, kfr. kap. 5.2.5.

6.4.1.6. Perturbert opptak av naturlig innsjgplankton - Avvik fra Michaelis-Menten
kinetikk. (Tarapchek og Herche 1986)

Tarapchek og Herche (1986) har mait P-opptak etter tilsetning av fosfat til vannprgver med
naturlig innsjgplankton, ved 4 bruke radioaktiv 3*P som tracer. De har brukt tilsetninger fra 0.8
til 250 ugP/1, men baserer beregningene pa konsentrasjonsomradet opp til 25-50 pgP/1.

Ved & plotte 1/k som funksjon av totalkonsentrasjonen av fosfat finner de avvik fra hyperbolsk
Michaelis-Menten kinetikk. I 65 % av deres forsgk fglger opptaket ved sma konsentrasjoner
(<10 pgP/1) en kurve med lav K (0.1-0.15 pg P/1), mens det for stgrre konsentrasjoner fglger
en hyperbolsk kurve med stgrre K (omkring 10 pug P/1). Slike avvik kan forklares som et
resultat av en blanding av arter med ulik opptakskinetikk, idet dette vil medfgre at arter med
lav K| vil dominere opptaket relativt mer ved lavere konsentrasjoner.

I ca. 20% av forsgkene beskrives opptak som funksjon av konsentrasjon godt ved hyperbolsk
kinetikk, mens det i 15% av forsgk er slik at tilsynelatende K er hgyest for smé& konsent-
rasjoner. Tarapchek og Herche nevner som en mulig forklaring pa dette at noen arter kan ha
relativt hgye terskelkonsentrasjoner for fosfat (Sy, se ligning (77), side 104).

De finner halvmetningskonstanter i omradet 0.15-20 pgP/l, og sammenligner det med
opptakskonstanter fra kulturer, som varierer fra 10 til 350 pgP/l. Forklaringen pa denne
forskjellen er ifglge Tarapchek og Herche antagelig at naturlig fytoplankton utvikler opptaks-
mekanismer som er effektive ved lave konsentrasjoner, mens disse mekanismene kobles ut i
kulturer som ofte har forholdsvis hgye naringskonsentrasjoner, dvs. at opptakskinetikken
tilpasses de radende forhold.
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6.4.2. Data for opptak av nitrogen

Fytoplankton vil primert ta opp nitrogen fra ammonium dersom det er tilstede i tilstrekkelige
konsentrasjoner. Hvis det er lite ammonium i vannet, tas det ogsd opp nitrat, nitritt og urea.
Urea er anslatt 3 st for ca. 20% av opptaket av nitrogen i Oslofjorden som et middel over
perioden april-oktober (Kristiansen 1983). Nitrat er viktigst som nitrogenkilde under
véroppblomstringen i Oslofjorden, om sommeren betyr det mindre. Resirkulert nitrogen fra
beiting vil i stor grad frigjgres til vannmassene som ammonium.

I ferskvann kan nitrogenfikserende organismer gi vesentlig bidrag som nitrogenkilde til
biomasseproduksjon, slik at innsjger tenderer til & vere P-begrenset. Ifglge Howarth og Cole
(1985) ser det ut til at dette betyr mindre i marine omréder, fordi nitrogenfiksering krever
molybden, og molybdenopptaket hindres av sulfatet i sjgvann.

I det fglgende skal vi referere noen resultater fra mdlinger av opptak av nitrogen, som
grunnlag for & sette opp en enkel modellbeskrivelse.

6.4.2.1. Opptak av ammonium og nitrat i kjemostatkulturer av marint fytoplankton
etter N-tilsetninger som funksjon av veksthastighet. Forhold mellom ammonium
og nitrat-opptak. (Caperon og Meyer 1972b).

Caperon og Meyer (1972b) har malt opptak ved naringsstofftilsetning til kjemostatkulturene
beskrevet i Caperon og Meyer (1972a), med de marine fytoplanktonartene Coccochloris
stagnina, Cyclotella nana, Monochrysis lutheri og Dunaliella tertiolecta. De tilsatte 2-6 uM
N og skrudde av pumpene, slik at opptaksforsgkene er kjgrt som batch-forsgk. Kulturene ble
stort sett tilsatt samme naringssalt som i vekstmediet (ammonium eller nitrat), men i noen
forsgk ble bdde ammonium og nitrat tilsatt samtidig til ammonium-tilpassede kulturer.
Opptaket ble malt ved & fglge restkonsentrasjon av n®ringssalt S som funksjon av tid inntil
omtrent alt var tatt opp av cellene. Opptaket V var antatt & vere en hyperbolsk funksjon av §
med parametre V., og K;, dvs. at S som funksjon av tid ¢ er gitt av ligningen

(5, —8)+ K In(S,/S)=V_,C-t (94)

hvor S; er konsentrasjonen ved starten av opptaksforsgket. Et eksempel pa deres resultater vist
i fugur 27.

Parametrene Vi, og K, ble bestemt ved 4 tilpasse ligningen til datapunkter (S,7), og kurve-
tilpasningen besto i 4 minimere avvik i # mellom observasjon og kurve for gitte verdier av S.
Det kan reises innvendinger mot denne beregningsméten, bl.a. fordi det ikke tas hensyn til at
opptaket kan variere over tid pga. metning i cellene, og fordi det er statistisk tvilsomt & bruke
tid som avhengig variabel nar malefeilen ligger i S. Likevel kan en kanskje g ut fra at de
bestemte verdiene Vi, stort sett er noenlunde representative for det stabile opptaket V; etter
den begrepsmessige modellen i kap. 6.3.1., selv om det kan vere store avvik i enkelt av de
beregnede verdier. Figurene hos Caperon og Meyer viser tildels tegn til forhgyet opptak i
starten av forsgket (V,), men det er ikke med i kurvetilpasningen. Malt opptak V; for de
forskjellige kulturene ligger mellom 0.003 og 0.09 moIN-molC!-time!. Caperon og Meyer
gjorde dette for en serie kjemostatkulturer som hadde hatt ulik fortynningshastighet, og viser i
en annen figur estimerte verdier for V,,,, som funksjon av veksthastigheten.
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De konkluderer med at maksimalt opptak V., gker lineert med veksthastigheten:

Viauno. =0.0017+0.65p
NO, ' 95)
Vo, =0.0054 + 114

Her er opptaket V gitt som moIN-molC-!-time™!, altsi pr. biomasse mélt som karbon, mens  er
spesifikk veksthastighet (time™!). Data har ganske stor spredning rundt disse linjene, men en
inspeksjon av figuren viser at punktene for hver kombinasjon av art og nzringsstoff stort sett
ligger langs en eller to omtrent horisontale linjer. Der en ma dele opp i to nivéer finnes et lavt
niva for lave veksthastigheter, og et omtrent dobbelt s hgyt nivé for hgyere veksthastigheter.
En kan tenke seg at det avspeiler en trinnvis tilpasning av opptaksfunksjonen. Bare to-tre av

ialt 33 punkter faller utenfor mgnsteret.

NO, (ug ot/ I)N

0 | 1 I ) 2l
0] 30 60 90 120 150
TIME (min)

Figur 27. Tidsforlgp for restkonsentrasjon av ammonium etter tilsetning til

kjemostat-kultur av Monochrysis lutheri med ammonium-basert vekst.
Fra Caperon og Meyer (1972b).

Caperon og Meyer finner tegn til at maksimalt nitratopptak er ca. 50 % lavere enn maksimalt
ammoniumopptak ved en gitt veksthastighet, men kan ikke utelukke at dette i virkeligheten
skyldes artsforskjeller. Der det finnes data for bade nitrat- og ammonium-opptak for samme

art, er ikke forskjellene stgrre enn de som forekommer innbyrdes mellom datapunkter for
samme art og samme na&ringsstoff.

Halvmetningskonsentrasjoner (Kj) ligger stort sett i omradet 0.2-0.5 uM, men noen verdier er

mye lavere. Gjennomsnitt er 0.32 uM for nitratopptak, og 0.24 puM for ammonium-opptak.
Det er ingen systematisk variasjon i estimerte K med p eller Vi, .
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6.4.2.2. Tidsforlgp for opptak av ammonium i kjemostatkulturer av den marine
diatoméen Skeletonema costatum etter N-tilsetning. (Caperon og Meyer 1972b).

Conway et al. (1976) har malt ammonium-opptak for diatoméen Skeletonema costatum, ved
perturbasjonseksperimenter med maéleintervaller pd 15-30 minutter pd algeceller fra
kjemostatkulturer. I starten er det et forhgyet korttidsopptak V, pa 2-3 ganger det etterfglgende
stabile opptaket V;. Det ser ut til at integrert korttidsopptak stort sett vil gi en gkning pa
maksimalt ca. 25 % ut fra deres data, antagelig vesentlig mindre. Harrison et al. (1976) har i
en parallell publikasjon vist at N-innholdet pr. celle for denne arten kan variere med en faktor
8 ved ulike veksthastigheter, s& korttidsopptaket ser ikke ut til & bidra vesentlig til & gke
N-innholdet i cellene i retning av full langsiktig metning. Et eksempel pé et tidsforlgp hentet
fra deres artikkel er vist i figur 22 pa side 109.

Spesifikt maksimalt korttidsopptak v, pr. N-innhold i cellene er omtrent konstant rundt 0.2-0.3
hl, ca. 4-7 ganger hgyere enn den spesifikke veksthastigheten i de kjemostatene algene kom
fra. Maksimalt stabilt opptak (v;) etter kortsiktig metning av cellene varierer mellom 0.13 og
0.06 h'!, opp til 2-3 ganger hgyere enn ved likevekt. Ifglge data fra Harrison et al. (1976) var
hgyeste veksthastighet i kjemostatene 0.12 h!, med celleinnhold pa 250 fmol pr. celle. Ved
maksimal vekst md en anta at maksimalt korttidsopptak v, og stabilt opptak v; omtrent
balanserer, og er omtrent lik det faktiske opptaket.

Conway et al. (1976) har ogsa bestemt parametre i en hyperbolsk relasjon mellom opptak og
konsentrasjon, med noe sprikende resultat. Data for opptak som funksjon av konsentrasjon i
siste fase av perturbasjons- forsgk, for kulturer med veksthastigheter omkring 0.04 h'!, gir
Vmax= 0.125 h'! og K.=0.44 pM. Miling av opptak ved bruk av >N som sporstoff med
omtrent tilsvarende kulturer viser varierende avkutting (v;) av en felles hyperbolsk opptaks-
funksjon (fig 7 i Conway et al.). Den hyperbolske del av opptakskurven v(S) har vp,=0.15 h'!,

og K,>4 pM.

Avviket i halvmetningskonsentrasjon K, mellom perturbasjonsforsgket og '’N-malingene kan
kanskje skyldes at remineralisering av N har forstyrret '’N-malingene. Som papekt av Glibert
et al. (1982), og Garside og Glibert (1984), vil en spesielt ved smé totale N-tilsetninger kunne
fa vesentlig fortynning av >N i lgsningen i lgpet av inkuberingen pga. remineralisering av
N. Hvis en ikke tar hensyn til dette ved omregning fra '"N-opptaket til totalt N-opptak, kan
opptaket da bli for lavt beregnet. Garside (1984) har vist ved numeriske eksperimenter at slike
effekter kan gi en tilsynelatende hyperbolsk opptakskinetikk v(S) for tracer-opptaket, selv om
totalt opptak i realiteten er konstant, uavhengig av konsentrasjon. Det innebarer at en kan fi
bestemt K,-verdier som er mye hgyere enn de reelle. Problemet blir stgrre jo lengre
inkuberingstider som brukes, Conway et al. (1976) brukte 2 timers inkubering. Det observerte
avviket stemmer kvalitativt med det en kunne vente ut fra en slik feilkilde.

Data for opptak som funksjon av tid tyder som nevnt pd at opptaket er en sammensatt prosess,
og at metning pd kort og lang sikt ikke er det samme. Et par andre undersgkelser har
undersgkt fraksjoneringen av ammonium-opptak i ulike komponenter over tid, og bidrar til &
kaste mer lys over dette.
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6.4.2.3. Korttidsopptak av nitrat i kKjemostatkulturer av Scenedesmus sp. som funksjon
av konsentrasjon og veksthastighet fgr tilsetning. (Rhee 1978, Rhee og Gotham
- 1981b).

Rhee (1978) har studert nitrat-opptak for kjemostatkulturer av Scenedesmus sp. dyrket under
kontinuerlig lysstyrke 260 uE-m?2-s! (0.082 ly-min’!) og ved temperatur 20 °C. Maksimalt
opptak V., for kulturer som hadde vokst under nitratbegrensning ble mélt ved & ta ut mindre
volumer fra kjemostatene og fglge opptak som funksjon av tid (20 minutters intervaller) for
ulike konsentrasjoner av tilsatt nitrat. Opptaket vil derfor i stor grad vare uttrykk for korttids-
opptaket. Her ser det ikke ut til 4 veere brukt radioaktiv tracer, og det kan derfor tenkes at mélt
opptak er lavere enn reelt brutto-opptak.

Rhee finner i dette tilfelle at V,,,, avtar med gkende veksthastighet fra 0.45 til 0.80 d!. De
data som gis av Rhee (1978) sammenfattes godt av ligningen:

max 1.5

u

med p i enhet d! og Vi som 10° pmol-celle!-min’'. Denne modellen er bare en sammen-
fatning av data, og burde antagelig erstattes av en funksjon av naringsstoffinnhold i cellene.
Den kan &penbart ikke ekstrapoleres mot p—0, det mi vare en annen begrensning pa
opptaket. Denne variasjonen gir motsatt vei av det Caperon og Meyer (1972b) fant, se kap.
6.4.2.1.

