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Om Hav90 forskningsprogrammet
Hav90 forskningsprogrammet skal
- bidrage il at evaluere effekterne af den ivierksatte Vandmiljeplan,

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

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

I forbindelse med Folketingets vediagelse af Vandmiljeplanen i 1987, blev det
aktuelt, at fi en bedre forstdelse af de fysiske og kemiske processer samt de
biologiske effekter af belastningen i de danske havomrider. Endvidere var der
behov for undersegelser af, hvilken pdvirkning af’ havomriderne der sker wved
tilforsel af n®ringsstoffer fra atmosfren og tilstedende udenlandske farvande.

Herudower blev det fundet hensigismessigt at udvikle modeller til beskrivelse af
vand- og stoftransporten samt stofoms®tningen i de danske farvande.

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

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

- Swofornseningen- og transporten i kystvandene, herunder belastningernes
effekt pd samme.

- Stoformsetningen i de frie vandmasser.

Sedimentets rolle | stofomsaetningen.

Meteorologiske processers betydning for eutrofieringsforholdene.
Rapporterne udsendes 1 serien: "Havforskning fra Miljastyrelsen™
Miljostyrelsens Hav- og Spildevandskontor har varet sekretariat for programmet

og har sammen med koordinationsgrupperme staet for redaktionen af rapport-
serien.
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Forord

Den foreliggende rapport ¢r udarbejdet pa baggrund af undersggelser,
der er udfgrt under Havforskningsprogram-90 projekt 1.22 "Effckter af
reduceret naringsstofbelastning pd den biologiske struktur, stof-
omsatning og stoftransport i fjorde"” samt projekt 1.25 "Underspgelse af
masscakkumulerende makroalgers vakst og naringshusholdning”. Et af
de overordnede formfl mecd projekt 1.22 var at belyse forskellige
plantckomponenters indbyrdes konkurrencecvne, vurderet ud fra deres
samlede naringshusholdning. Undersggelserne startede 1 begyndelsen af
1991 og udfertes af medarbejdere ved Ferskvandsbiologisk Laborato-
rium, Kgbenhavns Universitet. Fra starten af 1992 blev disse aktiviteter
suppleret via ctablering af et samarbejdsprojckt, projekt 1.25, under
ledelse af algeafdelingen pd Botanisk Institut, Kgbenhavns Universitet.
Formdlet med dette projekt var at udvide analysen af vaekstdynamik til,
udover nacringshusholdning, tillige at omfatte eftekten af temperatur og
salinitet pd en rackke udvalgte makroalger, der cr kendt for at kunne
dannc masscforekomster i danske kystvande.

Under projektforigbet har Erik Frausing og Cathrine Bagh, Ferskvands-
biologisk Laboratorium, veeret tilknyttet som specialestuderende, og dele
af de pracsenterede data cr hentet fra deres arbejder. Endvidere vil vi
rettc en tak til Birgit Kjgller, Flemming Brundam, Finn Pedersen, Hanne
Heegaard og Hanne Mgiller fra Ferskvandsbiologisk Laboratorium, samt
Jette Boeskov og Lene Christiansen fra Botanisk Institut for teknisk
assistance. Kaj Sand-Jenscn, Ferskvandsbiologisk Laboratorium, har
vaeret overordnet projektansvarlig for projekt 1.22 og har deltaget i
diskussioner af underspgelsens udformning, resultater og konklusioncr.






Sammenfatning

@egcde naringsstoftilfarsler til kystnaere farvande resulterer i en andret
sammensatning af omrdderncs plantesamfund siledcs, at hurtigtvok-
sende planktonalger og makroalger med flere gencrationer per dr
(ephemerale makroalger) favoriseres pd bekostning at de langsomtvok-
scnde og flerdrige brunalger og havgrasser. Sdvel planktonalger som
cphemerale makroalger kan danne masseforckomst med alvorlige
negative konsckvenser for kystomraderncs pkologi samt fiskerimaessige
og rekreative vardi.

Underspgelserncs overordnede formadl var at forbedre kendskabet til
vaekst- og naringsstofdynamik hos marine plantckomponcenter  af
forskellig stirrelse og livstorm (tra mikroalger til rodfasstede blomster-
planter) for bedre at kunne forstd og forudsige skift i plantcsamfundenes
sammensatning fordrsaget af aendrede naeringsstoftilfsrsler til kyst-
vandene.

Underspgelserne er gennemiart ved, via en kombination at feltunder-
spgelser og laboratoricforspg, atbeskrive ogsammenligne saesonmaessige
variationer i plantckomponentcrnes vakstdynamik og necringsstothus-
holdning. Feltundersdgelser samt indsamling at plantemateriale til labo-
ratorieforspg blev fortrinsvis udfert i Roskilde Fjord. Undersggelserne
i felten omfattede registrering af den sasonmessige variation i 5
udvalgte ephemerale algers (Pilayella littoralis (dunalge), Ectocarpus
siliculosus  (vatalge), Ulva lactuca (spsalat), Chaetomorpha linum
(krplhdirstang) og Cladophora spp. (vandhér)) forckomst samt drstids-
variationen i vackstrater, nxringsstotbegracnsning og nacringsstofindhold
hos et bredt spektrum atf forskellige plantekomponenter. Planternes
behov for tilfgrsel af naringsstoffer til vakst samt deres evne til at
optage, oplagre og eventuclt recykle nacringsstoffer vurderedes ud fra
felt- og laboratoriccksperimenter ved manipulation at tilgeengeligheden
af naringsstoffer og ved anvendelse at “N-teknikker. De ephemerale
makroalgers respons pd variationer i salinitet og temperatur blev
endvidere beskrevet ved vaekstforsgg i laboratorict.

De forskellige planters vaekstrater varierede betydeligt i lpbet af sacsonen
som fglge af variationer i lys, temperatur og nacringsstofforhold, men de
obscrverede maksimale vackstrater (p=0,021-0.66 d' (In-enheder))
kunne beskrives tilfredsstillende alene ud fra torskelle i planternes over-
flade:volumen torhold. Planter med et stort overtlade:volumen torhold
havde dc stgrste vakstrater, Vakstens variation over sasonen kunne i
forskellig grad tilskrives optraden af nacringsstotbegracnsning. Flerdrige
planter med et lille overtlade:volumen forhold var kun naringsbegran-
sede i cn kort periode sidst pd sommeren, mens vaksten hos de
hurtigtvoksende makroalger og fytoplanktonet var naringsbegranset
leengere perioder.

Evnen til at optage naringsstoffer per biomasscenhed var stgrst hos
planter med et stort overflade:volumen forhold, sclv om dercs optagelse
per arealenhed viste sig at vaere langsommere end hos mere tyklgvede
planter, hvor lgvet er differentierct i bark og marv. De tyklgvede planter
fik dekket deres naringsbechov via optagelse ved lavere eksterne
naringsstofkoncentrationer end hurtigtvoksende planter. Planterne havde
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omtrentlig ens evne til at akkumulere nzeringsstoffer i vaevet ved hej
naeringsstottilgaengelighed, men, da naringsstofbechovet hos langsomt-
voksende former var lavt, kunne internt oplagrede puljer af narings-
stofter dackke behovet til maksimal vaekst i leengere perioder end hos
hurtigtvoksende former.

Flerérige planter med lav vackst synes at have bedre muligheder end
cphemerale makroalger og fytoplankton for at opretholde maksimal
vakst under naringsfattige kir. Dennc plantetype har endvidere
mulighed for at recykle naringstoffer internt. Forskelle i naeringsstof-
husholdning kan bidrage vasentligt til at forklare forskydninger i
plantesamfundenes succes som fglge af eendringer i kystvandencs
naringsstofbelastning.

De undersggte masscakkumulerende makroalger havde forskellig
forckomst i lgbet af sasonen pd de to underspgte lokaliteter. Ved
Kulhuse i fjordens nordligste og mest naeringsfattige bredning udvikledes
betydelige forckomster af Cladophora flexuosa og Chaetomorpha linum
i hele sommerperioden, mens Cladophora vagabunda og Ulva lactuca
dominerede ved Selsg i fjordens sydlige og mest naringsrige bredning,
Brunalgerne Pilayella littoralis og Ectocarpus siliculosus torekom kun
sporadisk pa begge lokaliteter.

Dec genercile sammenhange mellem overflade:volumen forhold, vakst
og naringshusholdning, fundetved sammenligning af det brede spektrum
at marine planter, kunnc ikke genfindes indenfor de cphemerale
makroalger. Sdlcdes havde de ephemerale makroalger forholdsvis ens
maksimalc vakstrater (p = 0,17-0,34 d'), men betydelige forskelle i
overtlade:volumen forhold. Endvidere fandtes de hgjeste maksimalc
optagelsesrater hos P. littoralis og C. linum, der havde henholdsvis stgrst
ogmindst overflade:volumen forhold. Trods afvigelscrne fra de generelic
sammenhange bidrog de beskrevne forskelle i planternes naeringshus-
holdning til at forklare forskelle i arternes forckomst imcllem de to
underspgelseslokaliteter. U. lactuca havde de stgrste naringsstofbehov
og ringe lagerkapacitet, mens C. finum havde lave bchov og stgrre
lagerkapacitet. I overensstemmelse hermed fandtes den stgrste udbre-
delse af U. lactuca i den mest neringsrige del af Roskilde Fjord, mens

udbredelsen af C. linum var stgrst i den mere nzeringsfattige nordlige
del.

De ephemcrale algers vacksthastighed responderede forskelligt pi
variationer i salinitet og temperatur. De fleste arter voksede bedst ved
hgj salinitet (20%c), men C. finum Klarede sig bedst ved 10%e. Salini-
teten bidrog ikke til at forklare de observerede forskelle i arternes
forekomst. Saliniteten pavirkede de forskellige makroalgers tempceratur-
fglsomhed, men P. littoralis og E. siliculosus syntes dog generclt at have
lavere tempcraturoptima end de gvrige arter, hvilket stemmer overcns
med, at disse to arter havde starst succes om fordret. C linum var
mindst fglsom overfor variationer i temperaturen.

Den forskellige forckomst af ephemerale makroalger pd de to under-
sppgte lokaliteter samt i forskellige danske kystomrdder kunne ikke
forklares alene ud fra de underspgte vackstregulerende faktorer.
Processer, der regulerer biomassetab, mi derfor inddrages i forklarings-
modellen.



Summary

Nutrient enrichment of coastal marine areas causes changes in the
composition of plant communitics by stimulating fast-growing phyto-
plankters and ephemeral macroalgae at the expense of slow-growing
perennial macroalgae and scagrasses. Phytoplankters and ephemeral
macroalgac may form mass accumulations with serious conscquences for
the ccology and for the commercial and recreational values of coastal
areas.

The primary aim of this project was to expand the knowledge within the
field of growth and nutrient dynamics of marine plant components of
different size and lifc form (from microalgae to rooted macrophytes) in
order to achicve a better understanding and a better basis for prediction
of changes in plant communities with changing nutricnt richness in
coastal waters.

The project was conducted by describing and comparing seasonal
changes in growth dynamics and nutrient acquisition of different plant
components using a combination of ficld studics and laboratory
experiments. The field studics were primarily made at localities in the
Roskilde Fjord estuary and covered seasonal changes in the abundance
of five selected species of ephemeral macroalgace (Pilayella littoralis,
Ectocarpus siliculosus, Ulva lactuca, Chaetomorpha linum and Cladophora
spp.)- The field programme also comprised seasonal changes in growth
rates, nutrient contents, and nutrient limitation of a broad range of
diffcrent plant components. Nutrient requirements for plant growth,
rates of nutricnt uptake, nutrient storage capacity, and intcrnal nutricnt
recykling in plants were examined by manipulating nutrient availability
or by using *N-techniques in field and laboratory experiments. Finally,
effects of salinity and water temperature on growth of ephemeral
macroalgae were assessed during growth experiments in the laboratory.

The specific growth rates of different plant components varicd substan-
tially with changes in light, temperature and nutrient conditions, but
maximal rates (p=0.021-0.66 d? (In-units)) related primarily to
differences in the surfacc:volume ratio. Plants with a large relative
surfacc area exhibited the highest growth rates. Seasonal changes in
component growth could to a variable degree be explained by occurrence
of nutrient limitation. Pcrennial plants with low surface:volume ratios
were nutrient limited only during short late sunmer periods, while fast-
growing macroalgac and fytoplankters experienced nutrient limitation
during longer periods.

The ability to take up nutricnts per unit of biomass increcased with
increasing surface:volume ratio of plant components although uptake
rates per unit of surface area were higher for plants with thick thalli.
Nutrient requirements for growth of plants with low surfacc:volume
ratios were satistied at lower external nutrient concentrations than for
fast-growing plants. The ability to accumulate nutrients within plant
tissues was approximatcly the same for all plant components, but since
the nutrient demand of perennial plants was low, their internally stored
nutricnt pools covered longer periods of maximal growth than those of
fast-growing forms.
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Perennial plants with low growth rates seemed more capable in
sustaining maximum growth under nutricnt-poor conditions than fast-
growing ephemeral algac. Furthcrmore, some perennial plants posses the
ability to recycle nutrients internally. A substantial part of the changes
in plant communities related to changing nutrient richness of coastal
arcas can be explained by the described differences in nutrient ac-
quisition.

Abundancces of ephemeral macroalgae were different at the two study
sites in Roskilde Fjord. Cladophora flexuosa and Chaetomorpha linum
occurred in targe amounts at Kulhuse in the northern and most nutrient-
poor broad, while Cladophora vagabunda and Ulva lactuca dominated in
the southern and most nutrient-rich arca. The abundances ot the brown

algae Pilayella littoralis and Ectocarpus siliculosus were in general low in
Roskilde Fjord.

Maximum growth rates (p=0.17-0.34 d"') were about the same for all
ephemeral macroalgac, but the species exhibited substantial differences
in surface:volume ratios, rates of nutrient uptake, nutricnt demands and
storage capacity, and these differences contributed to cxplain observed
differences in abundancc at the two study sites.

