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Bilden pa vidstdende sida illustrerar de manga funktioner som karakteriserar ett
kustvattenekosystem. De halter, eller koncentrationer, av nérsalter som man observerar i
ett recipientomrade ar resultatet av ett samspel mellan tillflédet av narsalter och de manga

olika fysikaliskt och biologiskt styrda transporterna och omvandlingarna i det
komplicerade systemet. Ett vattenprov, fér antingen en kemisk analys eller en biologisk

laboratorietest, kan aldrig ta med sig de tidsdimensionerade transporterna och

omvandlingarna i ekosystemet, och har darfér ett mycket begrénsat informationsvarde.
Q representerar storheter med tidsdimension (Floden)

K representerar storheter utan tidsdimension (Halter)



Halters signifikans |

kustvattnets

Denitrifikation

pelagiska ekologi

Prowolym

1 KNrec. H
Ht KPrec. U

Méngd per
j volymsenhet

(Q = méngd per tidsenhet = Fldde)

Koncentr. kvave
Koneentr. fosfor

Flxerini

(QN/QP=7/iy**
Remlnerallsering
Nltrtflkatlon

i Denttrtflkatlon

Transporter genom va

KNrec.

KPrec.
Koncentr. kvave = KNhav
Koncentr. Fosfor = KPhav

N enom vattenomsattning
QNut = (QVATTEF Uik KNres) - (QUATTENIA X KNhav)
QPut = (QVATTEN ut x KPrec.) - (QVATTENIn x KPhav)

imsattning

QNupp = (QVATTENupp x KNdjup.
QPupp = (QVATTENupp X KPdjup.

Koncentr. kvave = KNdjup.

DAMPAR VATTENRORELSER

Naringsiikt djupva+ten

Koncentr. fosfof — KPdjup.

Sedimentation

RECIPIENT

OMGIVANDE HAV

Johan Sdderstrom
Februari 1994



HALTERS SIGNIFIKANS |

KUSTVATTNETS

PELAGISKA EKOLOGI

JOHAN SODERSTROM

I forhistorien till debatten om det &r fosfor eller kvave
som &r det begrdnsande amnet for planktonproduktionen i
vara kustvatten, ar framfor allt tva arbeten centrala. Det
forsta kom 1958 och hade som forfattare den amerikan-
ske oceanografen A.C. Redfield. | det arbetet drog
Redfield slutsatsen att fosfor var det begrdnsande amnet i
havet pa grund av att vaije underskott av kvive skulle
kompenseras av biologisk fixering av luftkvéve.
Atmosféren &r ju det stora kvaveforradet pa vért klot och
overallt i biosfaren pagar en intensiv mikrobiologisk
aktivitet som gor om luftkvavet till sddana former, som
kan anvéndas i bioproduktionen. En lika stor aktivitet ser
till att kvave ocksa atersands i sin ursprungliga form till
atmosfaren. Liv &r ett flode och det ar alltsd genom att
oorganiskt material i en stdndig strém omvandlas till
levande material och tillbaka till dott oorganiskt som
livet uppratthalls i var biosfar. 1 denna strom, eller
kretslopp som det ofta benamns i ekologiskt sprék, utgor
kvédveomvandlingama en viktig del, kvantitativt den
storsta vid sidan om kolets och syrets kretslopp.
Kvalitativt &r alla &mnen lika betydelsefulla, det ar darfor
mikrondringsamnen ar av sa stort intresse i ekologin. Det
behévs bara en atom fosfor som komplement till 106
kolatomer i en planktoncell men saknas den enda atomen
blir det ingenting av. Det &r bakgrunden till att man
hittills varit ense om att en minskning av fosforutslappen
&r den mest rationella vagen att forhindra odnskade stora
véxtplanktonblomningar i vattenomraden.

Redfield utvecklade sina tankar ytterligare i en uppsats
tillsammans med ett par kolleger 1963. Uppsatserna 1958
och 1963 blev mycket uppmirksammade och vi som pa
60-talet boljade syssla med néringsekologi i kustvatten,
darfor att de forsta tecknen pa forandringar béljat visa
sig, hamtade frdn Redfield inspiration och nya infalls-
vinklar i arbetet . Redan i titlarna visade Redfield pé& nya
tankebanor. Uppsatsen frdn 1958 hade titeln "The
biological control of chemical factors in the environ-
ment" och den frdn 1963 utvecklade temat till "The
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influence of organisms on the composition of sea water".
Tidigare hade ekologema mest sysslat med fragan om
hur kemiska faktorer kunde paverka organismer, Redfield
vande pad orsakssammanhangen och visade istallet hur
organismerna sjélva skapade den kemiska miljon.

Det andra centrala arbetet i kvéve/fosfor kontroversen
publicerades 1971 av tvd amerikaner, J.H. Ryther och
W.M. Dunstan. De hdvdade att kvave var det begrans-
ande dmnet, inte fosfor. De accepterade att kvéavefixering
var en betydelsefull faktor fér haven som helhet men
menade att fixeringen var otillracklig lokalt och pa kort
sikt.

Nu &r det viktigt att 1dgga mérke till att denna slutsats
inte byggde pa studier av fixeringen. Ryther & Dunstan
drog slutsatsen, att fixeringen var otillrdcklig i de
kustvatten de undersokt, darfor att de fann mycket laga
halter av naringskvave i sina vatten. De satte alltsd
likhetstecken mellan vattnets tillfalliga innehdll av
naringskvave och ekosystemets tillgang pa naringskvave.

Den ofrankomliga fragan ar alltsd: Kan man ur den
tillfalliga halten av oorganiska kvéavefdreningar i vattnet
verkligen dra slutsatser om vilken tillgdng pa& kvave
produktionen av véxtplankton har i samma vatten ?
Ryther & Dunstan diskuterade inte detta, de tog det for
givet. De tekniskt tdnkande hydrologer jag samarbetade
med p& Chalmers i Goteborg var inte lika lattrogna.
Dérmed startade mitt motstand mot Ryther & Dunstan.

Sedan 1971 har diskussionen varit livlig. Den principiella
frigan om halternas signifikans galler naturligtvis i
oforandrat skick for sjdarnas ekosystem. Redan 1971 tog
D.W. Schindler upp frdgan nar det gallde sjoar. Den blev
sedan viktig i det stora projekt for experiment med hela
sjoar som Schindler ledde under manga ar. 1988
publicerade han ett sammanfattande arbete dar han
sarskilt betonar att slutsatser fran isolerade vattenprov,
vare sig det galler enkla haltmétningar eller mer



sofistikerade biologiska tester, inte kan utgéra grunden
for slutsatser om lampliga vattenvardsatgarder.

En uppsats av S.V. Smith (numera professor i oceano-
grafi vid University of Hawaii) 1984 véckte uppmark-
samhet och blev ett starkt stod for dem, som inte ville
boja sig for den pastddda majoritet av marinbiologer,
som fortfarande holl sig till Ryther & Dunstan. Smith
forklarade utan omsvep att det var missledande att tolka
l&ga kvoter N:P i vattnets narsaltinnehall som indiker-
ande kvdvebegransning. Om ekosystemets mojlighet att
anpassa sig till fosfortillgdngen sade han att tidsskalan
visserligen var osdker, men den ar kort nog for att vara
signifikant for forstdelsen och hanteringen av marina
ekosystem. Med exempel frdn laguner i Stilla havet
visade han att det &r nédvandigt att undersdka fléden av
nérsalter istallet for halter om man skall kunna bedéma
vad som begransar produktionen.

Det rader numera enighet om att néringstillférseln till
vara kustvatten, inklusive Ostersjon, har sadana propor-
tioner mellan kvéve och fosfor att fosfor bor vara det
begrdnsande &mnet for ekosystemets nettoproduktion.
Mot detta stalls dock fortfarande forhallandet mellan
halter sdsom bevis for att kvdve ar det begransande
amnet (Graneli & al. 1990) och pa den grunden bygger
man kravet pd minskning av kvéveutsldppen i véra
reningsverk. Det &r tydligen nddvéndigt att nérmare
klargora begreppen och granska vilken signifikans hal-
terna har for bedémning av det pelagiska ekosystemets
omséttning av nérsalter.

e

Forst ndgra definitioner for att undvika missforstand:
Halt (koncentration) &r méngd per volymsenhet vatten.
Tillgang &r mangd per tidsenhet (i princip = flode).

Tillvéaxt &r relativ 6kning av en bestdmd enhets massa per
tidsenhet.

Produktion &ar flode av @mnen genom ett system dar
&mnen omvandlas till en sammansatt produkt, produktion
ar sdledes momentan tillvaxt multiplicerad med den
totala massan i systemet. Uttrycks i planktonbiologin
vanligen som kolfléde per ytenhet av aktuellt
vattenomrade, mgC/m2,dygn.

Bruttoproduktion &r den totala syntesen av organiskt
material fran oorganiskt. Mats vanligen sdsom kolfléde,
fran koldioxid eller karbonat till organiskt bundet kol,
med utnyttjande av isotopt kol (14C-metodik). Innefattar
alltsd egentligen dven det kolflode som genom véxtcellen
egen forbranning aldrig visar sig som tillvaxt. Teoretiskt
kraver bestdmmandet av bruttoproduktion per dygn att
man bestdmmer det integrerade vardet av det under
dygnet pad grund av ljusvariationer hela tiden varierande
kolflodet.

Nettoproduktion hos véxtplankton utgér bruttoproduktio-
nen minskad med véxtplanktoncellemas egen forbranning
av bildat organiskt material. | praktiken ger 14C- metodik
vanligen nagonting mellan algcellemas brutto- och
nettoproduktion.

Ekosystemets nettoproduktion ar den del av produktio-
nen i ett avgransat system som kan exporteras ur
systemet utan att systemet forlorar i innehdll av massa.
Nettoproduktionen &r alltsd ekvivalent med nytillférseln
av ravara (eventuellt efter subtraktion av sddan ravara
som exporteras utan att ingd i nagon syntes).

Produktion har tidsdimension, liksom tillgang. Halt, som
saknar tidsdimension, kan dérfor definitionsmassigt inte
anvandas for att bedéma mdojlighet till produktion. Den
ofta anvénda satsen att ““halterna speglar tillforseln (t.
ex. Kallgvist 1988) &r logiskt sett falsk. Om halter
overhuvudtaget skall fa anvdndas for beddmning av
produktionsforhéllanden maste forst en korrelation halt/
tillgang pavisas.