Det ser ut til at ved N-begrenset vekst er C-innholdet pr. celle noks4 konstant omkring 16-10¢
ug, eller 1.35-10° umol, uavhengig av veksthastigheten. Dette kan anslas ut fra vist propor-
sjonalitet mellom C-fikseringen pr. celle og spesifikk veksthastighet p. Ut fra dette kan det
anslas at maksimalt N-opptak pr. mengde karbon varierer fra 0.08 pmolN-pmolC.d! for
raskt voksende celler til >0.35 pmolN-umolC-!-d"! for celler med veksthastighet p<0.45 d-!
pga. N-begrensning.

Halvmetningskonstanten varierer mellom 3 og 8.4, og varierer lineert med Vi, Bestemte
verdier oppgitt av Rhee (1978) kan beskrives av sammenhengen:

K,=-2.7+34.5-V__ 97
med Ky i pM 0g Vipay i 10 pmol-celle!-min.

Korttidsopptaket kan vere pévirket av metning i cellene, slik at en hyperbolsk
opptaksfunksjon kuttes av, mest for nzringsrike celler. Det stemmer med at Kg 0g Vi
varierer parallelt. Hgyt korttidsopptak for hgye konsentrasjoner kan vere nyttig for cellene
fordi det bidrar til bedre utnyttelse av fluktuasjoner i konsentrasjoner rundt partikler (micro
patches). Likevektsopptaket vil vere mer effektivt for lave konsentrasjoner med gkende
nzringsmangel.

Ved stort N-overskudd i kjemostat med P-begrensning kan maksimalt netto opptak Vi, settes
lik faktisk opptak p-On. Oy ser ut til & gke litt med minskende veksthastighet. Ved stgrste
veksthastighet 1.35 d! kan vi ansld Qy = 0.13 (moIN:molC) = 3-Q,, og nettoopptaket mé da
vare 1.4-101% pymolN-celle!-min-!.
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Setter vi inn On=3-Q, i formelen over, far vi

Vinax= 1.10-10'° umolN pr. celle/min

K.=29uM

Maksimal opptakskapasitet ifglge formelen utledet for opptaksmélingene er ogsd her av
samme stgrrelsesorden som det faktiske netto-opptaket, men altsa litt lavere. Siden formelen
er parametrisert ut fra fa data, og med beregnede istedet for observerte tall for n®ringsstoff-
innhold i cellene, ligger avviket antagelig innenfor usikkerheten i Vp,,,. Netto N-opptak kan
derfor vere resultat av brutto-opptak og utlekking av overskudd, pa samme maéte som
fosfor-opptak.

Tabell 16. Nitrat-opptak for N-begrensede kulturer av Scenedesmus sp. med
veksthastighet p = 0.5d"! og temperaturer fra 10 til 25 °C

Data hentet fra Rhee og Gotham (1981b).

Temp.| C-innhold™! N-innhold! N:C Malt N-opptak
°C |10 cellermolC™! |10 celler-moIN"! | (atom:atom) |  10°umol | moIN-molC!-dag’!
celle - min

10 2.80 2.20 0.127 2.90 0.12

15 2.80 5.00 0.056 6.20 0.25

17 4.20 7.50 0.056 3.00 0.18

18 6.00 8.50 0.071 4.00 0.35

20 5.50 9.50 0.058 3.30 0.26
Fra fig. 2 1 Rhee og Gotham (1981b) Fra fig. 12 i Rhee og Gotham (1981b)

Rhee og Gotham (1981b) har malt maksimalt nitrat-opptak hos Scenedesmus sp. ved konstant
N-begrenset veksthastighet 0.5 d'! p& omtrent samme méten, men ved varierende temperatur
fra 10 til 20 °C. Ved & hente data fra figurer i Rhee og Gotham (1981b) kan vi beregne
N:C-forhold og opptak pr. mengde organisk karbon ved noen forskellige temperaturer.
Resultatet er vist i tabell 16.

6.4.2.4. Tidsforlgp for opptak av ammonium i kjemostatkulturer av Pseudopodinella
pyriformis (Harrison et al. 1989).

Harrison et al. (1989) gir data for tidsforlgpet av ammoniumopptak i kjemostatkulturer av
NH4*-begrenset Pseudopodinella pyriformis (veksthastighet 0.8 d!, temperatur 18 °C og
lysstyrke 125 pE-m™2-s!) i Igpet av de fgrste 30 minutter etter tilsetning. Data er gitt i tabell
17. Opptaket er i denne artikkelen oppgitt som spesifikk opptakshastighet (v) pr. mengde
nitrogen i cellene, med enhet h'l.

Maksimalt korttidsopptak v; ved store naringssaltkonsentrasjoner i mediet er de fgrste par
minuttene ca. 50 ganger hgyere enn netto opptak ved likevekt fgr tilsetningen, men likevel
pker N-innholdet i cellene med bare 6 % i lgpet av denne tiden. Deretter reduseres opptaket
kraftig, omtrent med en faktor 10, fgr det igjen stiger noe. Etter 30 minutter er maksimalt
opptak omtrent lik maksimalt opptak malt over 4-8 timer.
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Det stabile opptaket v; er ca. 10 ganger netto-opptaket i dynamisk likevekt fgr tilsetningen, og
det viser at denne arten ganske raskt kan gke N-innholdet. Det stabile opptaket gker
naringsstoffinnholdet i cellene med ca. 10-12% i lgpet av en halv time, og vil kunne fordoble
det i lgpet av ca. 4-8 timer. Data for neringsstoffinnhold i cellene er ikke gitt, og absolutt
opptak pr. biomasse eller celle kan derfor ikke beregnes. Det finnes heller ikke data som gjgr
det mulig & sammenligne med netto opptak under ytre n@ringssaltoverskudd og maksimal
veksthastighet. Siden N-innholdet (som N:C-forhold) vanligvis varierer innenfor en faktor
4-5, kan det kanskje antas at det stabile, indre begrensede opptaket kan mette cellene med
na&ringsstoff i Igpet av et dggn.

Tabell 17. Nitrogen-opptak hos ammonium-begrensede kulturer av
Pseudopodinella pyriformis fra dynamisk likevekt etter tilsetning av
ammeoium.

Lest ut av figurer i Harrison et al. (1989).

LIKEVEKTSOPPTAK v beregnet for tilsetning (pr.def. =p) 0.033h’!
KORTTIDSOPPTAK etter tilsetning:
Data fra Harrison et al. (1989) Beregnet ut fra gitte data:
tid ¢ Spesifikt Akkumulert 1 t, Vi(syw) st.avvik i v’
opptak pr. spesifikt
mengde N i opptak
cellene
v(h'h
min gj.snitt. st.avvik 3Q/Q? min | min h! h!
2 1.72 0.07 0.058 0 2 1.72 0.07
5 0.76 0.03 0.062 2 5 0.12 0.07
11 0.47 0.01 0.083 5 11 0.23 0.03
17 0.42 0.01 0.116 11 17 0.33 0.03
30 0.37 0.02 0.183 17 30 0.30 0.05
STABILT OPPTAK ved metning: uavhengig av kons. fra 0.75 til 5.8 yM 0.22 b
til 0.31 h!

¥ Relativ gkning av nringsstoffinnhold 8Q/Q er beregnet som 8Q/Q=(e*"*-1).

Det stabile opptaket er bestemt ved perturbasjonsforsgk, hvor opptak av neringsstoff tilsatt i
ulike konsentrasjoner fglges over lengre tid, inntil det meste er tatt opp. Disse forsgkene gir
ogsd korttidsopptaket, og viser at samlet korttidsopptak er uavhengig av konsentrasjon i
omradet 0.75-5.8uM (figur 3C i Harrison et al.).

Perturbasjonsforsgkene viser at opptaket etterhvert synker langsomt med tiden. Harrison et al.
(1989) gér ut fra at opptaket fglger konsentrasjon etter en hyperbolsk funksjon, og bestemmer
v; ut fra dette, for alle tilsatte konsentrasjoner. Ut fra det som ble sagt ovenfor kan v; egentlig
bare bestemmes ved samtidig ytre metning og kortsiktig indre metning, det vil i dette tilfelle si
de to stgrste tilsetningene, 2.8 og 5.8 pM. Det kan se ut som v; er litt hgyere for den laveste av
disse to tilsetningene. For mindre tilsetninger, fra 2 ned til 0.75 pM, er det ikke noen v;-fase,
opptaket begynner & synke med avtagende konsentrasjon (v,) straks korttidsopptaket er slutt.

Halvmetningskonstanter K er ikke oppgitt, fordi det er lite data og for liten ngyaktighet pa
analysene for konsentrasjoner som gir redusert opptak, men det ser ut som verdien-ma vare
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langt lavere enn 1 pM. Det er usikkert hva reduksjonen i opptaket med tiden egentlig er
uttrykk for. Det kan skyldes: ’

Reell nedgang i opptak pr. celle pga. minskende konsentrasjon
2. Reell nedgang i opptak pr. celle pga. indre langsiktig metning

At spesifikt opptak regnes om med gkende celleinnhold som basis.
Selv om absolutt opptak er uendret vil det gi minskende K.

Perturbasjonsforsﬁkene viser at opptak ved gitt restkonsentrasjon er mindre jo mer som ble
tilsatt, dvs. jo mer som allerede er tatt opp. Det skulle tyde pé at faktor 2 og 3 har betydning. 3
Dette gjgr at det uansett ville veert vanskelig & beregne reelle K-verdier pa basis av data i den
form de er referert.

Siden nzringsstoffinnholdet i cellene er begrenset selv for nzringsstoffer som foreligger i
stort overskudd, ogsa for lave veksthastigheter, ma det vaere en form for cellemetning som
bremser ogsa langtidsopptaket. Det ma isafall vere en annen type metning enn den som
stanset korttidsopptaket. Korttidsopptaket bremses sterkt over tid selv om neringsstoff-
innholdet i cellene ikke endres vesentlig, deretter skjer en langsom reduksjon av det stabile
opptaket ettersom det totale n®ringsstoffinnholdet i cellene gker.

Harrison et al. (1989) drgfter problemet med & male "ekte" verdier for Vj eller v, (maksimal
membran-transport inn i cellene), fordi det er vanskelig & bruke korte nok opptaksintervaller.
Tabell 17 viser at malt korttidsopptak avhenger av hvilket méleintervall som velges. Et kort
maleintervall kan gi mye hgyere registrert opptak i starten.

For 4 unnga problemet med cellemetning har Harrison et al. (1989) ogsé mélt N-opptak ved &
fglger opptak av flere mindre tilsetninger etter hverandre til den samme prgven. De refererer
slike forsgk med ammoniumopptak for to diatoméer, Skeletonema costatum og Chaetoceros
debilis, under ammoniumbegrenset vekst, p= 0.02 h'! ved 15 °C. Forsgkene viste at spesifikt
opptak som funksjon av konsentrasjonen stort sett var uendret fra gang til gang for 4 til 6
gjentatte tilsetninger av ca 1.5 uM ammonium pr. tilsetning. Det betyr at endringer i cellenes
tilstand pga. tilsetningene ikke har gjort seg gjeldende. Forsgket synes  vise at begge arter har
en terskel-konsentrasjon Sy for ammonium-opptak, pa hhv. 0.3 og 0.2 uM. For Skeletonema
costatum er spesifikt opptak v; > 0.25h!, og K> 0.7 uM.* For Chaetoceros debilis er vi=
0.08 h'!, og dette opptaket oppnas allerede ved ammoniumkonsentrasjoner 0.3-0.5 pM. Den
egentlige K, kan likevel vere stgrre enn dette, dersom den hyperbolske opptaksfunksjonen er
sterkt avkuttet pga. indre begrensninger.

3 Siden det er angitt spesifikt opptak er det litt usikkert hva dataene egentlig sier. For en beskrivelse av

beregningsmetoden henviser Harrison et al. (1989) til Conway et al. (1976), som gir formelen V =85/(8¢-X),
hvor 8S og ¢ er respektivt mengde som er tatt opp og tidsrommet, og X er gjennomsnittlig konsentrasjon av
nzringsstoff bundet i biomasse for tidsrommet. X vil gke med tiden, og det er vanskelig & vite om
reduksjonen i V skyldes bare dette, eller om opptak pr. biomasse ogsd minsker med tid. Uten opplysninger
om total mengde nering bundet i cellene. og data om biomasse, som ogsd gker med tid i batchforsgk, er det
vanskelig & tolke dataene.

4 Opptaket er under 50% av maksimalt opptak ved konsentrasjon 1pM.
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6.4.2.5. Opptak og assimilasjon av ammonium i diatoméen Thalassiosira pseudonana
ved korttidsforsgk (Zehr et al. 1988).

Zehr et al. (1988) har malt opptak og assimilasjon av ammonium i diatoméen Thalassiosira
pseudonana ved korttidsforsgk over 20 minutter med radioisotopen 3N som tracer. Det ble
tilsatt 10 pM ammonium, og det kan antas at det er maksimalt opptak Vp,,, som er malt. Ved &
male radioaktivitet som funksjon av tid for ulike fraksjoner av N i cellene fikk de data om
opptak og assimilasjon for celler fra kulturer med veksthastighet fra 0.2 til 3 dl.

I de fgrste 3 minuttene var det et hgyt totalopptak. Opptak pr. celle var omtrent vavhengig av
veksthastighet, mens opptak pr. mengde C var 60 % stgrre for nzringsfattige celler. Den
mengden som ble tatt opp, tilsvarte en gvre grense for indre konsentrasjon av ammonium pé
40mM som angis av Zehr et al. (1988). Det tyder pa at det har vert lite fritt ammonium i
cellene fra fgr, bade for hgye og lave veksthastigheter.