Growth rates of ephemeral macroalgae responded difterently to changes
in salinity and water temperaturc. Most species had higher growth rates
at high salinity (20%¢) but Chaetomorpha linum grew faster at 10%e.
Variations in salinity could not explain the observed differcnces in
species abundance. Changes in salinity affected the temperature
tolerance of macroalgal growth, but, in general, P. littoralis and E.
stliculosus seemed to have maximum growth at relatively low tempera-
tures, and these species also had their largest abundance in spring. C.
linum was the most tolcrant macroalgae with respect to variations in
tempcerature.

The varying abundance of ephemcral macroalgae at the two study sites
could only be partly explained by differences in the examined growth
regulating factors. Processes regulating biomass losscs have to be
included in the analysis to establish a more general understanding of the
differential succes of ephemeral macroalgae.



Formdl

1. Indledning

Undersggelsernes overordnede formdl var at forbedre kendskabet til
vackst- og naringsstofdynamik hos marine plantekomponenter af
forskellig starrelse og livsform (fra mikroalger til blomsterplanter) for
bedre at kunne forstd og forudsige de skift i de autotrofe samtunds
sammensatning, der er en folge af andrede naringsstoftilfarsler til
kystnzere vandomréder.

Figur 1. Eksempler pd makroalger med forskellig vaekststrategi. Qverst ses
en massiv forekomst af én af de hurtigtvoksende, éndrige gronalger (her
rorhinde), der i perioder kan dominere plantesamfundet pd lavt vand.
Nederst er vist en teet bestand af den langsomtvoksende, flerdrige brunalge
savtang. (Foto: Erik FrausinglAMPHIPHOT).
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Eutrofieringseffekter

Neeringsstofbegreensning

Neringsstofoptagelse

Neeringshusholdning
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Forggede neringsstofudledninger til marine omréder giver anledning til
en rekke eutrofieringsfanomener som iltsvind, svovlbrintcophobning i
de gvre sedimentlag, bundvendinger, bunddyrdgd og fiskedgd. I de fric
vandmasser gges planteplanktoncts biomasse og produktion (Nixon et al.,
1986; Boynton ef al, 1982). Pi lavt vand stimuleres lgstdrivende
makroalger til at danne masseforekomster (Harlin & Thorne-Miller,
1981), og dybdcudbredelsen af de flerdrige makroalger og rodfastede
blomsterplanter, der kendetegner vegetationen i ubclastede cller svagt
belastede kystomrader, indskraznkes (Sand-Jensen er af, 1994). Den
cgentlige arsag til disse faonomencrs opstacn er naeringsstotberigelsens
varierende stimulering af de forskellige plantekomponenters vacksthastig-
hed og en deraf folgende forggelse at gkosystemerncs omsatning af
organisk stof eller forskydning imellem de forskellige plantekomponen-
ters relative bidrag til den samlede produktion af organisk stof (Borum
et al., 1990).

Potentielt vil alle marine primarproduccnter kunne opleve mangel pd
nzringsstofter i dele af deres livseyklus, ndr tilgaengeligheden af iseer ma-
kronaringsstofferne kveaelstof (N) og fostor (P) i vandsgjlen er lav. Selv
havgrasscr, som vores hjemlige dlegras (Zostera marina L.), kan udvise
naxringsbegrasnset vaekst (Orth, 1977, Murray et al, 1992) trods
r¢ddernes adgang til at udnytte sedimentets store puljer af tilgaengelige
nzringsstoffer. Folgeligt vil en menneskeligt betinget forpgelse af
nzringsrigdommen initielt kunne komme alle plantekomponcenter til
gode, men den efterfélgende konkurrence om lyset, der uden undtagelse
cr en begraensende ressource for alle land- og vandplanter, medfarer, at
dc forskellige plantckomponenter fir varicrende succes.

Fytoplanktonsamtundets biomassc og vakst er meget oftc nacringsbegran-
sct (Howarth, 1988), og det reagerer da ogsa umiddelbart og kraftigere
pé neeringstilfgrsler end andre plantekomponenter. Planktonalgerne er
sma og har derfor et forholdsvis lille volumen (biomasse), hvis neerings-
stotbehov skal daekkes gennem optagelse fra det cksterne miljg via en
stor, ¢ksponeret overtlade. Jo mindre algen er, desto bedre er den til at
tilegne sig de sparsomme naeringsressourcer per biomasseenhed. Dette
ene forhold er traditionelt blevet brugt til at forklare, hvorfor plankton-
samfundet opndr ct konkurrencemassigt fortrin ved ggede nacringsstof-
tilledninger, samt hvorfor mindre planktonalger ofte dominerer i
n&ringstattige vandomrader. Et stort overflade:volumen forhold kan
tilsvarende forklare, hvorfor ephemerale makroalger med tynde thalli
stimuleres kraftigt ved gget nacringsrigdom. Det forklarer imidlertid ikke,
hvorfor andre planteformer med tilsyneladende mindre effektiv
optagelsesevne far lov til at dominere det autotrofe samfund ved lav
naringsstoftilgeengelighed, og heller ikke hvorfor planter med stort
overflade:volumen forhold ikke ogsd dominerer planktonsamfundet
under naringsrige kar.

En plantes naringshusholdning er imidlertid afthangig af andet og mere
end overflade:volumen forholdet. Nacringshusholdningen skal sikre, at
planten kan vedligeholde sinc organeller og sit syntescapparat og dermed
opretholde eller gge sin biomasse og produktion, ogsé igennem perioder
med lav ckstern naringstilgangelighed. Dette kan ske ved:

a) atsikrce en stor og stabil tilfgrsel via effektive optagelsesmckanismer
cller adgang til altcrnative og mere rige kilder (f.cks. sediment),



Arbejdshypoteser

Underspgelser af
neeringshusholdning

Masseakkumulerende
makroalger

b) at optage og oplagre naringsstotfer i perioder med stor tilgange-
lighed til brug i efterfalgende perioder med lav ekstern tilgange-
lighed,

¢) at nedsatte naeringsbehovet via lave veekstrater,

d) at nedsatte kravene til interne naringskoncentrationer igennem
funktionsopdeling af vavet (stgttevaev, fotosyntesevaev, lokale
vekstzoner),

¢) at genbruge naringsstoffer (intern recykling) indenfor planten ved
reabsorption fra gammelt vacv inden det tabes fra skudet, og real-
lokering til nyt vy i aktiv vackst,

f) at genbruge naringsstoffer indenfor plantcsamfundet ved at sikre
nar kontakt mellem gamle henfaldende plantedele og nye vazy med
god optagelseskapacitet.

Dec opstillede strategier er delvist koblede og stiller i1 varierende grad
krav til planternes livsform og vakststrategi.

Vores grundlaeggende hypotese er, at alle planteceller som udgangspunkt
har samme behov for intern naeringsstotbeholdning, har samme optagels-
esevne per overfladcenhed og samme oplagringskapacitet uanset
planteart, og at forskclle 1 deres samlede naringshusholdning og dermed
respons pd ydre necringsvilkdr alene skyldes forskelle i planternes
morfologi og genetisk bestemte vacksthastighed. Hertil kommer, at
vaevsdifferenticring med dannelse af lokale vakstzoner giver mulighed
for intern recykling af naringsstoffer og dermed nedsatte krav til
nxringsoptagelse fra det eksterne miljg.

Ovenstdende er sggt vurderct ved: 1) at fplge variationerne i planternes
internc koncentrationer af naringssalte (fortrinsvis N), vacksthastighed
samt tidsmassige udstrackning af naringsstofbegranset vackst set i
relation til den cksterne naringsstoftilgaengelighed pd en enkelt lokalitet
i Roskilde Fjord; 2) at opgare de forskellige plantetypers naringsbehov
ud fra observerede vaeksthastigheder ved forskellige interne nacringsstof-
koncentrationer bestemt ved laboratoricforsgg; 3) at bestemme forskelle
i planternes evne til at optage og oplagre naringsstoffer; samt 4} at
underspge cventuct forckomst og betydning af intern recykling i mere
komplekst opbyggede planter.

En razkke ephemerale makroalger (Ulva lactuca (sosalat), Chaetomorpha
linum (krplhdrstang), Cladophora spp. (vandhir), Ectocarpus siliculosus
(vatalge), Pilayella littoralis (dunalge) m.fl.} er alle kendt for at kunne
optracde i masseforekomst ved stor naringsrigdom. Disse alger har
relativt cns livsform og vackststrategi og derfor sandsynligvis ogsd nasten
identisk hindtering at naeringsstoffer. I Kage Bugt har masseforckomster
af de tridformede brunalger E. siliculosus og P. littoralis i mange ar givet
anledning tit astetiske og fiskerimassige problemer (Kaas er al, 1986).
I flere meget lavwandede omrdder, som i indre dele af Roskilde Fjord
samt ved Seden Strand i Odensc Fjord, udger U. lactuca det starste
problem (Hansen, 1984), mens man i f.eks. Kertinge Nor (Christensen
et al., 1994), ydre dele af Roskilde Fjord samt mange steder i Limfjorden
har masseforckomst af de trddformede grgnalger C. linum og Clado-
phora spp.. Endeligt findes der omrdder som det Sydfynske @hav, hvor
tlere af dc ovennavnte arter aflpser hinanden 1 lgbet af vackstsaesonen
(Rasmussen ef al., 1993). Det er uklart, hvilke faktorer der bestemmer
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den forskellige dominans af arter i forskellige kystomrider og pi
forskellige tidspunkter af dret.

De masseakkumnulerende algers varierende succes i belastede kystomréader
kan ikke forventes forklaret alene ud fra de formodentlig smé forskelle
i nzzringshusholdning, men ma tillige vurderes ud fra de faktorer, der i
ovrigt kendetegner forholdene i de forskellige kystvande. Lavvandede
fjorde er karakteriseret ved store dggn- og seesonmaessige svingninger i
temperaturen samt ved betydelige variationer 1 saliniteten, og dc
tilstedevaerende algearter ma derfor ngdvendigvis vaere tolerante overfor
sddanne variationer (eurythermale og euryhaline arter). Vidt udbredte
(kosmopolitiske) arter vides at udvikle varierende gkotyper med
forskellige temperatur- og salinitctsoptima (Bolton, 1983; Russell, 1988),
men forskelle i tolerance bgr kunne bidrage til at forklare makroalgernes
varierende succes i forskellige systemer og pé forskellige tidspunkter af
aret.

Med henblik pé en vurdering af de masseakkumulerende makroalgers
indbyrdes konkurrencecvne har vi udvalgt en rakke arter, hvis sason-
massige forckomst cr blevet intensivt registreret pa to lokaliteter af
forskellig nazringsrigdom i Roskilde Fjord. Udover eventuclle forskelle
i naringshusholdning cr temperaturens og salinitetens indflydclse pé
arternes vackst indgdende beskrevet ved vakstforspgg i laboratoriet.
Resultaterne fra vaekstforsggene cr dernast blevet sammenholdt med
arternes forekomst i Roskilde Fjord samt med data fra andre danske
kystomrader.



Lokaliteter | Roskilde
Fiord

2. Materialer og metoder

2.1 Feltundersggelser

2.1.1 Underspgelseslokaliteter

Feltundersagelserne er foregdet pd tre lokaliteter 1 Roskilde Fjord.
Sacsonvariationen i ephemerale makroalgers forekomst er beskrevet
henholdsvis ved Kulhuse Havn, Frederiksvaerk Bredning, og ved udlgbet
fra Selsg til den nordlige del af Lejre Vig, vest for Reskilde Bredning
(figur 2). Dissc to lokaliteter er valgt sdledes, at de havde omtrentlig ens
dybde og eksponeringsgrad, men forskellig salinitet og naringsrigdom.
Frederiksvaerk Bredning ligger i den ydre del at Roskilde Fjord med
dirckte forbindelse til Isefjord og Kattegat. Undersggelseslokaliteten cr
beskyttet mod eksponering fra syd og vest. Naringsstotbelastningen er
lav set i forhold til de @vrige lokaliteter, og saltholdigheden er relativt
haj (gennemsnit = 18%¢) pa grund af vandudvekslingen med Kattegat.
Saliniteten er lav (gennemsnit = 14%¢) ved Selsd, og naringsstofbelast-
ningen er hgj pd grund af udledning fra Skibby rensningsanlag og
naringsrigt ferskvand fra Selse. Lokaliteten er beskyttet mod ekspo-
nering fra nord og vest. Indsamling af plantemateriale til laboratoric-
forsgg og vandprover er pd begge lokaliteter sket pd lavt vand (ca. 0,5
m).

Figur 2. Kort over Roskilde Fjord med angivelse af de tre anvendle
underspgelseslokaliteter.
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Den sasonmessige beskrivelse af plantekomponenters vakstrater og
naringsstofindhold i felten samt forsgg med kunstig naringsberigelse er
gennemfort ved @lsted Strand i Frederiksvark Bredning (figur 2). Alle
indsamlinger er foretaget pa lavt vand (ca. 1 m). Lokaliteten cr
neringsrig pa grund af den generelle belastning at Frederiksvark
Bredning og pi grund af udsivning fra et tilstpdende sommerhusomrdde.
Plantcmateriale til kulturer og laboratorieforspgg cr fortrinsvis indsamlet
ved @lsted Strand cller Kulhuse.

2.1.2 Milinger i felten

De ephemerale makroalgers forckomst ved henholdsvis Kulhuse og Selsg
bestemtes igennem en periode pd €t dr og med en hyppighed varierende
fra én gang per uge i den mest aktive vackstsaeson (maj til oktober) til
én gang per maned i vinterperioden. Forckomsten/frekvensen maltes
hver gang pd 5 steder langs et fast transckt pd ialt 20 meter ved at
notere de forskellige algearters eventuelle tilstedevacrelse indenfor
udlagte 0,25 m* rammer hver inddelt i 25 delfelter. Ved hver registrering
undersagtes sdledes ialt 125 felter, og forckomsten er udtrykt som
antallet af felter, hvori en given art er fundet dividerct med 125. Ved en
torckomst p 0,2 er en art séledes fundet i 25 ud af 125 telter. Vandtem-
peraturen blev malt med almindeligt termometer, saliniteten bestemtes
med et refraktometer, og der blev indsamlet vandpraver (triplikater) til
bestemmelse af uorganisk og total N og P ved hvert besgg. Vandprg-
verne opbevaredes nedfrosset indtil analyse. Med passcnde mellemrum
indsamledes plantemateriale til scnere bestemmelse af interne kon-
centrationer af kvaelstot og fosfor. Planternc blev tgrret ved 100°C og
opbevarct tgrt indtil analysc.