Det &r alltsé ett krav att haltema kan visa tillgadng om de
skall kunna korreleras med produktionen. Men &ven utan
den korrelationen kan haltema paverka den enskilda
cellen fysiologiskt s& att dess tillvaxthastighet hammas.
Samma produktion kan erhallas vid laga narsalthalter
och stor biomassa som vid hdga halter och liten
biomassa. Kallgvist (1988) stéller begreppet produktions-
begransning mot begreppet kinetisk begrénsning. Vi har
alltsd tva typer av begrdnsning, dels en produktions-
begransning som handlar om hur mycket uppbyggnads-
material som per tidsenhet finns att tillgd i ett visst
omréde, dels en hastighetsbegransning som handlar om
den enskilda cellens, den organiska enhetens, relativa
tillvaxt rdknat i t.ex % per dygn. Genom cellernas
tillvxt skapas den biomassa som sedan svarar for
produktionen i vattenomradet. Observera att produktion
séledes ar ett flode av energi och materia i en biomassa
som inte behdver dndra storlek. Vi kan ha en betydande
produktion i en véxtplanktonpopulation som dag efter
dag har samma storlek. Beroende pa fysiologiska
styrfaktorer véxer och forokar sig de enskilda cellerna
fort eller langsamt men hela tiden i samma takt som
celler ocksé fors bort eller forintas pé olika satt.

Utgangspunkten for alla resonemang om vilket amne som
kan visas begransa produktionen i ett omrade Aar
jamforelsetal som kan erhallas genom att alghiomassans
innehdll av nérsalter undersoks. Sakshaug & Olsen
(1986) undersokte planktonpopulationer i norska vatten,
fran sjoar till rent oceanisk miljo. De fann N:P kvoter
som varierade mellan 8 och 27 (atomforhallanden, vilket
motsvarar viktskvoter mellan 4 och 12). Medelvéardet
visade sig Gverensstdmma med den teoretiska kvot, 16:1
(viktskvot c:a 7.2:1) som erhélles genom den av Redfield
anvanda standardformeln (ursprungligen foreslagen av



Fleming 1940) for syntes av marint vaxtplankton (Red-
field & al. 1963):

106C0O2+16NH3+H3P0O4+106H20 ---------- [S
(CH20)106 (NH3y16 (HjPO”j +106 02

Vaije atom fosfor motsvaras alltsd av 16 atomer kvéve.
Viktsforhallandet blir 16*14 (kvavets atomvikt) till 31
(fosfors atomvikt) alltsa 7.23:1.

For principiella resonemang skall Redfieldkvoten kunna
anvandas med tillforsikt. Den anvands ocksa
genomgaende av alla forskare ir.om planktonekologin.

Berikningsforsok, vilka anvandes som underlag for
beddmning av begrdnsande &mne redan av Ryther &
Dunstan (1971), kan betraktas som ett komplement till en
bedémning genom jamférelse med Redfieldkvoten.
Berikningsforsoken uppfattas ha ett béttre bevisvarde
genom att de medger en direkt jamforelse mellan ett
provs innehall (haltkvoter) av N och P och upptagnings-
kvoten i den vid provtagningen aktuella populationen
(den kan ju sasom Sakshaug & Olsen visat variera fran
det ena tillfallet eller omradet till det andra). Berik-
ningsforsokens resultat &r dock fortfarande beroende av
halterna i provvolymen och samma krav pa en pavisad
korrelation med tillgdng maste stallas, som nar halter
anvands tillsammans med Redfieldrelationen.

Att haltkvotema, béde nar det géller Ostersjon och de
vastsvenska kustvattnen, sommartid vanligen visar N:P <
16:1 (<7:1), rader det inte ndgon oenighet om. Fig. 1
visar att, dven nar man beraknar hela innehallet i det
vdlblandade ytskiktet i véstkustvatten, visar det sig att i
vaije fall sommartid N:P for de direkt tillgangliga
fraktionerna, de oorganiska IGsta saltema, kan na betyd-
ligt under standardvardet. For stationerna i yttre havsban-
det (Koster,Vald) blir dven viktskvotemas arsmedel-
varden 1991 s3 laga som 4.2:1 resp. 4.9:1. De tva
exemplen pd starkt narsaltbelastade provstationer (By-
fjorden ndra Uddevalla och Galterdé néra Stenungsund)
har hogre arsmedelvarden, men dven dar nar kvoterna
under sommaren tidvis val under standardvardet. 1 vaije
fall under perioden juni-november skulle med all
sakerhet berikningsforsok ocksd visa kvave som det
begransande dmnet vid dessa stationer.

Alla de fyra exemplen i fig. | visar den karakteristiska
skillnaden mellan vinter och sommar. Samma bild moter
vi vid alla undersokningar i vara kustvatten. Det ar
uppenbart att de halter som observeras under sommaren
inte enbart ar en foljd av lagre tillférsel av nérsalter utan
speglar den biologiska aktivitetens effekt pa haltema.
Enklast &r det att se denna effekt under varproduktionen
pad de narsaltbelastade stationerna. Det under vintem
uppbyggda forradet av narsalter i ytskiktet 6vergar under
varproduktionen i organisk partikelform och sedimenterar
ur ytskiktet. Eftersom partikelbildningen bor félja N:P-

kvoten 7:1 s& ar det foljdriktigt att med N:P i
vintervattnet = 12-24:1 kommer forradet av oorganisk
fosfor (DIP) att ta slut forst och N:P méste allts& vid
slutet av varproduktionen nd mycket hoga vérden,
aprilméatningen i Byfjorden 1991 ger ett exempel, 125:1.
Vid mitningar pa 70-talet naddes dnnu hogre kvoter, i
slutet av mars 1973 >200:1. N&gon tvekan om att
varproduktionen &r fosforbegransad kan knappast rada
och det erkdnns ocksd av de flesta som arbetat med
denna fraga.

Det &r vanligt att man hanvisar till algproduktionens
upptag av narsalter som forklaring till laga halter
sommartid, se till exempel Elmgren & Larsson i
VAV-nytt 4/91. Daremot kan naturligtvis inte kvoten

N:P bli 1dg av denna orsak. Om vi startar med N:P i
vattnet stérre an algernas upptagningskvot kommer ju
istallet kvoten i vattnet att O6ka genom algtillvéxten
(sésom i exemplet varblomning). Vattenomsattningen kan
lika litet sdnka kvoterna, den &r ju proportionell mot
halterna av resp. amne och kan alltsd inte andra det
inbordes forhallandet mellan tva amnen. Det maste alltsa
vara nagon ytterligare funktion som bestammer N:P
kvoterna under sommaren. Denna funktion &r den
mikrobiologiska denitrifikationen, reducering av
nitratkvave till molekylért kvdve med hjalp av speciella
bakterier. Den utgér en export fran naringskvaveflodet i
vattnet till atmosfarens kvaveforrad och ar det sista ledet
i kvavets marina kretslopp. Fosforflodet har ingen
motsvarighet till denna aktivitet. Forsok att bortforklara
detta genom att forringa betydelsen av denitrifikationen,
hévda att den endast berér sediment, inte kan aga rum sa
lange det finns gott om syre i vattnet m.m., &ndrar
ingenting. Stalls denitrifikationen &t sidan méste nagon
annan process forst placeras i dess stalle. Haltkvotema
sommartid i vattnet &r ju en realitet som endast kan
forklaras genom ndgon aktivitet vid sidan om den som
borde ge andra kvoter.

Relationen fléden/halter i ett hydrauliskt system.

Négra enkla modeller far hjalpa till att reda ut begreppen
nér det galler halters relation till floden. Modellerna kan
kanske for nagon verka alltfor enkla. Men anvindandet
av halter (utan tidsdimension) for bedémning av produk-

Fig. | A-D. Tva havsstationer, Kosterfjorden i norra
Bohuslan och Valo soder om Goteborg, och tva fjordsta-
tioner, den av Uddevallas avlopp starkt paverkade
Byfjorden och Galterd strax norr om avloppsutslappet fran
Stenungsund, har valts att illustrera kvoten mellan
oorganiskt kvdve (DIN) och oorganisk fosfor (DIP). Vid
alla stationer utom Kosterfjorden startar aret med N:P-
kvoten storre &n 7:1, kvoten minskar sedan under
sommaren till mycket laga vérden.
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Enkel hydraulisk

modell

Konstant process

Vatskenivan bestammer tryck

och fléde genom kranen som i

sin tur kan anvandas for att
reglera nivan.

(Atmosfar)

C.

Modellen overford till
ett peiagiskt ekosystem,
"Process" = fotosyntes

J

Dubblad krankapacitet men
samma flode pa grund av lagre
vatskeniva.

(Atmosfar)

Denitrifikation

IIr

Kranarna symboliserar hydraulisk export som tillsammans med de biologiska
processerna bestammer “'vatskenivan” = halterna.

tionspotential {med tidsdimension) har stor spridning och
det &r tydligen nédvandigt med fortydliganden.

Den enkla hydrauliska modell, som fig. 2 A. visar,
motsvarar ndrmast kustvattnet under vintem. Nérsalter
tillfors ytvattnet pa olika satt, fran floder, reningsverk,
nederbord, diffusion frdn djupvatten, och balansen, som
flodessystemet stravar att uppnd, kan vintertid endast
uppratthallas genom transport med vattenomsattning
den biologiska aktiviteten kan vi betrakta som férsumbar
under midvintems maorker och kyla. Systemet fungerar da
for fosfor och kvéve i kustvattnet som vétskan i cisterner
med ett mer eller mindre Oppet avlopp. Cisternens
innehall, matt som vitskeytans lage i den, bestimmer
trycket vid avloppet och darmed exporten vid en viss
given Oppning pé& avloppet. P4 samma sitt bestammer
halterna av salter l6sta i kustvattnet hur mycket som kan
exporteras med en viss given vattenomsittning. L&t er
inte forvillas av att bilderna saknar Redfieldrelationen,
7.2:1, den kan latt inféras genom att pilarna i hogra
halvan av bilden far galla mangdenheter som ar just 7.2
ganger storre an de som anvands i vanstra halvan.

Den biologiska aktiviteten kan nu liknas vid en kemisk
tillverkningsprocess som hamtar ravara ur olika cisterner.
Vi kallar den till vanster for fosforcistemen och den till
hoger for kvavecistemen. Vi antar till att bérja med att
processen &r beroende av pumpar som arbetar med
konstant effekt och forser processen med just de
rdvarumangder som kravs. Fig. 2 A. innebar da att

summan av ravaran, som passerar processen och ravaran,
som passerar avloppet pa cisternen, exakt motsvarar
tillflodet. Flodet i avloppet star i ett bestamt forhallande
till vatsketrycket vid det och trycket bestdms i sin tur av
nivan i cisternen. Cisternens innehdll (halt) ar alltsa
foljden av ett samspel mellan tillforseln och de tva
végarna for bortforsel.

| fig. 2 B. har den hogra cisternen fatt ett fordubblat
avlopp, symboliserat med tva kranar istillet for en. Vi
har samma tillfléde som férut och samma process.
Fortfarande skall avloppet fran den hdgra cisternen
motsvara skillnaden mellan tillflédet och forbrukningen i
processen. Men med dubbel kapacitet pd avloppet kan
samma flode endast dstadkommas genom att vatskenivan,
och darmed trycket pa avloppet, sinks i cisternen.