Deretter sank opptaket raskt. Zehr et al. har i sin figur 1 antatt en felles opptakskurve, malt pr.
celle, for lav og hgy veksthastighet, men datapunktene antyder at opptaket synker sterkest for
langsomme veksthastigheter. Opptaket 5-10 minutter etter N-tilsetning, beregnet separat for
lav og hgy veksthastighet ut fra datapunktene, tilsvarer ganske godt det N-forbruket som kan
beregnes for dynamisk likevekt, men det bygger pa opptaksdata for bare to tidspunkter, og det
er ikke mulig & kontrollere usikkerheten i dette.

Etter en forsinkelse pa 3-5 minutter gker mengden radioaktivt N som inkorporeres i ulgselige
forbindelser omtrent linezrt med tid, dvs. at inkorporeringsraten ser ut til & gd mot en konstant
verdi. Dette forklares med en opptaksmodell som skissert i figur 28.

Inkorporering av '*N i protein begynner fgrst etterhvert som aminosyrene som fantes i cellene
fra for blir brukt opp, og erstattes av nydannet '*N-holdig materiale. Forlgpet for
inkorporering som funksjon av tid tyder derfor pa en gjennomlgpstid for de involverte amino-
syrene pé ca. 5 minutter, uavhengig av veksthastighet.

Variasjonsomrade for N-innhold: (fmol pr. celle)
0-1 1-15 50-90

Ammonium i | = Ammonium | = Aminosyrer, | ® Protein,

vannet i cellene lzselige tungt
lgselig
Opptak Omdanning Inkorporering i
cellene

Figur 28. Kbvalitativ skisse av opptak og assimilering av nitrogen via aminosyrer.

Malt inkorporering av >N etter 10-20 minutter tilsvarer imidlertid bare 25-50 % av det totale
netto opptaket cellene mé ha hatt i likevekt ut fra veksthastighet og neeringsstoffinnhold. Ut
fra oppgitte data kan det beregnes en gjennomsnittlig omsetningstid pa 1-2 timer for amino-
syrene totalt ved likevekt, minst for store veksthastigheter. Hvis ammoniumtilsetningen ikke
demper inkorporeringen, kan det ut fra dette anslas at en fraksjon pé ca. 2 % av aminosyrene
har en omsetningstid pa 5 minutter, og derfor star for en andel p& 25-50 % av totalt opptak,
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mens resten av aminosyrene omsettes mye langsommere, og derfor ogsd mettes mye
langsommere med !*N. Det stemmer med en midlere oppholdstid omtrent som anslatt, og
forklarer tidsutviklingen i total assimilering. Kortidsopptaket pavirket bare innholdet av
ammonium i cellene, og evt. visse fraksjoner av aminosyrer, som tilsammen ser ut til a utgjgre
maksimalt ca. 1 % av totalt N-innhold ved hgye vekst-hastigheter. Nar dette er mettet, ser det
ut til totalopptaket istedet reguleres av inkorporeringen.

Reaksjonen pd gkt neringstilgang pa lang sikt vil avhenge av hvor mye og hvor raskt
inkorporeringen kan gke. Ifglge Zehr et al. (1988) kan det se ut som den fortsetter med samme
hastighet som fgr innenfor en periode pa 20 minutter, dvs. at det kan vare en viss forsinkelse i
gkningen av naringsstoffopptaket. Data fra Harrison et al. (1989) tyder pd som nevnt pé at sett
over noen timer vil spesifikt opptak ved ytre metning kunne vere 5-10 ganger likevekts-
opptaket fgr tilsetning. Conway et al. (1976) oppgir verdier pa V; som ligger fra 1.5 til 4
ganger likevektsopptaket.

6.4.2.6. Opptak og inkorporering av ammonium i diatoméen Thalassiosira pseudonana
ved 5 timers forsgk (Kanda og Hattori 1988).

Kanda og Hattori (1988) har ogsa studert fraksjoneringen av opptaket av N. De malte opptak
og inkorporering av N i 5 forskjellige arter, bl.a. diatoméen Thalassiosira pseudonana. De
fulgte opptaket over 5 timer, altsd over et lengre tidsrom enn Zehr et al. (1988), med méling
etter en halv time, og deretter hver hele time. De brukte den stabile isotopen '°N som tracer,
og total ammonium-konsentrasjon var 20 pM. Med sé store ammoniumkonsentrasjoner vil
remineralisering av nitrogen neppe kunne ha forstyrret resultatene.

For eksponensielt voksende celler ble lettlgselige forbindelser i cellene mettet med °N i lgpet
av 1-2 timer, mens inkorporering av 1N i tyngre lgselige komponenter hadde en forsinkelse
pé 1/2 til 1 time. For perioden fra 2 til 5 timer etter tilsetning av N var total-opptaket mer eller
mindre uavhengig av graden av N-underskudd i cellene, men de cellene som hadde under-
skudd hadde mindre inkorporering, og stgrre akkumulering i lettlgselige forbindelser. I disse
forsgkene far en ikke med den kortsiktige metningen av en liten aminosyre-fraksjon slik
resultatene til Zehr et al. (1988) tyder pé, men ser bare pa metningen i lettlgselige forbindelser
totalt.

Celler som hadde vert uten N-tilfgrsel i 24 timer hadde litt hgyere opptak i begynnelsen, men
mellom 2 og 5 timer etter tilsetning var opptaket V; pr. celle omtrent det samme som for
eksponensielt voksende celler, (dvs. ner maksimal veksthastighet). Dette var litt varierende
for forskjellige arter.

For celler som hadde vert uten N-tilfgrsel i lengre tid, var opptaket 2 timer etter N-tilsetning
markert lavere (til under 50 %) for to arter (48 og 120 timer), mens det var liten nedgang for
en tredje art (72 timer), sett i forhold til opptak for eksponensielt voksende celler. Celler med
N-underskudd akkumulerte N i aminosyrer etter N-tilsetning, slik at mengden aminosyrer pr.
mengde protein etter 5 timer var oppe i 1-2 ganger det som eksponensielt voksende celler
hadde.

Stabilt opptak Vi, gitt som mengde pr. celle, ser ut til & variere svakt med veksthastighet for de
to arter hvor data om dette er gitt: Thalliasiosira pseudonana og Synechococcus bacillaris.
Nar veksthastigheten ble redusert fra maksimum med en faktor ca. 8, ble maksimalt opptak pr.
celle redusert til hhv. 10 og 30 % av verdien for celler i full vekst, og var da 2-3 ganger stgrre
enn likevektsopptaket.
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Ut fra data for C:N-forhold kan opptakskapasiteten beregnes pr. mengde karbon for to arter.
For Thalassiosira pseudonana er maksimalopptaket omkring 0.013 moIN-molC-!-h"! béde for
eksponensiell vekst og etter 24 timers N-mangel, mens det relative opptaket for Platymonas
sp. (PLATP) gker fra 0.005 til 0.012 moIN-molC--h"! 'ved overgang fra eksponensiell vekst til
24 timers N-mangel. I begge tilfelle var opptakskapasiteten pr. celle omtrent uendret.

6.4.3. Data for opptak av silisium

Nér det gjelder diatoméers vekstmuligheter kan ogsd silisiumopptaket vare begrensende.
Paasche (1973) har sett pd sammenhengen mellom vekst og henholdsvis silikat-innhold i
cellene og restkonsentrasjoner av silikat i vannmassene for diatoméen Thalassiosira
pseudonana under ulike fortynningshastigheter i kjemostatforsgk. Resultatene er diskutert
foran i kap. 5.2.6. pa side 76. Som nevnt der kan det anslas at silikatinnholdet i cellene som
Si:C-forhold varierer mellom 1:30 og 1:15 (atom:atom) nar veksthastigheten varieres fra O til
2.5 d'. Ifglge Paasche (1973) tar diatoméer ikke opp silikat kontinuerlig, men mest i
forbindelse med celledeling. For en populasjon kan det likevel arte seg som et omtrent
kontinuerlig opptak, dersom det ikke er synkronisering av celledelingen. Netto opptak i
likevekt beregnet ved ligningen

V=u-g=D-gq (98)

hvor p er eksponensiell netto veksthastighet (= fortynningshastighet D) og g er silikatinnhold
pr. celle. Ligning (77) pa side 104 er sa tilpasset de resulterende verdipar (V,S). Maksimalt
netto opptak i dynamisk likevekt er beregnet til til 160-230 pg-10~ Si celle’!-h"!. Maksimal
asymptotisk veksthastighet er oppgitt til ca. 2.8 d! eller 0.116 h’!, som da ogs& ma vare det
spesifikke opptaket v av silikat (pr. mengde silikat i cellene fra fgr) som ligger bak tallene for
opptak pr. celle. Hvis vi anslar Si:C-forhold i cellene pé 1:15 (atom:atom), eller 0.16 g Si/ g
C (se side 76), kan maksimalt opptak V. i ligning (77) relativt til mengde organisk karbon
anslas til ca. 0.17 mol Si-mol C!.dag’, eller 0.40 gSi-gC!-dag! ved veksthastighet 2.5 d'..
Halvmetningskoeffisienten oppgis av Paasche til 1-2 pM for korttidsopptak og 1-5 pM for
likevektsopptak. Paasches data gjelder ved likevekt i kjemostat og gir derfor ikke informasjon
om eventuelt forhgyet opptak etter tilsetning av silikat til mediet.

Harrison et al. (1989) har malt silikat-opptak etter tilsetning av 6 uM Si til kjemostatkulturer
av Skeletonema costatum og Chaetoceros debilis som hadde vokst i likevekt under ganske
sterk silikatbegrensning, med fortynningshastighet 0.0125 h'! (0.3 d!) . Skeletonema hadde et
forhgyet spesifikt opptak v p& 0.15-0.20 h'! de fgrste 3 kvarter etter tilsetning, hvilket kan ha
gitt en gkning pé ca. 20 % i silikatinnholdet i cellene, og deretter ca. 0.06 h'! over de neste 4
timer, inntil hele tilsetningen var tatt opp. Chaetoceros hadde et konstant opptak omkring 0.14
h! gjennom 3 timer, inntil hele tilsetningen var tatt opp. I lgpet av denne tiden kan
silikatinnholdet i cellene ha gkt med maksimalt ca. 40-50 %, nar en tar hensyn til at
veksthastigheten antagelig iallfall ikke har minsket, slik at minst 0.0125 h'! av opptaket har
gatt med til & opprettholde innholdet pr. celle (forsgksbetingelsene fra fgr tilsetningen ble
beholdt gjennom forsgket). Harrison et al. gjorde ogsad forsgk hvor opptaket ble fulgt etter
tilsetning gjentatt 3 ganger med 3-4 timers mellomrom, og de tyder pa at opptakskapasiteten
ikke er uttgmt med en slik gkning, idet det skjer nesten like raskt spesifikt opptak v pr. Si-
innhold i cellene ogséd ved de senere tilsetningene. Bedgmt ut fra plott av opptaksrate og
restkonsentrasjon som funksjon av tid kan det se ut som halvmetningskonsentrasjonene for
opptak etter store Si-tilsetninger er anslagsvis 0.5-1.0 pM Si eller lavere for begge arter.
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Hvis vi gar ut fra at Si:C-innholdet er ca. 1:30 (atom:atom) ved langsom vekst, vil et spesifikt
korttids-opptak Vs = 0.14-0.2 h! vil tilsvare Vi, = 0.11-0.16 mol Si-mol C!-dag, i god
overenstemmelse med Paasches anslag for maksimalt opptak ved rask vekst. Vi har her ikke
grunnlag for & si at maksimal opptakskapasitet varierer noe s@rlig med celletilstand.

6.4.4. Vekselvirkning mellom opptak av ulike naringssalter

6.4.4.1. Forhold mellom opptak av ulike N-forbindelser (Ammonium, urea og nitrat).
Generelt ser det ut til at alger foretrekker ammonium og urea fremfor nitrat/nitritt.

Ifglge Paasche og Kristiansen (1982a) ser det ut til at opptak av nitrat og nitritt undertrykkes
nar ammoniumkonsentrasjonen er stgrre enn 1-2 pM. Caperon og Meyer (1972b) fant at ved
tilsetning av bdde NH, og NO; i omtrent samme mengder til ammonium-adapterte alger ble
alt NH, tatt opp forst, og deretter NO; med mye lavere optakshastighet. Det var ikke sé stor
forskjell pa opptak av NO; og NH, nér algene pd forhand var adaptert til det stoffet som
tilsettes. Ogsa urea-opptak blir undertrykt ved ammoniumkonsentrasjoner over 1-2 uM ifglige
Kristiansen (1983).

Garside (1981) har malt opptak av ammonium og nitrat i fytoplankton i New York Bight, med
5N-metoden, ved korttids batchforsgk. De undersgkte tildels variasjon av opptak med
lysstyrke (se kap. 6.5.), men ogsa forholdet mellom nitrat og ammonium-opptak. De fant at
opptakshastighet for nitrat i forhold til totalt N-opptak avtok med gkende NH," konsent-
rasjoner i omradet fra 1 opp til ca. 3-4 pM. Det var ikke tegn til at denne hemningen var
lysavhengig.