Den tidsmacssige variation i veckstraterne for fytoplanktonsamfundet samt
for en raekke arter af makroalger (U. lactuca, C. linum, Cladophora spp.,
Ceramium rubrum (Klotang), Fucus vesiculosus (bleeretang) samt i en
kortere periode P. littoralis) bestemtes pa lokaliteten ved @lsted Strand
i perioden fra marts til november 1991. Vakstraterne blev malt som
biomassctilvackst med og uden naringsstofberigelse (Neller P; Pedersen,
1993). Hovedformdlet var at bestemme, i hvilke perioder de enkelte
arter var begracnset af nacringsstoftilgasngeligheden under de naturgivne
torhold samt at fastlegge hvilket naringsstof, der eventuclt var
begreensende. Alle vackstforspgg blev udfgrt i triplikater.

Fytoplanktonsamfundets nettotilvaekst blev estimeret ved at fglge ndrin-
ger i klorotylkoncentration i vand indesluttet i transparente plastdunke
(20 1), dcr blev forankret i felten i fire dage (Pedersen, 1993). Inden
inkubationen blev vandet filtreret igennem ct 200 pm net for at reducere
macngden af graessende zooplankton. Tcknikken afviger fra den, der
nedenfor crbeskrevet for makroalgerne, ved at naeringsstoftilgeengelighe-
den alene er bestemt af den initielt tilstedevaerende nacringsstofpulje i
den indesluttede  vandmasse, medens nytilfgrsel fra eksempelvis
sedimentet ikke kan finde sted under inkubationen. Derudover foregér
der stadig gracsning pa fytoplanktonet trods forfiltreringen. De obser-
vercde vackstrater er derfor underestimerede og repracsenterer samfun-
dets nettovaekstrate. Ved berigelse tilfprtes henholdsvis 400 pmol NH,*
eller 160 pmol PO,

Makroalgernes vackstrate blev estimerct ved at indceslutte en kendt
mangde algematcriale (ca. 1 gvddvaegt) i cylindriske plexiglasrgr (20 cm
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lange, 10 cm i diamecter) lukket i begge ender med 0,5 mm net for at
tillade vandudskiftning og forhindre grasning (Geertz-Hansen & Sand-
Jensen, 1994). For blaretang anvendtes skudspidser. Inkubationen
varede 6-14 dage afthangigt af vacksthastigheden, hvorefter planterne
blev indsamlet og frysetgrret. Ved hver inkubations start indsamledes
planteprgver til beskrivelse af relationen mellem tgr- og vadvagt.
Neaeringsstofberigelse blev foretaget ved at placere perforerede plastvials
fyldt med agar indeholdende 130 pmol NH,CI eller 150 pmol KIH,PO,.
Agarcn oplgses og nzringsstofferne frigares i lgbet af ca. 10 dage. For
bade fytoplankton og makroalger blev vakstraten beregnet ud fra
biomassetilvaksten under antagelse af konstant vaekstrate (cksponentiel
vackst) under hele inkubationen. Vevsindholdet af N og P bestemtes pa
plantematcriale fgr og efter inkubationerne. Ved hvert bespg péd
lokaliteten indsamledes vandpraver (triplikater), som blev filtreret og
analyseret for NH,* og PO, indenfor 1 time efter prevetagningen,
medens delpraver til bestemmelse af NO; blev nedfrosset til senere
analyse.

2.2 Laboratorieundersggelser

2.2.1 Bestemmelse af N og P i vand og planter

Vandets indhold af ammonium maltes efter Solorzano (1969) og fosfat
efter Strickland & Parsons (1968). Nitratanalyser (Strickland & Parsons,
1968) blev udfgrt pa en autoanalyzer (Alpha Chem). Planternes indhold
af C og N bestemtes ved atbranding og analyse af filtre (fytoplankton)
cller ¢n kendt mangde plantemateriale i en Carlo Erba Elcmental
Analyzer. Indholdet af P méltes som fosfat efter vadd-oxidation (Kjeldahl-
destruktion) af en kendt mangde plantemateriale (Strickland & Parsons,
1968).

2.2.2 Planters nzringsstofoptagelse

Planternes evne til at optage naringsstofter ved forskellige eksterne til-
geengeligheder blev bestemt ved udtgmningsforsgg udfert i laboratoriet.
Plantemateriale (ca. 0,5 g t@rvaegt) blev efter akklimatiscring inkuberet
i en batch (3 1) med beriget og filtreret (GF/C) havvand, konstant lys
(400 gE m” s7) og med kontinucrt omrgring. Herefter fulgtes andrin-
gerne i koncentrationen at NH," eller NO; med tiden. Initielt blev
praverne taget med korte intervaller (15 min.) for at kunne beskrive det
sdkaldte "surgc"-optag, der er et kortvarigt forhgjet optag ved pludselig
tilfprsel af stor nzringsrigdom. Senere forlaengedes intervallerne til 30
min., indtil puljen af uorganiske naringsstoffer neermede sig detektions-
grensen. Forspgene varede typisk kun 6-8 timer, og der er derfor ikke
taget hgjde for en eventuel biomassctilvakst i beregningen af optagelses-
hastighed per biomasseenhed. Der er ikke udfprt optagelsesforsag med
fytoplankton og dlcgras, men reprasentative rater er fundet i littera-
turen til sammenligning.

2.2.3 Planters naringsstotbehov og lagerkapacitet

For at fastlegge ved hvilke interne naringsstofkoncentrationer planterne
ikke lzzngere udviser naringsstofbegranset vaekst, er planternes behov
(kritiske niveauer) forspgt opgjort. For fytoplanktonet er Redfield-
ratioen anvendt (C:N:P = 106:16:1 pd mol-basis, Redfield et al., 1963).
For makroalgerne cr der anvendt publicerede vacrdicr for de respektive
eller nartstiende arter.
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For Chaetomorpha linum, Ulva lactuca og Ceramium rubrum er de Kritiske
N-indhotd desuden bestemt ved veaekstforsgg 1 laboratoriet. Planter
indsamlet i felten blev dyrket i kultur under forskellig N-tilgeengelighed
for at fA materiale med forskellige interne N-beholdninger. Herefter blev
der udfert vaekstforsgg ved ens N-tilgaengelighed og lysmaengde (400 uE
m-2 s-1), og planternes vackstrate blev beskrevet som funktion af N-
indhold.

Planternes evne til at oplagre naringsstoffer udover de macngder, der er
behov for til udferelse af maksimal vackst, er vurderet ud fra de
maksimale, interne koncentrationer observeret i felten, de kritiske
vaerdier taget fra litteraturen samt observerede vakstrater. De hgjeste
interne neringskoncentrationer er typisk mélt i perioder med lav
temperatur og indstriling og dermed lav vacksthastighed. Oplagring er
beregnet som differencen mellem maksimalt observeret og kritisk
koncentration, Lagercts stgrrelse og potentielle betydning for fortsat
viekst er endvidere sggt anskucliggjort ved at beregne, hvor lang tid en
given art kan opretholde maksimal vackst alene baseret pd udnyttelse af
det interne lager.

2.2.4 Intern recykling af kvalstof

Evnen til at mobilisere kveelstof i gammelt vaov og reallokere det til nyt
og aktivt voksende vaev inden det gamle vaev henfalder eller afstgdes er
tidligere undersagt for legraes (Borum ef al., 1989; Pedersen & Borum,
1992). Underspgelserne cr udftgrt ved, efter prainkubation med LN, at
fglge mobilitet og transport af “N i forskellige bladc og rhizom-
segmenter i en vakstperiode pd op til 3 uger i enten laboratorium eller
felt. Forspggene viste, at den nedgang i kvalstofindhold, der sker fra
vavet er fuldt udvokset og til det afstpdes eller henfalder, fortrinsvis
(>90%) skyldes reallokering. Derfor kan betydningen af intern recykling
i &legraes beregnes pa drsbasis ud fra ndringerne i forskellen mellem
kvaelstotindholdet i nyligt udvoksede og gamle vaev, hvilket i naervacrende
undersagelse er gjort for en &legraspopulation i @resund.

Betydningen afintern N-cykling for N-husholdningen i den flerdrige brun-
alge, Fucus serratus (savtang), blev undersggt med en tilsvarende “N-
teknik, som anvendt pd dlcgracs i @resund (Pedersen & Borum, 1992).
Planter indsamlet ved Régeleje pd Sjellands nordkyst prainkuberedes
i laboratoriet med konstant lys og med “NH,* som kvalstofkilde over
en periode pa 14 dage. Planterne blev derefter genudsat i felten, og ved
jevnlige indhgstninger fordelt over en efterfalgende 12 ugers periode
bestemtes algernes vakst samt @ndringerne i de interne puljer og
fordelinger af bdde "N og “N. Den internc recyklings potentielle rolle
vurderedes herefter ud fra @ndringernc i N-biomasse og den interne N-
fordeling. Resultaterne fra disse undcrsggelser er dog ikke fuldt
feerdigbchandlede.

2.2.5 Salinitets- og temperaturforség med makroalger

De hurtigtvoksende blad- og trddformede makroalgers vacksthastighed
under kombinationer af forskellige salinitets- og temperaturforhold blev
bestemt ved forsgg i laboratoriet for at kunne vurdere, i hvilken
udstreckning forskelle i salinitet- og temperaturrespons kan forklare,
hvorfor forskellige arter opndr dominans i forskellige lavvandede
kystvande med omtrentlig ens neringsrigdom. De omhandlede arter var:



Algekulturer

Forsggsbetingelser

Ulva lactuca, Chaetomorpha linum, Cladophora vagabunda, C. flexuosa,
Ectocarpus siliculosus og Pilayella littoralis.

2.2.6 Etablering og dyrkning af kulturer

Algemateriale blev indsamlet fra de to lokalitcter  Roskilde Fjord til eta-
blering af kulturer ved isolering af svaermere, skudspidser eller thallus
stykker (Chapman, 1973). Algerne opbevaredes ved 15°C og langdags-
betingelser (16 timer lys, 8 timer mgrke), ved en lysintensitet pa ca. 10
pE m? s og ved henholdsvis 10 og 20%¢ saltholdighed afhangigt af
indsamlingslokaliteten. Far forsggsstart produceredes stgrre maengder af
algemateriale ved cn forggelse af lys og temperatur. De anvendte vackst-
medier til kulturer og forspg bestod af filtreret og fortyndet Kattegat-
vand tilsat naringsstoffer og vitaminer (Christensen, 1982)

2.2.7 Vakstforsgg i laboratoriet

Vakstforsggene er for alic arter foregiet ved to forskellige salinitcter (10
og 20%e) svarende til lidt undcer og lidt over saliniteterne ved Sclsg og
Kulhuse i Roskilde Fjord. Ved forspgsstart overfgrtes kimplanter, skud-
spidser eller thallusstykker til krystallisationsskale med 100 ml medie og
lag. Gennembobling sikrede konstant omrgring af medict. Skélene
placcredes pd en temperaturgradientplade dakkende temperaturin-
tervaller pd 6-23, 12-27 cller 6-27°C. For hver temperatur og salinitet
anvendtes 8 replikater. Forspgenc blev udfart ved langdagsbetingelser
(16:8) med en lysintensitet pa ca. 70 pE m™ s Vaekstperioden varede
2-4 uger athangigt af algeart, og midtvejs i perioden tilfartes re-
destilleret vand som kompensation for fordampningstabene. Naringsind-
holdet i mediet blev ikke begransende for vacksten indenfor de anvendte
forspgsperioder. Ved forspgets ophgr overfartes plantematerialet til
GF/C filtrc, og algernes t@rvaegt bestemtes.

Dcr blev desuden gennemfert en reekke vakstforsgg under forskellige
lystorhold for at afslgre eventuclle forskelle i de ephemerale algers
lyskrav. Kvaliteten af disse forspg viste sig imidlertid at veere utilstrack-
kelig til at gennemfyre en grundig analysc af problemstillingen, hvorfor
dec ikke vil blive behandlet i nervaerende rapport.

19






Planters succes

3. Resultater og diskussion

En plantes eller en plantetypes succes i et givet gkosystem kan udtrykkes
ved den andel af den samlede autotrofe biomasse den udggr eller
alternativt ved den andel af det samlede energiflow, den kanaliserer.
Forudsztningen for stor succes er at biomassen kan opretholdes eller
oges under de komplekse vilkdr, planten lever under. En plantes
tilstedevarelse samt dens evne til at opretholde eller gge sin biomasse
er et produkt af samtlige, mulige fysisk-kemiske og biologiske aktioner
af relevans for organismen, men i relation til nzringsberigelse og
eutrofiering er fokus naturligt nok sat pd plantens ressource-tilgang og
dermed produktivitet/vaksthastighed, hvilket er emnet for nervarende
projekt. Ved vurdering af eutrofieringsetfekter bgr man blot huske, at
tabsprocesserne er lige si veesentlige faktorer, og at indirekte effekter af
eutrofiering via konkurrerende planter, herbivorer og carnivorer kan
veere den primeere arsag til en plantes manglende succes.
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Figur 3. Swsonmeessige variationer i vandets koncentration af (A)
uorganisk kveelstof (NO;: cirkler ; NH,*: udfyldte cirkler) og (B) fosfor ved

QDisted Strand, Roskilde Fjord.
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3.1 Planternes vakst og naeringsstofhusholdning

3.1.1 Fysisk-kemiske forhold i felten

Planternes vackstrater varierer over seesonen som fglge aten kombination
af eendringernc i lys, temperatur og naringsstofforhold. Indstrlingen har
et sesonmacssigt forlgb med maksimale vardier i slutningen af juni, og
vandtemperaturen falger et tilsvarende forlgb medenlet forsinkelse. Ved
@lsted Strand var koncentrationen af uorganisk P lav i april, umiddelbart
cfter fytoplanktoncts fordrsopblomstring, men steg derefter jaovnt igennem
sommeren pd grund af intern belastning fra sedimentet (figur 3). Bortset
fra i april oversteg P-koncentrationerne langt de niveauer, hvor bdde
mikro- og makroalgers P-optagelsc synes at vaere macttet. Mangden af
nitrat var hgj i det tidlige fordr og sidst pd efterdret men lav og ofte
under detektionsgraensen i hele den aktive vakstperiode (figur 3).
Ammonium fulgte et tilsvarende sasonmassigt forlgb, omend der hele
tiden var detckterbare koncentrationer af ammonium i vackstperioden.
Uorganiske N-koncentrationer mindre ¢nd 1 pM er for lave til at opret-
holdec maksimal N-optagelse for de fleste mikro- og makroalger, og
lengere perioder med sddanne niveaucr gger risikoen for naringsbe-
gransning af vaksten (Eppley ef al., 1969).

