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Forord

Afhandlingen er en dansk sammenfatning af 25 udvalgte primeer-
afhandlinger. Den er i juni 1997 indleveret til Kebenhavns Universitet
med henblik pa bedemmelse for den naturvidenskabelige doktorgrad.

Arbejdet, som danner grundlaget for afhandlingen, er udfert pa
Miljostyrelsens Ferskvandslaboratorium og efter dannelsen af Dan-
marks Miljpundersoegelser (DMU) i 1988 viderefert i DMU'’s afdeling
for Ferskvandsekologi og siden i afdelingen for Sg- og Fjordgkologi. Jeg
vil takke min arbejdsplads og skiftende chefer (Carsten Hunding, Tor-
ben Moth Iversen og Kurt Nielsen) for gode arbejdsbetingelser. En seer-
lig dybfelt tak skal ga til segruppens tidligere og nuvaerende AC’ere
(Martin Sendergaard, Torben L. Lauridsen, Jens Peder Jensen, Erik
Mortensen, Esben Agerbo, Mogens Erlandsen, Peter Kristensen, Anne
Mette Hansen og Ole Sortkjeer) og teknikere (Lone Norgaard, Lissa
Skov Hansen, Birte Laustsen, Jane Stougaard-Pedersen, Karina Jensen,
John Glargaard og Lisbet Sortkjeer) for aktivt samspil og hyggeligt sam-
veer i de forlebne 4r. En speciel stor tak til Martin Sendergaard for det
mangearige taette parleb bade pé det faglige plan og i bestraebelserne
pa at holde gruppen intakt i en tid med markant stigende krav til en
ekstern finansiering af aktiviteterne. TAP’ernes overordentligt effektive
og haijt kvalificerede indsats har vaeret yderst veerdifuld. Deres evne til
at omszette kaos til orden har veeret meget veerdsat. Det har ogsé varet
en glaede at meaerke TAP ernes store interesse og forstéelse for prove-
akkumuleringen i kalderen!! Det har varmet i sveere stunder! Ogsé en
meget stor tak til sekreteererne Anne Mette Poulsen og Pia Serensen for
hurtigt og effektivt at omsaette hieroglyffer til tekst og jysk-engelsk til
acceptabelt nu-engelsk, og til Kathe Mogelvang, Juana Jacobsen og
Henrik Flagstad Rasmussen for hjeelp med det grafiske arbejde igen-
nem drene og i forbindelse med afhandlingen.

En stor tak skal ogsa ga til mine udenlandske kollegaer i teamet , The
Shallow Lakers” for inspirerende, frugtbart og forngjeligt samarbejde
og her iser til Brian Moss, Marten Scheffer, Marie-Louise Meijer, Harry
Hosper, Geoff Phillips, Martin Perrow, Stuart Mitchell, Ellen van Donk, -
Eddy Lammens og Bjern Faafeng. Sammen har vi vist, at “shallow
lakes” er kommet for at blive. Specielt stor tak til Brian Moss for pa et
tidligt tidspunkt sammen med Geoff Phillips at have vist vejen og til
Marten Scheffer for sine klare fremstillinger af komplekse problemstil-
linger. Undervejs er jeg ogsa blevet vaesentligt inspireret af Wisconsin-
gruppen ledet af Stephen R. Carpenter og James F. Kitchell.

Igennem &rene har jeg haft et veerdifuldt og frugtbart samarbejde med
en lang rakke personer pa danske forskningsinstitutter og i miljo-
forvaltningerne. Specielt vil jeg fremhzeve Torben M. Iversen, som in-



troducerede mig til videnskaben, selv om han forkastede mit oprinde-
lige (og gode) specialeopleeg, og efterfolgende hjalp mig pa vej i de
forste &r og siden som min chef; Kaj Sand-Jensen og Niels Thyssen for
mange veerdifulde diskussioner; Morten Sendergaard for effektivt fag-
ligt samarbejde i SMP-projekter og SMP-ledelse, og John Anderson, Bent
Odgaard, Peter Rasmussen samt “lille” og “store” K(C)laus (Klaus
Brodersen og Claus Lindegaard) for fornejeligt samveer og aktiv feelles
indsats pd mudderbunden. Tak til Sgren Berg og Lene Jacobsen for at
dele mange vade nztter i feltindhegningerne. Jeg vil ogsa gerne rette
en stor tak til miljoteknikerne i amtskommunerne. Mange af resulta-
terne i denne afhandling er blevet til i en teet dialog med eller i direkte
samarbejde med amtskommunale medarbejdere. Det har veeret til stor
inspiration (forhabentligt for begge parter). I flere af artiklerne er de
amtskommunale overvdgningsdata anvendt, og jeg takker for mulig-
heden herfor.

Martin Sendergaard, Bo Riemann, Bent Odgaard, Kurt Nielsen, Peter
Kofoed Bjornsen, Bent Lauge Madsen og Torben Lauridsen takkes for
kritisk gennemlzesning af afhandlingen.

Ogsa nogle tanker til mine afdede forzldre, Anna og Aksel Jeppesen,
for at give mig en god start samt til mine soskende bestdende af
(d)ov(re)hovedet Inge, kludekraemmeren Bjarne “Skjern” plus deres
respektive familier. Deres interesse har vearet legendarisk - ikke mindst
for, om de nu via skatten finansierede mine rejser til fjerne egne af ver-
den, eller om pengene kom fra andre kanaler.

Min sterste tak skal ga til Kirsten Christoffersen for fagligt samarbejde,
kritiske kommentarer undervejs og til afhandlingen samt for keerlig
omsorg og for som regel tdlmodigt at have hert p&4 mine mange begej-
strede udgydelser om livet i de lavvandede sger. Hendes kat Rilles
store interesse for de dele af athandlingen, der omhandler fisk, eller
maske snarere for tastaturet pa den beerbare har kostet adskillige filer
undervejs i processen og ca. 1 arsvark. Ogsé en bette tanke til Kirstens
naermeste familie.

Endelig vil jeg takke Carlsbergfondet for skonomisk stette til feerdig-
gorelsen af athandlingen. Undervejs har undersegelserne modtaget
veardifuld stette fra bl.a. Statens Naturvidenskabelige Forskningsrad,
Det Strategiske Miljoforskningsprogram, Kommisionen for Videnska-
belige Undersogelser i Granland, Age V. Jensens Fond samt fra Miljo-
styrelsen og Skov- og Naturstyrelsen.



1 Oversigt over primarafhandlinger

(Primezerafhandlingerne findes i den engelske udgave af disputatsen)

Afhandlingen omfatter vedlagte artikler. Der refereres til
de angivne numre i sammenfatningen.

1

Jeppesen, E., M. Sendergaard, E. Mortensen, P. Kri-
stensen, B. Riemann, H.]. Jensen, ].P. Miiler, O.
Sortkjeer, J.P. Jensen, K. Christoffersen, S. Bosselm-
ann & E. Dall (1990): Fish manipulation as a lake
restoration tool in shallow, eutrophic temperate
lakes 1: cross-analysis of three Danish case-studies.
- Hydrobiologia 200/201: 205-218.

Jeppesen, E., J.P. Jensen, P. Kristensen, M. Sen-
dergaard, E. Mortensen, O. Sortkjer & K. Olrik
(1990): Fish manipulation as a lake restoration tool
in shallow, eutrophic, temperate lakes 2: threshold
levels, long-term stability and conclusions. ~ Hydro-
biologia 200/201: 219-227.

Jeppesen, E., M. Sendergaard, O. Sortkjer, E. Mor-
tensen & P. Kristensen (1990): Interactions between
phytoplankton, zooplankton and fish in a shallow,
hypertrophic lake: a study on phytoplankton col-
lapses in Lake Sebygard, Denmark. - Hydro-
biologia 191: 139-148.

Jeppesen, E., P. Kristensen, ].P. Jensen, M. Sendergaard,
E. Mortensen & T. Lauridsen (1991): Recovery
resilience following a reduction in external phosphorus
loading of shallow, eutrophic Danish lakes: duration,
regulating factors and methods for overcoming
resilience. ~ Mem. Ist. Ital. Idrobiol. 48: 127-148.

Jeppesen, E., O. Sortkjeer, M. Sendergaard & M. Er-
landsen (1992): Impact of a trophic cascade on hete-
rotrophic bacterioplankton production in two shal-
low fish-manipulated lakes. — Arch. Hydrobiol.
Ergebn. Limnol. 37: 219-231.

Jeppesen, E., M. Sendergaard, E. Kanstrup, B. Peter-
sen, R.B. Henriksen, M. Hammershgj, E. Mortensen,
J.P. Jensen & A. Have (1994): Does the impact of
nutrients on the biological structure and function of
brackish and freshwater lakes differ? - Hydrobio-
logia 275 /276: 15-30.

Jeppesen, E., E. Agerbo Madsen, J. P. Jensen & N. J.
Anderson (1996): Reconstructing the past density of
planktivorous fish and trophic structure from sedi-
mentary zooplankton fossils: a surface sediment

calibration data set from shallow lakes. — Freshw.
Biol. 36: 115-127.

Jeppesen, E., ].P. Jensen, M. Sendergaard & O.
Sortkjeer (1996): Fish-induced changes in zooplankton
grazing on phytoplankton and bacterioplankton: a
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long-term study in shallow hypertrophic Lake Seby-
géard. - J. Plank. Res. 18: 1605-1625.

Jeppesen, E., M. Erlandsen & M. Sendergaard (1997):
Can simple empirical equations describe the
seasonal dynamics of bacterioplankton in lakes: an
eight year study in shallow hypertrophic and
biologically highly dynamic Lake Sebygérd, Den-
mark. - Microb. Ecol. 34: 11-26.

Jeppesen, E., ]. P. Jensen, M. Sendergaard, T. Lauridsen,
L.J. Pedersen & L. Jensen (1997): Top-down control in
freshwater lakes: the role of nutrient state, submerged
macrophytes and water depth. — Hydrobiologia 342/
343: 151-164.

Jeppesen, E., T. Lauridsen, S.F. Mitchell & C. Burns
(1997): Do planktivorous fish structure the zoo-
plankton communities in New Zealand lakes? — N.
Z.]. Mar. Freshwat. Res. 31: 163-173.

Jeppesen, E., M. Sendergaard, ].P. Jensen, E. Kans-
trup & B. Petersen (1998): Macrophytes and turbidity
in brackish lakes with special emphasis on the role
of top-down control. In: E. Jeppesen, Ma.
Sendergaard, Mo. Sendergaard & K. Christoffersen
(Eds.), The structuring role of submerged
macrophytes in lakes. Ecological Studies. Springer
Verlag, 131: 369-380.

Jeppesen, E., T.L. Lauridsen, T. Kairesalo & M. Per-
row (1998): Impact of submerged macrophytes on
fish-zooplankton interactions in lakes. In: E. Jeppe-
sen, Ma. Sendergaard, Mo. Sendergaard & K. Chris-
toffersen (Eds.), The structuring role of submerged
macrophytes in lakes. Ecological Studies. Springer
Verlag. 131: 91-114.

Jeppesen, E., Ma. Sendergaard, Mo. Sendergaard, K.
Christoffersen, K. Jiirgens, J. Theil-Nielsen & L. Schlii-
ter (submitted): Cascading trophic interactions in the
littoral zone of a shallow lake.

Jeppesen, E., ]. P. Jensen, J. Windolf, T. Lauridsen, M.
Sendergaard, K. Sandby & P. Hald Meller (1998):
Changes in nitrogen retention in shallow eutrophic
lakes following a decline in density of cyprinids. ~
Arch. Hydrobiol. 142: 129-152.

Jeppesen, E., M. Sendergaard, ].P. Jensen, E. Morten-
sen & T. Jorgensen (1998): Cascading trophic
interactions from fish to bacteria and nutrients after
reduced sewage loading: a 18 year study of a
shallow hypertrophic lake. — Ecosystems 1: 250-267.
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Jeppesen, E., M. Sendergaard, B. Kronvang, J.P Jen-
sen, L.M. Svendsen & T. Lauridsen (1998): Lake and
catchment management in Denmark. In: D. Harper,
A. Ferguson, B. Brierley & G. Phillips (Eds.),
Ecological basis for lake and reservoir management.
- Hydrobiologia.

Jensen, J.P, E. Jeppesen, P. Kristensen, P.B. Christen-
sen & M. Sendergaard (1992): Nitrogen loss and
denitrification as studied in relation to reductions in
nitrogen loading in a shallow, hypertrophic lake
(Lake Sebygéard, Denmark). — Int. Revue gesamt.
Hydrobiol. 77: 29-42.

Jensen, |.P, E. Jeppesen, K. Olrik & P. Kristensen
{1994): Impact of nutrients and physical factors on
the shift from cyanobacterial to chlorophyte
dominance in shallow Danish lakes. — Can. J. Fish.
Aquat. Sci. 51: 1692-1699.

Lauridsen, T., LJ. Pedersen, E. Jeppesen & M.
Sendergaard (1996): The importance of macrophyte
bed size for cladoceran composition and horizontal
migration in a shallow lake. —J. Plank. Res. 18: 2283-
2294.

Meijer, M-L., E. Jeppesen, E. Van Donk., B. Moss, M.
Scheffer, E. Lammens, E. Van Nes, J.A. Berkum, G. J.
de Jong, B.A. Faafeng & J.P. Jensen (1994): Long-term

22

23

24

25

responses to fish-stock reduction in small shallow
lakes: Interpretation of five year results of four
biomanipulation cases in the Netherlands and Den-
mark. — Hydrobiologia 275/276: 457-466.

Scheffer, M., S.H. Hosper, M.-L. Meijer, B. Moss & E.
Jeppesen (1993): Alternative equilibria in shallow
lakes. ~ Trends Ecol. Evol. 8: 275-279.

Schriver, P, ]. Bagestrand, E. Jeppesen & M. Sen-
dergaard (1995): Impact of submerged macrophytes
on fish-zooplankton-phytoplankton interactions:
large-scale enclosure experiments in a shallow
eutrophic lake. - Freshw. Biol. 33: 255-270.

Sendergaard, M., E. Jeppesen & S. Berg (1997): Pike
(Esox Lucius L.) stocking as a biomanipulation tool.
2. Effects on lower trophic levels in Lake Lyng (Den-
mark). — Hydrobiologia 342/343: 319-325.