Di Toro et al. (1977) gir en formel for NH,* preferanse som funksjon av NOs; og NH,"
konsentrasjoner, som virker kvalitativt rimelig, men den er litt komplisert, og barer preg av 4
vare en "ad hoc" funksjon. I Di Toro et al.s modell blir planktonproduksjonen uttrykt direkte
som funksjon av naringssaltkonsentrasjoner, og den inneholder en fordelingskoeffisient o
som angir hvor stor andel av assimilert N som hentes fra fritt ammonium i vannmassene,
resten (1-0) hentes da fra nitrat. Den ligningen de setter opp, kan skrives slik

o =[] ( [Nos] | K ]) (99)

K, +[NO;| | K,y +[NH;]  [NO;|+[NH;

I denne ligningen er [...] konsentrasjoner av naringssalt, mens K,y er halvmetnings-
konsentrasjon for vekst som funksjon av n@ringssaltinnhold, tilsvarende K's i ligning (73), Di
Toro et al. bruker 0.025 pgN/l, eller 0.35 uM, (oppgitt variasjonsomrade 0.0015-0.15).
Fordelingen vil bdde avhenge av forholdet mellom [NO;3] og [NH4*] og av hvor store
konsentrasjonene er i forhold til halvmetningskonsentrasjon.

I et av opptaksforsgkene til Caperon og Meyer (1972b) ble bade nitrat og ammonium tilsatt i
omtrent like store mengder ( 3+3 pM) til en kultur av Monochrysis lutheri som hadde vokst i
ammonium med veksthastighet 0.0168 h'!. Omtrent alt ammonium ble tatt opp i lgpet av ca.
en time, beregnet V,,=0.0304 moIN-molC-!-h’!. Sdlenge det var ammonium igjen i mélbare
konsentrasjoner, var nitrat-opptaket bare ca. 10 % av ammonium-opptaket. Deretter steg
nitratopptaket til 25 % av hva ammoniumopptaket hadde vert, slik at nesten alt nitrat ble tatt
opp i lgpet av ca. 3-4 timer. Totalt gkte N-innholdet i cellene med 80 % i lgpet av denne tiden.
Nér den samme arten hadde vokst i nitrat med veksthastighet 0.0186 h'! var V,,,=0.0158
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moIN-molC!-h’!, dvs. dobbelt s& hgyt som nitratopptaket for alger som hadde vokst i
ammonium. Det ser ut til at N-begrensede cellene kan ta opp et stort tilskudd av ammonium
raskere enn et tilskudd av nitrat.

6.4.4.2. Vekselvirkninger mellom nzeringssalt med ulike naringsstoffer

Conway et al. (1976) har malt opptak av fosfat og silikat over en periode pa 5 timer etter NH,*
tilskudd til N-begrenset kjemostatkultur av Skeletonema costatum som hadde hatt vekst-
hastighet = fortynningshastighet 0.04 h'!. Pumpingen gjennom kjemostaten ble stoppet i
forsgksperioden. Over en periode pa 0.6 til 1.5 time etter tilsetningen opphgrte P-opptaket
helt, og silikatopptaket ble redusert til 10-50 % av likevektsopptaket, deretter tok det seg opp
igjen, og ble liggende mellom 50 og 180 % hgyere enn likevektsopptaket. Silikatopptaket gkte
mest. Opptakshastighetene er da angitt som spesifikk rate pr. P- og Si-innhold i cellene.
Eventuell reduksjon i innhold av P og Si i algecellene den fgrste timen er innenfor 5 %,
forutsatt at spesifikk veksthastighet ikke har gkt. Nettoeffekten sett over hele forsgksperioden
pa 5 timer er at P og Si-innholdet gker med minst anslagsvis 10 og 20 % dersom ikke
veksthastigheten samtidig gker. Det er ingen opplysninger om hvordan veksthastigheten
forandrer seg i perioden.

Conway et al. (1976) malte ogsa opptak av fosfat og nitrat etter silikat-tilskudd til en
tilsvarende silikatbegrenset kultur under eller like forhold som ovenfor. Bade fosfat- og nitrat-
opptak ble svakt hemmet i en halv til en time, til hhv. 50-90% av likevektsopptak, deretter
fortsatte opptaket som som fgr, dvs. med spesifikk opptaksrate pr. P- og N-innhold i cellene =
fortynningsraten for kjemostaten. Hemmingen i den innledende perioden tilsvarer en
reduksjon i P og N-innhold innenfor 2 %, forutsatt at veksthastighet ikke har gkt i forhold til
hva det var pa forhand.

I kjemostatforsgkene til Jones et al. (1978) (s.73ff) med naturlig marint fytoplankton ga
tilsetning av fosfat til en P-begrenset algepopulasjon en forholdsvis rask gkning av
P-innholdet i algecellene, mens N-innholdet gkte mer gradvis i takt med den etterfglgende
gkning i veksthastighet. Det var her ingen tegn til noen midlertidig nedgang i N-innhold det
forste dggnet etter tilsetning.

Forelgpig konklusjon blir at hemmingen av opptak av andre n®ringsstoffer i en overgangs-
situasjon hvor algene plutselig far et tilskudd av ett n®ringsstoffer, har liten betydning for en
beskrivelse av vekst og opptak, iallfall salenge en ikke har som ambisjon & gi svert detaljerte
beskrivelser av korttidsforlgp f.eks. innenfor et par timer.

6.5. Betydning av lys og temperatur for nzringsstoffopptaket.

Ifplge Parsons et al. (1977) vil nzringsstoffopptaket ved lysbegrenset vekst vere en funksjon
av lys pd samme mate som for fotosyntese/lys-kurven. Et visst n®ringssaltopptak vil forega
ogsé i mgrke, og opptaket kan derfor ha en annen dggnvariasjon enn produksjonen. Nerings-
saltopptaket kan hemmes av sterkt lys. Koblet med vertikale dggnvandringer for noen typer
fytoplankton (flagellater) betyr dette ogsé at opptaket kan skje fra et annet dyp enn der hvor
hvor produksjonen foregér. F.eks. kan en tenke seg at plankton beveger seg nedover for & ta
opp n&ring pa stgrre dyp om natten og beveger seg n&rmere overflaten for & utnytte sollyset
om dagen. ‘
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Parsons et al. (1977) refererer ogsa endel resultater som viser at neringsstoffopptak avhenger
av temperatur og lys pa tilsvarende méte som primarproduksjon. Ved gkende temperatur eller
lysstyrker fra forholdsvis lave verdier gker for det fgrste maksimal opptaksrate ved store
nzringssaltkonsentrasjoner gke. Samtidig gker ogsé halvmetningskonsentrasjon for opptaket,
dvs. at gkt opptakspotensial serlig realiseres ved store n@ringssaltkonsentrasjoner.

Nalewajko og Lee (1983) har undersgkt fosfor-opptak som funksjon av lys for naturlig marint
plankton fra flere forskjellige omrader. De brukte radioaktiv tracer 2P, og bestemte opptaket
ved 4 fglge radioaktiviteten i vannet over 2-6 timer, med fgrste registreringsintervall ca.10
minutter. De fant at fosfatopptak og assimilasjon av karbon til en viss grad varierte parallelt,
men med sterkere variasjon i karbon-assimuilering, og ofte et visst fosfatopptak ogsa i mgrke
nar all karbonassimilering var stoppet opp. Fosforopptaket i mgrke var i to tilfelle redusert
med bare 18% sammenlignet med verdien ved optimalt lys, i ett tilfelle med 30% og i et
tilfelle med 65%. Den stimulerende virkningen pé naringssaltopptaket av en gkning i
lysstyrken syntes & vare stgrst ndr algene pa forhand var vekstbegrenset av enten fosfor eller
lys, og var ikke til stede nar ingen av disse faktorene var begrensende.

Garside (1981) har som nevnt i kap. 6.4.4.1. mélt opptak av ammonium og nitrat i naturlig
fytoplankton ved forskjellige lysstyrker, ved inkuberingstider 2-8 timer. De fant at opptaket
gkte med lysstyrken opp til et nivd pa ca. 10 % av lysstyrke ved overflaten, og at det var
hemmet ved lysstyrker >40 % av overflate-lysstyrken. For intervallet mellom disse to nivéene
var opptaket omtrent konstant, uavhengig av lysstyrken. Hemningen av opptaket i svakt lys
varierer, men i alminnelighet ser det ut til at en reduksjon til 50% eller en tredjedel av
opptaket i optimalt lys kan vaere realistisk.

Med sépass lange inkuberingstider som brukt i disse forsgkene kan kanskje opptaket her
tenkes 4 vare knyttet til produksjon pa grunn av varierende lysstyrke, slik at det ikke er
variasjoner i opptaket alene, men i det kombinerte resultat av opptak og vekst som males.

Opptaket kan ogsd vare avhengig av temperatur. Opptak av nitrat styres av enzymet
nitratreduktase. Kristiansen (1983) har malt aktiviteten for dette enzymet som funksjon av
temperatur, og fant et optimum omkring 10-15 °C, noksd uavhengig av dyrknings-
temperaturen, for endel kulturer. Rhee og Gotham (1981b) fant at nitrogenbegrensede
kjemostatkulturer av Scenedesmus sp. som hadde vokst med veksthastighet 0.5 d'! ved ulike
temperaturer hadde stgrst maksimalt nitratopptak pr. celle ved 15 °C. Opptaket avtok lineart
med temperatur i begge retninger, til ca. 50 % ved temperaturer hhv. 10 og 22 °C. Opptaket
ble mélt ved samme temperatur som i den kjemostaten algene kom fra. Ved 10 °C var
kulturene bare marginalt N-begrenset, idet den innstilte likevektshastigheten 0.5 d-! da var
ner den temperaturbestemte maksimumshastigheten, mens de var sterkt N-begrenset ved 22
°C. Nedgangen i opptak pr. celle fra 15 til 20 °C tilsvarer omtrent den forskjellen i N-innhold
pr. celle en kan vente ut fra det, og den lavere opptakskapasiteten kan derfor eventuelt vere en
tilpasning av maksimal opptakskapasitet til gkende nzringsbegrensning i retning av lavere
Vimax 0g lavere K.
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7. Valgt modellbeskrivelse av primarproduksjon

I dette Kapitlet gis en sammenfattende beskrivelse av hvordan resultatene fra litteraturstudiet i
foregdende kapitler er brukt til & sette opp beskrivelsen av primerproduksjon og neringsstoff-
opptak i eutrofimodellen. Selve modell-beskrivelsen vil stort sett gjenfinnes i rapport 2 i
denne serien (se innsiden av rapportforsiden). Beskrivelsen nedenfor er noe mer omfattende
og fyldestgjgrende. Rapport 2 gir i tillegg en fullstendig beskrivelse av hvordan modellen er
bygd opp, og inneholder ogsa mer om de andre fytoplanktonprosessene (beiting, nedsynkning
etc.) og fysiske transporter, nedbrytning og innvirkning av zooplankton og blaskjell.

7.1. Dynamiske variable som beskriver fytoplanktonbestand i modellen

I eutrofimodellen blir vannmassene delt vertikalt i lag av en viss tykkelse, og omsetningen
beskrives med utgangspunkt i gjennomsnittlige konsentrasjoner innenfor hvert lag. en
nzrmere beskrivelse av dette finnes i rapport 2. Mengden av fytoplankton innenfor et vanlag
beskrives som konsentrasjon (pr. vannvolum) av karbon, nitrogen, fosfor og eventuelt silikat. I
beskrivelsen av prosessene i dette kapitlet presenteres ligningene for et enkelt vannlag og en
enkelt fytoplanktongruppe, uten sub-indekser for 4 angi separering mellom bassenger, lag eller
fytoplanktongrupper. Fytoplanktonbestanden for en bestemt gruppe og innenfor ett bestemt
lag beskrives da av fglgende dynamisk bestemte tilstandsvariable:

CFYT(t) = Konsentrasjon av karbon bundet i fytoplankton

NFYT(t) = Konsentrasjon av nitrogen bundet i fytoplankton

PFYT(t) = Konsentrasjon av fosfor bundet i fytoplankton

CHL(t) = Konsentrasjon av klorofyll (egentlig evne til lysutnyttelse)

SFYT(t) = Konsentrasjon av silikat bundet i fytoplankton (bare for diatoméer)

Alle tilstandsvariable er gitt som mengde (i vektenheter) pr. totalt vannvolum, altsd ikke som
konsentrasjon i alge-cellene. Tidsutviklingen av hver variabel bestemmes ved 4 integrere den
totale endringsraten over tid, dvs. bade lokal omsetning og virkningen av vann- og partikkel-
transporter inn og ut av laget. I denne rapporten ser vi bare pd en del av de lokale prosessene,
nemlig primerproduksjon, som omfatter fotosyntese, oppbygging av cellens bestanddeler og
vekst ved celledeling, og som en egen prosess opptak av n@ringssalter fra vannet.

Mengden organisk karbon regnes som det egentlige mdlet pd algebiomassen. Primer-
produksjonen er ogsd avhengig av innholdet av naringsstoffer og klorofyll. Naeringsstoff-
innholdet opprettholdes ved opptak av n@ringssalter, mens klorofyllnivéet justeres etter lys-
forholdene og vekstforholdene.

Nar det gjelder disse prosessene fglger de to fytoplanktongruppene (diatoméer og flagellater)
stort sett samme modellformulering, men med hvert sitt sett av modell-parametre. Nar annet
ikke er sagt direkte, gjelder beskrivelsen nedenfor generelt for begge gruppene, sett hver for
seg. Modellen inneholder bade variable og parametre for hver gruppe, og i ligningene
nedenfor ma indeks for gruppe vere underforstatt, slik at CFYT f.eks. egentlig star for CFYT;,
hvor i=1 eller 2 (fytoplanktongruppe i), og veksthastighet u tilsvarende for u;. :
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7.2. Primaerproduksjon som karbon-assimilering

Primarproduksjonen beskrives primart som assimilering av organisk karbon pr. tidsenhet.
Bidraget til d CFYT/dt fra fotosyntesen er gitt ved:

a4 CHYT ZI:YT = W-CFYT(t) (100)
P

hvor u = spesifikk veksthastighet (d™!)