3.1.2 Vaxkstmailinger i felten

Planternes vaksthastighed under uberigede forhold fulgte forskellige
forlgb over saesonen (figur 4a). Fytoplanktonsamfundcts nettovakstrate
var stgrst i marts og april, men tolkningen af vackstforsggene vanskelig-
gares af, at der, trods den indledende fjernclse af det stgrre zooplankton
ved filtrering gennem ct 200 pm net, stadig forekom en betydclig
grassning under inkubationen. Séledes cr de negative "vaekstrater” malt
i store dele at sommerperioden udtryk for, at greesningstabene oversteg
biomassctilvaksten. Grasningstab er sandsynligvis drsag til, atvackstrater
bestemt som biomassetilvaekst [ naturen gencerelt er lave sammenlignet
med resultater fra kulturforspg (Eppley & Sloan, 1966). Fytoplankton-
vackstrater bestemt ved biomassetilvackst 1 felten er sdledes ikke
umiddelbart sammenlignelige med malte rater for makroalger, hvor
cventuelle artefakter som fplge af gracsning nemt kan erkendes.

Vakstraten for uberiget Ulva lactuca varierede fra 0,08ti1 0,14 d' (In-en-
heder) og var relativt konstant over sasonen (figur 4b). Vaekstraterne
tor Cladophora, Chaetomorpha og Ceramium varierede fra naer 0 til over
0,25 d" og fulgte stort set samme sasonmazssige forlgb med maksimale
vaerdier 1 slutningen af juli efterfulgt af lave rater i juli-august for sd
atter at stige i september (figur 4c-¢). Vaekstraten hos Fucus vesiculosus
tenderede til at fylge samme tidsmaessige m@nster men pa et meget
lavere niveau (p=0,006-0,065; figur 4f). Tidligere beskrivelser af den
sesonmaessige variation i dlegrassets vackstrate har ligeledes vist mak-
simal vaekst i juni, hvor indstrlingen er hdjest, og cn cfterfplgende ned-
gang i vacksten, der vaosentligt overstiger den eftekt, der kan tilskrives
den gradvist aftagende indstriling (Wium-Andersen & Borum, 1984;
Pedersen & Borum, 1993).

En ncgativ effckt af hgje temperaturer eller naringsstofmangel synes at
vaere de mest naerliggende forklaringer pd den temporare vacksthaem-
ning for makrofyter i sensommeren. Vandtemperaturen i danske
kystomrader ndr dog kun ekstraordinart s& hajt op, at dlegrassets vackst
kan forventes pavirket (Biebl & McRoy, 1971), og tilsvarende oversteg
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vandtemperaturen ved @lsted Strand ikke niveauer, der burde hamme
makroalgerncs vackst vaesentligt (se senere). Folgeligt er neringsstofman-
gel efter den langere tids lave cksterne tilgaengelighed i sommer-
perioden den sandsynlipste forklaring pa det observerede forlgb sidst pa
sommeren.
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Figur 4. Forskellige algers specifikke (relative) veeksthastighed mdlt ved
(isted Strand under berigede og uberigede forhold. Veaeksthastigheden er
beregnet under antagelsen af eksponentiel biomassetilveekst, og enheden er
d’ ("ln-enheder"). Uberiget: udfyldte cirkler; beriget med N: cirkler; beriget
med P: trekanter. *: signifikant forskel mellem kontrol og N-beriget.

3.13 Neringsstofbegrensning

Berigelsc af inkubationskamrene med uorganisk P havde ingen signitikant
stimulerende effekt pa de forskellige plantekomponenters vaekstrater
(figur 4). For U. lactuca og C. flexuosa registrercdes en svag P-stimu-
lering af vackstraten i det tidlige fordr, hvor den cksterne P-tilgaengelig-
hed var lav, og vi har tidligere vist, at der ved sammcnstilling af data fra
en rakke danske kystomréder tillige er en positiv sammenhang mellem
P-mangder og fytoplanktonbiomasse i det tidlige fordr men ikke i resten
afvaekstsesonen (Sand-Jensen et al, 1994). Frigivelse af sedimentbundet
P i lgbet at sommerperioden ¢ger som oftest P-tilgangeligheden 1
kystvande til niveauer, hvor det ikke l&ngerc kan begranse algers vakst,
og derfor bliver N-tilgeengeligheden bestemmende for de autotrofe
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organismers vakstmuligheder (Ryther & Dunstan, 1971; Wallentinus,
1984; Graneli et al., 1990; Lavery & McComb, 1991).

I overensstemmelse med ovenstdende gav en berigelse af inkubations
kamrene med N oftere anledning til stimulering af planternes vackstrate
(figur 4). Fytoplanktonsamfundets vakstrate responderede positivt pd N-
berigelse i hele den undersggte periode undtagen i det meget tidlige
fordr. For U. lactuca sis tilsvarende cn markant stimulering af vackst-
raten fra april til september i overensstemmelse med, hvad der tidligere
er beskrevet fra Roskilde Fjord (Geertz-Hansen & Sand-Jensen, 1994).
For de tridformedc, ephemerale makroalger af slagterne Cladophora,
Chaetomorpha og Ceramium (figur 4c-e) fandtes den mest markante
effckt af N-berigelse i sensommeren (juli-september), hvor vakstraten
undcr uberigede forhold var sarligt lav. Fucus vesiculosus blev ikke eller
kun svagt stimuleret af berigelse. Et signifikant respons blev kun fundet
i august, hvilket ogsd syntes at galde for &legraes ved tilsvarende
undersggelser i @resund (Pedersen & Borum, 1993). Der er altsd en
markant forskel i de forskellige plantekomponenters respons pd N-
berigelse, sdledes at graden samt den tidsmaessige udstrakning at N-
begraensning aftager med stigende morfologisk kompleksitet samt
faldende maksimal vacksthastighed.

3.1.4 Maksimale veekstrater

De forskellige plantekomponeters maksimale vaksthastighed varierer til-
syncladende med organismernes livsform, morfologi og grad af vavs-
differentiering. De maksimale vackstrater malt i felten (beriget eller
ubcriget) var som ventet stgrst for fytoplankton (p=0,66 d"', svarende til
en fordoblingstid pd 1,1 dag; tabel 1). P& grund af det tidligere navnte
metodemasssige problem ligger den reelle, maksimale vackstrate for
fytoplankton dog vaesentligt under mere eksakt bestemte vakstrater for
tytoplankton (p=1-2 d''; Blasco et al., 1982; Eppley & Sloan, 1966).

Tabel 1. Forskellige marine planters overflade:volumen forhold (Nielsen &
Sand-Jensen 1990) og mdlte maksimale vaekstrater (£8D, n=3),

Overflade:volumen B max
(em* cm™) (d™"
Fytoplankton 10°-108 0,66+0,02
Pilayella littoralis 1737 0,18+0,03
Cladophora sp. 569 0,25+0,03
Ulva lactuca 400 (0,34+0,01
Ceramium rubrum 355 0,22+0,02
Chaetomorpha linum 250 0,22+0,02
Fucus vesiculosus 33 0,065+0,025
Fucus serratus 25 0,021x0,006

Makroalgernes maksimale vackstrate aftog med stigende vaevstykkelse og -
differentiering og var lavest for F. vesiculosus (p=0,065 d', for-
doblingstid = 11 dage; tabel 1). De malte vakstrater svarcde til, hvad
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der tidligere er fundet i andre underspgelser (f.eks. Harris, 1986; Olesen,
1989) og fulger en generel sammenstilling af mlte vackstrater for planter
plottet mod deres overflade:volumen forhold (Nielsen & Sand-Jensen,
1990; figur 5). Tilsyneladende kan forskelle i overflade:volumen forhold
forklare langt hovedparten af variationen i autotrofe organismers
maksimale vaekstrater (Littler & Littler, 1980},
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Figur 5. Maksimale veekstrater plottet mod overflade:volumen forhold for
de undersggte plantearter. En regression beregnet pd grundlag af 92 datascet
deekkende mikroalger, makroalger og rodfeestede planter (fra Nielsen &
Sand-Jensen, 1990) er angivet til sammenligning.

3.1.5 Planternes N- og P-indhold

Plantekomponenternes interne koncentrationer af P og N varierede
betydeligt over sacsonen (figur 6 og 7). For fytoplanktonsamfundet, der
inkluderede sdvel heterotrofe organismer som partikuleert materiale
under 200 pm, var P-koncentrationcrne lavest fordr og efterdr (figur 6).
P-indholdet udgjorde dog mere end 1,2% af tgrvagten og var siledes
rigeligt til stede hele dret. Ifplge Redficlds ratio (C:N:P = 106:16:1 péd
mol-basis) vil fytoplanktonsamfundct som en gennemsnitlig betragtning
skulle have et P-indhold pd 0,8% af tgrvaegten for at kunne vokse
maksimalt, og det syntes altid at vaere opfyldt ved @lsted Strand.

Makroalgernes interne P-koncentrationer fulgte et andet sa&sonmaessigt
forlgb med hgje vardier fordr og efterdr samt cventuelt et lokalt
maksimum sidst pd sommeren (figur 6b-c). Makroalger stiller mindre
krav til interne koncentrationer af N og P end fytoplanktonsamfundet
(Duarte, 1992), men alligevel ndede de ephemerale makroalgers interne
koncentrationer i lgbet af sommerperioden ned pé niveauer, hvor der
kan have vaeret tale om P-begranset vackst (Gorden ef al., 1981; Lavery
& McComb, 1991). Hos F. vesiculosus var P-indholdet konsekvent hgjt

(figur 6f).
De lavere interne P-koncentrationer i makroalgerne om sommeren N-

skyldes planternes stigende vaksthastighed og forbrug, og selv om der
var en stor og stadigt stigende ekstern tilgeengelighed af uorganisk P i
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Figur 8. Veekstrater for Ulva lactuca mdlt i laboratoriet ved forskellige N-
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sommerpcerioden, har organismerne lidt overraskende ikke kunnet kom-
pensere for P-forbruget. Dette kan skyldes en formodct fysiologisk
kobling mellem P- og N-optagelse/indhold, idet lave N-indheld og
dermed ct lavt indhold af dc ngdvendige enzymer muligvis hammer
optagelsesmekanismer generelt (Duarte, 1992). Berigelse af vackstkam-
renc med P resulterede 1 overensstemmelse hermed ikke i vacsentligt
forggede P-indhold i makroalgerne.

Tabel 2. Kritiske (N, ;) samt minimale (N, ) N-indhold bestemt ud [ra
vaekstforseg udfort i laboratoriet med forskellige alger. Til sammenligning er
angivet kritiske N-niveauer fastlagt pd baggrund af berigelsesforspg i felien
samt veerdier taget fra litteraturen.

Vaksttorspg Felttorsgg  Littcratur

Niin Nycicisk Nisirisk Nisiisk
Enhed: %N af tyrvaegt

Fytoplankton - - 7.7 5,74
Ulva lactuca 0,7 2,1 3,9 2,4-3.09
Cladophora sp. - - 1,5 2,19
Chaetomorpha 0,4 1,2 1,4 1,29
linum
Ceramium rubrum 1,0 2,0 2,4 2,19
Fucus vesiculosus - - 1,2 1,5

a) Redfields ratio; b) Fujita et al. 1989 (for Ulva rigida); ¢) Gordon et al.
1981 (for Cladophora aff. albida); d) Lavery & McComb 1991 (for
Chaetomorpha linum); e) Lyngby 1990 (for Ceramium rubrum); f) Rosen-
berg et al. 1984 (for Fucus distichus).
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De interne N-koncentrationer i fytoplanktonsamfundet varierede mellem
og 8% af tarvagten i den mest aktive vaekstsaeson (figur 7a), hvilket
ligesom for P overstiger det kritiske indhold beregnet efter Redfield
ratioen (5,7% af t@rvaegten). Da samfundet imidlertid inkluderer
bakterier og mindre zooplankton med et hpjere N-indhold end alger, kan
algernes faktiske N-koncentrationer have varet lavere end det kritiske
niveau, som indikeret af vackstresponset pd N-berigelse. N:P forholdet
i den partikulere fase 14 konstant under 16, indikercnde et underskud
af N relativt til P, som ogsd fundet af Graneli ef al. (1990) i Kattegat og
tilstddende havomréder.

Makroalgernes N-indhold udviste ens sesonmasssige forlgb med hgje
vardier om fordret, aftagende 1 sommerperioden og stigende i efterdret
(figur 7b-t). Forlgbet er bestemt af variationerne i sdvel vaeksthastighed
som ckstern tilgaengelighed, og resultaterne svarer til, hvad der er fundet
i andre undersggelser af de sasonmassige variationer i makroalgers
interne N-koncentrationer (f.cks. Asare & Harlin, 1983; Wheeler &
Bjornsiter, 1992). Berigelse med N farte til ggede interne N-kon-
centrationer om sommeren i alle de undersggte makroalger, selv om de
cphemerale arter tillige responderede med forggede vakstrater og
dermed stigende "fortynding” af deres N-indhold (figur 4).