Aaser, HE, E. Jeppesen & M. Sendergaard (1995:
Seasonal dynamics of the mysid Neomysis integer
and its predation on the copepod Eurytemora affinis
in a shallow hypertrophic brackish lake. — Mar. Ecol.
Prog. Ser. 127: 47-56.



2 Baggrund, forskningsstrategi og

afhandlingens hovedtema

2.1 Baggrund

De danske sger er gennemgaende meget neaeringsrige
og uklare, det sidste pa grund af en hej vaekst af mi-
kroskopiske alger (fytoplankton). Vandets gen-
nemsigtighed (sigtdybden) er séledes mindre end 1 m
om sommeren i 65% af sperne og mindre end 2m i
90% af seerne (Kristensen et al. 1990). Sadan har det
imidlertid ikke altid veeret. Undersogelser foretaget
ved arhundredeskiftet og i forste halvdel af dette &r-
hundrede 'samt studier af dyre- og planterester i
sgbunden peger pa, at de fleste danske s@er for mel-
lem 50 og 200 ar siden var klarvandede (afsnit 5). De
lavvandede sger havde en udbredt undervands-
vegetation, og ud fra erfaringer fra endnu kiar-
vandede sger m4 det antages, at de havde et rigt dyre-
liv under spoverfladen og mange vandfugle, som
knopsvane (Cygnus olor), blishens (Fulica atra) og for-
skellige arter af dykeender (Fig. 1). Siden er sgerne
blevet naeringsberiget (eutrofieret) som falge af afvan-
dinger, spildevandstilledning samt ibrugtagning af
fosfatholdige vaskemidler og kunstgedning.

En foreget neeringsstoftilfersel har fort til en reekke
endringer i sgernes biologiske samfund (Fig. 1-3).1
toppen af fedekeeden, hvor fiskene befinder sig, er
der sket markante andringer. Aborre (Perca flu-
viatilis) og gedde (Esox lucius), som begge er poten-
tielle rovfisk, var tidligere dominerende fiskearter

i danske swer. I takt med eutrofieringen har de mi-
stet deres betydning, og i stedet er skalle (Rutilus
rutilus) og brasen (Abramis brama) blevet domine-
rende (Fig. 3). Samtidig er biomassen af fisk steget
(Fig. 2). Skalle og brasen seder bl.a. zooplankton (de
er zooplanktivore), hvorfor eget dominans af disse
arter og den sterre biomasse har betydet oget pree-
dationstryk pa& zooplankton. Med faerre zoo-
plankton er zooplanktonets graesningstryk pa fyto-
planktonet mindsket. Forholdet mellem biomassen
af zooplankton og fytoplankton i danske sger falder
séledes fra 0,5-0,8 i de naeringsfattige seer til min-
dre end 0,2, néar fosforkoncentrationen overstiger
0,10-0,15 mg P 17 (Fig. 2). Dette sidste er sa lavt, at
zooplankton ikke vil kunne kontrollere fytoplankton,
som i neeringsrige seer typisk kan have turnover-ti-
der pa 0,5-2 dage (Reynolds 1984). Med aftagende
graesningstryk og eget naeringsstoftilfersel er bio-
massen af fytoplankton steget, og det har betydet
mindsket sigtdybde, hvilket s igen har forringet
undervandsplanternes vaekstbetingelser. Planterne
er forsvundet eller gaet steerkt tilbage, og dermed
er fadegrundlaget for en raekke fuglearter ogsa
vaek. Resultatet er blevet en sg med store bestande
af skalle og brasen, masseforekomst af fyto-
plankton, fa eller ingen undervandsplanter og en
meget reduceret fuglebestand domineret af fiske-
edende arter som toppet lappedykker (Podiceps
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Fig. 1. Skitse af hvordan de biologiske samfund og betydning af nogle procesveje @®ndres, nir tilforslen af naringsstof eges (fra venstre
mod hejre). Hovedparten af de danske seer befinder sig i dag i den hajre side af skalaen, mens de i sidste drhundrede typisk 14 til

venstre. Delvis efter Andersson et al. (1990).



[ disse &r gores der en stor indsats for at mindske
neeringsstoftilforslen til sgerne. Der er siledes i de
sidste 20 ar sket en markant nedgang i tilferslen fra
spildevand, bade fordi der er etableret fosfor-
rensning og i nogle tilfeelde ogsa kvalstofrensning
pa anlaeggene, og fordi spildevandet er afskéret fra
nogle seer. Endvidere arbejdes der pa at forbedre
kapaciteten til at tilbageholde og omsette naerings-
stofferne i oplandet til sperne, f.eks. ved at etablere
breemmer langs vandleb, retablere vadomrader,

10

Zooplanktivore fisk
(CPUE)

Rovfisk (%)

Zoopl:fytopl

Klorofyl a (ug I'1)

Sigtdybde (m)

Maksimumsdybde
undervandsplanter (m)

[T
0.1-0.2 0.2-04

" 0-005

0.05-0.1

>0.4

Totalfosfor (mg I'1)

Fig. 2. Biomasse af zooplanktivore fisk (CPUE, fangst pr. net i bio-
logiske oversigtsgarn, 14 maskevidder mellem 6,25-75 mm) i
august i danske seer afbildet mod sommermiddelkoncentrationen
af totalfosfor i sevandet (n = 65). Ligeledes er vist procentdelen af
rovfisk, sommermiddel (1. maj - 1. okt.) af zooplankton:fyto-
plankton biomasseforholdet, koncentrationen af klorofyl a i
epilimnion, sigtdybden og maksimumdybden for undervands-
planter versus totalfosfor. Middel + SD for de fem fosforgrupper
er vist. Bemzerk, at x-aksen ikke er linezer. Effekten af 2endringer
1 totalfosfor pa de biologiske samfund og fysisk-kemiske varia-
ble er seerlig stor ved lave fosforkoncentrationer, mens der kun
sker smé sendringer, nér totalfosfor er storre end 0,1-0,2 mgP 1!
(fra 17).

10

eendre vedligeholdelsespraksis og ved at fore kana-
liserede vandleb tilbage til deres oprindelige snoede
forleb m.v. Disse foranstaltninger og hidtil iszer ind-
greb over for spildevand har medfert en betydelig
nedgang i fosforkoncentrationen i vandleb, der le-
ber til seer (17). Det har dog kun sjzldent fort til en
umiddelbar forbedring af miljetilstanden i seerne.

" Det kan skyldes, at den eksterne tilfersel ikke er re-

duceret i tilstraekkelig grad. Der kan nemlig forst
forventes vaesentlige sendringer i de biologiske sam-
fund og sigtdybden, nr fosforkoncentrationen er
bragt ned under 0,1-0,2 mg P 1! (Fig. 2).

Men selv nar den eksterne naeringsstoftilfersel er
reduceret tilstraekkeligt, har der ofte vist sig at veere
en treeghed mod forbedringer (afsnit 4). Der kan ga
10-30 ar eller mere, for en ny ligeveegt har indstillet
sig, tilpasset den lavere naeringsstoftilfersel (4, 17).
For at fremskynde forbedringen foretages der i dag
mange steder serestaureringer. I Danmark har de
omfattet fysisk-kemiske metoder f.eks. sediment-
fiernelse, som i Brabrand Se ved Arhus (Arhus Kom-
mune og Arhus Amtskommune 1996) eller iltning af
bundvand. Iltningen kan ske ved at tilfere ren ilt til
bundvandet som i Hald So ved Viborg (Rasmussen
1995) eller nitrat som i Lyng Se ved Silkeborg (M.
Sondergaard & E. Jeppesen, upubl.). Desuden anven-
des biologiske metoder som opfiskning af karpefisk
som skalle og brasen, udsatning af rovfisk eller be-
skyttelse og udplantning af undervandsplanter (af-
snit 4).

2.2 Hovedtema og forskningsstrategi

Den typiske danske sg er lavvandet. 52% af de ca.
500 sger, som er registreret i sedatabasen p4d DMU,
har en middeldybde pé mindre end 2 m og kun 3%
en middeldybde pa mere en 10 m (Kristensen et al.
1990). Alligevel har seforskningen indtil for fa &r si-
den veeret koncentreret omkring de dybe seer. Frem
til midten af 1980’erne var de mest intensive og leen-
gerevarende skologiske studier sdledes gennemfert
1 Esrom Se (f.eks. Jonasson 1972, 1977), Furesgen
(Berg et al. 1958) og Mosse (Riemann & Mathiesen
1977). Ogsé i udlandet har sgforskningen med fa
undtagelser veeret koncentreret om dybe seer. De
lavvandede sger afviger imidlertid pa afgerende
punkter fra dybe seer. De dybe sger er ofte sommer-
lagdelte, hvor et varmt overfladelag er adskilt fra et
koldt bundlag. Det betyder ringere udveksling af
naringsstoffer og ilt mellem bund- og overfladelag
om sommeren end i de lavvandede sger, som typisk
er fuldt opblandede. En lav vanddybde betyder
endvidere, at en storre del af det stof, som produce-
res i vandmasserne, sedimenterer og omsaettes i
sebunden, og hvis lysforholdene ellers tillader det,
at en storre del af primeerproduktionen foregar pa
sebundens overflade. Bunden i lavvandede swer
spiller derfor en langt sterre rolle i stofomsztning
og i reguleringen af de biologiske samfund i de frie



vandmasser end i dybe sger — den bentisk-pelagi-
ske kobling er sterre. Dertil kommer, at byttedyr i
de frie vandmasser har vanskeligere ved at skjule
sig for deres preedatorer i lavvandede seer. Ende-
lig kan en sterre del af sparealet koloniseres af
undervandsplanter i de lavvandede sger, og disse
planter har vist sig at have overordentlig stor regu-
lerende virkning pa seerne. Det er derfor dbenbart,
at den gkologiske indsigt, som er opnaet ved stu-
dier af dybe seer, kun delvist kan overferes til lav-
vandede soer.

Dajegi1984 blev bedt om at starte en segruppe ved
det daveerende Miljostyrelsens Ferskvandslabora-
torium i Silkeborg (nu DMU), var det naturligt, at
interessen blev koncentreret om lavvandede sger.
Ud over at det er den hyppigst forekommende se-
type i Danmark, er det ogsa de lavvandede sger,
som har veeret udsat for den steerkeste eutrofiering.
Det kunne derfor forventes, at treegheden mod for-
bedring var szrlig stor for disse seer. Vihar koncen-
treret forskningsindsatsen om retableringsfasen, der
folger efter en reduktion i nzringsstoftilferslen, og
om mulighederne for at fremskynde forbedringer i
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= SD, jvf. Fig. 2) af forskellige kvantitative betydende fiskearter i
danske seer afbildet mod middelkoncentrationen af totalfosfor om
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miljetilstanden ved serestaurering. Vi har anvendt
en flerstrenget forskningsstrategi (Fig. 4), som har
omfattet tveergdende analyser af data fra mange
seer og langtidsstudier i sger, som er ved at ind-
stille sig pa en ny ligeveegt efter en reduktion i
neeringsstoftilferslen. Vi har endvidere gennemfert
felteksperimenter i fuld skala og i eksperimentelle
indhegninger, og i nogle tilfelde er disse forseg
fulgt op af eksperimenter i laboratoriet. Endelig har
vi i de seneste ar inddraget en paleogkologisk
synsvinkel i forskningen.

Emnet for afthandlingen er lavvandede swers sko-
logi. Hovedveegten er lagt pa de biologiske samspil
ide frie vandmasser, og jeg vil endvidere illustrere,
hvordan den opnaede viden har kunnet anvendes i
forbindelse med serestaurering. Hovedparten af af-
handlingen omhandler ferskvandsseer, men i et af-
sluttende kapitel vil jeg diskutere biologisk struktur
og samspil i brakvandsseer, der pa afgerende punk-
ter afviger fra forholdene i ferskvandssger. Kapitel
3 omhandler regulerende faktorer i fodekaeden i de
frie vandmasser. Hovedveegten er lagt pa at disku-
tere fisk og herunder fiskeyngelens rolle, og hvor-
dan deres betydning sendres langs en neeringsstof-
gradient og gennem sasonen. Desuden diskuteres
forskelle mellem dybe og lavvandede soer. Kapitel
4 fokuserer pa, hvordan de lavvandede sgers sko-
system eendres ved stigende og faldende neerings-
stoftilfersel, herunder hvad der betinger treeghed.
Desuden diskuteres muligheden af, at der ved
intermedieere neeringsstofkoncentrationer kan op-
treede alternative ligeveegtstilstande samt arsager
hertil. Endelig vurderes det, om seenes tilstands-
forbedring efter en reduktion i neeringsstoftilferslen
kan fremmes ved indgreb i det biologiske system
(biomanipulation). I kapitel 5 praesenteres en me-
tode til at beskrive den historiske udvikling i sgers
biologiske samfund og miljetilstanden ud fra analy-
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ser af dyre- og planterester i ssbunden. Der vises
endvidere eksempler pé rekonstruktion af antallet
af zooplanktivore fisk. Kapitel 6 omhandler brak-
vandssger, der pé en reekke punkter afviger fra men-
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stret, man finder i ferskvandsseerne. Endelig gives
deri kapitel 7 et kort resumé, og der peges pa frem-
tidige forskningsbehov inden for emneomradet.



3 Pradatorkontrol kontra ressourcekontrol

Der har i de senere ar veaeret en intens debat om,
hvad der regulerer de biologiske samfund og sam-
spil i spers frie vandmasser. Hvis man gar 10-20 &r
tilbage var den fremherskende holdning med fa
undtagelser (f.eks. Hrbacek et al. 1961, Brooks & Dod-
son 1965, Brooks 1969), at fodekeederne primeert er re-
guleret ,fra neden” dvs. via de tilgeengelige ressour-
cer, eksempelvis at fytoplankton reguleres af
neeringsstoffer og lys, og zooplankton af fytoplank-
ton, etc. Dette kaldes ressourcekontrol eller ,,bottom
up control” (sensu McQueen et al. 1986). Samme tan-
kegang 14 ogsa til grund for de omfattende IBP-un-
dersagelser, som gennemfortes verden over i perio-
den 1965-1975, og som havde til formal at bestemme
primeerproduktion samt energiflow igennem fede-
keeder i bl.a. limniske systemer (Golterman 1990). Si-
den har man imidlertid erkendt, at forholdene er
mere komplicerede, og at fodekaederne i nogle til-
feelde er sterkt reguleret ,fra oven” (kaldet pree-
datorkontrol eller ,top down control”), dvs. at zoo-
plankton er reguleret af fisk og fytoplankton af
zooplankton, etc. (Carpenter et al. 1985; Gulati et al.
1990; Carpenter & Kitchell 1993; Mortensen et al. 1994).
Der er dog forskellige opfattelser af, hvordan balan-
cen mellem ressourcekontrol og predatorkontrol
endres langs en neeringsstofgradient.