Det ar nu naturligtvis uppenbart att den, som genom att
mita innehallet, nivahojden, i den hdgra cisternen, tror
sig ha visat att tillgdngen pa ravara ar mindre i den
hogra cisternen, han lurar sig sjalv. Anda &r detta i
princip just vad man gor nar man fran haltmatningar och
berikningsforsok drar slutsatser om vilket @mne det &r
minst tillgdng pd i ett kustvatten. Kustvattnets
“kvévecistem” har i denitrifikationen det extra avlopp
som ““fosforcistemen” saknar. Detta ar fallan som méanga
biologer fastnat i och bland dem Ryther & Dunstan. Den
laga halten av oorganiskt kvdve i vattnet speglar inte
liten tillgang pé kvéve utan stor denitrifikation!
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Fig. 2 C utvecklar liknelsen mellan det pelagiska
ekosystemet och hydrauliken i ett cistemsystem ytterli-
gare. Bilden blir komplicerad av att kvéve upptrader i
flera olika former vilka kan anvéndas for algproduktion.
Har har tva visats, nitrat och ammonium. Det fmns,
utbver dem, mojligheten att organiskt bundet kvéve i
form av urea eller eventuellt aminosyror utnyttjas, men
nitrat och ammonium racker for den principiella diskus-
sionen om halternas signifikans och de utgdr i vaije fall
alltid den storre delen av det omsatta kvavet. | svarta
rutor visas de viktigaste av de mikrobiologiska funktio-
ner som vid sidan om “processen” (= fotosyntesen i
algcellema) péverkar forekomsten av olika kvave-
fraktioner i kustvattnet. Observera att “‘kvéave-
cisternerna” inte &r isolerade enheter utan forbundna
med varandra via en “omformare’, bakteriologisk
omvandling av nitrat till ammonium, respektive ammo-
nium till nitrat. Fixering 6kar i vissa fall tillférseln. Den
viktigaste fixeringen sker genom blagronalger som alltsa
forefaller att utnyttja luftkvdve for sin fotosyntes. Men
fotosyntesen fungerar bara med ammonium (&ven nitrat
maste forst reduceras innan det kan utnyttjas) och
fixeringen &r egentligen en process som bildar ammo-
nium fore fotosyntesen och pilen nktas darfor till
ammoniumcistemen. Fixeringen &r liksom nitratreduktio-
nen en process som kraver energi. Det ar alltsa en fordel
i konkurrensen ndr organismerna kan starta direkt med
ammonium. Systemet ar uppbyggt s& att fixering endast

tillgrips nér extra kvavetillskott behodvs (Niemi 1979,
Howarth 1990).

| ekosystemet har vi inte en process, som styrs av en
mekanisk pump med konstant effekt. Biokemiska lagar
styr processen pé olika satt. Den i grunden avgorande
faktorn &r processens beroende av ljusenergi. Den skall
vi dock tills vidare bortse fran i detta resonemang som
ju skall gélla de fall dar processen skapar alltfér mycket
organiskt material av rdvarorna sd att o6nskade
overgodningseffekter uppstar.

| fig. 2 D. (dér av praktiska sk&l ammonium och nitrat
avbildas i samma volym. NO3 och NH4 slas ofta samman
under beteckningen DIN) forestaller vi oss att vi strypt
tillforseln av rdvara i den vanstra cisternen, fosforcister-
nen. S& linge processen pagadr oférandrad maste da
ravarunivan, fosfathalten, i cisternen sjunka. Fortsatter vi
att strypa tillférseln sjunker nivan ytterligare till dess den
natt ner till ““avioppet” (pil markt "a."). Trycket dar blir
da noll och transporten genom avloppet upphor. Det
motsvaras i en recipient av att halten sjunkit till samma
nivd som omgivande vatten, vattenutbyte innebér ju da
inte langre ndgon nettotransport av det losta dmnet -
vatten ut transporterar samma méngd fosfat som vatten
in. (Nagon kanske har vill anmérka att vatten ut ofta i en
“recipient” &r en stOrre post &n vatten in. Detta dr i
princip bara en fraga om att man i praktiken oftast
avgransar ““recipienten” for snavt. Hela det omrade, dar



det fortfarande sker en nettotransport av vatten och
amnen frdn t.ex. ett reningsverk vid en flodmynning, bor
ju egentligen hora till recipienten (““mottagaren’) rent
definitionsmassigt. | praktiken Klarar vi av detta problem
genom att gora en skdnsmassig avgransning av recipien-
ten och infora det kvarvarande utdtriktade nettoflodet
som en sérskild post i berdkningarna).

Nu ar frdgan den om processen kan fortgd oférandrat
sedan ravarunivan i fosfatcistemen sjunkit. Om den
lagsta nivan innebér att tillforseln av fosfat &r mindre an
den miangd som tidigare ingick i processen, sa ar det
uppenbart att processens omfattning maste minska. Dess
hastighet kan ocksa bromsas av halter under en viss niva
(pil markt "b."). Produktens N:P-férhallande &r ju
bestamt (av algernas biokemi enligt formeln pa sid. 3), vi
kan alltsd inte fa en bibehallen produkt genom att ersatta
den minskade fosfatmdngden med kvéve. Om mindre
kvave gar till processen samtidigt som tillforseln ar
oforandrad far vi till att bolja med ett Overskott i
kvaveflodet. Mer kvave maste da av balansskal foras ut
genom “‘avlioppet”, d..s. halterna maste stiga i
forhallande tilll omgivningen sd att mer kvive kan
vattentransporteras fran recipienten (pilarna markta "c.").
| bilden illustreras detta av hojd niva pd innehallet i
kvévecistemen, alltsd okat tryck pa avloppet.

Detta ar den enkla bild av fosforbegransad planktonpro-
duktion som foljer av en starkt forenklad funktionsmodell
dar endast en biologisk aktivitet, fotosyntesen eller
algtillvaxten, ingar vid sidan om den rent hydrauliska
flodesmodellen. Det ar en sddan modell som Elmgren &
Larsson utgdr fran (fast med kvéve istallet som det
begransande &mnet) nér de resonerar (VAV-nytt 4/91):
ofta avsldjande om ett néarsalt inte forbrukas fullt ut.
Nar det finns Gverskott pd oorganisk fosfor i det
produktiva ytskiktet i ett vattenomrade, men mycket laga
halter av oorganiskt kvave, &r det svart att tolka som ett
tecken pa fosforbegransning av algtillvaxten.” Vi far ju
antaga att forfattarna med detta menar att det istéllet
skall tolkas som kvdvebegransning. Men Elmgren &
Larsson har &nda inte en modell som bara &r en
spegelvandning av fig. 2 D. De har ndmligen fortfarande
den relativt storre tillforseln i kvévecistemen (Se:
Graneli & al. 1990). | klarsprak sager forfattarna alltsa
faktiskt: ““Det ar storre tillgdng i kvévecistemen men
hogre niva i fosforcistemen s darfor ar det mindre
tillgdng i kvavecistemen”’. Hur skall detta forstas?

Om modellen i fig. 2 D. géllde, sd skulle mycket riktigt
kvéve kunna faststéllas vara det begrénsande &mnet nar
fosfomivan (efter hansynstagande till Redield-relationen)
ar hogre an kvavenivan. Men vi har redan konstaterat att
modellen inte galler darfor att den utesluter en viktig
process. Snarare skall modellen med det dubblade
avloppet vara forebilden. Principen for en ekologisk
modell som innefattar denitrifikationen som extra ““av-

lopp” illustreras av fig. 2 E. Var nivan i den hogra
cisternen kommer att stélla sig 4r nu beroende pé i vilket
forhdllande denitrifikationen star till koncentrationerna i
“kvévecistemen’”, framst koncentrationen av nitrat, som
ar utgdngsmaterialet for denitrifikation. Kan denitrifika-
tionen fortfarande vara stor vid Iaga halter kommer ocksa
laga halter att uppstd. Den biologiska styrningen av
denitrifikationen avgor var koncentrationsnivan ham-
nar. De halter man observerar kan alltsa inte visa om
tillforseln, tillgdngen pa kvave, ar stor eller liten.

Fig. 2 E. symboliserar forhallandena i svenska kustvatten.
Alla &r dverens om att bilden med 6verskott av kvave i
tillforseln, alltsa tillforselkvot N:P >7:1, géller. For t.ex.
Laholmsbukten har tillférselkvoten, sedan alla upp-
tankliga tillforselvagar raknats in, visats variera fran 20:1
(viktskvot) under vintem till 10:1 under sommaren
(Graneli & al. 1986). Genomsnittligt tillfors alltsé
dubbelt s& mycket kvave som balans med fosfortillforseln
kréver. Lika Overtygande &r uppgifterna om att haltkvoter
N:P < 7:1 férekommer.

Fig. 2 F. symboliserar forhallandena i de Stilla Havs
laguner som undersokts av S.V. Smith (1984). Han fann
att, trots att den externa tillférseln av kvéve befann sig i
underskott relativt Redfields N:P kvot, sd var anda fosfor
det begrdnsande &mnet for lagunernas algproduktion.
Fixering av luftkvdve kompenserade for kvaveunder-
skottet i tillforseln.

Det ar alltsd uppenbart att det inte &r ett begransande
flode av kvéve i Sveriges kustvatten. Enda mojligheten
att kvave da ar begransande péa nagot satt skulle vara om
denitrifikationen ar en sa effektiv transportapparat att den
sénker haltema av oorganiskt kvdve, observera dven av
ammoniumfraktionen, sa att en fysiologisk eller kinetisk
begransning av processen satter in. Darmed &r vi inne pa
ett nytt problem, det som ror forhallandet mellan
tillvaxten, fotosyntes per viktsenhet algmassa (oftast i
detta sammanhang angiven som viktsenhet aktivt kloro-
fyll), och haltema av nérsalter i omgivande vatten.

Upptagningshastigheters korrelation till halter i
ett kombinerat biokemiskt-hydrauliskt system.