3.1.6 Krav til N-indhold

Det interne N-niveauer der kraves for lige akkurat at opretholde algens
maksimale vakst kaldes "det kritiske N-indhold" (sensu Hanisak, 1979).
Indhold, der overstiger dette niveau, bar fplgeligt kunne betragtes som
oplagring. Termen er i virkeligheden ikke sarligt praccis, og niveauet er
heller ikke nemt at fastlaegge, idet der eksisterer en taet kobling mellem
N-begraensning og lysbegracnsning (Geertz-Hansen & Sand-Jensen,
1994). Det omtrentlige niveau for kritiske N-indhold kan dog skgnsmaes-
sigt fastlegges ved laboratorieforspg eller ved at sammenholde de
saesonmaessige variationer iinterne N-koncentrationer medvariationerne
i planternes respons pa N-berigelse i felten.

Som det tremgdr af figur 8, er der en ganske betydelig usikkerhed ved
skulle fastsactte denkritiske vacrdi ud fralaboratoricforsgg. Sammenhan-
gen mellem vakst og intern N-koncentration kan bedst beskrives ved en
Droop-modcl (Droop, 1974), hvor vecksten narmer sig asymptotisk den
maksimale vakstrate med stigende N-indhold - d.v.s. uden en skarp
markering af et kritisk niveau. Den fysiologiske baggrund for dennc
sammenhang cr, at viget N-indbygning giver sig udslag i gget klorofyl-
og fotosynteseapparat, der igen giver gget fotosyntesehastighed uanset
N-niveau. Den aftagende heeldning med stigende N-indhold kan
torklares med stigende selvskygning i organismen og afspejler altsd ikke
en egentlig oplagring af fysiologisk inaktivt N, men snarere en gradvist
aftagende udnyttelsesgrad af den stigende N-pulje. Egentlig oplagring af
fysiologisk inaktivt N finder kun sted i form af nitrat, som kan oplagres
1 varierende grad i forskellige makroalger (Asare & Harlin, 1983;
Chapman & Craigie, 1977).

De "kritiske veerdier” kan ud fra feltforsggene fastlaegges som de niveauer,
under hvilke organismen begynder at respondere signifikant p& N-berige-
Ise (tabel 2). Publicerede resultater fra samme cller nartstiende arter
samt resultaterne fra vaekstforsag i laboratoriet er angivet i tabel 2 til
sammenligning. Pa trods af variation i datasattet cr den generelle
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tendens, at dc kritiske niveauer aftager med stigende morfologisk
kompleksitct og faldende vaekstrate hos organismere. Samme tendens
findes med hensyn til den minimale koncentration (N;,), der er det
indhold, som algen skal have for overhovedet at udvise vaekst. Den
langsomtvoksende Fucus vesiculosus, der har topcellevackst 1 skudspid-
serne, kraver saledes et mindre N-indhold for at opretholde maksimal
vackst end en hurtigtvoksende makroalge som Ulva lactuca med
udifferentieret vav.

3.1.7 Oplagring af N
Konsckvenserne af lavere krav til interne N-koncentrationer er, at orga-
nismerne kan producere en stgrre kulstofbiomasse pé en given mangde
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Figur 9. Seesonmeessig variation i tilgeengeligheden af uorganisk N ved
Dlsted Strand samt angivelse af varigheden af plantekomponenters
neeringsbegraensning og beregnet lagerdaekket produktion. A: Perioder, hvor
plantekomponenterne responderede signifikant pd N-berigelse ved veekst-
forsag i felten. B: Beregnede perioder, hvor plantekomponenterne kan
opretholde maksimal veekst (hele bjwlker) eller submaksimal veaekst
(afbrudte bjalker) alene ved hjwlp af N oplagret under stor N-tilgaengeli-
ghed i fordrsperioden. Lagrene deekker i realiteten lgengere veekstperioder,
idet planternes neweringsbehov dwkkes delvist ved supplerende optagelse fra
det eksterne miljp.
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kvalstof cnd f.cks. et fytoplankton-samfund, samt at oplagrede N-
reserver (eller ineffektivt udnyttede N-puljer) kan dakke en lacngere
vakstperiode uden ekstern tilfgrsel af nacring, forudsat at alle alger kan
akkumulere samme mangde Ni cellerne. Da organismer med lave krav
til interne N-koncentrationer tillige har lavere vackstrate, vil disse
plantekomponenter blive endnu mindre athaengige af ekstern naeringstil-
gaengelighed. Fytoplanktonsamfundet har hgj vaekstrate og haijt krav til
intern N-koncentration, og, selv om de planktoniske organismer
tilsyneladende er bedst til at akkumulere N (d.v.s. stgrst maksimale N-
indhold), razkker den "oplagrede” pulje at N kun til 0,5 dages maksimal
vaekst uden ekstern naringstilfarsel (tabel 3, figur 9). Med stigende
morfologisk kompleksitet og faldende maksimal vakstratc kan den
oplagrede N-puljc dakke langere perioder. F. vesiculosus kan siledes
opretholde naer maksimal vakst 1 16,5 dage uden ekstern tilfersel (tabel
3), mens de ephemerale makroalger ligger imellem disse to ekstremer.

Tabel 3. Marine algers lagerkapacitet. Beregning af den tid alger vil kunne
opretholde maksimal veekst alene baseret pd interne lagre af overskydende
N. Oplagret N er beregnet som differencen mellem registreret maksimalt N-
indhold i felten (N ) og det kritiske indhold (N,,.,) fastlagt ved labora-
torieforspg eller taget fra litteraturen.

Boae  Nmae Nk Nigee  Kapacitet

d* 90N af tprvaegt d
Fytoplankton 0,66 7,70 5,7 2,0 0,5
Ulva lactuca 0,34 5,78 2,1 3,7 3,0
Cladophora sp. 0,25 5,10 2,1 3,0 3,5
Chaetomorpha 0,22 5,56 1,2 4,4 7.0
linum
Ceramium rubrum 0,22 5,15 2,0 3,2 4,3
Pitayella littoralis 0,17 4,55 2,7 1,9 3,1
Fucus vesiculosus 0,07 3,48 1,2 23 16,4

Daden eksterne nacringsstoftilgaengelighed varierer betydcligt bide over
kort tid og over saesonen, vil de langsomtvoksende, fleririge organismer
via deres oplagrede puljer af nering kunne f& en konkurrencemassig
tordel fremfor hurtigtvoksende, idet deres veekst i lange perioder kan
fortsectte vathangigt af cn lav ekstern tilgaengelighed (figur 9). For disse
arter vil nxringsbegraeensning farst for alvor opstd sidst pd sommeren
som observeret for F. vesiculosus ved Qlsted Strand og Alegras i
@resund. Dette forhold har ogsi tidligere vacret anvendt til at forklare
de saxsonmassige @ndringer i vackstdynamikken hos den flerdrige
brunalge Laminaria longicruris (Chapman & Craigie, 1977), hvor N
oplagret i vinter- og fordrsperiode sikrer fortsat hgj vackst i store dele af
sommerperioden.
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Vurderet ud fra oplagringsaspektet alene er langsomtvoksende organismer
siledes bedre cnd hurtigtvoksende til at klare sig i omrdder med lav
naringsstoftilgeengelighed i sommerperioden, og kun ved en hgj og stabil
tilgeengelighed af uorganiske naeringsstoffer vil hurtigtvoksende former
fa tilfredsstillet deres naeringsbehov. Evnen til at oplagre naringsstoffer
afkobler saledes sammenhangen mellem vackst og naringstilgangelighed
i lange perioder hos de store, langsomtvokscende plantetyper.

3.1.8 Kvzlstofoptagelse

Et andet afggrende aspekt for de forskellige plantetypers indbyrdes -
konkurrcnceevne er deres evne til at tilfredsstille naringsstotkrav via
optagelse fra det omgivende miljg under lav ekstern naeringsstoftilgan-
gelighed. Udgangspunktcet for denne vurdering er, at tytoplanktonor-
ganismer i kraft af deres ringe stgrrelse har ct stort overflade:volumen
forhold og dermed cn stor overtlade til at forsyne en begranset
biomasse. Dette forhold anvendes traditionelt og rimeligt ukritisk (i sdvel
speciallitteratur som lecrebgger) til at begrunde fytoplanktoncts sacrlige
konkurrencemassige overlegenhed under lav ekstern naringsstoftilgaen-
gelighed. Argumentet er imidlertid kun vacgtigt, sdfremt det gunstige
overflade:volumen forhold ikke modsvares af tilsvarende stigende
naringsbehov som filge af de hgjere vackstrater og stparre krav til interne
koncentrationcr, og sifremt optagelsesevnen per cksponeret overtlade-
enhed cr lige sd stor hos planktonorganismer som hos makrofyter.

Optagelseskinctikken for kvaelstof blev underspgt ved udtgmningstorsag,
hvor faldet i eksterne N-koncentrationer fglges over tiden i kamre
inkuberet med cn kendt algemeengde. Herudfra kan N-optagelsens
stgrrelse, athangighed af eksterne koncentrationer samt tidsmaessige
forlgb beskrives og beregnes. Optagelsesrater taget fra littcraturen viser
for visse algearter meget store variationer pa grund af forskelle i teknik
samt inkuberingstid. En del af disse forskelle skyldes, at alger, der
pludseligt oplever stor naringsstoftilgaengelighed, udviser en temporzaert
forgget optagelsesrate, den sdkaldte "enhanced uptake" eller "surge
uptake" (Harrison et al., 1989).

Af figur 10 fremgdr det, at den eksternc N-koncentration, i modsatning
til hvad man kunne¢ forvente ud fra en traditioncl Michaclis-Menten
kinctik, falder ikke-lineaert i begyndelsen af udtgmningsforsgget som ogsé
tidligere beskrevet i andre lignende undcrsggelser (f.cks. Harrison ef al.,
1989). Den beregnede optagelsesrate criniticlt forhgjet, men aftager med
tiden indtil cn konstant optagelsesrate ved hgje eksterne koncentrationer
nds. Farst ndr den cksterne N-koncentration bliver lav, attager optagel-
sesraten som funktion af faldende ekstern tilgengelighed. Den initielt
forhgjede rate tolkes som vaerende en hurtig optyldning af sma lagre af
uorganisk N i plantccellerne, og stgrrelsen af optaget athaenger af de
betingelser, organismen har levet under umiddelbart tgr forspgets start
(Harrison et al., 1989, Thomas & Harrison, 1987). Den tid der gir indtil
lagerct er fyldt op, athaenger ligeledes af vilkdrene i den neere fortid, og
den synes derudover at athange af organismens genctisk bestemte
maksimale vakstrate, sdledes at alger med hgj vacksthastighed har et
kortere varende forhgjct optag.

Deneftertpigendc tids- ogkoncentrationsuathangige optagelscsrate, som
méles ved hgje eksterne N-koncentrationer, er ikke pavirket af vilkdrene
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Figur 10. Eksempel pd resultater fra et udtpmningsforspg med Ulva lactuca
visende de forskellige faser | NH *-optagelse. A: N-koncentration i forsags-
kamre som funktion af inkubationstid. B: Beregnede optagelsesrater som
funktion af forsggstid.

i organismens nere fortid. Raten er derimod athangig af algens sam-
lede, interne N-indhold og betegnes derfor som det internt kontrollerede
optag. Optagelsesraten afspejler den hastighed, hvormed algen indbygger
N i organiske komponenter. Farst ved lave eksterne koncentrationer
folger optagelsen den almindelige Michaelis-Menten kinetik, hvor selve
optagelsen er den egentlig begraensende proces, og hvor sivel optagelse
som indbygning dermed er eksternt kontrolleret (Conway et al., 1976).

Optagelsesrater praesenteret i litteraturen varierer betydeligt selv for naert-
staende algeformer og endda indenfor samme art (Wallentinus, 1984).
En vaesentlig del af denne variation skyldes, at de anvendte metoder ikke
tager hgjde for de tre ovenfor beskrevne faser i optagelsen. Man skal
derfor vaere varsom med ukritisk at anvende litteraturbaserede data til
cksempclvis modelberegninger. Ved at anvende passende plantemangder
i gentagne udtgmningsforspg med forskellig ekstern startkoncentration
kan man beskrive optagelseskinetikken for sdvel det initielle som dct
cksternt kontrollerede optag (figur 11).



Optagelsesraternes gkologiske Biade det initielt forhgjede og det cksternt kontrollerede optag kan have

relevans

Optagelse og overflade:
volumen forhold

Neringsoptagelse og
-behov

gkologisk betydning, men selv ved pulsvise forggelser af den tilgangelige
N-pulje, som man ser over kort tid i lavvandede kystomrader, vil N-
koncentrationerne normalt ligge pd sd lave niveauer (0-5 pM), at den
cksterne koncentration kontrollerer optaget. I denne fase kan det initielt
forhajcde optag ikke eller kun vanskeligt skelnes fra det tids-uathangige
optag. Det cr sdledes denne del at optagelseskinetikken, der har st@rst
gkologisk relevans.
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Figur 11. Eksempel pd optagelsesratens koncentrationsafhengighed beregnet
ud fra gentagne udtgmningsforsgg med Ulva lactuca. Ved denne teknik kan
Michaelis-Menten kinetikken for sdavel "surge'-optag (stiplet) som det
normale optag (sammenfaldende del af de fuldt optrukne kurver) beskrives.
De mélte vaerdier for maksimal optageiscsrate (V,.,,) per biomasseenhed
samt optagelseseficktiviteten ved lave cksterne koncentrationer (a) stgtter
den traditionelle opfattelse, at smi organismer med stort overflade:vo-
lumen forhold er mest effektive til at optage N fra det eksternc miljp
(tabel 4). Der er endvidere en positiv sammenhang mellem maksimale
optagelsesrater og overflade:volumen forhold for et bredt spektrum af
marine planter (fra picoalger til tyklpvede, tlerdrige brunalger; figur 12).
Den linezere funktion har imidlertid cn hacldningskoefficient, der er
signifikant mindre end 1, hvilket viser, at den maksimale optagelsesrate
per overfladearcal cr lavest for smd organismer, forudsat at
volumen:vaegt forholdet er ens. De mere komplekse plantetypers
overflade mi altsd vaere i besiddelse af flere eller mere effcktive
optagelsessteder per areal.