Persson et al. (1988) har med udgangspunkt i Fret-
well’s (1977) og Oksanen et al.’s (1981) arbejder i ter-
restriske miljeer fremfert, at greesningstrykket pé
fytoplankton vil athaenge af antallet af fadekaedeled,
og at det vil veere stort i sger med et lige antal led
(f.eks. sger med kun zooplankton og fytoplankton el-
ler seer med rovfisk, zooplanktivore fisk, zooplank-
ton og fytoplankton), og lavt i seer med et ulige antal
led. Preedatorkontrollen skulle derfor veere sterst i
fedekeeder med et lige antal led (2, 4, etc.) og ressour-
cekontrolien sterst i fedekaeder med et ulige antal led.

[7]

Rovfisk
Zooplanktivore fisk E] E E

Zooplanion [rR][P][R][P]iR]
Fytoplankion RIPIRI[PI[R]{P]

Neeringsstofgradient

Fig. 5. llustration af udviklingen i antallet af fodekzedeled langs
en naeringsstofgradient i de frie vandmasser i seer. R = ressource-
kontrol, P = preedator-/ graesningskontrol. Den toleddede kade
ved de hojeste naeringsstofniveauer er tilfejet af forfatteren, ellers
efter Persson et al. (1988).

Persson et al. (1988) fremforte endvidere, at der med
stigende neeringsstoftilfersel vil ske en gradvis stig-
ning i antallet af fedekaedeled fra ét led i de mest
neeringsfattige seer (fytoplankton) over to led (+ zoo-
plankton) til tre led (+ zooplanktivore fisk) og fire led
(+ rovfisk), hvorefter fadekeeden i neeringsrige soer
vil reduceres til tre led, fordi rovfisk bliver uden be-
tydning. Her kunne tilfgjes et toleddet system i de
mest neeringsrige sger, hvor ogsa de zooplanktivore
fisk mindskes i betydning pé& grund af hyppig fiske-
dod (Fig. 5) (se afsnit 4.3).

Der er flere illustrative eksempler, som stetter hy-
potesen (Persson et al. 1992; Wurtsbaugh 1992; Hans-
son 1992). Der er dog ogsa mange undtagelser bade
fra sper og vandleb (Leibold 1990; Flecker & Towns-
end 1994; Mclntosh & Townsend 1994; Mazumder
1994; Brett & Goldman 1996). Disse afvigelser kan
eksempelvis forklares ved adfeerdseendringer hos
fisk og deres byttedyr, som mindsker pradations-
risikoen (Mclntosh & Townsend 1994), og ved &n-
dringer i sammensatning af primeerproducenter i
retning af greesningsresistente former ved hej teet-
hed af greaessere. Desuden forekommer der pa hvert
fedekeedeniveau ofte flere arter med variabel fol-
somhed for potentielle predatorer, og nogle arter
optraeder pa flere fodekaedeniveauer eller eendrer
fedevalg med alderen. Simple fedekader forekom-
mer derfor kun sjeeldent i naturen.

Baseret pa statistiske analyser af eksperimentelle
data anforte McQueen et al. (1986, 1989), at res-
sourcekontrollen er sterst i bunden af fedekaeden
(f.eks. mellem neringsstoffer og fytoplankton),
men aftager op gennem fedekeeden, og omvendt,
at preedatorkontrollen er sterst i toppen af kaeeden
og aftager nedefter (Fig. 6). De anforte endvidere,
at praedatorkontrol er storst i neeringsfattige seer
og lav i neeringsrige seer, bl.a. fordi sidstnevnte
sotype domineres af blagrenalger, som vanskeligt
kan héndteres af zooplankton. I direkte modstrid
hermed anforte Sarnelle (1992), at eendringer i bio-
massen af zooplanktivore fisk har sterst virkning
pé fytoplankton (via zooplankton) i neringsrige
seer.

Endelig har Elser & Goldman (1990) og Carney &
Elser (1990) argumenteret for, at zooplanktonets
graesningstryk pa fytoplankton er:

* lavtineringsfattige seer, fordi neeringstilgaenge-
ligheden er lav, og zooplanktonet domineres af
vandlopper, som ikke er sa effektive greessere
som de store cladoceer.
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Fig. 6. Tllustration af zndringer i betydningen af ressource- og
praeedatorkontrol gennem fedekzeden. Laengden af pilene angi-
ver styrken af regressionssammenhzenge mellem fodekaede-
niveauerne (hzldningen) og bredden forklaringsprocenten (r2).
Figuren indikerer, at fytoplankton iseer reguleres af naringsstof-
fer og kun er pavirket vaesentligt af zooplankton, nir Daphnia er
til stede. Zooplanktonets vackstkapacitet pavirkes af fytoplankton,
men den realiserede biomasse af praedation fra zooplanktivore
fisk. Endelig kan de zooplanktivore fisk vaere steerkt reguleret af
rovfisk (omarbejdet efter McQueen et al. 1986).

* hejt i middelneeringsrige seer, hvor zooplankton
domineres af den effektive greesser, Daphnia.

* lavt i neeringsrige soer, fordi fytoplanktonet her
domineres af graesningsresistente arter af eksem-
pelvis blagrenalger.

Iszer i de seneste ar har flere undersegelser peget pa
betydningen af at inddrage naringsstofrecirkula-
tion i vurderingen af styrken af pradator- og res-
sourcekontrol (McNaugton 1988; DeAngelis 1992;
Sterner & Hessen 1994; Hessen 1997). Kulstof(C): kveel-
stof(N):fosfor(P) forholdet i veevet varierer nemlig
betydeligt bade inden for arter pa et givet fodekae-
deled og mellem arter pa de forskellige fadekaede-
led, hvilket kan fa afsmittende, indirekte virkninger
pa de biologiske samspil. Eksempelvis vil en for-
ogelse i praedationstrykket pa zooplankton mindske
cladoceer: vandloppeforholdet, fordi fiskene oftest
praederer selektivt p4 cladoceer. Dette vil mindske
N:P forholdet i de stoffer, som zooplankton udskil-
ler, fordi N:P forholdet i vandlopper er storre end i
cladoceer, og dermed vil der potentielt veere storre
risiko for dominans af blagrenalger (Sterner et al.
1992; Hessen 1997).

I flere af de kommende afsnit vil jeg diskutere disse
hypoteser med udgangspunkt i egne undersogelser.

3.1 Pradationstryk pa zooplankton
langs en fosforgradient

Den stigende biomasse af zooplanktivore fisk, som er
observeret i danske seer, nar fosforkoncentrationen sti-
ger (Fig. 2 og 3), kunne indikere, at preedatorkontrollen
pa zooplankton er starst i neeringsrige seer. Det behe-
ver dog ikke at veere tilfeeldet. I naeringsfattige soer er
vaeksten af zooplankton pa populationsniveau generelt
lavere end i neeringsrige seer pa grund af lavere fade-

14

koncentration (Lampert & Muck 1985). Zooplanktonet
har derfor pé trods af en lavere fisketzethed forvente-
ligt sveerere ved at kompensere for praedation fra fisk
end i neeringsrige seer. Dertil kommer, at vandets
gennemsigtighed er sterre, hvilket ger zooplanktonet
mere synligt for visuelt jagende, zooplanktivore fisk.
Endelig kan rovfisk helt mangle i disse seer, f.eks. hvis
fiskebestanden, som tilfzeldet er i nogle seer, alene be-
star af dvaergformer af fjeldorred (Salvelinus alpinus)
(Hofer & Medgyesy 1997), eller de kan vaere svagt repree-
senteret i andre grreddominerede sger (tendens til tre-
leddet kaede, jvf. Persson et al. 1988). Man kunne derfor
forestille sig, at praedationstrykket pa det sterre zoo-
plankton er unimodalt relateret til neeringsstofni-
veauet, dvs. at preedationstrykket er:

= hojt i neeringsfattige seer pa grund af lav vaekst
af byttedyrs zooplankton, klart vand og mang-
lende eller svagt udviklet rovfiskebestand.

*» lavtimoderat naeringsrige seer, hvor der er mere
fede til rddighed for zooplankton, hvor der er
relativt mange rovfisk til at kontrollere zooplank-
tivore fisk og hvor undervandsplanter yder skjul
for zooplankton.

= lavt i middelnaringsrige seer, hvor vandet er
uklart, hvilket kan give zooplankton et refugium
mod visuelt jagende praedatorer, og hvor der fort-
sat er et vist praedationstryk fra rovfisk p& zoo-
planktivore fisk.

* hejt i meget neeringsrige seer, hvor fiskebestan-
den er totalt domineret af zooplanktivore fisk og
forekommer i stort antal.

For at belyse denne problemstilling nzermere har vi
foretaget en tveergdende analyse af data fra en rackke
norske og danske seer. Dette dataszt udmeerker sig

. ved at deekke en veasentligt sterre neringsstof-

gradient end alle tidligere analyser. I analysen foku-
serede vi p& Daphnia, som pé grund af sin sterrelse er
seerlig sensitiv over for praedation fra fisk (Brooks &
Dodson 1965). Vi fandt, at andelen af Daphnia i pro-
cent af den totale biomasse af cladoceer var hajest
ved 0,05-0,10 mg P I"! (median = 70%) og aftog mar-
kant til lave veerdier (<7%) ved de hgjeste og laveste
fosforkoncentrationer (Fig. 7). Dette stemmer godt
med hypotesen. Det har tidligere veeret haevdet, at
mangel pad Daphnia i de neeringsfattige sger skyldes,
at de calanoide vandlopper har en konkurrencemaes-
sig fordel ved lave fedekoncentrationer (McNaught
1975), men senere studier af Lampert & Muck (1985)
og Schulze et al. (1995) har ikke kunnet bekrafte
dette. I begge studier var taerskelkoncentrationen for
positiv vaekst pa niveau med det, man finder i over-
ordentligt neeringsfattige seer (Schulze et al. 1995). 1
neeringsfattige, fisketomme seer i bjergomrader og i
arktiske egne er det da ogsa Daphnia (D. pulex eller D.
pulicaria) og ikke calanoide vandlopper, der typisk
dominerer det filtrerende zooplankton (Reen 1977;
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Fig. 7. Box-plot diagram, der viser Daphnia’s andel af den totale
biomasse af cladoceer (“dafnier”)om sommeren i 300 norske og
danske sger med forskellig totalfosforindhold i sevandet. Median
samt 25 og 75% fraktilerne er angivet.

Klasse (mg P I'') 1: 0-0,003; 2 = 0,003-0,006; 3 = 0,006-0,0125;
4 = 0,0125-0,025; 5 = 0,025-0,050; 6 = 0,050-0,1; 7 = 0,1 - 0,2; 8 =
0,2-0,4; 9 = 0,4-0,8; 10 2 0,8. Daphnia’s andel er hgjest ved 0,05-0,1
mg P17 (E. Jeppesen, B. Faafeng, |.P. Jensen & D. Hessen, upubl.).

Anderson 1980; Gliwicz 1985; Paul et al. 1996). At zoo-
plankton i de neeringsfattige seer synes at veere seer-
lig sensitivt over for fiskepraedation understottes af,
at introduktion af potentielt zooplanktivore grreder
kan fore til en markant reduktion eller total elimina-
tion af Daphnia spp. i disse sger (Anderson 1980; Paul
et al. 1996).

Undersogelser pa New Zealand

For yderligere at belyse fiskenes rolle i nzeringsfattige
seer foretog vi sammen med kollegaer pd University of
Otago undersegelser i en reekke lavvandede seer i den
sydlige del af New Zealand. Den fremherskende opfat-
telse har veeret, at fisk ikke pavirker mzengden og sam-
menszetningen af zooplankton veesentligt i new zea-
landske seer (Chapman et al. 1975, 1985; Burns & Xu
1990; Burns 1992). Denne opfattelse er baseret pa det
faktum, at der kun findes fa obligate zooplanktivore
fiskearter i disse sper, og at disse arter kun forekommer
inogle seer (Chapman et al. 1985). Der er ligeledes kun f&
invertebratpreedatorer i de frie vandmasser (Chapman et
al. 1985; Burns 1992), og endelig tyder en del underse-
gelser pa fedebegraensning som en central regulerende
faktor (Burns 1979, 1992; Chapman et al. 1985).

Erfaringer fra de danske saer taler dog for en betyde-
lig effekt af preedation fra fisk i new zealandske soer
(11). For det farste har yngelen af de ofte talrigt fore-
kommende, men overvejede bentisk-levende, ende-
miske arter, som f.eks. common bully (Gobiomorphus
cotidianus) og upland bully (Philypnodon breviceps), en
planktonisk levevis i de forste méneder af deres liv
(Staples- 1975). Tilmed gyder bade common og upland
bully flere gange i lobet af sommeren, hvilket ifelge
vore erfaringer (6) skulle medfere et vedvarende hajt
yngelpreedationstryk pé zooplanktonet. For det andet
er arter af erred (Salmo trutta, Oncorhynchus mykiss)
dominerende top-praedatorer i mange af seemne.
Disse arter zeder foruden fisk ogsa invertebrater som
snegle, krebs og insekter i new zealandske seer (Mit-
chell et al., unpubl. results), og de er derfor formentligt
relativt svage praedatorer i sammenligning med f.eks.

aborre og gedde. Dertil kommer, at erred ogsi seder
de sterre former af zooplankton (f.eks. Swift 1970;
Lynott et al. 1995; Saegrov et al. 1996). For det tredje er
zooplanktonsamfundet helt domineret af sma arter,
og endelig er biomasseforholdet mellem zooplankton
og fytoplankton i de fleste af sgerne lavt i forhold til
nordeuropaeiske seer (Malthus & Mitchell 1990).