Det &r sarskilt R.W. Eppley (t.ex. Eppley & al. 1969)
som &gnat sig at fragan om algcellers formaga att ta upp
nitrat och ammonium vid olika omgivande halter. Eppley
anser att forhallandet upptagningshastighet/nalt kan be-
skrivas med en Michaelis-Menten ekvation:

v=VmeS/ (K +9)

dér v &r aktuell upptagningshastighet och S &r halt av
amnet i omgivande vatten. Vm star for maximal upptag-
ningshastighet. Ks &r en konstant, som varierar mellan
olika arter och populationer av alger. Den uttrycks som
en halt. Nar Ks &r lika stor som den aktuella halten S blir
v =Vi Vm. K. bendmns dérfor halvmattnadskonstanten.
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Fig. 3 A. Bilden illustrerar hur vardet pa K, paverkar forhallandet mellan en haltandring och motsvarande andring av
tillvéxthastigheten hos algceller. Ju storre Ks ju flackare kurva. Ju stérre den aktuella halten i omgivande vatten (S) ar
i forhallande till K,., ju mindre péverkas tillvaxthastigheten (v) av haltforandringar. For fosfor, for vilket Ks-vérden
mindre an 1 &r troliga for de flesta alger, géller alltsa att variationer i kustvattnets vanliga halter av oorganiskt fosfat
pa 2-5 pg/l paverkar tillvaxthastigheten relativt mattligt. For flagellater med hdga K* for nitrat och ammonium (se fig.
3 B och C) kan normala sommarhalter pd 5-20 pg/1 daremot innebéara kraftig paverkan pa tillvaxthastigheten.

Att bestimma Vm ar alltsa forsta forutsattningen . Vm ar,
som Eppley ocksa sjalv papekar, en svarfangad storhet
som varierar fran art till art med ljus, dagslangd och
temperatur. Emellertid finns det tecken pa att Ks, dven
om den varierar med temperatur, inte paverkas av
omsténdigheter som styr Vm. Eppley & Thomas (1969)
fann samma K. for exponentiellt véxande celler som for
svaltande celler med lagre Vm-vérden. Eppley & al.
anvande en linjar omvandling av ursprungsekvationen for
att kalkylera Ks och Vm fran resultaten av laboratorieex-
periment med varierande nitrat och ammoniumhalter.
Felkallorna var inte obetydliga och de resultat som fig. 3
B och C visar kan bara ses som exempel pa hur variabla
forhallanden det rdder. Direkta berdkningar bor man
kanske inte gora med utgdngspunkt fran Eppley's varden.
Som fig. 3 A visar i kombination med B och C, s
forekommer det emellertid Kj varden av sadan storlek att
det &r mycket troligt att nitrat- och ammoniumhaltema
sommartid i wvara kustvatten paverkar fotosyntesens
hastighet under i ovrigt optimala forhallanden. Man
moter regelbundet ammoniumhalter under 10 pg/l under
sommarmanaderna. Ammonium utgér da den viktigaste
kvévefraktionen. Fig. 4 ger exempel p& uppmatta halters
storlek jamfoérda med den troliga amplituden for Ks.

Det &r alltsd genom att undersoka Ks som vi far kunskap
om relationen mellan specifik tillvaxthastighet och halter

av ett ndringsdmne. Om vi med haltundersékningar soker
svar pa fragan vilket amne som begransar tillvaxt-
hastigheten hos algpopulationema i ett visst omrade
under en viss tid sa dr det alltsd Ks-varden som maste
jamforas. Redfieldrelationen &r nu utan intresse. Tyvérr
finns det mycket fa uppgifter om 1C. for fosfat. Ett arbete
av McAllister & al. 1964, i vilket metoder for
undersokning av fotosyntes hos marint fytoplankton
jamfordes, tyder pa att fC, for fosfat ar lagre an 1 pgP/1
(se fig. 4 i Soderstrom 1974). | Kosterfjorden har vid
atskilliga matningar fosfathalten (DIP) rapporterats vara
under detektionsgransen, d.v.s. c:a 0.5-1 pgP/1, samtidigt
som klorofyllhaltema och syremattnaden i ytan gjort det
troligt att produktionen fortfarande pdgatt i nagorlunda
normal omfattning (Jmf fig. 2 i Séderstrom 1988). | fig. 4
har darfor 0.75 j.igP/1 antagits vara ett troligt vérde for
fosfat K;. Som framgar av fig. 4 gar ytvattnets halter av
sdval oorganiskt fosfat som av ammonium och nitrat
under sommaren ner till narheten av Den végen kan
vi alltsd inte sakert avgora om det ar kvave eller fosfor
som begransar tillvixthastigheten. Det saknar ocksé
egentligen praktiskt intresse. Det &r inte denna form av
begransning som det ar aktuellt att paverka i samband
med atgarder mot dvergddningseffekter. Overgodning ar
en frdga om produktion och dess foljdresultat nar alltfor
mycket producerat material skall brytas ner under
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Fie 3 B: 1-2 Coccolithus (Emiliana) Huxley, 7 Chaeto-
ceros gracilis, 9-10 Skeletonema costatum, 16-17 Lepto-
cvlindrus danicus, 28-29 Gonyaulax polyedra.

syrgasbindning, inte om tillvaxthastighet hos enskilda
celler.

Eppley (ibid.) utvecklar sina resultat av ~-bestamningar
tul en kalkylerad specifik tillvaxt, matt sasom for-
dubblingar av biomassan per dygn. Han gor detta for tva
ljusnivaer och fyra planktonarter. Den lagre ljusnivan c.a
50 « 10>4 Q/cm2*sec, motsvarar ljusvarden under ljus-
mattnad sommartid i svenska aigpopulationer (Séder-
strom & Rex 1974, fig. 3; Soderstrom 1986, fig. 38)den
hdere ¢ a 200 « 1014 Q/cm2*sec, motsvarar ljusmattnad
Vid det svagare ljuset visar Eppleys kalkyl en maximal
tillvaxthastighet mellan 0.4 och 1.3 dubblingar per dag
skillnaden mellan nitrat och ammonium ar intestorme
det kan vara av intresse att notera att Skeletonema
costatum, som hos oss ar en typisk varalg alltsa tillvaxer
nar nitrat dominerar som kvavenaringsfraktion, har en
nagot hogre tillvaxthastighet i nitrat. Vid ljusmattnad
kalkylerade Eppley ungeféar dubbla maxirnala
vaxthastighetema for nitrat, en ndgot mindre okmng nar
kvavekallan var ammonium. Halvmattnadsvarden varie-
rade fr&n strax over 1 till c:a 15 gg/l. Halvmat-
nadsvardena var ungefar desamma vid svagt ljus som vid

det starkare

GOr tankeexperimentet att Ks ar 5pg/l. Vm vid ljus
mattnad satter vi som 100 %. Halten 5 i omgivande
vatten skall d& motsvara v=50%. Halten 10 ger me
dubbla v utan v=67%. Motsvarande for svagt ljus ger i

Eppley‘s exempel Vm-50% och v-25% vid halte» 5 och

33% vid halten 10 i omgivande vatten. Solljusets

naturliga variationer & mycket stérre an de flest™ sonJ
inte aktivt studerat det tanker sig. Fem géangers skillna
frAn ena dagen till den andra &r langt ifrAn ovanligt.

Fig 3 C: 1, 4 Coccolithus Huxley, 5, 8 Chaetoceros

gracilis, 13, 14, 25 Skeletonema costatum 6 17, 24
Leptocylindrus danicus, 27, 29 Gonyaulax polyedra.

Aven en solig sommardag med relativt klart kustvatten
(siktdjup 6m) har ljusnivan sjunkit till den = —~'J”nivan
som Eppley anvande redan pa ett djup av 7-8 m
varalger vid laga temperaturer &i Ka.4 ganger mmdreta»
for sensommaralger i 20” vafle» (So4d>> &
1974) Halterna utgor alltsd bara en liten d
regleringssystem som karakteriserar fotosyntesen i vatt-
net.

Eppley diskuterar sina resultat med utgdngspunkt fran
hur observerade halter kan tankas paverka arter med
olika K,. Eppley papekar samtidigt sjalv att hans
resonemang ar ““oversimplifications” som inte tar ha=">
till specifik sedimentationshastighet, specifik zooplank
tonbetning, temperatur, dagslangd m m, B B
remaining for future studies’”. Detta skrevs rtbft™ 969
vi far konstatera att begreppen inte ar mycket klarar
idag Ryther & Dunstans rapport 1971 representerar et
baksteg Deras framstéllning innebar att de nya tankar
som Redfield framférde 1958 och 1963 kom i skymun-
dan, namligen organismernas betydelse for havets k
miska karaktdr som motsats till den tidigare, omvand ,
tankemodellen kemiska halters betydelse for organis-
merna. Det géller att aldrig ett 6gonblick gldmma bort

en observerad samvariation inte ar en orsaksforklanng”
Det ar fullt mojligt att istallet for att diskutera hur
organismerna paverkas av halter, som man observerar,

Fig. 4 A. Halter av nitrat, ammonium och oorganiskt
fosfat i skiktet 0-5 m vid samma stationer som i fig.
jamfors har med de troliga vardena for K,. Observera at
den storre néarsalttillgdngen vid stn Galtero (paverkad
Stenungsund) inte visar sig i sommarpenodens halter.
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Fig. 4 B. Kosterflorden och Byfjorden representerar
ytterligheterna i den Bohuslénska kustvattenkontrollen.
Kosterfjorden &r, utom kortare perioder nar Norskt
alwatten tranger ner, kustens minst paverkade omrade.
Byfjorden ar genom en trang mynning avskild fran den
utanfor liggande fjorden (som &ven den ar eutrofierad)
och trots hogsta reningsgrad i Uddevallas reningsverk,
betydligt eutrofierad. Trots detta &r haltskillnadema i
skiktet 0-5 m under hégsommaren knappast mérkbara.
1986 hade Kosterfjorden under en lang period fosfathal-
ter under detektionsgransen, men sa laga halter upptradde
ocksé i Byfjorden i juni och augusti 1992. Byfjorden
hade 1990-92 i narsalttillférseln frdn Uddevalla avlopps-
verk och Béveén ett arsmedelvarde N:P pa 46:1. Réiknas
transport genom sprangskiktet av DIN och DIP med, kan
kvoten troligen réknas ner till 20:1 (Axelsson & Rydberg
1993). De hdga haltkvotema DIN:DIP i bdljan av
sommaren (>20:1 i juni forst i september < 7:1) skall
sdkert ses som en foljd av tillférselkvoten och en
fingervisning om att uppehalistiden 14 dygn inte har
rackt till for en fullstdndig balansering av
kvavedverskottet genom denitrifikation. Det skall obser-
veras att exporten genom utbyte med Havstens fjord &r
relativt liten under sommaren, t.ex. manadsskiftet juni-
juli 1992 motsvarade uttransporten av TN vid vattenutby-
tet 40 m3/s (Axelsson & Rydberg ibid.) endast 2 ton per
manad vilket skall jamforas med ett arsmedelviarde pa 30
ton DIN per manad (Axelsson & Rydberg ibid.).
Uttransporten till Havsten hade d& N:P-kvoten 5:1. Ett
system som startar med tillforselkvoten 20:1 och har
fotosyntes och hydraulisk export som utférsel skulle, om
fotosyntesen antages svara for halva fosfortransporten,
rent teoretiskt behtva ha en hydraulisk export med N:P
kvoten 33:1. Haltskillnaden for TN mellan fjordarna hade
da behovt vara 6 ggr storre an den var 30 juni 1992. Det
&r uppenbart att nitrogenhaltema i Byfjorden framst
bestdms av denitrifikationen (Soderstrém 1988).

gora géllande att det &r organismernas Ks som &r
orsaken till de halter vi observerar i ett planktiskt
ekosystem.