3.1.9 Optagelse kontra behov

En vurdering af ctfcktiviteten af de forskellige plantetypers optagelses-
mekanismer skal som tidligere navnt baseres pd deres samlede evne til
at tilfredsstille dercs behov for neringsstoftilfersel. Optagelsen skal
sdledes vurderes overfor plantcrnes maksimale vackstrater samt deres
krav til interne naringskoncentrationer. Vi har supplerct vores egne
resultater med vaerdier fra litteraturen og sammenstillet resultaterne til
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Tabel 4. Maksimale ammonium-optagelsesrater (V,...), halvmaetningskon-
stanter (K} sami den initielle heeldning pd oplagelseskurven (a) mélt pd
forskellige marine makroalger ved gentagne udtpmningsforsgg. Parametrene
er angivet for bdde det initielt forhgjede optag (surge) og det internt/externt
kontrollerede optag (assimilation).

Vo Ka a | Vou K, @
Surge optagelse Assimilation

Pilayella littoralis* 6628 186 36,0 | 2450 172 14,0
Petalonia fascia™ 5574 1796 3,1 2440 549 4,4
Ulva lactuca™ 3409 339 10,1 931 73 128
Cladophora sp.* 2403 334 7.2 759 107 711
Ceramium rubrum™ 3824 413 9,3 863 70 123
Chaetomorpha li- 4380 176 250 1 2120 261 81
num*

Fucus vesiculosus 569 287 2,0 301 189 1,6
Fucus serratus 1258 1044 1,2 391 301 1,3
Codium fragile 1138 344 33 730 247 3,0

(*) Ephemerale makroalger.

Enheder: Maksimal optagelsesrate (V,_): yg N (g DW)" ¢’
Halvmatningskonstanten (K, ): ug N I
Optagelseseffektivitet (a): yg N (g DW)' t' (ug N1')’
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Figur 12. Sammenhaeng mellem maksimale optagelsesrater og overflade:vo-
fumen forhold for marine alger (fra picoalger til flerdrige brunalger) baseret
pd egne data (udfyldte) og data fra litteraturen (dbne).
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Recykling i dlegroes

en sddan vurdering (figur 12). Planterncs vackstrater samt krav til interne
N-koncentrationer kan samlet udtrykkes ved deres N-behov per hiomasse
og per tidsenhed (X-aksen). Ved at afsette optagelsesrater malt ved
kendt ckstern N-tilgeengelighed for de forskellige organismetyper (her
reprasenteret ved regressionslinicr for forskellige koncentrationer) kan
atvigelser fra 1:1 linien, som udtrykker balance mellem optagelse og
behov, anskucliggares. Som det umiddelbart fremgér, kan organismer
med lavt N-behov (lav vakst, lave krav til interne N-koncentrationer) fa
dackket behovet via optag ved meget lavere ekstern tilgaengelighed end
organismer med stort N-behov (f.eks. fytoplankton). Tendensen aftager
med stigende ckstern koncentration, men fyrst ved eksterne N-kon-
centrationer stgrre end ca. 10 pM kan samtlige anvendte organismetyper
ta tiltredsstillct N-behovet til maksimal vakst via optagelse.
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Figur 13. Plantekomponenternes (fra picoalger til flerarige makroalger) N-
optagelse beskrevel som [unktion af deres beregnede N-behov under
maksimal veekst. Resultaterne er fortrinsvis hentet fra litteraturen og er
praesenterel som regressionslinier (stiplede) beregnet for forskellige eksterne
N-koncentrationer (C). Den fuldt optrukne kurve (1:1) angiver, hvor der er
balance mellem optag og behov.

Ovenstdcnde analyse viser, at, til trods for en meget lavere optagelses-
rate per biomasse-enhed hos store, langsomtvoksende algearter, kan
organismerne fi deekket deres N-behov ved sclv lave cksterne N-
koncentrationer som fglge af effektiv optagelse per arcal-cnhed, tave
vaekstrater og lave krav til interne N-koncentrationer.

3.1.10 Intern recykling

D¢ morfologisk mest komplekse planter (store brunalger og havgracsser)
har udover en god udnyttelse af deres lagerkapacitet og en effektiv
optagelse per overtladeareal muligheden for internt at recycle narings-
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Tabel 5. Arlig N-balance for en dlegrees-population i Qresund (Pedersen &
Borum, 1993). N-indbygning, -reallokering, -optagelse samt -tab beregnet ud
fra vackstdynamik og fordelingen af interne N-puljer i blade og rhizomer;-
redder.

g Nm? ar' (% af indbygningen)

N-indbygning i nyt vav 34,5 (100)
N-allokering fra gammelt vay 9,2 (27}
N-optag via blade 12,8 37)
N-optag via rgdder 12,5 (36)
N-tab via bladc 19,2 (56)
N-tab via rhizomer/radder 7.9 (23)

stoffer fra gammelt til nyt, aktivt voksende vav. Alegras vokser ved kon-
tinuert at danne nye blade og rhizomled, mens gamle tabes med samme
hastighed. Derved tabes potentielt vigtige naringsstoffer. Undersggelser
med PN har vist, at N-indholdet i blade og rhizomer gradvist aftager
med stigende alder som fglge af reabsorption og efterfglgende real-
lokering til nye vaev (Borum ef al., 1989; Pedersen & Borum, 1992). Pi
trods af alegrassets relativt lave behov for kvaelstof er det arealmaessige
N-bchov ofte stort pd grund af den store biomasse. Det drlige N-behov
til ny vaekst hos den undersggte dlegrasspopulation i @resund var sdledes
34,5 gN m™, Heraf dackkedes 73% genncm optagelse fra det eksterne
miljg, mens de resterende 27% blev dackket via intern recykling |
planternc (tabel 5). Behovet for cksternt tilfgrt N til populationen kan
potenticlt reduceres yderligere via ekstern recykling, idet gamle radder
og rhizomer mineralisercs 1 scdimentet i taet kontakt med levende
rgddder. Intern samt ckstern recykling ville tilsammen kunne dackke 50%
af dlegracspopulationens N-behov til vackst.

-

N-indhold (¥ N af tervaegt)
)]

o

Algedel

Figur 14. N-indhold (£95% C.L.} i Fucus serratus (savtang) fra Rdgeleje.
N-indhold i plantedele af stigende alder (0: yngst; 8': aldst) malt april.



Recykling i brunalger

Samlet vurdering af
neeringshusholdning

De flerdrige, langsomtvoksende brunalger af slaegten Laminaria har
ligeledes en kontinuert udskiftning af vaev, og man kan derfor forvente,
at de udviser en tilsvarende recykling af naringsstoffer. Fucus-arterne
har derimod vakstpunkterne placeret i skudspidserne og har derfor ikke
samme udskiftning af vacvet. Planterne vokser ved at skudspidserne deler
sig og danner nye bladplader, mens kun de tynderc dcle af det gamle
vaev henfalder. N-indholdet falder ogsd her med stigende vaevsalder
(figur 14), og forspgenc ved Régeleje viste, at "N reallokcredes fra
gammelt til nyt, aktivt voksende vaev. N-indholdet i F. serratus var hgjt
i det tidlige fordr og faldt st@t frem til september (figur 15). T perioden
marts til juli danncdes 7 nye delinger svarende til en 6-dobling af
planternes biomasse. Biomasseforggelsen modsvaredes imidlertid af en
tilsvarende reduktion i N-indholdet (figur 15), og N-biomasscn per
plante var derfor konstant og nettooptagelsen nul. Intern reallokering af
N kunnc sdledes potentielt dakke hele plantens N-behov til ny vakst i
perioden marts til juli.
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Figur 15. Swsonvariation i det gennemsnitlige N-indhold (x95% C.L.) for
Fucus serratus indsamlet ved Rdgeleje.

3.1.11 Konklusion

Ud fra en samlet vurdering at de forskellige plantetypers N-husholdning
konkluderer vi, at de morfologisk komplekse og langsomtvoksende makro-
alger og havgrassser har bedre forudseetninger end planktonalgernc og
de hurtigtvoksende ephemerale makroalger for at tilfredsstille deres N-
krav under lav ckstern tilgengelighed. Nar dertil kommer, at de
langsomtvoksende former typisk er flerarige og derfor igennem lang tid
kan opbygge cn stor og stabil biomassc reprasenterende en stor
cksponeret overtlade, er det forstdeligt, at denne type planter dominerer
i ubelastede eller lavt belastede kystnare omrader. Fytoplanktonet, der
ellers traditioncit er bergmmet for en effektiv udnyttelse af naringsstof-
ressourcerne, taber konkurrencen under disse forhold og far kun
overtaget, ndr naringsstoftilgangeligheden er konstant og rigelig, eller
nar der mangler egnede substrater til heefte for dc langsomtvoksende
planter indenfor den fotiske zone. Fytoplanktonorganismerne kan i
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Effekter af masseakkumule-
rende makroalger

Sosalat

Tradformede gronalger

denne sammenhang saledes betegnes som det akvatiske miljgs oppor-
tunister cller ruderater, mens hurtigtvoksende, ephemerale makroalger
kan betragtes som mellemformer mellem disse to ekstremer.

3.2 Masseakkumulerende makroalger

Stigende neeringsrigdom i lavvandede kystomrader giver ofte anledning
til massiv opvackst af cphemerale makroalger (Sfriso er al, 1992; McComb
& Humphrics, 1992), der danner tactte, Igstdrivende populationer, selv
om algerne i de tidlige vackststadier cr haftet til faste substrater. De
lastdrivende alger eristore mangder til vacsentlig gene for garntiskeriet,
og algemdttcrne giver sdvel i frisk form som under nedbrydning an-
ledning til ®stetiske gener for badendc og for folk, der opholder sig ved
kysten. Herudover har de masseakkumulerende alger en rackke meget
markante cffekter pd tfaunaforekomster, naringsstofdynamik og
iltdynamik pa det helt lave vand (Rasmusscn et al., 1993; Christensen et
al., 1994). Tilsyneladende er flere forskellige arter af hurtigtvoksende
makroalger i stand til at optrade som masseakkumulerende. Som navnt
i indledningen skifter de domincerende arter alt efter hvilket omrade, der
er pa tale.

3.2.1 Forekomst i Roskilde Fjord

Ved teltunderspgelserne 1 Roskilde Fjord, hvor de ephemerale makroal-
gers forekomst pa lavt vand blev registreret i lgbet af 1992 pa to statio-
ner af forskellig naeringsrigdom og saltholdighed, fandtes markante
torskelle 1 arternes forckomst (tigur 16-20; bemark forskelle i skala pd
Y-aksen). Ulva lactuca tandtes iser i den sydlige del af fjorden og
opnacede i perioder spredt over hele sommeren og efterdret stor deckning
(figur 16). Ved Kulhuse forekom arten kun i meget ringe mangde, som
det ogsd cr beskrevet ved tidligere underspgelser (Geertz-Hansen &
Sand-Jensen, 1994).
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Figur 16. Swsonmewssig variation i forekomst {frekvens) af Ulva lactuca

(spsalat) ved Kulhuse (fuldt optrukket) og Selsp (punkteret) i Roskilde
Fiord.

Forekomsten af den tridformedce granalge Chaetomorpha linum viste det
modsatte billede (figur 17). Denne art var i hele juni og juli og i mindre
udstrackning igen i oktober meget hyppig ved Kulhuse i fjordens nordlige



Tradformede brunalger

del, mens den kun forekom sporadisk ved Sclsg. Den anden trddformede
gronalgestacgt, Cladophora, fandtes periodevist i store maengder bade ved
Kulhuse og ved Sclse (figur 18). Der var imidlertid tale om to forskellige
arter. Sdledes var Cladophora flexuosa uhyre almindelig fra tidligt fordr
til sent cfterér i den nordlige del af fjorden, medens Cladophora vaga-
bunda forckom hyppigt ved Sclsg omend kun i c¢n korterc periode
dakkende fra maj til juli.
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Figur 17. Swsonmeessig variation i forekomst (frekvens) af Chaetomorpha
linum (krolhdrstang) ved Kulhuse (fuldt optrukket) og Selsp (punkteret) i
Roskilde Fjord.

Frekvens

08

0,6 |

04

0,2

0 i } Il | | B i ;J JI l,J_I_lJ,J:'}_‘H,-+<|,+4_++,+ * t I | s * 1D Trg==t .J_i..l..L._.L+.J__L__
m32 a m i 1 a s 0 n d j93 f m a

Periode marts 1992 - marts 1993

Figur 18. Swsonmaessig variation i forekomst (frekvens) af Cladophora spp.
(vandhdr) ved Kulhuse (C. flexuosa; fuldt optrukket) og Selsp (C. vaga-
bunda; punkteret) i Roskilde Fjord.

Brunalgerne Ectocarpus siliculosus og Pilayella littoralis, der som bekendt
giver storc problemer i Kage Bugt (Kaas er al, 1986), var kun svagpt
reprassenterede i Roskilde Fjord og forekom primeart i de tidlige forars-
og sommerméneder (figur 19 og 20). Der var ingen markante forskelle
i deres forekomst imellem dc to lokaliteter eller over sacsonen.
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Dominans

Andre undersggelser
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Grgnalgernc var sdledes helt klart de dominerende ephemerale makroal-
ger i Roskilde Fjord med Chaetomeorpha linum og Cladophora flexuosa
som vigtigste arter i den nordlige del af fjorden og med Ulva lactuca og
Cladophora vagabunda i den sydlige. Der var ingen oplagt forskel
imellem den samlede mangde af hurtigtvoksende makroalger pa de to
lokaliteter.
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Figur 19, Swsonmessig variation i forekomst (frekvens) af Ectocarpus
sificulosus (vatalge) ved Kulhuse (fuldt optrukket) og Selsp (punkteret) i
Roskilde Fjord.
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Figur 20. Sewsonmcessig variation i forekomst (frekvens) af Pilayella
fittoralis (dunalge) ved Kulhuse (fuldt optrukket) og Selsp (punkteret) i
Roskilde Fijord.