Med udgangspunkt i danske undersegelser af fiske-
nes regulerende rolle foretog vi en sammenlignende
analyse af data fra limnologiske undersegelser i ud-
valgte new zealandske og danske seer (11). Vi kon-
kluderede, at zooplanktonsamfundet i de new zea-
landske seer i hej grad synes styret af preedation fra
fisk, médske endda i hejere grad end i danske seer
med tilsvarende neeringsstofkoncentrationer. For at
underbygge hypotesen foretog viindhegningsforseg
i den nezeringsrige Tomahawk Lagoon. Resultaterne
viste, at larver af common bully neesten helt elimi-
nerede Daphnia carinata (den mest udbredte Daph-
nig-art) ved en teethed pa 8-16 nul- og etérige fisk m2
Til sammenligning kan tetheden af zooplanktivore
fisk nd maksimumsvaerdier p& 114-208 m? i new
zealandske seer (Staples 1975; Rowe & Chisnall 1997).
Desuden gennemferte vi studier i 25 lavvandede
seer med forskellige nzaeringsstofniveauer (fra 0,002-
0,17 mg P 1") og fisketeethed (E. Jeppesen, et al.,
submitted). Resultaterne viste, at blandt cladoceerne
var D. carinata dominerende i de fiskefrie sger, selv
ved lave fosforkoncentrationer. Middelstore clado-
ceer, som Ceriodaphnia, dominerede i naeringsfattige
til moderat nzeringsrige seer, nar der var fisk til
stede, selv i lave taetheder, mens sma og middelstore
arter dominerede i nzeringsrige seer med stor fiske-
teethed.

Disse resultater understetter hypotesen om, at pree-
dation fra fisk spiller en central regulerende rolle for
zooplanktonsamfundet i new zealandske swer. Re-
sultaterne stotter ligeledes vores opfattelse af, at
praedationstrykket pa store arter er stort i neerings-
fattige seer med fisk.

Effekter pa fytoplankton

Vores resultater peger saledes p4, at preedatorkontrol-
len pa det sterre zooplankton er stor i neeringsfattige
og neringsrige sper og lavere i middelnaeringsrige
soer. Spergsmalet er s, om denne forskel i preeda-
tionskontrol pa zooplankton har afsmittende virkning
pa det neeste led i fedekaeden, fytoplanktonet. Den
tveergdende analyse af de dansk-norske data viste, at
forholdet mellem biomassen af zooplankton og fyto-
plankton om sommeren var relativ konstant og hejt
(~0,5) i fosforintervallet 0,003-0,050 mg P I og heref-
ter faldt jevnt ved eget fosforkoncentration (E. Jeppe-
sen, B. Faafeng, J.P. Jensen & D. Hessen, upubl.). Dette
kunne tyde p, at den formodede hgje preedatorkon-
trol pa zooplankton i de nzeringsrige seer kanaliseres
ned gennem fodekaeden, mens det samme ikke er til-
feeldet i de neeringsfattige sger. Et skift til dominans
af mindre zooplanktonarter har tilsyneladende ikke
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samme virkning i neeringsfattige ser som i neerings-
rige sper, miske fordi fytoplanktonet i de neeringsfat-
tige sger er steerkt ressourcekontrolleret og derfor ikke
kan udnytte den formodede svagere grasningskontrol
fra zooplankton. Selv om man skal vere forsigtig med
at drage for sikre konklusioner ud fra empiriske rela-
tioner og biomasseratioer, sa tyder resultaterne pa, at
de afsmittende virkninger (kaldet kaskadevirkninger,
Carpenter et al. 1985) pa fytoplankton af zendringer i bio-
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Fig. 8. Seesonvariation i zooplanktonets potentielle greesningstryk p&
fytoplankton (% af fytoplanktonbiomassen, som er konsumeret pr
dag) afbildet mod sommermiddelkoncentrationen af totalfosfor (mg
I'). Kurven viser medianveerdien, 25-75% samt 10-90% fraktilerne.
Hver fosforkoncentrationsinterval omfatter 6-10 seer. Det potentielle
greesningstryk er beregnet ud fra den antagelse, at dladoceer og vand-
lopper konsumerer en fytoplanktonmaengde svarende til henholds-
vis 100% og 50% af deres biomasse pr. dag (fra 10).

16

massen af zooplanktivore fisk er sterst i neeringsrige
soer. Dette stotter hypotesen fremsat af Sarnelle (1992),
men er i modstrid med McQueen et al’s (1986) og
Elser & Goldman'’s (1990) hypoteser.

3.2 Sasonvariation i praedatorkontrol

Den tvaergéende analyse af sedata, som er beskre-
vet i det foregaende afsnit, var baseret p sommer-
gennemsnitsdata. Der kan imidlertid veere betyde-
lige variationer i greesningstrykket pa fytoplankton
gennem sasonen (Sommer et al. 1986). Ud fra analy-
ser af data fra danske seer fandt vi, at seeson-
monsteret i greesningstrykket pa fytoplankton en-
dredes markant med @ndret fosforkoncentration
(10; Fig. 8). I de mere neeringsfattige seer er det po-
tentielle greesningstryk pa fytoplankton hejt i for-
somieren, lavt midt p4 sommeren, og i nogle seer
hgjt igen i sensommeren. Med stigende fosforkon-
centration mindskedes forars- og efterarstoppens
storrelse imidlertid for til sidst naesten helt at for-
svinde i seerne med meget haje fosforkoncentrati-
oner og hgj teethed af zooplanktivore fisk (11). Sam-
tidigt sgedes varigheden af sommerminimumet.
Det har tidligere vaeret haevdet, at den markante
nedgang i zooplanktonets graesningstryk, som ses i
mange sger midt p sommeren, kan tilskrives mas-
seforekomst af blagrenalger, idet disse ofte er van-
skeligt handterbare for zooplankton. Desuden kan
blagrenalger vere toksiske, og endelig har de en
forholdsvis lav naringsvardi for mange arter af
zooplankton (se f.eks. review af Bernardi & Guisanni
1990). Vi fandt dog ogsé en nedgang i seer, som var
domineret af spiselige fytoplanktonarter som gren-
alger, og at mensteret gentog sig fra ar til ar i seer,
som i nogle ar var domineret af bligrenalger og i
andre ar af grenalger (Windolf et al. 1993). Domi-
nans af blagrenalger synes derfor ikke at veere den
vaesentligste grund til nedgangen i greesnings-
trykket pa fytoplankton om sommeren, hvilket er i
modstrid med hypoteserne fremsat af McQueen et
al. (1986) og Elser & Goldman (1990).

Fiskeyngelens rolle - eksempel fra Lyngse

En rekke nyere undersegelser peger pa, at fiske-
yngelen kan yde et stort praedationstryk pa zoo-
plankton om sommeren (f.eks. Mills & Forney 1983;
Cryer et al. 1986; Crowder et al. 1987; Mills et al. 1987;
Luecke et al. 1990), og yngelen optreeder netop talrigt i
de frie vandmasser p& det tidspunkt, hvor graes-
ningstrykket pé fytoplankton reduceres i danske soer.
Praedation fra fiskeyngel vil ogsa kunne forklare vore
observationer af, at varigheden af perioden med lavt
greesningstryk aftager med aftagende fosforkon-
centration. De neeringsfattige danske sger har som
tidligere nzevnt en hej rovfiskeprocent (Fig. 2 og 3) og
kan derfor hurtigere og mere effektivt decimere antal-
let af yngel med et reduceret preedationstryk pa zoo-
plankton og dermed en hurtigere retablering af et hejt
greesningstryk pa fytoplankton til felge (Fig. 8).



Til belysning af fiskeyngelens betydning gennemfaorte
vi fuldskala-eksperimenter i den neeringsrige Lyng Se
(24; Berg et al. 1997). Over en femérsperiode blev der
hver forsommer udsat geddeyngel i vekslende teethed
(0-3.600 ha) med det formal at skabe forskelligt prae-
dationstryk pé yngel af de zooplanktivore fisk. Det lyk-
kedes at opna en betydelig gradient i teetheden af yn-
gel over perioden (17-272 fisk net?), uden at der
samtidig skete vaesentlige eendringer i antallet af aeldre
fisk (Berg et al. 1997). Sidelebende skete der markante
endringer i teetheden af zooplankton, fytoplankton,
fosforkoncentrationen og sigtdybden, hvilket indikerer
kaskadevirkninger (Fig. 9). Med stigende teethed af fi-
skeyngel steg koncentrationen af klorofyl og totalfosfor
samt antallet af hjuldyr markant, mens sigtdybden og
Daphnia spp.’s andel af antallet af cladoceer faldt be-
tydeligt (24). Resultaterne understotter saledes hypo-
tesen om, at fiskeyngel kan have en veesentlig
regulerende effekt pa zoo- og fytoplankton. Effekter af
skiftende yngelrekruttering i Sebygard Se peger i
samme retning (8, 16, se afsnit 4.3).
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Fig. 9. Antallet af Daphnia og deres andel af det totale antal cla-
doceer, antallet af hjuldyr, klorofyl a, sigtdybden og middel-
koncentrationen af totalfosfor i sgvandet om sommeren afbildet
mod antallet (CPUE) af zooplanktivore fisk (<10 cm) i Lyng Se
igennem 6 ar, hvor 0* gedder (Esox lucius) blev udsat i forskelligt
antal (0-3,600 individer ha™). CPUE er fangst pr. net i biologiske
oversigtsgarn, jvf. Fig. 2 (fra 24).

Fiskeyngel synes altsd at have en veasentlig indfly-
delse p& zooplanktonets graesningskapacitet om
sommeren i de neeringsfattige og middelnzringsrige
seer, mens dens betydning pa kort sigt synes mindre
i de meget neeringsrige soer, fordi biomassen af fisk
>0 er tilstreekkelig stor til at kontrollere zooplank-
tonet dret igennem (Fig. 8). I disse seer er cladoceerne
da ogsa hele éret totalt domineret af sma former som
Bosmina longirostris (11). Fedebegreensning kan ikke
forklare det lave zooplanktongraesningstryk, da fy-
toplanktonet i disse sger typisk domineres af gren-
alger, som er udmeerket fade for nogle zooplankton-
arter, bl.a. Daphnia spp.

3.3 Lavvandede kontra dybe sger

De empiriske data, som danner grundlag for Fig. 2,
omfatter bade lavvandede og dybe seer. Der synes
imidlertid at veere vasentlige forskelle i de biologiske
samfund og samspil i henholdsvis dybe, lagdelte
seer og lavvandede fuldtopblandede sger (10).

Storre pradatorkontrol i lavvandede sger
Tvaergdende analyser af data fra mange seer peger
pé, at biomassen og produktionen af fisk pr. areal-
enhed ved et givet naeringsstofniveau er uafheen-
gig af seens dybde (Hanson & Leggett 1982; Dow-
ning et al. 1990). Det betyder, at biomassen af fisk
pr. volumenenhed er vaesentligt sterre i lavvan-
dede seer end i dybe swer (10). Det er derfor naer-
liggende at antage, at fiskenes preedationstryk pa
zooplankton alene af den grund stiger med afta-
gende middeldybde. Dertil kommer, at zooplank-
tonilavvandede sper (uden bundplanter) har van-
skeligere ved at skjule sig for praedatorer. Det er
saledes kendt, at zooplankton kan reducere risiko-
en for preedation fra fisk ved at foretage vertikale
degnvandringer (f.eks. Lampert 1993). De seger
skjul ved bunden eller p& dybt vand i dagtimerne.
Om natten, hvor de pa grund af merket er mindre
udsatte for preedation fra de visuelt jagende fisk,
vandrer de op i overfladelaget for at sege fode
(Ringelberg 1991; Lampert 1993). Det er oplagt, at
den lavere vanddybde og den haje koncentration
af fisk i forening ger vertikal migration til et min-
dre effektivt antipraedator-beskyttelsesmiddel i lav-
vandede sger.

En forskydning i balancen mellem zooplankton og
bunddyr peger ogsé pé et hejere praedationstryk fra
fisk i lavvandede seer (10). Hvis man ser bort fra
meget vindeksponerede saer, er biomassen og pro-
duktionen af bunddyr generelt starre i lavvandede
seer (Hanson & Peters 1984; Lindegaard 1994). Det
skyldes iseer, at det organiske materiale, som sedi-
menterer i de lavvandede soer pa grund af den kor-
tere sedimentationsvej, er veesentligt-mindre ned-
brudt end i dybe seer. Lave iltkoncentrationer i
bundvandet i lagdelte sger kan ligeledes bidrage til
en lavere produktion af bunddyr (Wiederholm 1976;
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Jénasson 1972). Da zooplanktonbiomassen pr. areal-
enhed er mindre i lavvandede seer aftager forholdet
mellem biomassen af zooplankton og zoobenthos
meget markant med aftagende middeldybde (22
gange storre i en so med en middeldybde p& 10 m
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Fig. 10. Zndringer i biomasse pr. arealenhed af zooplankton og
fytoplankton, forholdet mellem biomassen af zooplankton og
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mellem biomassen af zooplankton og zoobenthos langs en dybde-
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0,1 mg P I". Kurverne i A og B er baseret pa regressionsligninger
fra danske sger, mens D kurven er baseret pé en ligning fra Hanson
& Peters (1984) (fra 10).
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koncentrationen af totalfosfor i savandet om sommeren (klasse-
inddeling som i Fig. 7). Nar totalfosfor er sterre end 0,0125 mg
PI, er andelen af Daphnia og af calanoide vandlopper storst i
dybe seer. (E. Jeppesen, B. Faafeng, |.P. Jensen & D. Hessen, upubl.).

end i en pa 1 m, Fig. 10). De fleste zooplanktivore
fisk er fakultativt zooplanktivore, idet de ogsa le-
ver af bunddyr. Den hejere produktion af bunddyr
1 lavvandede sger muligger, at fiskene i disse seer
kan opretholde en sterre biomasse, end hvis zoo-
plankton var den eneste fedekilde. Da fiskene hur-
tigt kan skifte fra en bentisk til en pelagisk levevis,
vil de have et sterre potentiale for at kontrollere
zooplanktonet end i dybe sger.