Vi har redan tidigare talat om forandringen i kustvattnets
kemiska karaktar fran vintersituationen till sommarsitua-
tionen, som ett indicium pa att sommarens narsalthalter
ar orsakade av den biologiska aktiviteten. Observera i
fig. 4 att h6gsommarens nitrat- ammonium- och fosfat-
halter inte ar signifikant hogre i de tva av avlopp direkt
paverkade stationerna. Jmf tex. Norra Kattegatt 1991
(Stn Valo ligger langst i soder av Goteborgs sodra
skargard i den nordgdende Kkuststrommen utom rackhall
for utslappen fran Goteborg) och fjordstationen Galterd
1991 (beldgen strax norr om Stenungsunds avlopps-
utslapp). Perioden juni-oktober ar det knappast nagon
avlasbar haltskillnad. And& var primarproduktionen vid
Valo betydligt lagre &n vid Galterd, mellan 200 och 900
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mgC/m2,dag vid Valé och mellan 300 och 1400 vid
Galtero. Byfjorden hade mycket hoga halter under varen
men &ven dar var halterna perioden juni-oktober inte
hogre &n vid Val. | bdljan av juni motsvarade
klorofyllméngden i Byfjorden en maximal primér-
produktion pd 2600 mgC/m2*dag medan den teoretiskt
lagsta produktionen i augusti i vaije fall inte var mindre
&n vid Valo. Kolflédet var under sommaren genomsnitt-
ligt c:a 50 % storre vid Galterd &n vid Valdé och mer &n
dubbelt s& stort i Byfjorden. Enligt Redfieldrelationema
vet vi da ocksa att narsaltflédena var lika mycket storre
vid fjordstationerna. (Fig. 5).

Det 4ar alltsd uppenbart att det inte ar nérsalt-
koncentrationerna som sddana som bestammer storleken
pa produktionen. Uppmarksamheten maste istallet riktas
mot flodena. Ryther riktade 1956 uppméarksamheten pa
ljusflodet som styrande faktor for havets
primérproduktion. Williams & Murdoch (1966) visade
for kustvatten i North Carolina att produktion per
viktsenhet klorofyll varierade med temperaturen.
Soderstrom och Rex (1974) kunde visa att Williams &
Murdochs ekvation gallde ocksd for tvd bohuslanska
fjordar. Cole & Cloem (1984) understkte produktionens
beroende av forhallandet mellan biomassa och
ljustillganglighet i San Francisco Bay. De kunde korre-
lera produktionen med en kombinationsparameter i
vilken ingick termer for biomassa, daglig ljustillgdng och
ljusgenomsléppligheten i vattnet men daremot inga
nérsalthalter. Pennock & Sharp (1986) visade med en
femdrig undersokning i Delaware estuariet att
ljustillgédngligheten var den dominerande regulatorn av
produktionen i estuariet. De hdgsta produktionstalen
uppméttes dessutom inte dar nérsaltkoncentrationema var
hogst. Platt rapporterade (1986) fran oceaniska omraden
att biomassans specifika produktivitet var en linjar
funktion av belysningen pa ytan. Cole & Cloem aterkom
(1987) med en empirisk modell for uppskattning av
produktionen i estuarier dar de h&vdade att primér-
produktionen i estuarier av varierande karaktdr kan
uppskattas fran enkla matningar av chlorophyll a,
belysningen vid ytan och djupet till fotosyntesens
upphorande pa grund av ljusbrist. Fysiologiska variatio-
ner sdsom bl.a. respons till narsalthalter, ansdg de vara av
sekundér betydelse. Sdderstrém & Rex (1974) undersokte
primarproduktion i tvad bohuslanska fjordar och anség
kolflode per Klorofyll-enhet vid ljusmattnad ej vara
beroende av nérsalthalter men att planktonpopulationer-
nas artsammanséttning kunde vara betydelsefull och
forklara awikelser fran den temperaturrelaterade progno-
sen enligt Williams & Murdoch. En liknande
berékningsmodell som hos Cole & Cloem har jag anvént
(Soderstrom 1986). Min kalkylmodell utnyttjar, férutom
ljustiligang och dagslangd, Williams & Murdoch’s
temperaturberoende variation av produktion per vikisen-
het klorofyll vid ljusméattnad (Pind eller PBM ), siktdjup



Kolfléde, stn Valo 1991 Stn Galterd 1991

Provtagningsveckans medelvérde,

g ans 2000 - 200
2000 - max.-varde och min.-virde, baserat - 200

TOTALT 1991

(=]

pa ljusmatningama i Goteborg. 200 gClme
1500 - - 150 150
TOTALT 1991
1000 -
50 [—1MEDEL 50 [ MEDEL
- MAX ml MAX
im MIN m min
= TOTALT MTOTALT
JAN MAR MAJ JUL SEP NOV JAN MAR MAJ JUL SEP NOV
FEB APR JUN AUG OKT DEC FEB APR JUN AUG OKT DEC
250
. Stn Byfjorden TOTALT 1991
Stn Kosterfjorden 1991 A
1991
2000 - - 200 2000 -
TOTALT 1991
1500 - 1500 -
1000 -
500 - 50 [—1MEDEL 50 [—1MEDEL
- MAX - MAX
E MIN El MmN
m TOTALT = TOTALT
JAN MAR MAJ JUL SEP NOV JAN MAR MAJ JUL SEP NOV
FEB APR JUN AUG OKT DEC FEB APR JUN AUG OKT DEC

Fig. 5. Vaxtplanktons ungefarliga bruttoproduktion har har berdknats med utgangspunkt fran klorofyllhalter for
stationerna i fig. 4. Berdkningarna har gjorts med det nederst pd sid. 13 omnamnda kalkylprogrammet.
Kalkylprogrammet ger de resultat som skulle erhéllas med 14C-metodik under normala férhallanden, d.v.s. sadana
avvikelser som orsakas av andra variationer i omgivande vatten &n temperatur och grumlighet, t.ex. plétsliga storre
salthaltsforandringar, kommer inte att paverka resultatet. Provtagning sker en gang i boljan av var manad. De
rapporterade klorofyllhaltema fran 0.5, 2, 5, 10, 15 och 20 m djup anvands for kalkylen. De tre vérdena "medel",
"max" och "min" erhalls genom att produktionen beraknas pa dels medelvardet av provtagningsveckans solstralning
enligt SMHI:s métningar, dels samma veckas ljusaste och morkaste dag. Diagrammen visar att det ar en betydlig
skillnad mellan hdgsommarens produktion vid Valé och vid Galterd. IJmf sarskilt produktionsskillnaden i juli ménad
med de nastan identiska halterna av nitrat, ammonium och oorganiskt fosfat vid samma tillfalle pa dessa stationer
(fig. 4 A). Jmf ockséa produktionen i juni och juli manader pa stationerna Koster och Byfjorden med motsvarande
nérsalthalter. Dessa exempel demonstrerar med all tydlighet det obefintliga sammanhanget mellan sommarens
nérsalthalter och primérproduktionen.

Bilden visar ocksd att den vanliga standardbeskrivningen av en vegetationsperiod i kustvatten bestdende av en
hogproduktiv var, en Iagproduktiv sommar och sist en hogproduktiv host, inte har ndgon egentlig forankring i
verkligheten. Den konventionella bilden har, liksom den pd halter och berikningsforsok grundade hypotesen om
kvévebegrénsning i Kustvattnet, sékert sitt ursprung i en felaktig parallellisering av produktion med observerade
haltvariationer.
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matt med Secchi-skiva och den vertikala fordelningen av
klorofyllet inom det fotiska skiktet (kalkylprogrammet
skrivet i Basic, med tillhdrande kommentarer, finns
tillgangligt p& oceanografiska institutionen i Goteborg).

Det &r séledes vl belagt att planktonproduktionens
storlek inte kan beddmas frdn narsalthalter i det
omgivande vattnet. Det har inte pavisats ndgon all-
mangiltig korrelation halter/produktion.

Ett totalt oberoende av halterna &r dock inte mgjligt att
antaga. Det gar inte att bortse fran Eppley's resultat. Det
&r kanske betecknande att Cole & Cloem ndmner 80% av
de undersokta fallen som en siffra som géller for
korrelationen mellan deras sammansatta parameter och
variationerna i produktionen. Ks ar en realitet. Det gar
inte att komma ifrdn att den specifika tillvaxten hos
planktonalger bromsas markbart vid halter néra och
under K, for populationen ifraga.

11]

“Produktion ar ett mangtydigt begrepp, en Kklarare
nomenklatur vore 6nskvérd. For diskussioner om verkan
av Overgddning &r dock ekosystemets nettoproduktion av
storst intresse. Det ar alltsd den priméarproduktion som
motsvarar nytillférseln per tidsenhet, med andra ord
flodet av nérsalter till en viss producerande vattenvolym.
Den utgdr endast en mindre del av bruttoproduktionen
(fig. 6), vilken kan matas med [4C-metodik och
underhdlls av den recirkulation av nérsalter som sker
inom samma volym. Det kan mdjligen vara den osékra
begreppsavgrénsningen som ligger bakom Larssons
(1988) forvanande uppgift om att han vid en
undersokning inte fann nagon korrelation mellan upptag-
ningen av fosfor och produktionen. Produktion &r ju
definitionsmaéssigt upptagning av narsalter i de bestdmda
proportioner som anges av den allmént accepterade
Redfieldska stoichiometrin. Mera troligt &r dock att
Larsson blandat samman fosforhaltférandringar och fos-
forupptagning.