De tundne drstidsvariationer, dominansforhold og lokalitetsforskelle for
dc forskellige arter i Roskilde Fjord stemmer overens med resultaterne
fra tidligere undersgigelser i fiorden (Hansen, 1984; Roskilde Amt, 1992;
Frederiksborg Amt, 1993) og svarer til beskrivelser fra flere andre, lav-
vandede fjordomrider som f.eks. Limfjorden og Odense Fjord. Fordelin-
gen afviger markant fra forholdene i Kgge Bugt, hvor de tridtformede



Forskelle [ temperatur og
salinitet

brunalger E. siliculosus og P. littoralis er dc altdominerende arter (Kaas
et al., 1986). Forekomsten at ephemerale makroalger i det Sydfynske
Ghav synes at udggre et kompromis mellem de ovennacvnte lokaliteter,
idet flere algetyper er reprasenteret, men blot aflgser hinanden i lgbet
af seesonen (Rasmussen et al., 1993).

3.2.2 Temperatur og salinitet i felten

Forskellige algearter responderer forskelligt pd variationer i temperatur
og salinitet, og disse faktorer kan derfor medvirke til at forklare arternes
varierende forekomst over sasonen samt i omrader af forskellig dybde
eller saltholdighed. De to undersagte lokaliteter i Roskilde Fjord var lagt
pa samme dybde og udviste derfor heller ingen vacsentlige forskelle i
temperaturens variation over vakstsasonen (figur 21). Den sydlige
lokalitet havde derimod konsekvent lavere saltholdighed (11-17%e mod
16-22%¢ i nord) pd grund af en stgrre ferskvandstilfgrsel samt en mindre
tilforsel af mere saltholdigt Kattegatvand. Det er sdledes kun forskelle
i salinitet og neringsrigdom, der potentielt skal kunnc forklare de
observerede forskelle i algernes udbredelsesmgnstre pd henholdsvis den
nordlige og sydlige lokalitct, mens temperaturtolerancen kan veere
bestcmmendc for variationen i arternes forekomst over sasonen.
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Figur 21. Variation i vandtemperatur (fuldt optrukket) og salinitet
(punkteret) ved Selsg (gverst) og Kulhuse (nederst), Roskilde Fiord.
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Forskelle i neeringsrigdom

Ephemerale makroalgers
maksimale veekstrater
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3.2.3 Neringsrigdom i Roskilde Fjord

Sammenlignes variationerne i neringsstoftilgeengelighed (udtrykt ved kon-
centrationerne af sivel total som uorganisk N og P; figur 22a og b) p&
de to underspgelseslokaliteter i Roskilde Fjord, fremgdr det at den
sydlige underspgelseslokalitet havde vaesentligt stprre koncentrationer af
N og P i overcnsstemmelse med, hvad der er fundet ved tidligere
underspgelser (Borum, 1985). Ved Selsg var koncentrationen af
uorganisk N meget hgj i marts og april men ogsé periodevist i lpbet af
sommeren. Koncentrationen af uorganisk P oversteg i hele sommer-
perioden langt veerdier, der kunne tenkes at veere begransende for
algers vackst. Den smsonmassige variation i koncentrationernc af
uorganisk N og P ved Kulhuse var relativt lille, og koncentrationsniveau-
ernc var lave. Forholdet mellem N og P tydede pa begge stationer pd,
at N var det potentielt begracnsende naeringsstof.
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Uorganisk N og P {pM}

Figur 22. Variation i neeringsstofrigdom udtrykt ved sdvel uorganiske som

totale meengder af N (cirkler) og P (udfyldte cirkler) mdlt ved Selsop (pverst)
og Kulhuse (nederst), Roskilde Fjord.

3.2.4 Forskelle i vakst og n®ringshusholdning

Data for tirc (Ectocarpus siliculosus mangler) af de relevante cphemerale
makroalgers overflade:volumen forhold, maksimale vacksthastighed og
nxringshusholdning cr vist i tabel 6. Sammenhangen mellem over-
flade:volumen forholdet og den maksimale vaekstrate atviger fra den
tidligere beskrevne generelle sammenhaeng (sc figur 5), idet eksempelvis
Ulva lactuca havde den hgjeste vackstrate men en forholdsvis lille
overflade per volumen. Ved en vurdering at de enkelte arters forventede
succes, skennet alene ud fra deres maksimale vakstrater, burde /.
lactuca vaere de andre arter konkurrencemaessigt klart overlegen.
Herefter folger Cladophora sp., Chaetomorpha linum og til sidst P.
littoralis. Denne rackkefelge fordrer imidlertid, at algerne kan fa daekket
deres naringsstothehov til opretholdelse af de maksimale vackstrater.



Newringsstofoptagelse og P. littoralis var tilsyneladende bedst til at optage ammonium ved lave eks-

-behov terne koncentrationer og opndede ogsd de hgjeste maksimale optagel
scsrater (tabel 6), hvilket er [ overensstemmelse med dens store over-
fladc:volumen forhold. Efter P. littoralis tulgte U. lactuca, Cladophora sp.
og sidst C. linum. De forskellige maksimale vackstrater giver anledning
til varicrende daglige N-behov. U, lactuca havde saledces langt det starste
behov, mens den daglige tilfsrsel, der kraevedes for at opretholde mak-
simal vackst (under antagelse at konstant biomasse) hos C. linum, var 5
gange lavere end hos Ul lactuca. Med den her beskrevne optagelses-
kinctik kraevede U, lactuca en ckstern NH,*-koncentration pA 6 pM for
at opretholde maksimal vaekst under stabil naringstilfgrsel, mens P.
littoralis og C. linum kun kravede en koncentration pa 1 uM. C. linum
syntes cndvidere bedst cgnet til at overleve perioder med ingen cller
ckstremt lav ekstern N-tilgaengelighed. idet dens lagerkapacitet udtrykt
i tid (tabel 6) deekkede en vacsentlig langere periode med maksimal
vaekst end de avrige arter.

Tabel 6. Vwkst- og kvelsiofdynamik hos ephemerale makroalger, der opirader | masseforekomst i
lavwvandede kystomrdder. V. og a angiver henholdsvis den maksimale ammonium optagelsesrate og den
inttielle haldning pd optagelseskurven. N-behovet er beregnet som produktet mellem maksimal veekstrate
(a,.) o8 Ni.... N, . erden eksterne ammoniumkoncentration der skal veere il stede i vandsgjlen for at
algen kan fd deekket sit N-behov under maksimal veekst.

A: V K max o Vmux Nkriti.sk Nmax Nbchov Nkmlc LdgC r

ratio kapaci-
fct
P. litoralis 1740 0,17 14,0 58,8 27 46 4,6 15 31
Cladophora sp. 570 (0,25 7.1 18,2 21 51 5.2 42 3,5
U. lactuca 400 0,34 12,8 22,3 21 58 7.1 34 30
C. Iinum 250 0,22 6,2 50,8 12 56 2,6 14 7,0

Anvendte enheder:
Overflade:volumen ratio (A:V ratio): em” em’™
Maksimal vwksirate (u,,): d’
Initiel heeldning (a): ug N (g DW)Y' ¢! (ug NI')!
Maksimal optagelsesrate (V. ): mg N (g DWy' d”
Kritisk N-indhold (N,,): mg N (g DW)”
Maksimalt N-indhold (N, ): mg N (g DW)”’
N-behov (N, ). mg N (g DW)* d’
Ngdvendig ammonium koncentration (N,,.): pg N1
Lagerkapacitet: dage

Veekst og neeringshusholdning Under in situ forhold med hgj og stabil N-tilgaengelighed bar Ulva lactuca
versus forekomst via sin hgjc vazsktrate have de bedste muligheder for at akkumulcre stor
biomasse. Sadanne forhold var tilnarmelsesvis tilstede 1 den meget
nacringsrige, sydlige del at Roskilde Fjord, og det var da ogsd her U
lactuca havde den starste forckomst (figur 16). Under forhold med
stabil, men dog begraonsct, N-tilgacngelighed bgr arter som Pilayella
littoralis og Chaetomorpha Iinum blive favoriscret, idet de stiller de
laveste krav til ckstern N-koncentration. Lavtvandspopulationerne af
alger i den nordlige del af Roskilde Fjord oplever intermediare og
meget variable neeringskoncentrationer, og under sddanne forhold vil
alger som Cladophora sp. og C. linum med en rimeligt eftektiv narings-
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stofoptagelse og en vis lagerkapacitet have mulighed for at opna stor
biomasse, sddan som det ogsd blev observeret ved Kulhuse (figur 17 og
18). P4 trods af de ephemerale makroalgers forholdsvis ens livstorm og
vackststrategi kan de registrerede torskelle i arternes naringsstofdynamik
tilsyneladende bidrage vasentligt til at forklare forskelle i arternes
forekomst langs neringsgradienten i Roskilde Fjord.

3.2.5 Salinitetens indflydelse pd vaekst

Algernes evne til at klare svingninger i saltholdigheden afspejler deres
osmoregulatoriske forméen. Mange af de arter, man finder i fjordenc har
enbred tolerance overfor saliniteten (curyhaline arter) og kan endviderc
udvikle gkotyper, som har maksimal vakst ved lave saltholdigheder
(Yarish ez al., 1979). Undersagelser udfart pi Ectocarpus siliculosus fra
den svenske gstkyst udviste ckscmpelvis en salinitetstolerance mellem 8
og 32%c (Thomas & Kirst, 1990).
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Figur 23. Veekstforseg med ephemerale makroalger udfort i laboratoriet ved
forskellige temperaturer og saliniteter.
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Salinitetsrespons

Temperaturrespons

Temperaturoptima for vaekst

Vakstforsgg udfprt ved forskellig salinitet (henholdsvis 10 0g 20%¢; tigur
22; tabel 7) og temperatur i laboratorict viste, at allc de undersggte arter
undtagen Chaetfomorpha linum voksede bedst ved den hgje salinitet. Ulva
lactuca opniede séledes ca. dobbelt si stor slutbiomasse ved 20%0 som
ved 10%e, ndr temperaturen tillod maksimal vakst. Dette synes at vare
i modstrid med Ulva’s stggrre forekomst 1 den sydlige del af tfjorden, hvor
saliniteten er lavest. Tilsvarende vokscde Chaetomorpha linum bedst ved
10%¢ men forckom hyppigst ved den hgje salinitet i den nordlige del af
fjorden. Pilayella littoralis voksede bedst ved den heje salinitet, men
torskellen i vackstrater var mere beskeden, og arten har i andre under-
spgelser vist sig at have en stor salinitets-tolerance (Bolton, 1979). Besk-
rivelsen af salinitetsresponset for de forskellige alger bidrager sdledes
ikke til nogen umiddelbar forklaring pa artsfordclingen i Roskilde Fjord,
snarcre tvartimod.

Tabel 7. Temperaturoptima (T ,,,..) samt biomassetilvakst (B,,,) ved hen-
holdsvis 10 og 25°C udntykt i % af tilvaeksten ved optimal temperatur
(B, pima) for ephemerale makroalger fra Roskilde Fjord. Data fra veekstfor-
sgg udfprt i laboratoriet ved 10 og 20%o saltholdighed.

T i (°C) B (% f By
10%¢0  20%e¢ 10%ec 20%e
10°C  25°C | 10°C  25°C
Ectocarpus siliculosus 15 15 20 167 21 207
Pilayella littoralis 19 17 4 7 4 7
Ulva lactuca 21 21 19* 25 10% 14
Cladophora flexuosa 17 22 25 28 18 25
Chaetomorpha linum 21 19 34 72 42 87

st

T 23°C; % 12°C

3.2.6 Temperaturens indflydelse pi vaekst

Ligesom for salinitetens vedkommende kan mange ecphemerale makroal-
gerogsd danne gkotyper med forskellige temperaturoptima. Eksempelvis
har Bolton (1983) vist, at forskellige geografiske stammer af Ectocarpus
siliculosus har forskellige @vre lethaltemperaturer spaendende tra 33°C
i Texas til 23°C i arktisk Canada. Andre algearter responderer pa
andrede temperaturforhold ved at skifte livsform. Sdledes danner
Scytosiphon lomentaria, som cr almindelig i Roskilde Fjord, cylindriske
makrothalli op til 18-20°C, mens planten overlever som ct skorpeformet
mikrothallus (Ralfsia) ved hgsjere temperaturer (Kristiansen e al., 1991).

Vakstens athangighed af temperaturen (figur 23; tabel 5) viste, at
samtlige dc her undersggte arter har temperaturoptima imellem 15 og
22°C. Salinitet og temperatur kan imidlertid have koblede cffekter pa
algernes vaksthastigheder (Boalch, 1961), hvor en hgjere temperatur
ckscmpelvis kan give stigende salinitetsoptima. For arten Cladophora
flexuosa betgd gget salinitet sdledes hgjere temperaturoptima, medens
det modsatte var tilfacldet for Pilayella littoralis og Chaetomorpha linum.
Temperaturoptima for Ulva lactuca og Ectocarpus siliculosus blcv
derimod ikke pavirket af saliniteten.
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Den sasonmassige forekomst af de forskellige arter atspejlede i nogen
udstreekning forskelle i temperaturoptima. E. siliculosus og P. littoralis
havde sdledes starst forckomst om fordret (figur 19 og 20) i over-
ensstemmelse med deres relativt lave temperaturoptima. 1 modsactning
hertil havde C. linum og C. flexuosa, der har hgjere temperaturoptima,
langt den st@rste forekomst om sommeren (tigur 17 og 18).

Ved vurdering af algernes succes under forskellige temperaturforhold er
algernes respons pa suboptimale lave cller hgje temperaturer (tabel 7)
af mindst lige s& stor interesse som placeringen af temperaturoptima.
Algen cr i nogen grad selv i stand til at a&ndre temperaturoptimum via
regulering af enzymsyntesen, ligesom de forskellige gkotyper har forskel-
ligt temperaturrespons. Ikke alle algearter cr imidlertid t stand til at
kompenscere for seerligt lave cller sarligt hgje temperaturer, og perioder
med sddanne forhold kan tankes at vaere helt afgarende for arternes
overlevelse og succes pa det helt lave vand.