Opfattelsen af, at fiskenes praedationstryk pa zoo-
plankton er sterst i de lavvandede soer, understot-
tes af tveergdende analyser af data fra danske og

-norske sger (E. Jeppesen, B. Faafeng, |.P. Jensen & D.

Hessen, upubl., Fig. 11). Over en fosforkoncentration
pa 0,012-0,025 mg TP 1" var Daphnia i procent af
biomassen af cladoceer og andelen af calanoide
vandlopper i procent af alle vandlopper saledes
sterre i dybe seer end i lavvandede sger (Fig. 11).
De calanoide former af vandlopper er generelt
mere udsatte for praedation fra fisk end cyclopoide
former (Winfield 1986), og andelen af calanoide
vandlopper kan siledes ligesom andelen af Daphnia
veere en indikator for, hvor stort praedationstrykket
er fra fisk (11). Med et sterre praedationstryk pa
zooplankton bliver der derfor et lavere greesnings-
tryk pa fytoplankton, hvilket bekreftes af, at bio-
masseforholdet mellem zooplankton og fytoplank-
ton aftager med aftagende middeldybde (Fig. 10).

Storre neringsstoftilgaengelighed

i lavvandede sper

Der er altsa flere forhold, som peger p4, at fiskenes
regulerende rolle er storre i lavvandede soer end i
dybe seer. Dette forstaerkes yderligere af, at kon-



trollen via naeringsstoffer formentligt er lavere i de
lavvandede seer, fordi der om sommeren er hgjere
neeringsstofkoncentrationer i den fotiske zone end
i dybe sger med samme &rsmiddelkoncentration
(10). Det skyldes, at neeringsstoffer, som frigeres fra
sebunden, er i direkte kontakt med fytoplanktonet
ilavvandede sger, mens de i de dybe, lagdelte sper
forbliver i hypolimnion, til springlaget brydes i ef-
teraret (nogle fytoplanktonarter kan dog via van-
dringer hente nzeringsstoffer i hypolimnion). Des-
uden fanges naeringsstoffer, som sedimenterer med
fytoplankton i hypolimnion i de lagdelte seer, mens
de via nedbrydning i ssbunden hurtigt vender til-
bage til den fotiske zone i de lavvandede, fuldt-
opblandede sger. Endvidere er temperaturen hejere
i bundvandet i lavvandede seer, hvilket stimulerer
omseetningen og frigerelsen af naeringsstoffer un-
der aerobe forhold (Kamp Nielsen 1974; Jensen & An-
dersen 1992). Endelig kan den sterre praedation pa
bunddyr og detritus i lavvandede seer alt andet
lige medfere en sterre neringsstoffrigivelse fra
sebunden til vandfasen (Peréz-Fuentetaja et al. 1996;

300
4 TP:0-0.05 — Lavvandede sger
2004 — Dybe saer
1001 R e e
0
4 TP:0.05-0.1
2004
B
8 J
T
8 04— i}
5 1TP:0.1-02
€ 2004 )
s ]
£ 1004
S _
3
= 0
£ JTP02-05
]_
2004
100
0l

J FMAMUJU J ASOND
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Persson 1997) end i dybe seer. Det er karakteristisk,
at forskellen i fosforkoncentrationen om sommeren
ide to setyper sges med oget arsmiddelfosforkon-
centration (Fig. 12). Det samme er tilfaeldet for klo-
rofyla. Dog er der ikke en storre klorofylkoncentra-
tion i lavvandede seer, nar fosforkoncentrationen
er lavere end 0,1 mg P I". Det er netop i disse swer,
man finder udbredt undervandsvegetation, som
kan pge preedatorkontrollen (jvf. afsnit 4).

Forskelle i fytoplanktondominans

Den mere effektive kontakt mellem sebunden og de
frie vandmasser er formentligt ogsa afgerende for,
at fytoplanktonsamfundets respons pa eget nee-
ringsstoftilfersel bliver forskellig. Tveergiende ana-
lyser af data fra danske og norske soer (J.P. Jensen,
B. Faafeng & E. Jeppesen, upubl. samt 19) har vist, at
biomasseandelen af blagrenalger i neeringsrige soer
pa vore breddegrader som hovedregel er vasent-
ligt mindre i lavvandede sger end i dybe soer. Des-
uden er gronalger ofte dominerende i de meget
neringsrige, lavvandede sper, hvor blagrenalger
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ilimnion, udtrykt som procent af gennemsnittet i perioden 1. jan. til

L. apr. i en raekke danske seer med forskellige &rsmiddelvzrdier af totalfosfor (TF, mg I). Dataszettet er inddelt i seer med en middel-
dybde £5m (n = 101) og >5 m (n = 42). Hajre: De tilharende vaerdier for klorofyl a. Bemeerk, at forskellen i totalfosfor om sommeren
mellem lavvandede og dybe seer sges med sget totalfosforkoncentration, ogat klorofyl ai de lavvandede seer ikke eges om sommeren
1de to laveste fosforkategorier p trods af en sget fosforkoncentration. Det er netop ved disse fosforkoncentrationer, at undervands-
planter ofte er udbredt i lavvandede sper (fra 10 og E. Jeppesen & |.P. Jensen, upubl.)
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forbliver dominerende i dybe seer. Arsagerne til
disse forskelle er kun darligt belyst. Bligrenalger er
karakteriseret ved at have stor evne til at holde pa
naeringsstoffer (bl.a. lav specifik sedimentations-
hastighed) og ved at have relativt lave vaksthas-
tigheder (Reynolds 1984). De dominerende gren-
alger (Scenedesmus, Chlorella) er hurtigtvoksende i
nzaringsrige miljser, men har hej tabsprocent ved
sedimentation. Denne forskel bidrager til, at gren-
alger har sterre betydning i de lavvandede, fuld-
topblandede seer, hvor neringsstoffer, som naevnt
ovenfor, lebende tilferes fra sebunden (1, 19). I lag-
delte, dybe seer er der i hgjere grad behov for at bi-
beholde nzringsstofferne i den fotiske zone. I de
lavvandede sger forekommer der endvidere vind-
induceret ophvirvling af bundmateriale (Kristensen
et al. 1992) og temperatursvingninger bade pa
degnbasis og fra dag til dag (3). Det ma antages at
medfere pulsvis frigivelse af neringsstoffer fra se-
bunden til vandfasen (19), hvilket i laboratorie-
forseg er vist at kunne favorisere grenalger (Som-
mer 1985).

Det har vaeret heevdet, at de mest naringsrige sger
pa grund af et hejt pH niveau (pH > 9,5) vil veere
domineret af blagrenalger, som har en lav halv-
maetningskonstant for CO,-optagelse, hvorfor de vil
have en konkurrencemassig fordel ved lave CO,-
koncentrationer (Shapiro 1990). Imidlertid fandt vi
(19), at grenalger i danske sger dominerede ved de
hejeste pH-veerdier, som i enkelte tilfelde naede
helt op pa 11 (1). Her burde blagrenalger ifolge
Shapiros teori vaere totalt dominerende. Senere stu-
dier har bekreeftet vores iagttagelser (Beklioglu &
Moss 1996). Hvad der er arsagen til disse forskelle
er ikke fuldt afklaret. Méske skyldes det, at derilav-
vandede soer sker lobende frigorelse af CO, fra
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Fig. 13. Andelen af sommerprever med dominans af blagrenalger (+heterocystbaerende)

sebunden, si sgvandet konstant er overmaettet
med CO, (19), eller at de far tilfert CO,, nar de cir-
kulerer over sebunden.

Ligeledes har det veeret haevdet, at dominans af bla-
grenalger fremmes af et lavt forhold mellem koncen-
trationen af totalkvzelstof og totalfosfor (Smith 1983),
fordi heterocystbaerende blégrenalger kan binde frit
kveelstof og dermed kompensere for en lav kveel-
stoftilfersel. Vi fandt imidlertid, at ikke-heterocyst-
bzrende blagrenalger og grenalger var dominerende
ved de laveste kveelstof-fosforforhold (Fig. 13), mens
de heterocystbaerende arter oftere dominerede i situa-
tioner, hvor nitrat fortsat var til stede i seerne (19). Vor
analyse pegede p4, at det i hejere grad er forskel i
fosforaffinitet, som styrer dominansen i de lavvan-
dede danske soer, s& de heterocystbaerende arter op-
treeder ved lavere fosforkoncentrationer end ikke-he-
terocystbzaerende former (19).

Det kan konkluderes, at flere forhold peger p4 sterre
preedatorkontrol og en svagere ressourcekontrol i
lavvandede seer end i tilsvarende dybe seer, samt at
den sterre bentisk-pelagiske kobling i lavvandede
soer har stor betydning for fytoplanktonets maengde
o0g sammenszining. Som vi skal se i neeste afsnit, vil
udbredt undervandsvegetation dog i hej grad kun-
ne pavirke disse forhold.
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eller chloroccocale grenalger afbildet mod

forholdet mellem kvzlstof og fosfor pa vaegtbasis (TN:TP) og mod koncentrationen af totalfosfor. Bemazerk, at blégrenalger uden

heterocyster ikke dominerer ved specielt lave TN:TP-forhold, men
sterst ved de hejeste fosforkoncentrationer (fra 19).
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4 Alternative ligevagtstilstande i

lavvandede sger

Sammenhzengen mellem den biologiske struktur og
fosforniveauet, som er beskrevet i Fig. 2 og afsnit 3,
kunne give det indtryk, at eendringer i de biologiske
samfund sker gradvist i takt med zendringer i nee-
ringsstoftilferslen. Dette er ogsa den klassiske opfat-
telse (Phillips et al. 1978), ifelge hvilken det antages,
at eendringerne langs en nzringsstofgradient i lav-
vandede sger forst og fremmest er betinget af aen-
dringer i den indbyrdes konkurrence mellem primzer-
producenter. @get naeringsstoftilforsel stimulerer
vaksten af fytoplankton og epifyter, hvilket forrin-
ger lysklimaet for undervandsplanter, som s& mind-
skes i udbredelse. Herved frigeres nzringsstoffer,
som yderligere stimulerer vaeksten af fytoplankton.
En selvforstaerkende proces er igangsat, og en fort-
sat oget tilfersel af neeringsstoffer vil gradvist fore
til, at undervandsplanterne forsvinder og erstattes
af et fytoplankton-domineret samfund.

Imidlertid har den forskning, som vi har gennem-
fert i samarbejde med isr hollandske og engelske
kollegaer, radikalt zndret pa opfattelsen af arsags-

@ Holder pa nesringsstoffer (N, P)
(2 Giver skjul for zooplankton
@ Medforer storre tathed af muslinger og andre filtratorer

sammenhzngene (2,4; Moss 1989, 1990; Scheffer 1990
- sammenfattet i 20). Vores hypotese er, at neerings-
fattige, lavvandede sger er klarvandede (humese
seer dog undtaget) og har, medmindre de fysiske el-
ler klimatiske forhold forhindrer det, en udbredt
undervandsvegetation. Hvis seerne ikke er meget
neeringsfattige, forekommer rovfisk s talrigt, at deer
istand til at kontrollere zooplanktivore fisk. Hvis nee-
ringsstoftilferslen oges, sker der ikke umiddelbart
@ndringer i den trofiske struktur. Systemets produk-
tion og biomasse ages, men tilbagekoblinger og op-
hobning af naeringsstoffer i vandplanterne forhindrer
markante forandringer (Fig. 1). Rovfisk yder et stort
praedationstryk p4 zooplanktivore fisk, hvilket mu-
ligger, at zooplankton kan kontrollere fytoplankton,
og snegle kan kontrollere epifyter pa planternes
overflader. Dertil kommer en rzekke andre effekter
af planterne, som fastholder den klarvandede til-
stand (Fig. 14 og afsnit 4.1). @ges neringsstoftil-
forslen yderligere, nas pa et tidspunkt en teerskel,
hvor dette feedback-system bryder sammen, og der
sker et brat skift til en uklar tilstand med hgj

® Giver skjul for sma aborrer og sméa gedder

® Stabiliserer bundmaterialet, reducerer resuspension og gger sedimentation
@ @ger denitrifikation

@ Favoriserer sm4 aborrer i fodekonkurrence med sma skaller ® Kan udskille kampstoffer

Fig. 14. Undervandsplanter kan via en reekke mekanismer stabilisere den klarvandede tilstand i seer

(omarbejdet efter Jeppesen et al. 1989).
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fytoplanktonbiomasse, f eller ingen undervands-
planter og total dominans af zooplanktivore fisk.
Denne tilstand har indbygget en raekke nye feed-
back-mekanismer, som vanskeligger et skift tilbage
til den klarvandede tilstand. Néar nzeringsstof-
tilferslen reduceres, vil der derfor vaere en traeghed
mod et skift til den klarvandede tilstand, der iseer
er betinget af de mange zooplanktivore fisk, samt i
nogle tilfaelde ogsa et for hojt graesningstryk pa
vandplanter fra plantezedende fugle. Safremt der
ikke sker en sterre forskydning i systemet enten i
form af et kunstigt indgreb (f.eks. biomanipulation)
eller ad naturlig vej (f.eks. fiskeded ved leengereva-
rende isdeekke), vil skiftet til den klarvandede til-
stand finde sted ved et lavere nzringsstofniveau
end det, der forte til den uklare tilstand (Fig. 15).

Vores hypotese understettes af bdde empiriske iagt-
tagelser (20, 2, 4, 10, 13, 14; Blindow et al. 1993; Moss
et al. 1996), fuldskala- og indhegningsforseg (1, 14,
15, 18 19, 21) og teoretiske modeller (Scheffer 1989,
1990, 1997; Scheffer & Jeppesen 1997). Den teoretiske
mulighed af, at skosystemer kan have mere end en
ligevaegtstilstand, er ikke af nyere dato (Noy-Meir
1975; May 1977; Uhlmann 1980), men der er hidtil
kun relativt fi empiriske data, som stetter den
(Scheffer 1997).