Betrakta nettoproduktion i ett planktonekosystem under
sommaren, alltsa ett system som i princip ar oférandrat
under den tid vi iakttar det. Vi har variationer fran dag
till dag av alla parametrar men variationerna rér sig kring
for sommaren typiska varden. Systemet ar alltsd att
betrakta som ett ““steady state’’-system dar nettofldde in
av narsalter skall vara lika med nettoflode ut om man
betraktar en tidsperiod, som omfattar flera av de ndmnda
tillfalliga variationerna. Detta géller dven de nérsalter
som ingdr i planktonbiomassan. Aven den skall betraktas
som varande i "steady state", det finns for varje omrade
ett karakteristiskt vérde kring vilken den varierar. Genom
biomassan sker ett nettofléde av nérsalter dels i form av
sedimentation, dels genom Gvergang i hdgre nérings-
nivaer, tex. fisk och stérre zooplanktonformer, som
aktivt kan undvika vattenh&mtama och darfor inte
kommer med i haltbestdmningama. Fisk och andra storre
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djur i den pelagiska miljon skall alltsd ses som export rii-
den planktiska biomassan. Vi far har ett nytt exempel pé
skonshegransning, den uppmétta planktonbiomassans
storlek blir beroende av provtagningsapparaten. | Byfjor-
den anvénde vi av denna anledning, vid sidan om de
konventionella hdmtama (av ungefér 1 liters storlek), en
hamtare pa 23 liter (Olundh & al. 1975).

N&r sommarens planktonsystem skall etableras borjar det
i en miljo dar narsalthaltema, efter vinterns hydrografiskt
betingade ackumulering i vattnet, &r sddana att de inte
kan utgéra ndgon broms péa klorofyllets mojlighet att
utnyttja ljuset. Tillvixten sker alltsd enligt Vmax med
Eppley's terminologi. Vi maste, for att forstd att nagon
varblomning dverhuvudtaget uppstar, forutsatta att i detta
skede &r nettoproduktionen stdrre &n nettoexporten av
biomassa. | systemet rader allts annu inte balans mellan
inflodande méngd nytt ndrsalt till biomassan och bort-
flodet eller exporten. Det totala utnyttjandet av ljusener-
gin, som narsaltforradet fran vintern maojliggor, leder till
att narsalthaltema sjunker samtidigt som biomassan vaxer
snabbare dn vad den externa nytillférseln av nérsalter
egentligen medger. Exporten av nérsalter genom den
biologiska aktiviteten &r positivt korrelerad till denna
Okning av biomassan. Bl.a. ar det ju uppenbart att
Sedimentationen &r en funktion av biomassans storlek,
visserligen varierande med partiklarnas sjunkhastighet
(Smayda & Boleyn 1965-1966, Eppley & al. 1968,
Lannergren 1979, Bienfang & Harrison 1984) men dock
klart bunden till biomassan. Med véxande biomassa
kommer vi alltsd allt narmre den situation da exporten av
nérsalter med biomassan blir lika stor som tillforseln.
Fortsétter biomassan vid denna tidpunkt att véxa ytterli-
gare genom att utnyttja kvarvarande rester av
vinterforradet av oorganisk naring, kommer haltema av
oorganisk néring att sjunka och nar till slut ner till eller
rentav under for de dominerande algerna.
Tillvaxthastigheten hos de enskilda cellerna bromsas da
men under en tid kommer borttransporten med biomassa
att fortsdtta i forst samma, sedan minskande storlek.
Exporten kommer till slut att balansera importen. Men
om sjunkhastigheten 6kar, vilket i varje fall for kiselalger
tycks galla aldrande och fosforsvalta populationer (Epp-
ley ibid., Bienfang ibid.), far nyproduktionen svarigheter
att uppratthélla biomassan och vattnet toms pa algceller.
Denna utveckling kénner vi igen fran varens plankton-
blomningar, ar efter ar lika regelbundet.

Vi har nu fatt ett biomassafattigt vatten vars reservforrad
av I6sta narsalter pa sin hojd racker till nagot eller nagra
fa dygns produktion. Nytillférseln av narsalter blir
bestammande. Ar tillvaxten av biomassan svag, och
darmed ocksé biologisk export liten, kan haltema stiga
nagot i riktning mot de hogre nivder som upptrader
vintertid som en foljd av att vattenomsattningen da
ensam bestdmmer haltema i vattnet. Haltokningen



behdver inte vara stor, kanske inte ens statistiskt
pavisbar, forrain den medger en overgdng till den av
solljuset beroende tillvaxten s3 att biomassan vid god
ljustillgdng ater kan oka till den niva dar den medger en
biotransport av nérsalter av sadan storlek att import och
export av narsalter balanserar varandra. Systemet kom-
mer alltsd att stdlla in sig pd en variation kring
narsalthalter, som befinner sig ndra eller nagot Gver Ks
for de for tillfallet dominerande algartema. Halterna kan
tidvis verka begransande pa tillvaxthastigheten hos de
enskilda cellerna men produktionen blir anpassad till
narsaltflodena. Sommarens Iaga narsalthalter far i detta
system sin naturliga forklaring i att mikroflagellater med
extremt lga Kg for sdval ammonium som nitrat (t.ex.
Coccolithus i Eppley’s rad av Ks-bestdmningar i fig. 3 B
och C) da dominerar. Nar varmen i vattnet nara botten
under senare delen avsommaren natt darhdan att
vilsporema fran de storre flagellatema (t.ex. Gonyaulax
bland Eppley's arter) boljar utvecklas till nya flagellater,
kommer dessas hoga K. att satta sin pragel pa systemet.
Dé tillkommer ocksad de dygnsvandrande flagellatemas
egenskap att hamta niring fran vattenskiktet narmast
under det producerande skiktet (Eppley & al. 1969 och
1984, Bauerfeind & al.1986) som enny faktor i
flédesbalansema. En ny balans med en mindre biobero-
ende export och hdgre halter av oorganiska nérsalter
kommer att uppstd. Jag har ocksdunder arbetet i
Bohusléan, i samband med upptrddandet av mer eller
mindre giftiga hostflagellater, observerat att de forsta
iakttagelserna av sadana blomningar ibland gors innan
nérsalthaltema boljat stiga.

Det &r alltsd tillférseln av narsalter som styr véxt-
planktonsystemets biomassa och produktion. Halterna i
vattnet speglar inte tillférseln. De utgodr resultatet av ett
samspel i flodessystemet mellan tillforseln av nérsalter,
hydrografiska floden och de biologiska processernas
beroende av vissa halter for uppehallande av aktiviteten.
Okat tillforselflode ger storre bioaktivitet som i sin tur
forhindrar att halterna av tillgdngliga nérsalter ckar i
paritet med flodet. Halterna blir av biokemiska sk&l mer
eller mindre konstanta under den biologiskt aktiva tiden
och kan da alltsd inte saga nagot om vaxlingar i
tillgangen pa ett amne.

Den vanliga beskrivningen av en planktonproduktion
som pagar "till dess narsalterna dr forbrukade" leder till
ett felaktigt tdnkande. Istallet skall vi tala om "till dess
flodesbalans intrader”. Det sker nér planktonbiomassan
natt den storlek att den med sina specifika egenskaper,
t.ex. sjunkhastighet och liamplighet som djurfoda, formar
exportera sd mycket narsalter ur det avgransade
observationsomradet (recipienten) att denna export till-
sammans med eventuell hydrografisk export balanserar
tillforseln av ndrsalter. Vilka ndrsalthalter som i detta
lage kommer att uppsta i vattnet kring planktonorganis-
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mema bestdms av dessas K*. Redfieldkvoten (eller annan
sérskilt bestdimd kvot specifik for aktuellt plankton)
fungerar som jadmforelsetal ndr man vill avgdra om det &r
flédet av fosfor eller av kvdve som begransar produktio-
nen. Halternas kvoter kan déremot inte jdmforas med
Redfieldkvoten for ett sddant avgorande.

Denna modell har den fordelen att den stdmmer Gverens
med andra modeller tex. Cole & Cloems (1987)
empiriska modell for ljusstyrd produktion i estuarier,
Pennock & Sharps (1986) erfarenheter fran Delaware och
Platts (1986) linjara funktion mellan produktion och ljus
i oceaniska omrdden. Men modellen ger framfor allt en
forklaring till motsattningen mellan tillférsel-
berékningarnas klart belagda kvavedverskott och
berikningsforsokens samtidigt visade kvaveunderskott
t.ex. som i Laholmsbukten (fig. 6).

For tillforseln av nérsalter till Ostersjon forefaller
viktskvoten N:P vara i ndrheten av 15:1. Wulff &
Stigebrandt (1989) har berdknat tillférseln av N och P till
Ostersjon inklusive Bottenhavet och Bottenviken. Deras
siffror ger N:P kvoten 16.7:1. For bruttoutflodet genom
Oresund och Balten blir deras N:P kvot 13:1 och for
nettoutflodet 19.7:1. Det &r alltsd frdga om ett, relativt
Redfieldkvoten, betydande ©verskott av kvave i
Ostersjons narsaltfloden. Lokalt kan tillforselkvotema
variera men viktskvoter stérre dn 7:1 forekommer
regelmassigt. Sa rapporterar t.ex. Elmgren & Larsson
(1986) viktskvoter for totalbelastningen pd Himmer-
fjarden (séder om Stockholm) under &ren 1981-84 mellan
14:1 och 41:1. Laholmsbuktens tillforsel har kvoter
mellan 10:1 och 20:1 (Graneli & al. 1986). Aven nar
oorganiskt kvéve jdmférs med totalfosfor och transpor-
terna fran det relativt kvavefattigare bottenvattnet raknats
in, blir sommarens medelvarde for tillforselkvoten i
Laholmsbukten 10:1 (Séderstrom 1988). For Goteborgs
och Bohus 1&n berdknade Thorslund (1987) tillférseln till
kustvattnet vara 24826 ton kvave och 676 ton fosfor,
sdledes en viktskvot pa hela 37:1. Denna kvot minskar
snabbt utanfor vattendragens mynningar genom denitrifi-
kation och uppblandning med kvavefattigt djupvatten
men det ar fortfarande frdga om kvoter betydligt Gver
7:1. Salunda har for Goteborgs skargard den verkliga
narsalttillforseln till skargérdens producerande ytvatten
beréknats ha viktskvoten N:P=13:1 som medelvérde
(Soderstréom 1986). Som ndmnts i texten till fig. 4 B har
Byfjorden tillférselkvoter mellan 20:1 och 40:1.