Med bakgrunn i kapitlene 4. og 5. antas denne veksthastigheten & vare regulert av fplgende
faktorer:

Lysstyrke: [ (energi/tid/flate)
Temperatur: T
Neringsstoffinnhold gp=N:C-forhold =NFYT/CFYT
i plankton-algene: gp=P:C-forhold @ =PFYT/CFYT
gsi=Si:C-forhold =SFYT/CFYT [bare diatoméer]

Klorofyll inngar i modellbeskrivelsen, men regnes som en justerbar egenskap ved fyto-
planktonet, og ikke som noen eksternt gitt begrensende faktor. Hvordan klorofyll inngér i
modellen er skissert nermere nedenfor i forbindelse med lysbegrensning av veksten.

Virkning av lav saltholdighet (salinitet) er ikke med i den fgrste versjonen av modellen. Lav
salinitet kan bade gi begrensning i antall arter, og begrense veksthastigheten for de artene som
greier seg best ved lav salinitet (Torbjgrn Johnsen, NIVA, pers. medd.). Noe data om virkning
av salinitet finnes, se f.eks. s. 56 og 94, men det er ikke funnet noe generelt grunnlag for &
modellere dette. For & ta hensyn til at en fjord har lav overflatesalinitet slik modellen er na, ma
en sette ned veksthastigheten med en konstant faktor, etter n&ermere vurdering - modellen har
altsd ikke innebygd noen mulighet til & beskrive virkning av varierende ferskvannspévirkning.
Dette er antagelig noe som bgr studeres n®rmere for & gjgre modellen mer generelt
tilpasningsdyktig til ulike omrader.

Den fysiske modellen har sd stor tidsopplgsning at dggnvariasjonene kan beskrives eksplisitt,
og fotosyntese-modellen beskriver ogsa dggnvariasjoner eksplisitt, ikke bare midlet over
dggnet. Det har betydning for hva slags responskurver som skal brukes mht. lysvariasjoner,
kfr. kap. 4.2.1.3.

I litteraturstudiet foran ble fgrst lys- og temperatur-regulering av veksten sett i sammenheng i
kap. 4. Temperaturen ble sett som en regulerende faktor pA de interne enzymprosessene
veksten er avhengig av, mens lyset er en ytre pavirkning og forutsetning for vekst. Tilslutt ble
nringsstoffbegrensning behandlet for seg selv i kap. 5. Denne oppdelingen var fgrst og
fremst diktert av praktiske grunner, og ut fra hvordan de ulike faktorene ble sett i
sammenheng i noe av den litteraturen som ble studert.

I modellformuleringen, hvor alle faktorene skal ses i sammenheng, er det valgt en litt annen
rekkefglge. Béade temperatur og naringsstoff-innhold ma ses som en form for indre
begrensende faktorer, som definerer tilstanden til cellene, og bestemmer hvor effektivt de
interne vekstprosessene i cellene kan forega. Det gjelder selv om temperaturen fremtrer som
en ytre miljgfaktor som males i vannet og er gitt av eksterne forhold. Lyset opptrer derimot
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som en klar direkte pavirkning utenfra, som energikilde for de prosesser som reguleres av
temperatur og n@ringsstoffinnhold.

Ut fra dette er det valgt fgrst & se pa temperatur og n®ringsstoffinnhold i sammenheng som
det som bestemmer algenes tilstand, og si ta med lyset til slutt i en total modellbeskrivelse av
primerproduksjonen i et gitt gyeblikk. Sett over et lengre tidsrom vil nzringsstoffinnholdet
vare et resultat av balansen mellom vekst og neringsstoffopptak, og den sistnevnte prosessen
kommer derfor inn som en faktor som regulerer primarproduksjonen over tid.

7.2.1. Temperaturbegrensning alene

Dersom det er nok lys og nzringsstoff (N, P, Si), vil veksthastigheten vere begrenset av den
indre stoffomsetningen i alger med optimal sammensetning, og denne hastigheten er en
funksjon av temperaturen. For en enkelt art vil det ofte vere et optimalt temperaturomrade, og
maksimal produksjon som funksjon av temperatur kan avta for bade hgyere og lavere
temperaturer. Veksthastigheten kan avta noksé bratt mot hgye temperaturer, som drgftet foran
i kap. 4.1.4. Det som er mest aktuelt i vére farvann, hvor temperaturen sjelden kommer over
20-25 °C, er likevel at temperaturen er lavere enn det som er optimalt, s det er mest naturlig &
regne med at veksthastigheten gker med temperatur.

Dessuten skal modellen brukes til 4 beskrive som en sum en algebiomasse som i virkeligheten
bestdr av flere arter, og med skiftende artssammensetning over tid. Skiftningene i seg selv kan
ikke beskrives, men den almene statistiske virkningen av dem gjennom é&ret kan tas inn i
modellen. Hver art kan ha sitt temperatur-optimum, men som det fremgar i kap 4.2.2.1. i
omtalen av data fra Eppley(1972), finnes et stort spekter av arter med ulike temperatur-
omrader hvor de varmekjere (og varmetolerante) artene vokser raskere. Det er naturlig at
hgyere temperaturer gir stgrre dominans av slike arter, og for algebiomassen som helhet vil
vere en statistisk tendens til gkende veksthastighet med gkende temperatur. Temperatur
forandrer seg ikke svart raskt, og det vil antagelig vare en stor grad av temperaturtilpasning.

Ut fra dette er det valgt 4 bruke Eppleys eksponensielle funksjon (Eppley 1972) for vekst hos
alger som er tilpasset aktuell temperatur, med temperatur T gitt i °C og med temperatur-
koeffisient k5, = 0.063 pr. °C, som beskrevet i kap. 422.1.:

Hmax(T) = Uy exp[kT,fyt '(T_ZOOC)] (101)

Koeffisienten 1, angir her maksimal veksthastighet ved temperatur 20 °C, under gode lys- og
neringsstoff-betingelser. Ved aktuelle forhold i norske fjorder antas det altsd at nedsatt
produksjon ved hgye temperaturer ikke trenger & modelleres.

Som det fremgir av kap. 4.2.2., vil det kunne vare sterkere variasjon med temperatur-
vekslinger innenfor dggnet, fordi algene da ikke rekker & tilpasse seg. Dette kan likevel
antagelig neglisjeres i modellen, siden dggnvariasjoner i veksten hovedsakelig fplger av
variasjoner i lysstyrken, og det i alle fall er snakk om en noksd grov empirisk justering av en
modell. Temperatur-funksjonen er viktigst for & beskrive arstidsvekslinger.

Eppleys funksjon har ut fra det datamaterialet den bygger pa, ogsd innebygd variasjon i
artssammensetning med temperatur, men kan kanskje gi for hgye verdier, fordi den gir en
slags gvre grense for veksthastighet. Absoluttverdiene er imidlertid bare et utgangspunkt for
empirisk justering av modellen, si det spiller ikke s& stor rolle.
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Et mer prinsipielt problem er at modellen ikke tar hensyn til at artsskiftninger betyr at det i
overgangsperioder bare er en del av biomassen som er effektiv basis for vekst. Mulige méter &
lgse dette pa er drgftet i kap. 4.2.2.2., men det er ikke tatt med i modellen forelgpig.

7.2.2. Neringsstoff-begrensning sammen med temperaturbegrensning

Mangel pa neringsstoff (N, P eller Si) kan begrense den indre omsetningen ytterligere i
forhold til de grenser temperaturen setter, som beskrevet ovenfor. Neringsstoffbegrensningen
sett isolert er drgftet foran i kap. 5. P4 bakgrunn av drgftingen der er det valgt & basere
modellbeskrivelsen pa det som foran er kalt kombinasjonsmodellen for multippel nerings-
stoffbegrensning, og som er beskrevet i ligning (57) med tilhgrende ligninger (side 90). For de
tre aktuelle neringsstoffene N, P og Si kan denne modellen spesialiseres slik:

Veksten bestemmes av relativt neringsinnhold pr. mengde karbon:
gx =xFYT/CFYT, hvor x star for de tre stoffene (N og P, samt Si for diatoméer).

Det antas at det for hvert neringsstoff finnes en nedre grense g x for dette forholdet, hvor all
vekst opphgrer, og at veksten gker ettersom gy gker. I overenstemmelse med ligning (595),
hvor vi n antar at halvmetningsverdien K, for g er lik den nedre grensen (Droops forenkling,
kfr. kap. 5.) blir gkningen uttrykt som funksjon av et relativt overskudd av naringsstoff i
cellene, definert ved:

r, = dx -~ 9ox (102)
qa,X

Den begrensende virkningen av de forskjellige n®ringsstoffene kombineres gjennom en faktor
definert ved ligningen

1

1 1 1
l+—+—+—

N B Iy

NUTFAC=

(103)

Silikat er med som begrensende faktor bare for diatoméer, for annet fytoplanktongruppen er
modellen forenklet ved at dette leddet er kuttet ut.

Kombinert begrensning av temperatur og naringsstoff fas ved a4 kombinere dette med ligning
(101) for maksimal veksthastighet som funksjon av temperatur, til fglgende uttrykk for
veksthastighet som funksjon av temperatur og naringsstoffbegrensning under optimale
lysforhold:

W, = NUTFAC-u,.(T) (104)

Det er altsa valgt 4 multiplisere naringsbegrensning og temperaturbegrensning med
hverandre. Det virker som den rimeligste maten & kombinere de to begrensningene pé, siden
temperatur ma antas & regulere nettopp hvor raskt en gitt mengde naringsstoff omsettes, og
det i utgangspunktet er mest naturlig & anta at temperaturen virker likt pa alle biokjemiske
prosesser. Noen terskel-modell virker her lite rimelig, idet en ikke vil tro at nearings-
stoffmangel blir mindre viktig selv om det i tillegg opptrer temperaturhemning av veksten.
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NB! I implementeringen av modellen er det lagt inn en justering av veksthastighetene ved a
dele pd den verdi NUTFAC fdr med optimale verdier for neeringsstoffinnhold, slik de er
beskrevet senere under kapitlet om neeringsstoff-opptak (tabell 18). Ved bruk av modellen
spesifiseres maksimal veksthastighet ved 20 °C som en modellparameter, og det vil si en
maksimal realiserbar veksthastighet og ikke et asymptotisk maksimum for NUTFAC— 1. Det
er valgt & gjpre det slik fordi det asymptotiske maksimum kan veere en noksa fiktiv stgrrelse,
som ligger langt over realistiske veksthastigheter, dersom maksimal ry for ett eller flere av
neeringsstoffene (X) ikke er sa sveert stor. Det fremgdr direkte av ligning (103), kfr. forgvrig
kap 5.3. Maksimal veksthastighet som modellparameter knytter seg mer direkte til det som er
observert, uten matematisk ekstrapolering, og er derfor lettere 4 spesifisere ut fra
observasjoner. Det er spesielt viktig ndr en opererer med flere potensielt begrensende
neeringsstoffer, idet det da blir stgrre forskjell mellom realiserbart og asymptotisk maksimum.

Minimumsverdier for nzringsstoffinnholdf g, settes i utgangspunktet for de tre aktuelle
grunnstoffene til vekt i forhold til vekt av karbon. Modellen opererer med fglgende stgrrelser,
som brukes som beskrevet generelt ovenfor:

Minimumskvote  betegnes:  (ca. atom:atom)  (g/g)

Nitrogen: gn (N:O)pin 1:20 0.06
Fosfor: qp (P:C)mmin 1:1000 0.0027
Silisium: [bare for diatoméer] gsi (81:C)pnin 1:25 0.09

Bakgrunnen for disse verdiene er det redegjort for i kap. 5. For nitrogen er valgt en verdi i
overkant av det som er vanlig forekommende i litteraturen, se kap. 5.2.4.3., mens det er sett
bort fra at det for noen arter, spesielt diatoméer, kanskje kan vare noksd konstante N:C-
forhold. For fosfor finnes datagrunnlaget i tabell 11., det ser ut til at den valgte verdien er
noks4 representativ for verdiene der. For silisium finnes datagrunnlaget i kap.5.2.6. Krav til
relativt neringsinnhold ¢ antas i modellen & kunne settes uavhengig av temperatur, selv om
noen forsgk som er referert foran kan tyde pa en viss variasjon.

7.2.3. Lysbegrensning

Ligning (104) antas & beskrive hvordan stoffomsetningen i algene begrenses av indre faktorer.
Denne stoffomsetningen drives imidlertid av energi fanget opp fra lyset av fotokjemiske
prosesser, og ved svake lysstyrker vil de fotokjemiske prosessene begrense veksten. Forsgks-
resultater om forholdet mellom lys- og temperatur-begrensning ved rikelig n&ringssalt-tilgang
er beskrevet i kap. 4. og en modellformulering ble satt opp i kap. 4.1.3. Vi tar utgangspunkt i
ligning (12) pé side 28, men antar né at den samme formuleringen kan brukes for forholdet
mellom lysbegrensningen og den kombinerte temperatur- og n&ringsbegrensning som er
definert ovenfor i kap. 7.2.2., dvs. at vi bruker den samme ligningen men setter inn p,; fra
ligning (104) istedet for den rent temperaturavhengige veksthastigheten som ble brukt
tidligere.