Neeringsfattig

A

v

Neeringsrig

Klarvandet ¢————3 Uklar

Fig. 15. Nllustration af hvorledes lavvandede seer reagerer pa aen-
dringer i neeringsstoftilferslen. Ved lav neeringsstoftilfersel er so-
erne klarvandede, oges neringsstoftilferslen er to tilstande mu-
lige, men der skal en starre zendring i ekosystemet til for at bringe
seerne over i den uklare tilstand. Ved fortsat stigning i tilferslen
bringes seerne lettere over i den uklare tilstand, mens det bliver
sverere at bringe dem tilbage til den klarvandede tilstand. Til
sidst findes der kun en stabil tilstand — den uklare sa. Tilbage-
turen efter en formindskelse i naeringsstoftilfrslen viser tilsva-
rende treeghed (fra 22 og Scheffer 1990).
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4.1 Undervandsplanternes
stabiliserende rolle

Undervandsplanterne spiller som nzevnt en vigtig
rolle for, at oprindeligt nzeringsfattige sger kan for-
blive i en klarvandet tilstand, nar der sker en mode-
rat forogelse i naeringsstoftilferslen. En af grundene
hertil er, at planternes biomasse stiger. Det betyder
oget neringsstoffiksering i planter og potentielt
ogsé i epifyterne pd planternes overflade (Sand-Jen-
sen & Borum 1991). En del af de tilferte neeringsstof-
fer er derfor ikke tilgengelige for fytoplankton om
sommeren. Desuden kan undervandsplanterne in-
direkte mindske mangden af tilgeengelige naerings-
stoffer. De mindsker resuspension af sgbunden
(James & Barko 1990; Dieter 1990; Hamilton & Mitchell
1996), som ellers ofte forer til en oget neringsstof-
frigivelse til vandfasen (Sondergaard et al. 1992).
Nogle undersogelser tyder endvidere p3, at det
sterre overfladeareal, som planterne bidrager med,
fremmer denitrifikationen og dermed kveelstoftabet
fra seen (Weisner et al. 1994). Darlige iltforhold i bun-
den af plantebzlterne, ikke mindst om natten
(Frodge et al. 1990), antages at have samme virkning.
Endelig kan undervandsplanterne lokalt reducere
mengden af tilgeengeligt lys for fytoplanktonet
(Wetzel 1983; Pokorny et al. 1984).

Indirekte effekter

Planternes effekt p4 naeringsstoffer og lysforhold er
imidlertid ikke hele forklaringen p4, at undervands-
planterne kan fastholde en klarvandet tilstand. En
analyse af data fra 210 danske ferskvandsseer har
saledes vist, at sser med en plantedeekning pa mere
end 30% er mere klarvandede end swer med samme
fosforkoncentration, men uden eller med lav deek-
ningsgrad af planter (2, 4; Fig. 16). Dette gaelder og-
s& seer, som har planter neer bredden og &bent vand
i midten, hvorfor effekten ma raekke ud over det
plantedezekkede areal. Det samme menster er fundet
for seer i Florida (Canfield et al. 1984). Nyere under-
segelser fra Norge (Faafeng & Mjelde 1997) og Holland
(Scheffer 1997) peger ligeledes p4, at soer med mange
undervandsplanter er mere klarvandede, end man
skulle forvente ud fra fosforniveauet. En reekke indi-
rekte effekter har veeret foreslaet som forklaring pa
dette feenomen. Undervandsplanter fremmer sedi-
mentation (Van den Berg et al. 1997) og mindsker som
nzevnt resuspension (James & Barko 1990; Dieter 1990),
og dette kan i sig selv give klarere vand i lavvandede
seer, hvor den vindinducerede resuspension i fraveer
af undervandsplanter kan veere betydelig. Som ek-
sempel kan naevnes Arresg, hvor malinger og model-
lering peger p4, at sigtdybden alene pa grund af re-
suspension er under 1 m 1 50% af tiden (Kristensen et
al. 1992).

Resuspension kan ogs& mindskes via planternes ef-
fekt pé fiskebestanden. Bentivore fisk som brasen
(Abramis brama) kan via fedesegningen pa bunden
ophvirvle sediment med ofte betydelig sget koncen-



tration af suspenderet stof til folge (Lammens 1986;
Meijer et al. 1990; Breukelaar et al. 1994). Brasen tri-~
ves 1 naringsrige seer uden planter, men mister
deres betydning i planterige seer, og det betyder
mindre resuspension i disse sger. Forbedrede lys-
forhold med sigt til bunden betyder oget vakst af
tradalger og mikrobentiske alger, hvilket ligeledes
kan mindske resuspensionsrisikoen (Delgado et al.
1991). Opfattelsen af, at undervandsplanter pavir-
ker suspenderet stof underbygges af resultater fra
new zealandske sper, hvor Hamilton & Mitchell
(1996) fandt, at meengden af suspenderet stof ved
en given vindpavirkning var negativt korreleret til
deekningsgraden af undervandsplanter.

Det har veeret haevdet, at det stillestdende vand om-
kring planterne via en eget sedimentation af fyto-
plankton skulle mindske biomassen af fytoplankton
(Meijer & Hosper 1997). Det stemmer dog ikke med
vores jagttagelser: Hvis graesningstrykket fra filtra-
torer var lavt, fandt vi i bide nearingsrige fersk-
vands- og brakvandsseer hoje biomasser af fyto-
plankton i plantebzlterne selv ved meget heje
deekningsgrader (6, 14, 21). Dette skyldes forment-
ligt, at fytoplankton med lav specifik sedimenta-
tionsrate, f.eks. blagrenalger og selvbevaegelige for-
mer, bliver dominerende i det stillestdende vand
mellem planterne (23).

Udskillelse af kampstoffer fra undervandsplan-
terne, som heemmer fytoplankton, har veeret set som
en anden forklaring pé4, at planterige seer er seerligt
klarvandede. I laboratorieforseg har Wium Ander-
sen et al. (1982) vist, at svovlforbindelser, som kan
ekstraheres fra kransnalsalger, har en negativ virk-
ning pa fotosyntesen af fytoplanktonkulturer i kon-
centrationer pd fa umol 1. Det er dog fortsat uklart,
ihvor hej grad kampstoffer spiller en rolle under na-
turlige forhold (Sand-Jensen & Borum 1991).

Undervandsplanterne kan ogsé forbedre vilkrene
for fytoplanktonfiltratorer. Store muslinger, som Ano-
donta og Unio, kan optrade talrigt i vegetationen, og
undersogelser har vist, at unioider kan yde et bety-
deligt greesningstryk pa fytoplankton i lavvandede
seer (Ogilvie & Mitchell 1995). 1 tilknytning til plan-
terne finder man endvidere en raekke sma, filtrerende
krebsdyr som Sida, Simocephalus og Eurycercus, og
beregninger tyder p4, at de ogs kan mindske bio-
massen af fytoplankton i vegetationen betydeligt
(Stansfield et al. 1997), men hvorvidt deres effekt rack-
ker ud over det plantedeekkede areal er uafklaret.

Effekter pa fisk og zooplankton

Endelig kan planterne forbedre vilkérene for zoo-
plankton pa to mader. For det forste kan under-
vandsplanterne fremme rovfisk som aborre og
gedde péa bekostning af zooplanktivore fisk som
skalle og brasen. Gedden er saledes knyttet til ve-
getationen (Grimm & Backx 1990). Endvidere har
aborre en konkurrencemaessig fordel frem for skalle

i vegetationen, mens det omvendte er tilfzldet pa
abent vand (Persson 1991). Aborres fordel i vegeta-
tionen skyldes bade, at den er en bedre jeeger i et
struktureret miljs, men ogsa at den er bedre til at
udnytte plantetilknyttede invertebrater (Persson et
al. 1988). I seer med undervandsplanter far aborren
derfor bedre mulighed for at na rovfiskestadiet.
Flere rovfisk betyder feerre skalle og brasen, mind-
sket praedationstryk p4 zooplankton og dermed la-
vere biomasse af fytoplankton.

For det andet kan undervandsplanterne virke som
refugium for zooplankton. Timms & Moss (1984)
konkluderede ud fra undersegelser i Hoverton
Great Broad, at det sterre zooplankton var koncen-
treret i vegetationen i dagtimerne, men vandrede
mod dbent vand om natten. De argumenterede med,
at zooplanktonet anvendte planterne som refugium
1 dagtimerne som et forsvar mod praedation fra vi-
suelt jagende fisk. Dermed kan undervandsplanter
pé indirekte vis pavirke vandets klarhed, idet en
eget overlevelse af zooplankton vil ege graesnings-
trykket pd fytoplanktonet bade i vegetationen i dag-
timerne og ude pa dbent vand om natten.

Dggnundersagelser i en reekke danske, nordameri-
kanske og new zealandske swer har bekreftet
Timms & Moss’ hypotese. Der foregér ofte en bety-
delig horisontal vandring mellem vegetationen og
abent vand (10, 14, 20; Lauridsen & Buenk 1996; Lau-
ridsen et al. 1997). Vandringsintensiteten synes storst
i sper med hej teethed af zooplanktivore fisk (Watt
& Young 1994; Lauridsen et al. 1998). Zooplanktonets
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Fig. 16. Sommermiddelsigtdybden afbildet mod sommermiddel-
koncentrationen af totalfosfor i lavvandede, danske ferskvands-
og brakvandsseer. o sger med en daekning af undervandsplanter
pa mere end 30%, + med lav (<30%) eller ukendt daekning af
undervandsplanter. Hvert punkt reprasenterer en so og er et
tidsvaegtet gennemsnit for alle data indsamlet mellem 1. maj og
1. okt. Den brudte linje indikerer en eksponentiatkurve udarbej-
det af Kristensen et al. (1990) p4 grundlag af data fra ferskvands-
sger med lav dekning af undervandsplanter. Ved et givent fosfor-
niveau er ferskvandsseer med udbredt undervandsvegetation
mere klarvandede end seer uden. Det samme er ikke tilfaeldet i
brakvandsseer (fra 6).
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Fig. 17. Degnvariation i antallet af snabeldafnier, Bosmina spp. (hoved-
sageligt B. longirostris) i indhegninger med varierende tzethed af under-
vandsplanter og pa en referencestation (uden planter) i Stigsholm Se.
Gennemsnitstzethed og degnudsving i antallet (hejt om dagen og lavt
om natten) var sterst ved hej planteteethed. P4 referencestationen deri-
mod forekom den hojeste taethed om natten. PFV er % af vandvo-
lumen med planter (fra 10).

evne til at vurdere praedationsrisikoen kan heenge
sammen med, at de kan reagere pa stoffer udskilt
fra fisk (Lauridsen & Lodge 1996). Det er interessant,
at ophobningen af zooplankton i vegetationen sker
pa trods af, at undervandsplanter i nogle tilfelde
kan virke frastedende pé flere arter af zooplankton
(Hasler & Jones 1949; Pennak 1966). Ogsa her synes
kemiske stoffer at veare involveret (Lauridsen &
Lodge 1996). Set isoleret kan det virke hensigtsmaes-
sigt, at zooplanktonet seger at undga plantebaeltet,
da der her kan veere meget lave koncentrationer af
de potentielle fodeemner og heje taetheder af for-
skellige rovinvertebrater, hvorfor de vegetations-
deekkede omréader naeppe er et attraktivt levested
for pelagisk zooplankton (13). I sger med hgj fiske-
teethed er signalet fra fiskene dog tilsyneladende
sterre end fra undervandsplanterne, si zooplank-
tonet seger ind i vegetationen. Dette vil veere en
hensigtsmeessigt adfeerd p4 populationsniveau,
hvis en ringere vaekst betinget af den formodede la-
vere fodekoncentration i vegetationen mere end
kompenseres af en lavere praedation end i de frie
vandmasser (13).

Eksperimenter i Stigsholm Se viste, at degnvand-
ringerne af det sterre zooplankton mellem vege-
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tationsbeeltet og det 4bne vand var serligt store fra
smé& planteomrader (20), hvilket kan skyldes, at
zooplankton ofte koncentreres i periferien af plante-
omrdderne (Lauridsen & Buenk 1996). Degnvan-
dringerne var endvidere storst fra teette plante-
omréader (10, Fig. 17), hvilket kunne forklares ved,
at der i disse forseg kun var f4 fisk i de teette omra-
der, hvorfor refugiemuligheder for zooplankton var
bedre her end i mere dbne omréder (13).

Zooplanktonets refugiemuligheder i vegetationen
afhzenger imidlertid meget af fiskenes habitatvalg.
Fiskeyngelen kan nemlig ogsa anvende vegetationen
som refugium mod praedation fra rovfisk (Savino &
Stein 1982; Werner et al. 1983; Carpenter & Lodge 1986).
Fiskene foretraekker som naevnt ofte de mindre teette
omrader (Engels 1988; Phillips et al. 1996; Stansfield et
al. 1997), hvilket kan skyldes, at fedesegnings-
effektiviteten mindskes med eget strukturel kom-
pleksitet, f.eks. i form af en eget planteteethed (Crow-
der & Cooper 1979; Savino & Stein 1982; Anderson 1984;
Diehl 1988), selv om der dog synes at vaere undtagel-
ser fra denne regel (Winfield 1986). Konsekvensen af
fiskenes tilstedeveerelse for zooplankton er ufuld-
steendigt belyst og vil afhaenge af, om fiskene reelt
tager fode til sig i vegetationen eller ] (Perrow et al.,
upubl. ms). Eksempelvis seder smd aborrer iser i
skumringen og ved solopgang, hvor de har forladt
littoralzonen (Gliwicz & Jachner 1992). Ogsa meeng-
den af alternative fedekilder og den indbyrdes kon-
kurrence mellem de forskellige arter og aldersgrup-
per af fisk kan pavirke fodevalget (Persson &
Greenberg 1990; Persson 1993) og dermed praedations-
risikoen for zooplankton.

Forholdene kompliceres yderligere, hvis rovfisk ogsa
optraeder talrigt i vegetationen. P4 den ene side vil
praedationstrykket pa zooplankton kunne formind-
skes, hvis de zooplanktivore fisks aktivitetsniveau
mindskes, ndr der er rovfisk til stede (Bean & Winfield
1995; Jacobsen et al. 1997), eller fordi fiskene skifter til
alternative fedekilder, nar fourageringsfeltet ind-
skraenkes (Persson 1993). P4 den anden side kan rov-
fiskenes tilstedeveerelse i vegetationen tvinge de
planktivore fisk ind i de teetteste omrader (Savino &
Stein 1982; Werner et al. 1983; Persson & Eklov 1995) og
dermed forringe zooplanktonets refugiemuligheder
yderligere (E. Jeppesen & M. Sondergaard, upubl.).