Vi har alltsa runt vara kuster en narsalttillforsel vars N:P
kvoter klart indikerar fosforbegrénsning av bioproduktio-
nen i kustvattnet. Eftersom haltkvotema inte kan
anvandas for att avgodra vilket &mne av N och P som é&r
begrdnsande minimidmne for den tidsdimensionerade
produktionen aterstdr bara mojligheten av en Kinetisk
begransning genom de i forhdllande till formodade
Ks-varden laga nitrat- och ammoniumhaltema under



DENITRIFICATION
Fig. 6. Materialfloden i Laholmsbukten perio- _ _
den I\/IarS-Augusti 1982-84. (Efter Soderstrom INPUT N (Terrestrial and Atmospheric) INPUT P
1988 fig. 9). DIN 2055 "

Schemat &r grundat pd uppgifter om vattenomsattning, nérsalt-
koncentrationer, nérsalttillforsel och primérproduktion vilka lamnats i olika
rapporter fran SNV:s projekt i bukten (Rosenberg 1986). Alla transporter
galler medelvarden for hela bukten uttryckta som transporter till och fran
en vattenpelare med en ytan av en m? och strackande sig frn ytan ned
genom sprangskiktet De uttrycks i mg av respektive grundamne per m?
och dygn.

“INPUT N” innefattar oorganiskt N frdn floder, reningsverk och
nederbérd.

“INPUT P” innefattar all sorts P fran floder, reningsverk och nederbérd
(=TP).

DIN (= oorganiskt 1ost N) fran djupvattnet har beraknats enligt uppgifter
om vattenomséttning och medelkoncentrationer for vatten Gver resp. under
haloklinen.

TP frdn djupvattnet har berdknats pad motsvarande sitt med
utgangspunkten att si gott som all fosfor under haloclinen &r i sédan form
att den féljer med vattenrorelserna. En mindre del av TP kan vara sadan
partikular P som sjunker snabbare &n vattenrérelsen uppat Den anvanda
berakningen ger alltsd snarast nagot for stor transport genom haloclinen till

ytvattnet ir >
Export av P genom horisontellt vattenutbyte har berdknats dels for TP dels TTINTY T
for DIP (= l6st oorganisk P). Differensen har delats pA DOP (= IGst T S

organisk P) och PP (= partikulart bunden P) enligt erfarenheter fran
maétningar i Goteborgs och Bohus Ian.

Export av N genom horisontellt vattenutbyte har inte kunnat berédknas pa motsvarande stt pa grund av tveksamheter nar det galler total-N. Exporten
har darfor berdknats pa DIN och till den s& erhallna siffran har sedan lagts DON och PN (=organiskt 16st och partikulart N) i mangder motsvarande
samma former av P enligt Redfieldkvoten (saledes PN = 7.23 PP och DON = 7.23 DOP). Av den beraknade exporten av DIN har en mot DIP enligt
Redfieldkvoten motsvarande mangd forts till den export som visas fran planktonekosystemet Harigenom erhalles en export som géller den bioaktiva
delen och som lamnar kvar material till en sedimentation av biogena partiklar vilka innehaller N och P i forhallandet 7.23:1. Kvar av den pa kanda
koncentrationer och kénd vattenomsattning beréknade exporten av DIN &r d& 2.74 mgN/m2*dag. Denna antages representera export av N som aldrig
hinner inga i buktens algproduktion och visas darfor med en pil direkt frdn “INPUT N””.

Total-P har valts som start i schemat pa grund av att fosforomsattningen ar snabb och all fosfor som tillférs fran floder, reningsverk, nederbérd och
djupvatten sasom PP eller DOP darfér kan antagas vara tillganglig for algproduktion. Totalkvave kan daremot inte anvandas pa motsvarande stt, stora
delar av TN som tillférs utgdrs av humusbundet N vilket dels falls kemiskt vid métet med saltvatten dels anses vara otillgangligt for algerna. Resultatet
ar att tillférd méngd P kan vara Gverskattad medan tillford méngd N kan vara underskattad. Tillforselns N:P kvot blir séledes den lagsta mojliga med
de uppgifter som finns att tillgd. Schemat startar med tillférselkvoten N:P = 10.3:1 vilket motsvarar den lagsta kvot som rapporteras av Graneli & al.
(1986). For hypotesen att fosfor begransar produktionen i bukten har alltsa en sa oférdelaktig tillforselberakning som mojligt utforts.

Sedan kolflodet beraknats till medelvardet 550 mgC/m2'dag (Edler i Rosenberg 1986) erhalles flodet av P och N till algernas 14C-berdknade
produktion enligt Redfieldkvotema C:N:P = 41.03:7.23:1 (viktskvoter). Skillnaden mellan detta flode och den externa tillférseln anses komma fran
inom fotosyntesskiktet ovanfor haloklinen pagaende remineralisering av narsalter (i form av exudat fran algcellema, omséttning via zooplankton och
bakteriell verksamhet). Detta visar da att c:a 80% av produktionen &r beroende av inom skiktet recirkulerade narsalter.

Flodet av N visar nu ett 6verskott pa 5.34 mgN/m2*dygn. Detta maste pa nagot satt plockas ur systemet, annars maste koncentrationerna av DIN i
bukten bli sddana att de kan klara av att exportera 12 mg N/m2*dygn istéllet fér de frn kanda uppgifter beraknade 6.64. Den extra exporten anses ske
genom denitrifikation. Den storlek denna behéver ha ar sédan att den ligger i undre kanten av de variationer Seitzinger (1988) anger som normala for
estuarier. Overskottet stimmer ocksé 6verens med av Rydberg & Sundberg (1985) lamnad uppgift om att c:a tv& tredjedelar av tillfért N assimileras i
Laholmsbukten.

Reduktionen av nitrat till molekylart atmosfariskt N kréaver tillforsel av energi. Denna erhalles fran biomassan och den del av produktionsflodet som
tas i ansprak har raknats som en parallell linje i recirkulationen enligt formler som lamnats av Richards (1965).

Tillforsel N : tillforsel P = 10.33:1 trots att endast DIN jamfoérs med TP. Export DIN : export DIP = 12.3:1. Den totala exporten av N : totala exporten
av P = 9.17:1. Trots att det allts relativt Redfieldkvoten finns ett N-Gverskott i transporten fran bukten ar det N 6ver till en signifikant denitrifikation.
Det kan alltsd inte rada ndgot som helst tvivel om att P &r det i Liebigs mening begransande minimiamnet i Laholmsbuktens primara produktionsflgde.
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sommarperioden. Nagon Klar bild av en sadan begrans-
ning finns inte. Resultat frdn matningarna i Bohuslan bor
troligen tolkas s& att den Kinetiska regleringen av
algtillvaxten oftast sker genom kvdvehalter. Det
vésentliga ar emellertid att det under sommaren rader
flodesbalans for fosfor lika val som for kvéve. Kvéve-
balansen &stadkoms delvis genom denitrifikationen delvis
genom algproduktionen, fosforbalansen &r enbart bero-
ende av algproduktionen. Det biologiska kvaveflodet &r
alltsa totalt storre an vad priméarproduktionen utnyttjar.
Ingen har presenterat nagon berakning av floden genom
algbiomassan som visar att kvaveflodet &ar det
begransande.

L

Sammanblandningen av halter och tillgdng maste
upphéra om vi skall fa ndgon ratsida pa diskussionen.
Det &r alltfor vanligt att man séger eller skriver "kvavet
begransar’ ndr man i sjalva verket endast menar att
halternas N:P &r lagre &n Redfieldkvoten. Det
forekommer uppgifter om att fosfor forst blir
begrdnsande nér N:P &r storre &n 27:1 (Forsberg & al.
1978 citerad av Graneli & al. 1986). Detta kan sjélvfallet
inte gélla narsaltflédet i algproduktionen vilket ju sker
enligt Redfieldkvoten. Det forefaller troligt att den hdga
siffran géller ett tillflode som krévs for att i ekosystemet
fa haltkvoter N:P storre an 7:1 (jmf Byfjorden 1992 fig.
4 B). Sedan har man utan ndrmare analys satt upp
likheterna: Haltkvot N:P >7:1 = fosforbegransning, N:P
<r:1 kvavebegransning (eller liknande haltkvoter
erhallna med berikningsforsok), alltsa det felslut som fig.
2 B illustrerar. EImgren & Larsson (VAV-nytt 4/91) talar
om *“‘att en kompenserande kvavefixering ofta uteblir i
saltvatten”. Men de talar da inte om vatten dar en
kompenserande kvévefixering &r aktuell. De talar om
vatten med laga halter av oorganiskt kvédve, inte om
vatten med litet kvaveflode. De gor alltsa aterigen felet
att satta likhetstecken mellan halt och tillgdng i ett
flodessystem. Sasom fixeringsforskaren R.W. Howarth
skriver i en diskussion i Limnology and Oceanography
1990 med sin kollega V.H. Smith: “Unfortunately, N and
P availabilities are not the same as concentrations™.
Skall man diskutera kompenserande kvévefixering sa kan
inte  Ostersjon fungera som bevismaterial. Ostersjon
karakteriseras ju av att tillflodet av kvave ar dubbelt s&
stort som det skulle behdva vara for att i samband med
planktonproduktion balansera motsvarande fosforflode.
Ostersjon som helhet kraver ju for sin flodesbalans
istallet denitrifikation. Nej, fixering som kompensation &r
endast aktuell i de omraden dar fosforutslappen fortfa-
rande &r mycket stora, som i vissa delar av sddra
Ostersjon dar stora fixeringsvarden ocksd rapporterats
(Brattberg 1980). Ett annat exempel utgér Stockholms
skargard fore inforandet av fosforfallning i reningsver-
ken. Nar fosforn togs bort forsvann ocksa som fig. 7 visar
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Fig. 7. Reduktion av fosfortillforseln till Stockholms
skargard foljdes av en jamforbar minskning av fixerings-
aktiviteten. Efter Brattberg (1980) med en tinkbar
generaliserad kurva tillagd.

den storre delen av den tidigare fixeringen (Brattberg
ibid.).