Den samlede formuleringen for hvordan veksthastigheten begrenses av temperatur,
naringsstoffer eller lys kan da skrives: ‘
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I
W(I,neringsstoffer,T) = Hopts — (105)
{In +(p“ogt,l ) :l

Koeffisienten ¢ har altsd samme betydning som i kap. 4.1.3., nemlig algenes evne til & utnytte
lyset, dvs. relativ klorofyllmengde [Chl,:C] multiplisert med evnen pr. klorofyllenhet til &
omsette lys til fotosyntese, tidligere kalt o. For store lysstyrker vil p—p,,; og altsd vare
uavhengig av lysstyrken. For sma lysstyrker vil u(J) nerme seg et linezrt forlgp p= c-I, hvor
veksthastigheten er uavhengig av p,,, ;. Det vi tidligere har kalt kritisk lysstyrke er gitt ved:

“’otl uotl
I 106
£ ¢ acCh:C] (106)

Ligning (105) kan ogsd skrives pa fglgende mate, formulert som gyeblikksrespons pé
variasjoner 1 lysstyrken:

u‘(Ii T)=“'opt,1 .9(1) 107)

hvor vi na innfgrer fglgende funksjon:

I

(108)

Stgrrelsen © er altsd den relative reduksjon i veksthastighet pga. suboptimal lysstyrke. Den
kritiske lysstyrken I, angir overgangen mellom lysbegrenset vekst og vekst begrenset av
cellenes tilstand, dvs. temperatur og n®ringsstoffinnhold. Den kritiske lysstyrken vil variere
dynamisk som beskrevet n@rmere nedenfor, og det uttrykker planktonets tilpasning til lys-
forholdene, slik den ble beskrevet i kap. 4.2.1.2. og 4.2.1.3. Ligning (108) uttrykker variasjon
1 veksthastighet ved slike skiftninger i lysstyrken som skjer raskt i forhold til den tiden
planktonet bruker pa & tilpasse seg.

Det er i ndverende utgave av modellen valgt & ikke inkludere veksthemning ved hgye
lysstyrker, siden det virker usikkert hvor viktig det er, og om det egentlig er en kombinert
temperatur/lys-effekt. (Aruga 1965a,b).

Som det er redegjort for i kap. 4.2.1.3., blir koeffisienten n forskjellig ettersom en ser pa vekst
tilpasset aktuell lysstyrke (n=1 til 2) eller pa vekst som funksjon av raskt vekslende lysstyrke
(n=3). 1 eutrofimodellen brukes n=3, som gir en ganske skarp overgang mellom de to
omrédene. Funksjonen (3) beskriver da hvordan fotosyntesen varierer for gitt I, ved raske
endringer i lysstyrken, og er ment & omfatte dggnvariasjoner. Det medfgrer at modellen bgr
kjgres med god opplgsning av dggnet.

7.2.4. Tilpasning til ulike lysstyrker

En rask reduksjon i lysstyrken 7 til verdier godt under /; vil gi forholdsvis stor reduksjon av
veksthastighet, men fytoplanktonet kan adapteres til langvarig lave lysstyrker ved & produsere
mer klorofyll i forhold til total mengde tgrrstoff, evt. utnytte klorofyllet bedre.

Den kritiske lysstyrken I, uttrykker algenes tilpasning til lyset. Ved adaptering til en konstant
lysstyrke I antas fglgende tilpasningsfunksjon, som vi fant i kap. 4.2.1.2.:
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I, = ° I3 7 (109)

hvor 1, = 345 yE-m2-s°!, dvs. ca. 75 W/m? (andel synlig lys). Ved en konstant lysstyrke Ig=75
W/m? er altsd I,= I8 Denne lysstyrken er derfor et omslagspunkt for lysadaptert vekst. Ved
lavere lysstyrker vil lysbegrensing etterhvert dominere, mens det ved hgyere lysstyrker vil bli
dominerende temperaturbegrensing.

Nér lyset varierer over tid, vil I, ogsa variere som beskrevet av ligningen over, men med en
forsinkelse pd grunn av at tilpasningen tar tid. Tilpasningen beskrives som en endring i
maksimal produksjon av karbon pr. mengde lysenergi, dvs. i en stgrrelse ¥; = o-[Chl,:C] og
som altsd er det samme som det som ble kalt ¢ ovenfor. Denne stgrrelsen (lysutnyttelse,
"quantum yield") antas & bevege seg i retning av optimal verdi gitt av ligning (109) ut fra
lysstyrke I i gyeblikket og den maksimale vekstevnen algene har ut fra temperatur og
n&ringsstoffinnhold:

= u‘opt,l 1
Yiow max(S[W/ml],Igﬁl""‘) : (110)

Det er her lagt inn en nedre grense for [, = 23 pE-m%s! = 5 W/m? som synlig lys (ca. 10
W/m? total stralingsenergi), og tilpasningen skjer bare ned til denne verdien. Ut fra denne
ligningen vil altsd klorofyll-mengde og eller -effektivitet trappes ned dersom vekstevnen er
liten ut fra andre arsaker enn lysmangel, og ogsé under gode lysforhold.

Stgrrelsen Y;CFYT kan tolkes som et mal pd mengden klorofyll pr. vannvolum, men uttrykt
som den resulterende evnen hos fytoplankton til & utnytte lyset, eller som en form for
"effektiv" mengde klorofyll. Den er definert i modellen som en variabel CHL. Det antas at
denne stgrrelsen beskrives av fglgende differensialligning:

-CF
d(¥,-CFYT) _

~ opt “ CFYT =1, -Y,-CFYT (111)

Fgrste ledd uttrykker at "klorofyll" eller lysutnyttelsesevne produseres i takt med produksjon
av organisk karbon ut fra det optimale forholdet i gyeblikket, mens annet ledd, hvor rg, her
skal angi summen av spesifikke tapsledd, beskriver hvordan eksisterende klorofyll tapes
parallelt med karbon. Hvis dette kombineres med ligningen for karbon alene:

dCFYT

7 =W-CFYT -r;, -CFYT (112)

blir resultatet en direkte eksponensiell tilpasning av Y, i retning av optimal verdi:

L (%, -7) (13)

§ 1 de kjgringene som ble gjort pa indre Oslofjord og rappoftert i rapport 1 i dnene serien, ble det brukt en
lavere verdi I, = 40 W/m?, som en konstant, fastlast verdi, som ikke kan endres under kjgring av programmet.
Det kan vare aktuelt 4 gjgre dette til en justerbar koeffisient.
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Beskrivelsen stemmer bra med eksperimentelle data om lystilpasning som viser at
responstiden er omtrent omvendt proporsjonal med spesifikk veksthastighet, og at det ikke
skjer merkbar tilpasning nér celler plasseres i mgrke, kfr. kap. 4.2.1.1. Det er ikke grunnlag
for & péstd at det skal vaere et eksponensielt forlgp, men det kan iallfall veere en brukbar
beskrivelse i forhold til de forsgkene som er beskrevet.

Ved den numeriske integrasjonen av modellen integreres ligning (111) for lysutnyttelsesevnen
CHL=Y,CFYT i tid, modifisert av transportledd som vanlige konsentrasjonsvariable, og Y;
finnes ved & dele CHL pa CFYT. Den resulterende kritiske lysstyrke

Ik = uopt,l/Yl (1 14)
settes inn i ©(J) i ligning (107) for & beregne produksjonen i gyeblikket.

Planktonveksten i modellen vil da reagere slik pd hypotetiske endringer i vekstvilkérene:

e Hvis lysstyrken minsker, vil fotosyntesen fgrst minske ifglge ligning (107) med
uendret W, ; og /. Etterhvert vil lysutnyttelsen Y, gke til en hgyere verdi Y, , 0g I
derved avta, slik at nedgangen delvis motvirkes.

e Hvis y,,, minsker pga. lavere temperatur eller darligere nringsstofftilgang mens
lysstyrken er konstant og i nrheten av I, eller hgyere, vil Y; i fgrste omgang vare
uendret. [, vil da bli mindre, proporsjonalt med W, , slik at situasjonen beveger seg
vekk fra balanse, og det er da et overskudd av lysenergi tilgjengelig. Etterhvert beveger
Y, seg i retning av en lavere Yy, og I, vil derved gke og til en viss grad nzrme seg
den gamle verdien igjen. Situasjonen kommer derved tilbake et stykke i retning av
balanse mellom lys- og temperatur/n®ringsstoff-begrensning.

Det at vi fgrst kobler temperatur- og naringsstoff-begrensning til en indre begrenset vekst-
hastighet oy, 0g deretter kombinerer dette med lysbegrensning, innebzrer at nzringsstoff-
begrensning bidrar til 4 redusere klorofyllinnholdet via ligning (110) pé linje med temperatur-
begrensning. Det stemmer med resultater i Laws og Bannister (1980) som det er redegjort for
pa side 41.

7.3. Modellbeskrivelse av opptak av naeringssalter

De resultatene om nzringsstoffopptak som er referert i kap. 6. er ikke uten videre lette &
sammenfatte i en modellformulering. Opptaket er malt over ulike tidsrom, og resultatene inn-
passet i ulike modellformuleringer, delvis som funksjon av ytre konsentrasjoner, og delvis
som funksjon av celletilstand. Resultatene kan ogsd vere tilsynelatende litt motstridende,
f.eks. finnes i noen tilfeller at opptakskapasiteten gker i celler som har n®ringsstoffmangel,
mens det er omvendt i andre forsgk.

For fosfor tyder endel resultater pa at det som males som brutto opptak over kort tid, er
uttrykk for en rask sirkulasjon mellom vannet og cellene, enten det ni er et reelt aktivt opptak
med utlekking, eller bare en diffusiv prosess knyttet til adsorbsjon pa cellene. (Se kap. 6.4.1.)
Denne utvekslingen av fosfor ser ut til 4 kunne vare mye stgrre enn netto opptak, men knytter
seg kanskje bare til en mindre del av det fosfor som finnes i eller knyttet til cellene.

I modellen mé en enten beskrive det raske opptaket som en diffusiv prosess med utlekking
som oppveier det store opptaket, eller en mé se bort fra det raske diffusivt pregede opptaket,
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og bare modellere netto opptaket av fosfor. Forelgpig er det valgt & gjgre det siste, og bruke en
forholdsvis enkel beskrivelse av netto opptak som en enveis prosess.

Det samme er dels tilfelle for ammonium og nitrat, selv om det her ikke er snakk om s store
spesifikke opptakshastigheter pr. neringsstoffinnhold i cellene som for fosfor. For silisium-
opptak er det et forholdsvis sparsomt datamateriale som ligger til grunn for modelleringen.

Korttids-opptak har antagelig liten betydning for modellen generelt, unntatt dersom korttids-
opptaket gir en vesentlig gkning i totalt innhold, dvs. at det fgrst bremses nér total-innholdet
har gkt vesentlig. Opptak av fosfor kan vare stort etter en P-tilsetning i vannet, slik at P-
innholdet i cellene gker raskt, men det ser ut til at veksten ikke gker like raskt (Jones et al.
1978). En mulig forklaring pd dette kan vaere at en rask sirkulasjon av liten andel av P-
innholdet i cellene styrer korttidsopptaket. For nitrogen er ikke korttidsgkningen sa stor, men
til gjengjeld gker veksten mer direkte som funksjon av opptaket.

Ved konkurranse mellom arter vil et hgyt korttidsopptak gir fordel ved smé, hyppige pulser,
f.eks. ved opptak av resirkulert neringsstoff fra partikulert materiale som finnes konsentrert
flekkvis i vannet (patches) (Currie 1984, Lehman og Scavia 1984). Ved hgyere konsent-
rasjoner generelt i vannet er det langtidsopptaket som betyr noe. I modellen er det uansett
midlere konsentrasjoner som skal modelleres, s& evne til korttidsopptak i naringssaltflekker
ma bare tas med statistisk som noe gkt gjennomsnittsopptak ved lave gjennomsnitts-
konsentrasjoner. Egentlig burde hyppigheten av slike flekker da tas inn i opptakskinetikken,
f.eks. ved 4 la de kinetiske parametrene vere styrt av omfanget av remineraliseringsprosesser
av partikler i forhold til tilfgrsler av opplgst neringssalt. Forelgpig er det lite grunnlag for 4
gjore dette.

Modellen tar bare sikte pd & beskrive opptaksrater som kan opprettholdes over forholdsvis
lang tid (flere timer), og ikke helt kortvarige opptakstopper. Det er i denne modellutgaven
valgt 4 ikke ta i betraktning at opptaksevnen kan vare en funksjon av n&ringsstoff-innholdet
i cellene, og at opptaket kan vere et nettoresultat av en mye raskere toveis prosess, med
opptak og utlekking. Ulike data for opptak fra litteraturen viser som sagt noksa sprikende
resultater pa det punktet, og det er derfor valgt & legge inn en noksa enkel beskrivelse i fgrste
omgang.

Neringssalt-opptaket blir i hovedsak beskrevet som funksjon av ytre konsentrasjoner. Det
antas at n@ringssalt-opptaket har en gvre grense som varierer med konsentrasjonen av
n@ringssalt i vannet etter en hyperbolsk funksjon, en sdkalt Michaelis-Menten funksjon:

Nutr

VNutr < VNu!r,kap = VNutr,max m(kNutr,O + kNutrJ@(I )) (1 15) |
hvor
Nutr = konsentrasjon av tilgjengelig naringssalt i vannet rundt algecellene
Vivutr = faktisk neringsopptak (g/gC/dag)
Viurxap = opptakskapasitet ved konsentrasjon S
Vnurmax = @Vvre grense for neringssaltopptak
Knuir = halvmetningskonsentrasjon, dvs. den konsentrasjon som gir
halvparten av maksimalt opptak.

ou) = lysbegrensing av veksten.
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kutr,0 08 knur,; €r dimensjonslgse koeffisienter for kobling mellom vekst og opptak.