Forseg i Stigsholm Se

Vi har arbejdet intensivt med at belyse, hvordan
undervandsplanter indvirker p4 fisk-zooplankton
interaktioner i seer, og szrligt intensive studier er
gennemferti Stigsholm Sz (10, 13, 14, 23). Vihar ogsa
undersogt de afledede effekter pa fytoplankton og
mikroorganismer (14, 23; Jiirgens & Jeppesen 1998;
Sendergaard et al. 1998; Sendergaard & Moss 1998).
Forst gennemfertes forseg i 100 m? indhegninger,
hvor teethed af planter samt antallet af fisk (0- og 1-
arige hundestejle (Gasterosteus aculeatus) og skalle
blev varieret (23). Vi fandt heje zooplanktontaet-
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Fig. 18. Biomassen af de dominerende cladoceer (Bosmina +
Daphnia, evre figur) i de frie vandmasser og deres potentielle
greesningstryk pa fytoplankton afbildet mod antallet af 0* og 1*
skaller (Rutilus rutilus) og trepigget hundestejle (Gasterosteus
aculeatus) og planternes taethed (% af vandvolumen med planter,
PFV) i indhegningseksperimenter i Stigsholm Sg, der omfattede
manipulation med tetheden af undervandsplanter (hovedsage-
ligt arter af Potamogeton) og fisk. Ved lav fisketzethed fastholdes
en hej tethed af Daphnia + Bosmina og et hajt graesningstryk pa
fytoplanktonet, forudsat at PFV > 15-20%. Ved fisketzetheder pa
2-4m?sker der imidlertid et brat fald i bide teethed og graesnings-
tryk (fra 23).

heder og hgje zooplankton:fytoplankton forhold, nar
det plantefyldte volumen (PFV) oversteg 10-15%, og
fisketeetheden var lavere end 2 individer m? (Fig.
18). Ved tilseetning af 2-4 fisk m? skete der et skift til
smé cladoceer og cyclopoide vandlopper, og zoo-
plankton:fytoplankton forholdet mindskedes mar-
kant. Néar teetheden oversteg ca. 4 fisk m?, var der
ikke leengere vaesentlig forskel pa effekten ved lave
0g heje plantetzetheder. Cyclopoide vandlopper og
hjuldyr dominerede, og zooplankton:fytoplankton
forholdet var lavt. Disse forseg peger pa relativt
bratte eendringer i refugievirkningen, nar givne
teerskler i plante- og fisketeethed nas. Reduceret
refugievirkning i vegetationen med stigende fis-
keteethed er ogsa iagttaget af Beklioglu & Moss
(1996), ligesom Persson & Eklov (1995) og Kairesalo
et al. (1997) i relativ tet vegetation fandt markante
effekter pa zooplankton ved taztheder af 0* aborre pa
2-3 individer m? (13).

De betydelige @ndringer, der skete i meengden og
sammenszetningen af zooplankton med ndringer i
teetheden af undervandsplanter og zooplanktivore
fisk i forsogene i Stigsholm Sg, havde markant af-

smittende virkning pé fytoplankton (Fig. 19). I fra-
ver af fisk, hvor zooplanktongraesningen var hej,
var biomassen af fytoplankton tilsvarende lav.
Cryptomonas og Chlamydomonas dominerede pa
trods af, at netop disse slegter er kendetegnet ved
at veere en seerdeles god fedekilde for zooplanktonet
(23, Sondergaard & Moss 1998), hvilket formentligt er
betinget af, at disse fytoplanktonslagter via en hej
vaksthastighed til dels kan kompensere for grees-
ning (23). Ved hgj fisketaethed og lavt greesningstryk
pa fytoplanktonet var biomassen hej og domineret
af blagrenalger og koblingsalger (Fig. 19).

Kaskadevirkninger pa fytoplankton, ciliater,
flagellater og bakterier

For at opné mere detaljeret indsigt i de biologiske
samspil i vegetationen foretog vinye forseg i Stigs-
holm Se i indhegninger, der havde forskellige
teetheder af undervandsplanter (14). Vi malte zoo-
planktongreesningen direkte og analyserede ogsa
for effekter pa protozoer og fritlevende bakterier.
Vi fulgte ogsé en rakke andre variable gennem 3-
10 dage umiddelbart efter, at det naturlige system
var blevet Iukket inde. I tzt vegetation (plante-
fyldt volumen, PFV=50%) dominerede det sterre
zooplankton, som Daphnia galeata/hyalina, Cerio-
daphnia sp. og cyclopoide vandlopper — heraf flere
store arter (Macrocyclops albidus, Megacyclops viri-
dis), mens sma arter (hjuldyr, sma cyclopoide
vandlopper) dominerede ved lav plantetaethed
(PFV=24%) og i indhegninger uden planter (Fig.
20). Den totale biomasse af zooplankton var 80
gange storre i indhegninger med hejt PFV end i
indhegninger uden planter (Fig. 21). Denne forskel
afspejles ogsd i zooplanktonets greesning. Det
sterre zooplanktons filtreringsrater pa bade fyto-
plankton og bakterier var overordentligt hoje ved
hejt PFV (200-300% af vandmassen pr. dag) og kun
2-5% pr. dag ved lav PFV og i indhegninger uden
planter (Fig. 20). Det medferte store forskelle i
koncentrationen af fytoplankton malt som kloro-
fyl a samt i antallet af ciliater, heterotrofe flagella-
ter og bakterier. Der var hhv. 4, 74, 4 og 3 gange
hejere i indhegninger uden planter (Fig. 20 og 21).
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Fig. 19. Skitse, der illustrerer, hvorledes fytoplanktonsamfundet
@ndres med @ndringer i teetheden af undervandsplanter og bio-
massen af filtrerende zooplankton (Daphnia + Bosmina) i eksperi-
menter i Stigsholm Sg (se Fig. 18) (fra 23).
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Fig. 20. Antallet af forskellige zooplanktonarter, protozoer og frit-
levende bakterier samt klorofyl a og zooplanktonets filtrerings-
rate p fytoplankton og fritlevende bakterier i Stigsholm se med
varierende tetheder af undervandsplanter (HM: plantefyldt vo-
lumen (PFV) = 50%, LM: PFV = 24%, M-: uden undervands-
planter). Bemzerk den logaritmiske skala. Der var betydelige for-
skelle i de biologiske samfund i indhegningerne med lavt og hejt
PFV og mindre forskelle mellem dem med lavt PFV og dem uden
undervandsplanter (fra 13).

At zooplankton var hovedansvarlig for struktur-
forskellene blev eftervist i sidelebende eksperimenter,
hvor det starre zooplankton blev fjernet fra halvdelen
af et seet prover fra indhegninger med hhv. hejt PFV

Uden planter
Zooplankton

Bakterier
>140pm 139
117
18
879
HNF
>20um 383
2-20pm
154
<2um
Fytoplankton Ciliater

>140pm

og uden planter (Jiirgens & Jeppesen 1998). I indhegnin-
ger med hejt PFV beted fjernelsen af zooplankton
over de forste 24 timer en 3-9 ganges forogelse i antal-
let af fritlevende bakterier og heterotrofe nano-
flagellater og siden over de nzeste fire dage ogsé en
vaesentlig stigning i klorofyl a samt i antallet af ciliater
og picoplankton, mens der kun var tale om sma sen-
dringer i tilsvarende forseg med vand fra indheg-
ningerne uden planter (fiirgens & Jeppesen 1998).

Resultaterne fra forsegene i den naeringsrige Stigs-
holm Sg har vist, at zooplankton kan anvende
undervandsplanterne som refugium, hvis fiske-
teetheden er lav, og at dette bade kan betyde klart
vand i vegetationen og ege greesningstrykket pa
fytoplanktonet i de frie vandmasser. Forsegene har
imidlertid ogsa vist, at effekten udebliver, nar fiske-
teetheden i vegetationen overstiger en teerskel (i
vore forseg pa 2-4 fisk m?), og felgelig bliver fyto-
planktonbiomassen i vegetationen lige s& hej som i
de frie vandmasser. Dette sidste indikerer, at ogsa de
plantetilknyttede filtratorer (som f.eks. Sida) pavir-
kes af fiskene, hvilket er i overensstemmelse med
Whiteside (1988).

En hypotese om refugievirkning

Som det fremgar af ovenstaende er der tale om
komplekse samspil mellem undervandsplanter,
rovfisk og zooplanktivore fisk og de deraf afledede
effekter pa zooplankton. Vi har diskuteret, hvordan
undervandsplanternes anvendelighed som refu-
gium for zooplankton om sommeren vil endres
langs en neeringsstofgradient (13; Fig. 22). Vi anta-
ger, at refugievirkningen om sommeren er:

Med planter
Zooplankton

<140pm 132 | COP

bz roT

Bakterier

<2um

Fytoplankton Ciliater

Fig. 21. Kulstofbudget i sevandet i indhegninger i Stigsholm Se med hhv. uden og med hej teethed af undervandsplanter. COP = vand-
lopper, ROT = hjuldyr, CLA = cladoceer, HNF = heterotrofe nanoflagellater. Enheden er pg C 1" og pg C I d*. Se ogsa Fig. 20 (fra 14).
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= relativ lav i de mest naringsrige swer, hvor der
kun er fa eller ingen undervandsplanter, og hvor
refugiet er begreenset til flydebladsplanter og
rerskoven, som har ringe teethed i forhold til om-
rader med undervandsplanter og derfor ringe
refugievirkning.

* relativ hej i neeringsrige seer med undervands-
vegetation, fordi vegetationen vil veaere teet og
hej, og fiskebestanden vil veere domineret af zoo-
planktivore fisk, som i fraveer af rovfisk ikke har
behov for at soge beskyttelse i vegetationen.

= relativ lav i moderat neeringsrige seer, fordi plan-
teteetheden ofte vil veere mindre, og fordi rovfisk
optrader talrigt, hvorfor zooplanktivore fisk vil
sege refugium i plantebaeltet, og dermed gges
praedationstrykket pa zooplankton

» relativ lav i neeringsfattige soer, fordi plantehej-
den er lav.

Det er dog pa nuvarende tidspunkt ikke muligt at
teste denne hypotese naermere.

Prazdation pa epifytgrassere

Fisk har ikke kun effekt pa zooplankton i vegetatio-
nen, men kan ogsa yde et betydeligt praedationstryk
pa plantetilknyttede invertebrater herunder snegle
(se review af Jones et al. 1998; Brénmark & Vermaat
1998). Herved mindskes graesningstrykket pa epi-
fyter pa planternes overflade, hvilket kan betyde en
sget biomasse af epifyter (Bronmark & Vermaat 1998)
og dermed forringede lysforhold for undervands-
planter. Det har veeret foreslaet, at en sidan foragelse
i epifytbeleegningen, betinget af preedation pé epi-
fytgraessere, kan veere en naglefaktor for tilbagegan-
gen af undervandsplanter ved stigende neerings-
stoftilfersel (Bronmark & Weisner 1992).

Konklusion og perspektiver i relation til
sorestaurering )

Det kan saledes konkluderes, at undervandsplan-
terne via en rakke direkte og indirekte effekter pa
neeringsstofniveau og de biologiske samfund kan
modvirke effekten af en stigende naeringsstoftilforsel.
Resultaterne i Fig. 2 og Fig. 16 peger pé, at deri de fle-
ste sper nds en teerskel omkring 0,1-0,15mgP1?,
hvorover undervandsplanter ikke leengere kan fast-
holde den klarvandede tilstand. Dette skift skyldes
formentligt en kombination af et for hejt neerings-
stofniveau og en for hej teethed af zooplanktivore og
sneglesedende fisk. Der sker sa et skift til en se med
uklart vand med fa eller ingen undervandsplanter.

Pa trods af at der mangler megen viden om samspil
mellem bredzonen og de frie vandmasser, kan de
hidtil opnédede resultater fra de neeringsrige soer dog
allerede nu anvendes i en managementmaessig sam-
menheeng. Det har saledes varet foreslaet at an-
vende plantebeelter beskyttet mod fuglegreesning
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Fig. 22. En tentativ model, som beskriver, hvordan biomassen af
smé plantetilknyttede krebsdyr og zooplankton (ubrudt linje) i
bredzonen forventes at variere under forskellige nzeringsstof-
niveauer. Den brudte linje viser gennemsnitsbiomassen af under-
vandsplanter i plantedaekkede omrader (fra 13).

som szrestaureringsmetdde (4; Moss 1990 - se afsnit
4.2). Vore resultater (10, 13, 14, 20, 23) tyder pa, at
man i de neeringsrige seer kan opna den sterste
refugieeffekt for zooplanktonet samt den sterste
vandring fra plantebzeltet til dbent vand, hvis plante-
beeltet er teet og randzonen stor i forhold til arealet
(sm& omréader eller aflange striber). Med denne vi-
den som udgangspunkt gennemfores nu en rakke
forseg bade ved DMU og i flere amtskommuner.

4.2 Traeghed i respons pa en reduktion
i naeringsstoftilferslen

Som beskrevet i indledningen til dette afsnit kan
der konstateres en treeghed i sgernes respons pa re-
duceret neeringsstoftilforsel (4, 16; Sas 1989; Mars-
den 1989; Cullen & Forsberg 1988; Van der Molen &
Boers 1994; Welch & Cooke 1995). Treeghed kan vaere
betinget af bade kemiske og biologiske faktorer
samt vekselvirkninger mellem disse. Den kemiske
treeghed er typisk relateret til fosfor (Fig. 23), idet
fosforkoncentrationen i sgvandet i en kortere eller
leengere periode forbliver hej, fordi der frigives fos-
for fra den pulje i sebunden, som blev ophobet,
mens tilferslen var hoj (f.eks. Sas 1989; Sendergaard
et al. 1993). Varigheden af forsinkelsen afheenger af
iszr storrelsen og varigheden af den tidligere tilfer-
sel, vandudskiftningen i seen, jerntilferslen (4;
Sondergaard et al. 1993, 1996) samt af den biologiske
struktur (4).
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Fig. 23. Skitse, der illustrerer kemisk treghed efter en reduktion i neeringsstoftilferslen til sger. Soen fastholdes i en uklar tilstand, fordi
der over en drrekke frigives fosfat fra den pulje i sebunden, som blev akkumuleret, mens fosfortilferslen var stor. Frigivelse kan ske

helt nede fra 20 cm’s dybde i sebunden (fra Jeppesen et al. 1991).