Det markliga med Ostersjon &r inte den ringa fixeringen
jamfort med denitrifikationen, utan det forhallandet att
fixering verkligen &ger rum i detta med kvéve over-
laddade omrade. Det ar vidare viktigt att forstd (IJmf
Graneli & al. 1986) att S.V. Smith's (1984) exempel fran
laguner i Stilla havet inte har nagonting att géra med
vara kustvatten. Smith har inte forestallt sig att man
skulle diskutera kvdve som begrédnsande &mne i ett
omrade dar kvavet bevisligen tillfors i 6verskott relativt
algernas behov. Han arbetade med att forklara den
motsatta miljon, laguner dar den yttre tillforseln av
narsalter hade kvaveunderskott men fosfor dndd kunde
visas vara begransande. | en sddan miljo galler hans
resonemang om betydelsen av vattenomséttningens stor-
lek i forhdllande till den tid som kravs for en mer eller
mindre fullstindig omvandlingsprocess i kvévets krets-
lopp, sa att underskottet kompenseras genom biologisk
fixering och fosfor blir begrdnsande. Att Laholmsbukten
pa grund av for snabb vattenomséttning inte faller inom
Smith's modell for system med kompenserande kvéve-
omséttning (Graneli & al. 1986) kan man bara hdvda om
man anSer att bukten behéver fixering for att klara
flodeshalansen. Som tecken pé& att Smith's modell for
kompenserande biokemisk aktivitet inte fungerar i La-
holmsbukten, ndmner Elmgren & Larsson (VAV-nytt
ibid.) att ingen rapporterat kvévefixering av praktisk
betydelse fran ““vésterhavet”. Nu &r det ju tvartom s3,
och vi tycks vara ndgorlunda Gverens till och med om
storleksordningen, att denitrifikation istéllet & Laholms-
buktens kompenserande process i kvaveflodet (Fig. 6).

Narsaltflodet, som kommer fran floder och reningsverk
runt vara kuster, har éverallt en N:P-kvot som med bred



marginal Overstiger den kvot som géaller for marint
vaxtplankton. | utsldppens nérhet kommer darfor
sjalvklart, det torde val knappast nagon kunna férneka,
fosfor att vara det begrénsande &mnet om nérsalter
Overhuvudtaget ar begrédnsande i denna milj6. Héar kan
kviaveoverskottet inte dstadkomma ndgon annan eutrofie-
ringseffekt &n en hdojning av denitrifikationsaktiviteten.
Att pastd ndgot annat (Elmgren & Larsson ibid.) ar att
glomma bort Liebigs sedan 150 &r grundlaggande princip
inom vaxtndringsforskningen. Enbart den borde forévrigt
vara ett klart skal for varje praktiskt tdnkande ménniska
att det ar tillrackligt att minska fosforutsldppen for att
hejda eventuell eutrofiering.

Det forefaller att foresvdva en del debattorer (EImgren &
Larsson ibid., Graneli & al. 1986) att denitrifikationen
skulle kunna skapa en kvavebrist for véxtplankton. Man
observerar de laga halterna, uppfattar dem som bevis for
liten kvavetillgdng och kopplar sedan samman detta med
denitrifikation. Och s Iangt &r det riktigt som att de laga
halterna beror av denitrifikationen. Men sedan gér man
ater felet att antaga att lga halter innebéar bristande
tillgdng. Slutsatsen frdn det obevisade antagandet, att
denitrifikation skulle kunna minska kvévetillgdngen for
vaxtplankton, saknar helt st6d i vad som i litteraturen
finns att ld&sa om ekosystemets styrmekanismer for
kviaveomvandlingama. Man maste komma ihdg att deni-
trifikationen &r beroende av ett nitratverskott. Den
situation som Graneli & al (ibid.) beskriver nédr en
minskning av kvavetillférseln fran land ytterligare
forstarks genom denitrifikation kommer aldrig att exis-
tera. Tvartom &r det ju klart belagt (Seitzinger 1988) att
minskad kvavetillforsel i ett flodmynningsomréade leder
till minskad denitrifikation. Seitzinger talar om en
nédrmast linjar Kkorrelation mellan kvavebelastning och
denitrifikation. Forsok att minska kvavetillgdngen i en
recipient, t.ex. genom denitrifikation i ett reningsverk,
kommer alltsd att motverkas av en motsvarande minsk-
ning av recipientens denitrifikation. Liten kvavetillgang
innebdr alltid svag denitrifikation, eventuellt till och
med 6vergang till reduktion av nitratet till ammonium,
alltsd en forstarkning av &teranvandningen istallet for
export. | det hogproducerande vattnet uppstar just den
situation med véxande mangder organiskt kol och
minskande tillgdng pa nitrat vilken gynnar Gvergangen
till ammoniumbildning (Ronner 1983 fig. 9) istallet for
bildning av atmosfarkvdve. Export av ndringskvéave
ersatts alltsd av en process som gynnar algernas
kvéveforsoijning. Sommartid bildas dessutom nitrat,
forutsdttningen for denitrifikation, frdmst genom nitrifi-
kation av frigjort ammonium, en process som visats
(R6nner 1983, Olson 1981) vara hdmmad av ljus.
Grénsvardet dar hdmningen borjar ligger ndra den grans
dar fotosyntesen upphor pa grund av ljusbrist. Fotosyntes
och nitratreduktion maste alltsd vara rumsligt étskilda i
ekosystemet och denitrifikationen kommer inte att kon-

19

kurrera med planktonalgema om det tillgéngliga kvave-
flodet i fotosyntesskiktet. Av vikt i detta sammanhang &r
att algernas huvudsakliga kvéveforsorjning under somma-
ren sker genom ammonium. Algpopulationer som under
en tid forsetts med ammonium har svarigheter att utnyttja
nitrat (Dortch & Conway 1984). De laga halter av nitrat,
lagre &n det troliga K”-vérdet, som ses i fig. 4 (Valo
april-oktober 1991 och maj, juni och augusti 1992,
Kosterfjorden juni, juli, september 1991 och maj, juni,
juli och september 1992, Galterd augusti 1991, juni,
augusti 1992, Byfjorden juli och augusti 1991 och
augusti 1992) kan sdledes inte  bero av planktons
upptagning av kvéve och utgér inte ens bevis for kinetisk
begransning av algtillvéxten. Den styrs under denna tid
av ammonium. Nitrathaltema maste istillet spegla en
process vars for nitrat ar lagre an det som géller vid
fotosyntesen. Det mest troliga &r att vi hdr har exempel
pa sadan reduktion till ammonium som McCarthy & al.
(1984) beskrivit frdn Cheasapeake Bay, dar de rapporte-
rar att nitrdt reducerades till ammonium i ovéntat hdg
grad i ytvatten med god syrgashalt.

o3

Det marina ekosystemet har utan nagra som helst
tvivel, flera processer i kvévets kretslopp vilka verkar
i riktning mot ett utjdmnande av obalans mellan
kvéavefloden och fosforfloden. En rad undersdkningar
under tiden efter 1971 visar att dessa processer har
sadana styrmekanismer, sadana storleksordningar och
sddan tidsskala att Redfields ursprungliga tanke, att
kvéve av biokemiska skl inte kan bli det begransande
amnet for planktonproduktionen, maste aterinsattas
sdsom grundregel for diskussionerna om atgarder vid
patalade eutrofieringsskador i kustvattenmiljo. Nagra
motsvarande processer finns inte i fosfors kretslopp.
Fosfortillférseln kan via biologiska processer paverka
kvavetillgdngen i kustvattenekosystemet men omvand-
ningen galler inte: kvéavetillférseln kan inte paverka
fosfortillgdngen. Nar vi till detta lagger vad som féljer
av Liebigs princip borde den kostsamma denitri-
fikationen i reningsverk och de ekonomiskt forédande
lantbruksrestriktionerna inte langre behéva diskute-
ras.

Summary.
The question wether nitrogen or phosphorus limits
phytoplankton production in coastal waters is discussed
from the starting point that concentrations have a
dimension expressed as quantities per volume while
production is expressed as quantities per unit of time. All
investigations in coastal areas and enrichment experi-
ments, that are stated to show nitrogen as the limiting
nutrient, are coupled to concentrations only. They are
either a direct comparison of observed N:P concentration
ratios with the Redfield ratio for N and P in natural
plankton communities , or a study of relations between




concentrations of N and P in isolated samples from
natural waters with the aid of bioassays, most commonly
enrichment experiments (Graneli & al. 1986). Before the
facts obtained in this way can be used for statements
about the conditions for plankton production in the
ecosystem, it must be shown that concentration of a
nutrient really is correlated with availability of the same
nutrient. Though it is obvious to some marine biologists
that: "Unfortunately N and P availabilities are not the
same as concentrations” (Howarth 1990) some others
persist in an uncritical use of concentrations and
enrichment experiments for conclusions about nitrogen as
the "limiting nutrient”. This is done even when investiga-
tions of the supply of nutrients to the production layer in
an area clearly show phosphorus as the minimum nutrient
(Graneli & al. 1990). With the aid of a comparison with
a hydraulic model the present paper aims to explain how
it is possible that low N:P concentration ratios are
established even in areas that receive N and P in
quantities with a ratio high above the Redfield standard.
The cause of this is that the mechanism for export of N
from the producing water includes a microbiological
process, the denitrification, which has nothing correspon-
ding to it in the transports of P. Thus the common belief,
that concentration ratios should mirror availability ratios
of N and P, is not true.

The physiological limiting of relative growth in plankton
cells, expressed with the aid of half saturation constants
(Eppley & al. 1969), must not be confused with the
limiting of production in the ecosystem, since it is
obvious that slow growth in a big phytoplankton mass
may represent the same production as fast growth in a
small mass. It is here vindicated that just as Redfield
(1958, 1963) turned the older thinking to "The biological
control of chemical factors" we ought to consider the
half saturation constants not as independent concentra-
tions in the water, concentrations that affect the plankton
cells, but as inherent qualities of the plankton cells,
qualities that determine how the plankton cells influence
the chemistry of the ambient water. With examples from
an extensive monitoring of the coastal water along the
northern half of the Swedish Westcoast, it is demonstra-
ted that, independent of differences in the external
nutrient load and the nutrient fluxes, manifested as
primary production, the high winter concentrations of
inorganic N and P are lowered at all sampling stations
during the vegetation period (about March to October)
and tend to stabilize at the same levels near the values
for half saturation constants found in the literature.

A "steady state" system is established. In this system
concentrations may limit individual cell growth, but the
production in the biomass is equivalent to the minimi-
zing nutrientflux.

The conclusion is that it is not possible to make any
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statements from studies of concentrations in the ambient
water about which of N and P are limiting to
phytoplankton production. The only remaining support of
the hypothesis that nitrogen limits production in coastal
waters (Ryther & Dunstan 1971), can not be accepted.
Instead decisions in the management of coastal waters
should be founded on flux studies and on the biological
differences in the cycles of the two nutrients. Both all
existing flux studies and the biology of nitrogen in the
coastal ecosystem point undoubtedly to phosphorus as
the only nutrient that can be managed with success. The
billion dollar project, that is planned in Sweden and
Denmark, to control eutrophication in coastal waters
through introduction of denitrification in sewage plants,
and restrictions in the use af manure in agriculture, is
thus doomed to failure.

Statement: The author wishes to express his gratitude to
prof. S.V. Smith, University of Hawaii, for encouraging
letters and discussions during many years.
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