Som det fremgir av ligningen, er opptaket antatt & vare en lineer funksjon av lys-
begrensningen av veksten gjennom faktoren k,,,, , + &y, ,©(I). P4 bakgrunn av de resultatene
som er nevnt i kap. 6.5. er det antatt at opptaket er nedsatt med 50 % i mgrke, dvs. at
koeffisientene ky,,o 08 kyy.; begge er 0.5. Dette er bygd inn i programkoden som konstanter,
og kan ikke justeres under bruk av modellen. Den samme lys-faktoren er brukt for opptak av
bdde N, P og Si. Koeffisientene Vyyrmax 08 Kwur €r lagt inn i modellen som justerbare
konstanter, som kan endres under kjgring av modellen, men med standardverdier bygd inn i
modellen.

Det er i denne omgangen ikke lagt inn noen temperaturavhengighet i opptaket, som en kanskje
burde ifglge kap. 6.5. Her kan det vare behov for litt stgrre datamateriale fgr modellen
modifiseres.

Ved nitrogen-opptak foretrekker planktonalgene i alminnelighet ammonium, og opptaket av
nitrat vil begrenses avhengig av hvor mye ammonium som er tilgjengelig. Dette fenomenet
ble diskutert i kapittel 6.4.4.1. Dette er lagt inn som en reduksjonsfaktor fyi. pd opptaket
Viurr,max for NO;. Reduksjonsfaktoren er en funksjon av ammonium-konsentrasjonen [NH;‘]

og halvmetningskonsentrasjonen Kyy, for ammonium-opptak, men en god del enklere enn Di
Toro et al.s ligning som ble beskrevet i kap. 6.4.4.1.:

1

(116)
1+([NH; /K,

- )gm

Her er altsd K, =Kj,,» for ammonium, og Byys er en eksponent som kan brukes til 4 regulere
NH, u 4 P g

formen p& hemningen. Det er rimelig & bruke halvmetningskonsentrasjonen for ammonium
fordi opptaksmekanismene mé antas & mobiliseres nér det er ammonium-mangel i det ytre
miljg, og halvmetningskonsentrasjonen angir nér det blir slik mangel. Som det fremgar av
ligningen Vil fly, v®re mye mindre enn 1 nir det er rikelig med ammonium. For

[NH:] =Ky, Vil foiva =0.5. Omslaget skjer bréere jo stgrre verdi Pyyy har (den forutsettes

>0). I eutrofimodellen er det valgt & bruke en verdi Pnps =2, 0og Kny, er som det fremgar
nedenfor satt til 0.5 uM. Dette gir et forlgp som stemmer brukbart med de data Paasche og
Krisitiansen (1982a) oppgir. Tallverdiene pa parametrene kan justeres.

Det er lagt inn et par begrensninger pa opptaket for & sikre rimelige resultater under ulike
forhold:

® Opptaket er for det fgrste begrenset ut fra hva som skal til for 4 opprettholde optimalt
nzringsstoff-innhold ved en gitt veksthastighet, samtidig som det tillater algene & ta
opp na&ringssalter i mgrke (dvs. om natten):

VNutr < VNutr,opt = umax ' (qmax - Q)'*‘u ’ q (1 17)
hvor Viuren = @vre grense pa naringsopptak hos fytoplankton tilpasset
nzringsinnhold og veksthastighet.
H = faktisk veksthastighet,

Mmx = maksimal veksthastighet ved gitt temperatur,
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q naringsstoff-innhold pr. mengde karbon

gvre grense for neringsstoff-innhold i cellene ved rikelig
naringssalt-tilgang (Redfield-forhold).

max

Dette fér fgrst og fremst betydning for opptak av neeringssalter som finnes i overskudd
i forhold til et annet begrensende nringsstoff, og hindrer at naringsstoff-innholdet i
algene vokser ut over rimelige grenser. Leddet er bygd opp slik at dersom algene er
mettet pd neringsstoff (g2 gnax), holdes opptaket innenfor det som er ngdvendig for &
opprettholde metning ved celledelingen (V<ugq, dvs. v<p). Samtidig vil celler som er i
mgrke (med p=0) kunne ta opp neringsstoff dersom de ikke er mettet fra fgr, dvs.
dersom g<qax-

For nitrogen og silikat er g, satt lik Redfield-forholdet, henholdsvis (N:C)ope 0F
(Si:C)pe, slik det er spesifisert nedenfor i tabell 18, mens det for fosfor er det
anledning til & endre dette:

QP:C,max = Buxus ’ (P:C)opt (1 18)

hvor Py, angir graden av luksusopptak i forhold til Redfield. I kjgringene for indre
Oslofjord var Py, =1.

® Opptaket av hver komponent er ogsa begrenset av en nedre grense for omsetningstid
for lageret av n®ringssalter i vannet:

NG,
2 VNutr,i : CFYY: '<“ VNutr,omsem = NM%N : (1 19)
j=1 utr
hvor Nutr = n®ringssaltkonsentrasjon,
Tywr = minste omsetningstid p lageret av fritt nzringssalt.

Den siste begrensningen er bare lagt inn for 4 hindre at det oppstar negative konsentrasjoner
ved den numeriske integrasjonen over tid. Den er ikke ment & gjenspeile noen reelle prosesser,
i virkeligheten skal den 1l.ordens kinetikk som ligger i uttrykket for Vigp ved smé
konsentrasjoner vere tilstrekkelig. Begrensningen har betydning dersom mengden fyto-
plankton blir svert stor i forhold til mengden av tilgjengelige neringssalter, og sgrger for at
integrert opptak over tid holdes innenfor det som er tilgjengelig. For & oppna det ma ¢, vaere
stgrre enn tidsskrittet som brukes ved integrasjonen. Denne begrensningen pa opptaket er altsd
knyttet til at modellen opererer med endelige tidsskritt. Tidskonstantene Ty, er lagt inn som
konstanter direkte i modellkoden, og kan ikke justeres under kjgring av modellen.

De verdiene for opptak av NO; , NH,*, PO,* og silikat som Si(OH,) som er lagt inn i
modellen nd, er gjengitt i tabell 18. Verdiene er basert pa litteraturstudiet foran. Silisium-
opptak gjelder bare fytoplanktongruppe 1, dvs. for diatoméer. Verdiene nedenfor er gitt bade
pa mol-basis og pa vektbasis. I den praktiske implementeringen av modellen brukes stort sett
vektenheter, idet dette er vanligst brukt i massebalanser og tilfgrselsberegninger, og
koeffisientene skal da ogsa legges inn i modellen pd vektbasis. Tallverdiene som er brukt i
modellen kan vere litt justert i forhold til dette.
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Tabell 18. Koeffisienter for nzeringssalt-opptak hos fytoplankton brukt i
eutrofimodellen.

Tallverdier presentert bade pa mol-basis og pa vektbasis. Symbolet X i
kolonnen til hgyre angir respektivt neringsstoff (N, P eller Si).

PO NH,* NO; Si(OH,) Enbet:
Viurrmax | 0.05 0.5 0.5 0.2 mol molC-dag!
0.13 0.6 0.6 0.47 |gX gC’ dag
Knur 0.1 0.5 0.5 3.0 uM
3 7 7 85 ug X 1'!
e:Copt (P:C)gp=1:100 (N:C)pp=1:7 (5i:C)gp=1:15 |mol -molC!
0.026 0.17 0.155|gX gC'!
Tnuer 2.0 2.0 4.0 4.0 timer

7.4. Nitrogenfiksering

For fytoplanktongruppe 2 er det lagt inn nitrogenfiksering som en opptaksprosess. Dette er
ikke ment som noe annet enn et middel til & utforske den potensielle betydningen av dette i
sammenheng med omsetningen i modellen generelt, det er ikke modellert ut fra empiriske data
eller forsgk som viser hvordan det kan variere. I utgangspunktet er prosessen inaktivert, dvs.
at maksimal rate er satt til null.

Evnen til nitrogenfiksering spesifiseres som en spesifikk rate rnae med enhet tid!. Denne
koeffisienten spesifiserer forholdet mellom nitrogenfiksering og nitrogenunderskudd, altsa
mellom opptatt mengde pr. tidsenhet og den totale mengde som skal til for & gi planktonet
balansert sammensetning nir det gjelder de potensielt begrensende naringsstoffene.

Konsentrasjonene av fytoplankton i gruppe 2 som mengde karbon, nitrogen og fosfor pr-
vannvolum betegnes med CFYT, NFYT og PFYT, og nitrogenfikseringen som bundet mengde
nitrogen pr. vannvolum og tid beregnes som:

PFYT

(P c)om

Nitrogenfiksering vil etter dette foregd dersom det er fysiologisk nitrogenbegrensning, bade
absolutt og i forhold til fosforbegrensningen. Eventuell nitrogenfiksering er regnet med i
modellen som import av biologisk aktivt nitrogen.

NFIX =r,, ~|:mjn[CFYT, (120)

)-(N:c)om - NFYT:I

8. Tapsledd hos fytoplankton

I dette underkapitlet beskrives tapsledd for fytoplankton som er lagt inn i modellen som
funksjon bare av mengde og vekstforhold hos fytoplankton, altsi uavhengig av de beite-
organismer som er lagt inn i modellen, dvs. zooplankton og blaskjell.
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8.1. Respirasjon

Den lysavhengige del av respirasjonen er antatt & vare inkludert i veksthastighet, slik at det
som er beskrevet ovenfor altsd er netto veksthastighet. I tillegg kommer en mgrke-respirasjon
som i modellen antas & vare avhengig av temperatur etter samme funksjon som
primerproduksjonen, dvs.:

RESP, = RESP, 5, -explky ,-(T-20°C)|  (dag") (121)

Respirasjonen gir et proporsjonalt tap av alle komponenter fytoplanktonet bestar av (C, N, P
og Si), dvs. den inngar som et generelt tapsledd for fytoplankton. Respirasjonen RESP;,, ved
temperatur 7=20°C er en justerbar koeffisient, i utgangspunktet satt til 0.04 dag™’. Dette
stemmer rimelig bra med verdier i Aruga (1965a,b) og Laws og Bannister (1980).

8.2. Nedsynking av diatoméer

Nedsynking av biomasse kan dels foregd ved at fytoplankton synker ut av seg selv, bl.a. pd
grunn av mangel pa naringsstoffer. Det er vel alminnelig antatt at slik nedsynking er viktigst
for varoppblomstringen, spesielt for diatoméer. I modellen er det derfor bare diatoméer som er
antatt & synke ut av seg selv. Nedsynkingsraten gker ved gkende n@ringsstoffmangel, men
bare hvis konsentrasjonen av diatoméer er over en viss grense. Nedsynkningsraten for
diatoméer beskrives ved funksjonen:

, Teeas Y Hean” (Esed - 1) (122)
sed F

sed

hvor koeffisientene r,,, og r,,, er henholdsvis laveste og hgyeste nedsynkingsrate, med
enhet dag’!, og F,,, er en funksjon av indre neringsstoffbegrensning i algene og konsentrasjon
av diatoméer i vannet. Funksjonen F,,; skal gi fra 1 ved god naringstilgang og lave
konsentrasjoner, og kan gke ubegrenset nar neringsstoff-begrensningen tiltar og
konsentrasjonen av diatoméer er tilstrekkelig hgy. Det er valgt & modellere F;,; som funksjon
av to variable:

NUTFAC= forholdet mellom den reelle veksthastigheten i gyeblikket og en ren lys- og
temperatur-begrenset veksthastighet for diatoméer, som definert av ligning
(103) pa side 145.

CFYT, = konsentrasjon av diatoméer i vannet, som mengde organisk karbon pr.
vannvolum

med ligningen

Ye
F :H[m(l M) _l].max(o,__cm___qs_) (123)

sed

" NUTFAC CFYT,

Ligningen inneholder ogsa tre justerbare parametre. NUTFACs er en kritisk verdi for
neringsstoffbegrensning og Cs en terskelverdi pd diatomékonsentrasjonen ndr det gjelder
utsynking. Sa lenge NUTFAC>NUTFAC; eller CFYT<Cs, vil Fy,4=1, og utsynkningsraten vil
da alltid vaere rg,,. Ved sterkere naringsbegrensing og konsentrasjoner over terskelverdien
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vil utsynkingsraten g& mot r,,,;,. Parameteren ¥, justerer hvor britt utsynkningen skjer nér
nzringsstoffbegrensningen blir for sterk.

Et alternativ ville vere a legge inn gkt nedsynkningsrate som en integrert virkning av lave
veksthastighet over en viss tid. Det kunne gjgres ved a innfgre gjennomsnittlig "alder”, dvs.
gjennomsnittlig tid siden cellene ble dannet ved deling, og la denne alderen bestemme
synkehastigheten. Dette kunne ogsa brukes til beskrive alle prosesser som kan knyttes til
stagnasjon i vekst eller aldring av populasjoner. Nar det gjelder nedsynking kunne det bl.a. gi
gkt nedsynking pga. lysmangel som det ble funnet tegn til av Riebesell (1989). Dette ikke lagt
inn i den naverende utgave av modellen.

8.3. [Egen-dgdelighet hos fytoplanktongruppene.

Erfaring med modellen har vist at det kan vare vanskelig a fa tilstrekkelig stabile forekomster
av plankton, dvs. slik at svingningene over tid holder seg innenfor rimelig stgrrelse. Det har
vert en tendens til at den ene eller andre organisme-gruppen blir fullstendig dominerende,
med noksd brétt omslag ettersom modellparametre endres, og problemer med & balansere
mellom de to gruppene. Det er ogsa vanskelig a justere forholdet mellom fytoplankton og
zooplankton, og det virker som zooplanktonet i modellen lett gir for darlig beitekontroll pa
fytoplanktonet.