Evnen til at opnd god vaekst ved lave temperaturer (i tabel 7 udtrykt som
biomassetilvackst ved 10°C 1 procent at maksimal tilvackst) cr af stor
betydning i det tidlige forfir, hvor en hurtig opvackst kan give arten
konkurrencemassige fordele fremfor andre arter med hgjere temperatur-
krav. Tilsvarende har cvnen til at tolercre hgje temperaturer (udtrykt
som tilvaekst ved 25°C i procent af maksimal tilvaekst) betydning for
artens cvne til at overleve pé lavt vand i vindstille sommerperioder med
hej indstraling og stor opvarmning. Ud fra disse kriterier syncs Chaeto-
morpha linum at vacre klart bedst tilpasset vilkdrene pd lavt vand (tabel
7). Dernast fplger Cladophora flexuosa, Ectocarpus siliculosus, Ulva
lactuca og til sidst Pilayella littoralis, der tilsyncladende stiller meget
snavre krav til temperaturen. Arter med en ringe vackstevne ved hgje og
lave temperaturcr kan forventces at have stgrre sucees pa dybere lokalite-
tcr, hvor temperaturudsvingene er mere modcrate.

3.2.7 Konklusion

Ved en samlet vurdering af salinitetens, temperaturens og naringshus-
holdningens betydning tor artssammensactningen af de ephemerale makro-
alger, mé vi konstatere, at den starste forklaringskraft er at finde i
algernes nacringshusholdning, men ogsé at kun en begreenset del af den
obscrverede variation arternes forekomst 1 Roskilde Fjord kan forklarcs
éntydigt. Andre faktorer som f.eks. lysudnyttelsc, invertcbraters grasning
samt tab via fysisk transport mé inddrages i vurderingen for at fi ¢t mere
fuldstaendigt billede af algernes levevilkdr og chance for at opnd domin-
ans. Sdlcdes tydede underspgelser at greesningstrykket pd Ulva lactuca
pd, at dennc arts fordeling i fjorden fortrinsvis skyldes forskelle i grasin-
ngsintensitet, idet plantens specitikke veekstrate ikke andrede sig
markant ind igennem fjorden (Geertz-Hansen & Sand-Jensen, 1994). En
art som Chaetomorpha linum grasses formentlig i mindre grad, og dens
forekomst burde siledes ikke veere bestemt af grassningstrykket. Denne
art far lov til at opbygge store biomasser i den nordlige del af fjorden,
hvor tactheden af de mest almindelige grasssende invertebrater (tanglus
og strandsncgle) er hgj (Rasmussen, 1973).

Generelt synes de hurtigtvoksende grenalger bedst adapteret til de na-
ringsrige, lavvandede lokaliteter, idet de er rimeligt tolerante overfor
variationer i salinitet og tempcratur. Ulva lactuca har i kraft af hgjere



Respons pd wndrede
belastningsforhold

maksimal vackstrate muligvis en konkurrencemaessig fordel over de trad-
formede alger under forhold med hej og stabil naringsstoftilgeengelighed
og lav grazssertacthed, og det kan vaere forklaringen pd dens store succes
i den sydlige del at Roskilde Fjord, ved Seden Strand og i aflukkede lag-
uncr under mere sydlige strag (Sfriso ef al, 1992). Under fluktuerende
naringsstoftilgacngelighed og (for invertebraterne mere gunstige) hgije
salinitcter synes de trddformede arter af slagterne Chaetomorpha og Cl-
adophora at burde have styirst succes. Det er da ogsd disse arter, der hy-
ppigst giver anledning til problemer i lavvandede danske (Rasmussen et
al., 1993; Christensen et al, 1994) og udenlandske omrdder (McComb
og Humphries, 1992). Ophobninger af brunalger i form af Ectocarpus og
Pilayella cr sjelnere, selv om problemerne [ Kage Bugt (Kaas et al.,
1986) via dagspressens bevdgenhed star klart i folks bevidsthed. De trid-
formede brunalger har tilsyncladende gunstige kir i den forholdsvist
dybe og dermed mere temperaturstabile K@ge Bugt, hvor nacringsstottilg-
@ngeligheden desuden er moderat og lysforholdene derfor gode samme-
nlignet med mange af de lavwandede fjordomrader.

Som det tremgar af ovenstdcendc, afspejler en varierende dominans af de
forskellige ephemerale arter i forskellige lavvandede omrader ikke en
simpel og ¢ntydig sckvens med stigende eller aftagende naringsstofrig-
dom, idet tcmperatur- og salinitetsforholdene pévirker arternes vackst
vacsentligt, ligesom tabsfaktorer som f.cks. gracsning kan spille en betyd-
elig rolle. Dog vil aftagende belastning bedre lysforholdene i vandsgjlen
(Sand-Jensen et al., 1994), og dermed vil det kunne tacnkes at skabe bag-
grund for opblomstring af trddformede brunalger pd dybere vand som
supplement til grénalgepopulationerne pé lavt vand.
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Ordliste

Ephemerale alger

Epifytiske alger

Kritisk naringsindhoid

Makroalger

Maksimalt naringsindhold

Mikroalger

Minimalt naringsindhold

Naringsbehov

Neringsbelastning

Neaeringsrigdom

Naringstilgaengelighed

Rhizomer

Surge optag

Alger der hurtigt vokser op og
efterfglgendc henfalder. Forekommer
kun i kortere perioder i lgbet af vaekst-
sasonen.

Alger der vokser pd overfladen af
andre planter

Det interne naringsstofindhold der
kreves for lige akkurat at opretholde
plantens maksimale vackst

Flercellede alger der cr synlige med det
blotte ¢je. Strrelse fra fA mm til mere
end 10 m.

Dct hgjeste interne naeringsstofindhold
der kan opbygges i planten ved stor
naringstilgengelighed og ringe vakst.

Encellede og kolonidannende alger
varicrende i stgrrelsc fra 0,2 pm til &
mm.

Dctinterne naringsstofindhold planten
mindst skal have for overhovedet at
kunne vokse.

Den mangde naringsstof, der skal
indbygges i en plante for at kunne
opretholde maksimal vackst

Tiltgrslen af naringsstoffer til et givet
vandomrade. Kan komme fra land, fra
tilstadende  havomrader eller fra
scdimentet (intern belastning).

Den samlede mangde na&ringsstof
(uorganisk + organisk) til stede per
arcalenhed.

Nacringsstofmangdenderertilgaengelig
for optagelsc i planter (fortrinsvis
uorganiske naringssalte).

Blomsterplanters jordstangler.
Kortvarigt forhgjet naringsoptagclse
hos planter, der pludscligt udseattes for

hgje koncentrationer af tilgacngelige
naringsstoffer.
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Vakstrate

Rapporten opererer med relative
vackstrater beregnet under antagelse af
cksponenticl vakst. Enheden er 4!
("In-enheder").



Bilag 1

Artsliste over makrofyter registreret ved Kulhuse og Selsg, Roskilde
Fjord, 1992

Ved feltundersggelserne cr samtlige makroalger, undtagen de
skorpeformede arter og blomsterplanter inden for rammen, blevet
registrerct. Der er i listen ikke taget hgjde for arternes sasonmassige
tilstedevaerelse, ligesom listen er en samlet liste for badde Kulhuse og
Selsg. Det totale artsantal for de to transekter er pa 26.

Blomsterplanter
Ruppia maritima
Zostera marina

Grenalger
Chaetomorpha linum
Chaetomorpha melagonium
Cladophora flexuosa
Cladophora vagabunda
Codium fragile
Enteromorpha intestinalis
Enteromorpha sp.
Monostroma grevillei
Ulothrix flacca

Ulva lactuca

Vaucheria littorea

Brunalger

Ectocarpus siliculosus
Fucus vesiculosus
Petalonia fascia
Pilayella littoralis
Scytosiphon lomentaria

Redalger

Callithamnion corymbosum
Ceramium rubrum

Ceramium strictum/diaphanum
Chondrus crispus
Cystoclonium purpureum
Dumontia contorta
Polysiphonia nigrescens
Polysiphonia urceolata

Roskilde Amt (1992) har lavet en liste over foreckommende arter i de
indre dele af Roskilde Fjord. Listen er samlet for perioden 1980-90 og
indeholder for Roskilde Bredning et artsantal pd lidt over 20 arter
eksklusive skorpeformede alger ogblomsterplanter. I Frederiksborg Amt
(1993) blev der ved en undersggelse af en transekt ved
Frederiksvark/Tervegrund et artsantal pd ialt 18 arter, inklusive
blomsterplanter.
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Bilag 2

Detaljeret beskrivelse af de i underspgelsen behandlede arter af
makroalger, der kan danne masseforekomst.

Alger, der indgér i undersagelserne, er enrige hurtigtvoksende gran- og
brunalger. Algerne findes ofte i store, lostliggende masngder i fjorde og
andre kystnzre omrdder. De underspgte arter er de to brunalger
Ectocarpus  siliculosus  og  Pilayella  littoralis  samt  granalgerne
Chaetomorpha linum, Cladophora flexuosa, Cladophora vagabunda og
Ulva lactuca.

Ectocarpus siliculosus (Dilw.) Lyngh. (vatalge)

Brunalgen Ectocarpus siliculosus bestir af cnradede, grenede tréde og
minder morfologisk om Pilayella littoralis. Forgreningen er alsidig, og
Ectocarpus kan blive op til 30 cm lang (Rueness, 1977). De oprette tride
vokser fra et basalt system af krybende tride, som kan veere fasthaftet
til et substrat. Vacksten sker ved diffuse interkalare celledelinger, og
cellerne indeholder flere bindformede kloroplaster. Arten forekommer
hovedsageligt i sommerméanederne. De flerrummede sporangier er
aflange, let tilspidsede og placeret terminalt pd sidegrenene.
Formeringen sker kgnnet ved frigivelse af gameter fra flerrummede
sporangicr, der sidder pa morfologisk ens hanlige og hunlige haploide
thalli. Ved en fusion af gameternc danncs et diploidt thallus, men
sveermerne fra de haploide thalli kan ogsé spire til nye planter uden at
fusioncre. Den ukgnnede tormering foregdr ved frigivelse af svacrmere
fra flerrummede eller enrummede sporangier, der sidder pd et diploidt
thallus. Svaermerne fra de flerrummede sporangier vil spire til diploide
thalli, mens cn eventucl reduktionsdeling vil forekomme i de enrummede
sporangicr. Her dannes s& haploide svarmere, som vil spire til haploide
hanlige og hunlige thalli. At der er flere muligheder for formering ses af,
at arten ikke altid benytter hele den beskrevne livshistorie. Séledes cr
der f.eks. ikke observeret kgnnet formering hos danske isolater. Algen
deler sig desuden ved fragmentering. Ectocarpus minder morfologisk om
Pilayella littoralis.

Pilayella littoralis (1.) Kjelim. (dunalge)

Pilayella littoralis er ligeledes en enradet, trddformet brunalge. Algen er
uregelmassigt forgrenet, men at og til med modsatte forgreninger, og
den kan blive op til 40 cm lang (Rueness, 1977). Vaksten sker ditfust.
Cellerne indeholder mange skiveformede kloroplaster, og énrummede
sporangier er interkalare og kugleformede. Ovennavnte karakterer gar
det relativt nemt at adskille arten fra Ectocarpus siliculosus, og 1
modsactning til Ectocarpus vil Pilayella oftest veere at finde i det tidlige
forar og frem til begyndelsen af sommeren. Formeringen svarer stort set
til den for Ectocarpus beskrevne.

Chaetomorpha linum (Mull.) Kiitz. (krglharstang)

Gregnalgen Chaetomorpha linum er cnradet ugrenct med en tyk cellevag,
der giver algen en stiv konsistens. Tradence kan blive meget lange, og de
ligger ofte lgst som krgllede, sammenfiltrede "totter". Vaksten sker
enten ved apikalvaekst eller ved interkalare celledelinger. Hver celle
indeholder en spongigs kloroplast. Formeringen sker enten ukgnnct ved
dannelse af svermere i oprindelige vegetative celler eller kgnnet ved



dannclsc af gamcter. De findes lgstliggende i store maengder i fordrs- til
efterirsminederne.

Cladophora spp. Kitz. (vandhar)

Arterne inden for sleegten Cladophora bestir af enradede, grenede trade
med langstrakte cylindriske celler. Cellerne indeholder flere cellekerner,
og hver celle har en spongigs kloroplast. Vacksten hos algerne sker enten
ved apikalvaekst og/eller interkalaere celledelinger. Algens fasthaftning
til substratet sker med rhizoidagtige grene. Formeringen sker normalt
ukginnet ved svarmere med 4 svingtradde og kgnnet ved gameter med 2
svingtrade, cller ved fragmentering af thallus. Dannelsen af svaermerne
sker 1 oprindelige vegetative celler, oftest nzr skudspidserne, og
svaermerne frigares gennem ct hul i vaggen (van den Hoek, 1963) og
(Burrows, 1991). Det kan vaere meget svaert at artsbestemme flerc af
Cladophora-arterne, idet mange af arterne ligner hinanden mortfologisk.
I underspgelserne indglr to arter, hvoraf den ene er blevet bestemt til
Cladophora flexuosa (Miill.) Kitz. (Jonsson et al., 1989). Den anden art
voksede i salinitetsforsgg ved bade 0, 5, 10, 20 og 30%e og er kun set
med svecrmere med to svingtrade. Dette betyder, at der ikke kan skelnes
n@jagtigt mellem C. glomerata (L.) Kitz og C. vagabunda (L.) van den
Hoek. Vi har dog valgt at kalde arten for C. vagabunda.

Ulva lactuca L. (spsalat)

Thallus er bladagtigt og to cellelag tykt. Lastliggende eksemplarer kan
blive meget store. Cellerne ¢r mere cller mindre velorganiserede |
rackker, og de har en Kloroplast med normalt en pyrenoid.
Fasthzftningen sker ved rhizoidagtige grene, og vaksten foregar ved
interkalare celledelinger. Dannelsen af svaermere sker fra cellerne i
thallusranden, som ved fertilitet skifter farve (Bliding, 1963). Sveermerne
fra de hanlige og hunlige haploide thalli kan enten fusioncre og dannc
cn diploid thalli eller spire til et nyt haploidt thallus. Ulva ses i lgbet af
fordret og i sommer- og eftermanederne.
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