Dette kan skyldes at modellen bare representerer en svart forenklet beskrivelse av de
biologiske vekselvirkningene. Det virkelige systemet bestar av et stort antall arter som
vekselvirker pa komplekse mater, og med stadig blanding av delvolumer, slik at det hele tiden
oppstar nye mikromiljger. Modellen beskriver bare 2 fytoplanktongrupper, og dessuten bare
ved hjelp av midlede konsentrasjoner, og det er et klart skille mellom prima&rprodusenter og
beitere. Variasjoner pa smaskala, som ma ventes a virke utjevnende og stabiliserende pé de
midlere forhold i det naturlige systemet, er ikke med i modellen. Hver av de to gruppene ma
dessuten sees som et aggragat av flere arter som dels konkurrerer om nzringsstoffer, dels
utfyller hverandre i arts-suksesjoner, og delvis ogsa kan ha forskjellige og skiftende roller.
Miksotrofe arter kan f.eks. skifte mellom primarproduksjon og assimilering av andre deler av
biomassen. Ettersom konsentrasjonen av fytoplankton gker, og ettersom naringsstoff-
tilgangen blir begrensende, virker det rimelig a tenke seg at omfanget av slik intern omsetning
pker.

For & prgve 4 f4 med noe av dette med i modellen er det i siste fase av modellutviklingen lagt
inn stabiliseringsmekanismer i form av dgdelighetsledd pé fytoplanktonet, med rater som gker
nér bestanden blir stor og/eller begrenset av mangel pa nering. Det er lagt inn en relativ rate
D, for intern omsetning av biomasse, uttrykt som dgdelighet. D, beregnes av ligningen:

e CFYT
D =D -T2, J1-(1-FD, )- NUTFAC 124
r ( r,20 € ) (CFWD+CFYTJ [ ( Nutr) ] ( )

Den forste delen av dette uttrykket gir maksimal rate som funksjon av temperatur, det antas at
ogsa denne aktiviteten gker med gkende temperatur parallelt med vekstprosessene. Raten D,
angir hvor stor andel av organisk karbon som remineraliseres pga. antatt prosesser som nevnt
ovenfor pr. tidsenhet.

Siden D, skal uttrykke interaksjon mellom deler av biomassen, er det rimelig om den for sma
planktonkonsentrasjoner gker linezrt med totalkonsentrasjon, dvs. at omsetningen i ‘mengde
pr. volum og tid er proporsjonal med kvadratet av konsentrasjonen. Dette er uttrykt i den
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andre faktoren, som er en metningsfunksjon av fytoplanktonkonsentrasjonen CFYT (for den
enkelte gruppen), med halvmetningsverdi CFYT),.

Den siste faktoren gir kobling til naringsstoffbegrensning, uttrykt gjennom faktoren
NUTFAGC, som er relativ reduksjon i veksthastighet pga. av neringsstoffbegrensning, definert
av ligning (103) pa side 145. Hvilken rolle nringsbegrensningen spiller, er bestemt av
koeffisienten FDy,, som forutsettes & ha en verdi mellom 0 og 1. Hvis FDy,,, =1 blir det siste
leddet i ligning alltid =1, og nzringsbegrensningen spiller da ingen rolle for dgdeligheten.
Dgdeligheten vil isafall fgre til et proporsjonalt tap av C, N og P fra fytoplanktonbiomassen.
Hvis FDy,,<1, vil dgdelighetsleddet gke med tiltagende neringsbegrensing (NUTFAC —0). I
modellen er det antatt at FDy,, angir forhold mellom relativt tap p& den ene siden og det
relative tap av C. Jo mindre FDy,, er, jo mer av N og P vil beholdes, og jo sterkere virker
prosessen til & opprettholde et hgyt relativt neringsinnhold ved & skille ut overflgdig karbon.
Effekten kan f.eks. tenkes & beskrive hvordan noen organismer innenfor denne biomassen
beiter p& andre organismer, respirerer eller skiller ut karbonet, og beholder N og P. FDy,,
uttrykker altsd hvor mye av dgdeligheten som er knyttet til konkurranse eller internt kamp om
nringsstoffer.

9. Utskilling av opplgst organisk karbon

Modellen inneholder ogsa en spesiell mekanisme for utskilling av opplgst organisk karbon fra
fytoplankton. Slikt DOC danner neringsgrunnlag for pelagiske bakterier. En beskrivelse av
denne delen av naringskjeden er gitt av Nygaard (1991). Utskillingen er antatt & vere en
funksjon av i hvor stor grad nzringsstoff-begrensingen hindrer utnyttelse av lysenergi til
vekst, og representerer altsd organisk karbon dannet ved fotosyntese som ikke kan utnyttes til
vekst pga. naringsstoffbegrensning. Dette er derfor ikke noe tapsledd i forhold til den
primzrproduksjonen som beregnes i modellen, fordi det er lagt inn som produksjon av lgst
organisk karbon i tillegg til det som assimileres av organisk karbon i algene, og avhengig av
tilgjengelig lysenergi.

I'modellen er utskillingen av organisk karbon antatt & fglge denne funksjonen:

Pooc = Hm(I,T) -CFYT '(PDOC,] + Ppocy '(1"' NUTFAC )) (125)

hvor NUTFAC igjen er relativ reduksjon i veksthastighet pga. av neringsstoffbegrensning,
definert av ligning (103) pa side 145. Stgrrelsene ppoc; og Ppoc er dimensjonslgse
forholdstall. Hvis veksthastigheten er ubegrenset av neringsstofftilgangen, dvs. hvis
NUTFAC=1, vil forholdet mellom assimilert karbon og utskilt karbon vare Ppoc,1- Ettersom
n@ringsstoffbegrensningen tiltar, dvs. ndr NUTFAC—0, vil utskillingen gke slik at en stgrre
andel av det som kan produseres ut fra lystilgangen blir skilt ut, opp til en maksimal andel
Ppoc,1 + Ppoc,>- Samlet produksjon av organisk karbon, dvs. assimilering + utskilling, kan da
skrives:

Pooc = W (I’ T) »CFYT | Ppoci+ Ppocat (1 - Pooc,z)NUTFAC (126)
\——-————-V——-—-_.../ J
konstant del ' veksmvl?e':ngig del

Séfremt ppoc,2<1 vil altsd den totale produksjonen av organisk karbon riktignok minske nir
veksten bremses pga. n@ringsstoffbegrensning, men ikke like fort som veksten, slik at det blir
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et gkende overskudd som skilles ut. I de modellkjgringene som er beskrevet i rapport nr. 1 er
det satt pD()CJ:O.l 08 Ppoc,2 =0.2.

10. Vertikal egenbevegelse hos flagellater (fytoplanktongruppe 2).

For fytoplanktongruppe 2, som hovedsakelig antas & vere flagellater, er det lagt inn mulighet
for aktiv vertikal bevegelse i begge retninger. Dette er implementert som en primitiv
optimalisering i retning av best mulige vekstbetingelser. Det en rent skjgnnsmessig
beskrivelse som er lagt inn, meningen er bare & gi mulighet til & utforske hvor mye vertikal
bevegelse innenfor realistiske gjennomsnittshastigheter kan ha & si i sammenheng med andre
prosesser, f.eks. vertikalutveksling av vann.

Mekanismen er lagt inn som en vertikal hastighet, som anvendes pa biomassen i hvert lag, og
regnes om til en overfgringsrate fra laget til nermeste lag over og under, dvs. at transport ut av
et lag pr. flate er gitt ved konsentrasjon multiplisert med hastigheten. Hastigheten antas & vare
et resultat av lysbegrensning kontra naringsstoffbegrensning. Hvis de to typene begrensning
omtrent balanserer vil det ikke bli noe midlere vertikal bevegelse. Hvis det er dominerende
neringsstoffbegrensning vil flagellatene synke. Hvis det er lysbegrensning som dominerer, vil
de bevege seg oppover forutsatt at det kommer noe lys ovenfra, uansett lysstyrke. Modellen
for vertikal midlere hastighet tar utgangspunkt i forskjellen mellom de to begrensningene pé
veksthastigheten: relativ neringsstoffbegrensning NUTFAC og relativ lysbegrensning ©(J) gitt
av henholdsvis ligning (103) og (108). Nedoverrettet midlere hastighet er gitt ved

‘\1-NUTFAC ) ; NUTFAC 1
vﬂ { vﬂ,ned ( ) U <®( ) (127)

v (1-0(1)) . NUTFAC 2 (1)

hvor begge de to maksimalhastighetene vy ,,, 08 vy neq forutsettes satt 20, slik at flagellatene
beveger seg nedover hvis neringsbegrensningen er sterkest, og oppover hvis
lysbegrensningen. Det er altsd mulig & sette ulik maksimal hastighet oppover og nedover.
Ulike verdier har vaert prgvd, men i kjgringene for indre Oslofjord som er beskrevet i rapport
1 var begge verdier satt til 0, og mekanismen altsa skrudd av.

11. Oppsummering - faktorer som bgr vurderes senere

Litteraturstudiet har gitt indikasjoner pa en rekke forhold som egentlig burde vaere med i
modellen, men hvor det ikke er funnet tilstrekkelig grunnlag til & sette opp en formalisert
beskrivelse, eller som er vurdert & vere av sekunder betydning, eller kreve en mer forfinet
modell for 4 kunne tas med. Nedenfor nevnes kort de mest sentrale punktene.

* Virkning av salinitet pd fytoplanktonets artssammensetning og vekstmuligheter er
antagelig noe som bgr studeres nermere for & gjgre modellen mer generelt tilpasnings-
dyktig til ulike omrader.

* Variasjoner i minste grenser g, for nringsinnhold med endringer i temperatur er ikke tatt
med i modellen.

» Noen forsgk viser tegn til at korttids-respons pé fluktuerende neringstilgang kan endres
etter langvarig neringsbegrensning eller langvarige perioder med god naringstilgang som
en tilpasning. Dette er ikke med i modellen.
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» Tidsforsinkelse mellom opptak og gkning av veksthastighet er ikke med.

» Hemmende virkning av hgy temperatur og evt. sterkt lys er ikke med forelgpig, heller ikke
hemning pga. ultrafiolett straling neer overflaten.

o Forskjeller i opptaksrate mellom ulike stgrrelsesfraksjoner av plankton, eller aktiv
konkurranse mellom arter om opptak.

» Opptaket er forelgpig bare beskrevet som et regulert enveis opptak. Noen forsgk tyder pa
at opptaket egentlig burde vart beskrevet som en tovis prosess med utlekking, og det kan
argumenteres for at det kan ha betydning, f.eks. mht. konkurranse mellom arter.

Utprgving i modellen av forelgpige modellbeskrivelser kan gi svar pd om disse punktene kan
ha betydning, og i noen tilfelle kan et fornyet litteraturstudium iséfall veere tilstrekkelig til &
finne en egnet modellformulering. I andre tilfelle er det kanskje behov for flere maledata fra
felt eller eksperimenter. dette mé vurderes nermere i hvert enkelt tilfelle.
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Omregningsfaktorer mellom ulike enheter for
lysstyrke.

Appendiks:

Tabellen leses radvis. Tallene angir omregningsfaktorer fra den enheten som har verdi 1.00 i
samme linje og den enheten som star rett over tallet. Saledes tilsvarer f.eks. 1 klux ca. 4.1

W/m?, mens 1 pE-m?s?! er 0.218 W-m™.

Keal/, Kceal/ W/m2 ly/dag ly/min K lux fted pE/m2s | 10"15
cm2.mnd | cm2.dag (550nm) kvanta/cm2s
1.00E+00| 3.29E-02| 1.59E+01| 3.29E+01| 2.28E-02| 3.88E+00| 3.61E+02) 7.32E+01 4.41E+00
3.04E+01| 1.00E+00| 4.84E+02| 1.00E+03| 6.94E-01) 1.18E+02 1.10E+04| 2.23E+03| 1.34E+02
6.28E-02| 2.06E-03 1.00E+00| 2.06E+00| 1.43E-03| 2.44E-01 2.27E+01, 4.60E+00/ 2.77E-01
3.04E-02/ 1.00E-03| 4.84E-01| 1.00E+00, 6.94E-04 1.18E-01| 1.10E+01| 2.23E+00| 1.34E-01
4.38E+01| 1.44E+00| 6.98E+02 1.44E+03| 1.00E+00| 1.70E+02| 1.58E+04 3.21E+03| 1.93E+02
2.57E-01| 8.46E-03| 4.10E+00| 8.46E+00| 5.88E-03| 1.00E+00| 9.29E+01| 1.88E+01, 1.13E+00
2.77E-03| 9.11E-05| 4.41E-02| 9.11E-02| 6.32E-05| 1.08E-02| 1.00E+00| 2.03E-01 1.22E-02
1.37E-02| 4.49E-04| 2.18E-01| 4.49E-01| 3.12E-04] 5.31E-02| 4.93E+00, 1.00E+00 6.02E-02
2.27E-01| 7.46E-03| 3.61E+00| 7.46E+00/ 5.18E-03| 8.81E-01| 8.19E+01| 1.66E+01) 1.00E+00
Definisjoner
>> "mye stgrre enn". X>>Y er i denne rapporten bare brukt om positive
stgrrelser. Symbolet uttrykker ingen eksakt logisk betingelse, men kan
upresist sies & bli bedre og bedre oppfylt ettersom X/Y —»oo.
<< "mye mindre enn" - motsatt av <<, dvs. X<<Y er oppfylt bedre og bedre
ettersom X/Y—0.
fmol 1015 mol.
mol 6.231-10?% molekyler (Avogadros tall).
M konsentrasjon pa 1 mol pr. liter
nmol nanomol:  10®° mol
uM 10 M.
perturbasjon  forstyrring av en likevektsstuasjon
pg pico-gram: 1012 g
PAR Photoactive Radiation

dvs. lys-straling innenfor det bglgelengdeomrade som utnyttes til fotosyntese
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