De biologiske samfund kan ogsa udvise treeghed
mod forandringer efter en reduktion i neeringsstof-
tilferslen. Dette kan iseer tilskrives fisk (Shapiro et al.
1975; Benndorf 1990) og i nogle tilfelde effekten af
fuglegraesning pa undervandsplanter (Moss 1990;
Lauridsen et al. 1993; Sendergaard et al. 1996, 1997;
Van Donk et al. 1994) (Fig. 24). Det er derfor ogsa en
logisk slutning, at indgreb i de biologiske samfund
vil kunne fremme en tilstandsforbedring i seer, der
udviser biologisk treeghed (Fig. 25). Shapiro et al.
(1975) var de forste til at foresla indgreb i fiske-
bestanden som veerktej til restaurering af nerings-
rige swer. Senere er indgreb i fiskebestanden set som
en metode til at afkorte indsvingningsperioden ef-
ter en tilferselsreduktion (2, 4, 17; Benndorf 1987,
1990; Moss 1990; Hosper & Jagtman 1990). Den fiske-
betingede traeghed har flere arsager. En neringsrig
s ien aflastningssituation vil initialt vaere domine-
ret af zooplanktivore og bentivore fisk. Disse fisk
kan fastldse den uklare tilstand, fordi de via preeda-
tion pa zooplankton og ophvirvling af bundma-
teriale kan fastholde en hej fytoplanktonbiomasse
og hej koncentration af suspenderet stof. Dette van-
skeligger, at visuelt jagende rovfisk som aborre kan
oges 1 antal, og at undervandsplanter kan indvan-
dre. Ideen med et fiskeindgreb er si at skabe klart
vand og dermed forbedre bade kolonisationsbe-
tingelserne for undervandsplanter og vilkarene for

o

Ar 0 1 2
Fosfor

koncentration P P

i savand

Ean:

rovfisk med et deraffslgende skift til en mere per-
manent klarvandet tilstand til folge.

Hvis lysforholdene forbedres, sker der i nogle saer
hurtigt en kolonisering af undervandsplanter (21),
men der er dog flere eksempler pa en treeghed, som
inogle tilfeelde kan skyldes, at fugle (blishens, sva-
ner m.v.) nedgreesser de spredte skud, som optree-
deriden tidligste koloniseringsfase (21; Lauridsen et
al. 1993; Sendergaard et al. 1996). Indhegninger, som
beskytter mod fuglegraesning, har derfor veeret fore-
sldet som en restaureringsmetode (Moss 1990) og
har i flere tilfzelde ogsé bevirket en markant for-
ogelse i plantebiomassen (Lauridsen et al. 1993; Son-
dergaard et al. 1996 og Lauridsen et al., upubl.). Der er
dog fortsat megen debat om, hvornar fuglegraesning
kan virke forsinkende p4 en retablering af under-
vandsplanter (Mitchell & Perrow 1998). Ogsa en re-

.duceret frebank efter mange &r uden undervands-

planter ma antages at kunne bevirke en forsinkelse
i retablering af undervandsvegetation, efter at lys-
betingelserne er forbedret.

I det folgende vil jeg forst give eksempler pa treeg-
hed og effekter af indgreb baseret pa leengereva-
rende og intensive studier i Sebygard Se og Vaeng Se
og derefter foretage mere tveergéende analyser og
vurderinger af forskellige biomanipulationsforseg.

Fig. 24. Skitse, der illustrerer biologisk traeghed. Zooplanktivore og bentivore fisk (som skalle og brasen) kan i en leengere arraekke
fastlase en uklar tilstand, fordi de ophvirvler bundmateriale og udskiller neeringsstoffer, som er hentet i sgbunden. Desuden der de
zooplankton, hvilket betyder ringe graesningskontrol pa fytoplankton. Det betyder en hej turbiditet, som forhindrer en retablering af
undervandsplanter og rovfisk. Planteedende fugle kan ogsd forsinke processen ved at ®de de spade skud af undervandsplanter i

retableringsfasen (fra Jeppesen et al. 1991).
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Fig. 25. Indgreb i fiskebestanden (biomanipulation) kan i nogle til-
felde fremme forbedringer i seernes miljetilstand. Bio-
manipulation er bade for tyk og tynd samt hej og lav (fra Jeppesen
et al., 1989).

43 Sebygard Se - et eksempel pi en
kemisk betinget treeghed og
betydningen af fisk

Sebygérd Se er et illustrativt eksempel pa kemisk be-
tinget treeghed. Seen er overordentlig neeringsrig ho-
vedsageligt som folge af en betydelig spildevands-
tilforsel over flere artier. I 1970’erne var der hyppige
iltsvind og fiskedrab i seen. Med henblik p4 at for-
bedre tilstanden blev der etableret biologisk rensning
pd spildevandsanleegget i Hammel i 1976, efterfulgt
af foranstaltninger til fosforfjernelse i 1982. Desuden
blev kvaelstoftilferslen reduceret i 1987 efter lukning
af et storre slagteri. Alligevel er seen i dag fortsat
overordentlig neeringsrig, hvilket iszer skyldes en hej
fosforfrigivelse fra sebunden (Sendergaard et al. 1993).
Fosforfrigivelsen har varieret betydeligt i perioden
1983-1994 (Fig. 26), hvilket iszer tilskrives variationer
i den biologiske struktur (16). I de ferste &r efter re-
duktionen i fosfortilferslen skete frigivelsen iseer fra
de ovre sedimentlag, men nu foregar den fra 20-30
cm’s dybde (Sendergaard et al. 1993; Sendergdrd et al.,
upubl.). P& trods af at seen har en opholdstid pa blot
15-25 dage, har nettotilbageholdelsen af fosfor alts&
veeret negativ i de 13 ar, der er gdet siden fosfortil-
ferslen blev reduceret markant. Det er skennet, at der
vil g8 mindst 10 &r endnu, fer seen nérien ligeveegts-
tilstand, der harmonerer med den nuvzrende fosfor-
tilfersel (16, Sondergaard et al. 1993; Jensen et al. 1996b).

En tilsvarende traeghed er ikke konstateret for kveel-
stof (Fig. 26). Massebalancer for kveelstof pa Sebygérd
Se viste saledes ingen sendringer i tilbageholdelses-

procenten i &rene efter 1987, hvor kveelstof-
tilferslen blev reduceret med ca. 30% (15,
18). Denne forskel mellem kvalstof og
fosfor skyldes bl.a., at kveelstof ogsa fin-
des pa gasform.

Pa trods af de relativt beskedne zndringer i
neeringsstofniveauet er der sket betydelige
endringer i meengden af klorofyl og dermed
ivandets sigtdybde. Dette kan iseer tilskrives
eendringer i preedationstrykket fra fisk. Hyp-
pige fiskedrab i 70’erne kan forklare, hvorfor
seen dengang var klarvandet om sommeren
(Arhus Amtskommune 1979). 1 fraveer af fisk
optrddte store Daphnia-arter (D. magna, D.
pulex) i s& hoje teetheder (Holm & Tiuxen-Pe-
dersen 1975), at de mé& antages at have ned-
graesset fytoplanktonet. Efter etablering af
biologisk rensning af spildevand egedes an-
tallet af fisk (iseer skalle og rudskalle). Dette
betod eget praedationstryk p& zooplankton
og felgelig en markant stigning i biomassen
af fytoplankton. Klorofyl 4 steg saledes fra et sommer-
middel pa 50 ng 17 i 1978 til 840 pg I* i 1984 (Fig. 27).
Stigningen fortsatte alts i 4rene efter, at fosfortilferslen
var reduceret. Efter 1985 faldt klorofyl a til et minimum
11988, hvorefter den fluktuerede i de efterfelgende &r,
for den igen steg 1 1994 0og 1995 (16). Igen synes ar-til-ar
variationer i fiskebestanden og dermed i preedations-
trykket pa zooplankton at vaere hovedarsagen til fluk-
tuationerne (8, 16).
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Fig. 26. Arlig tilforsel og nettotilbageholdelsen af totalfosfor og
totalkvzelstof i Sebygérd Se i perioden 1978-1995. Fosfortilfarslen
blev reduceret markant i 1982, hvor der blev etableret fosfor-
rensning pd spildevandsanlegget i Hammel. Kvastofbelastningen
fra spildevand blev reduceret ved lukningen af slagteriet i Ham-
mel i sommeren 1987. Figuren viserbl.a., at seen 13 4r efter etable-
ringen af fosforrensning fortsat frigiver mere fosfor, end den mod-
tager (fra 16). )
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Effekter af hejt pH

Heje pH-veerdier har ligeledes pavirket zoo-
planktonsamfundet. Analyser af seesonvariationen
i zooplankton i sgen i perioden 1984-1987 indike-
rede, at Daphnia longispina var negativt pavirket af
pH> 10,2 (3). Opfelgende indhegningsforseg i seen,
hvor pH blev fastholdt pa forskellige niveauer
(hhv. pH 9, 10 og 10,6) viste, at antallet af D.
longispina, B. longirostris og Chydorus sphaericus var
signifikant negativt relaterede til pH (Hansen et al.
1991). Dette stemmer godt overens med Vijverberg
et al. (1996), som fandt nedsat overlevelse af juve-
nile og voksne stadier af D. galeata ved pH>10,5 og
af g og nyklaekkede individer ved pH>10. I eks-
perimenterne i Sebygéard Se var D. magna derimod
upavirket af pH (Hanset et al. 1991). Men denne art
forekommer kun ved lave fisketztheder, hvor pH
pa grund af effektiv zooplanktongraesning ikke nar
kritisk heje veerdier. Det er siledes sandsynligt, at
de serligt lave taetheder af D. longispina og B.
longirostris 1 1984 og 1985 kan tilskrives hejt pH,
idet pH i disse &r i gennemsnit for sommeren la pa

Sigtdybde (m) Klorofyl a (pg I'Y)

pH

10

N
n o ©
1| 1

S ~2.0

Totalfos
(mgl-
o
1

Totalkvaelstof
(mg 1)
[o)]
i

0 .
78 81 82 83 84 85 86 87 88 89 90 91 92 93 94 95

Fig. 27. Sommermiddel af klorofyl a, sigtdybde, pH, totalfosfor,
totalkvaelstof i Sebygérd Se i perioden 1978-1995. Minimumsvaer-
dier for sigtdybde og maksimumsveerdier for de evrige variable
er ogsa angivet. Klorofyl a steg markant i de farste &r, efter at fosfor-
tilfersien var reduceret i 1982, og pH niede ekstreme vzerdier. Si-
den er klorofyl a faldet - fortrinsvis pa grund af et oget graesnings-
tryk pd fytoplankton (fra 16).
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10,2-10,3 og naede maksimumsveerdier pa 11 (16).
Hejt pH har imidlertid ogsa pavirket fiskenes
rekrutteringssucces og yngeloverlevelse negativt
(Timmermann 1987, Mortensen et al. in prep.). Redu-
ceret yngelteethed betyder lavere praedationstryk
pa zooplankton og dermed lavere fytoplanktonbio-
masse. Folgelig falder pH med forbedrede rekrut-
teringsmuligheder for fisk til folge. Dermed falder
biomassen af zooplankton, hvilket igen ferer til he-
jere fytoplanktonbiomasse og hgjere pH.

Zooplanktongraesning og effekten heraf

De markante ar-til-ar variationer i zooplanktonets
biomasse og sammensatning havde stor effekt pa
zooplanktonets greesningskapacitet (Fig. 28). Ud fra
in situ malinger af zooplanktonets filtreringsrater i
situationer med forskellig sammenszetning af zoo-
plankton har vi etableret regressionssammenhzenge,
som tillader en beregning af zooplanktonets graes-
ning pa fytoplankton og fritlevende bakterier i de
enkelte ar ud fra kendskab til artens biomasse (8).
Ifelge disse beregninger var zooplanktonets graesning
af fytoplankton og fritlevende bakterier pa arsbasis
<5% af produktionen i 1984-85, hvor zooplankton-
biomassen var lav og domineret af cyclopoide vand-
lopper, sma cladoceer og hjuldyr. Hvis Bosmina og
hjuldyr dominerede (1990-91), var greesningen pa frit-
levende bakterier ogsa lav i ar med hegjere zooplank-
tonbiomasse. Derimod var graesningen hej pa bade
fytoplankton og fritlevende bakterier i &r med domi-
nans og hej teethed af Daphnia (D. longispina). De he-
jeste beregnede greesningsrater blev fundet i 1988,
hvor de udgjorde 39% og 75% af hhv. produktionen
af fytoplankton og fritlevende bakterier (Fig. 29).
Graesningen i procent af bade biomasse og produk-
tion var for bade fytoplankton og fritlevende bakte-
rier negativt relateret til CPUE af zooplanktivore fisk
fanget i geellenet pa abent vand og ved elektro-
befiskning af bredzonen. Andringen var sterst for
greesningen pa fritlevende bakterier (8). Dette under-
bygger opfattelsen af, at fiskene spiller en central re-
gulerende rolle i seen.

Med zndringer i greesningstryk sendredes bade
steorrelsen, biomassen og den absolutte og specifikke
produktion af fytoplankton samt den andel af
fytoplanktonproduktionen, som kanaliseredes gen-
nem fritlevende bakterier (8, 16). Nar zooplanktonet
var domineret af sma former, og greesningstrykket
var lavt, var fytoplanktonet ogsa domineret af sma
former som Chlorella og Scenedesmus, og biomassen
var hej med maksimumsvardier pa 1400-1500 ug
Klorofyl a I (16). At sma former dominerer ved hoj
fytoplanktonbiomasse er i direkte modstrid med en
hypotese fremsat af Agusti & Kalff (1989), Duartes
et al. (1990) og Agusti (1991). De foreslog, at gen-
nemsnitssterrelsen af fytoplankton generelt stiger
med stigende fytoplanktonbiomasse. Vi kan vaere
enige med ovennavnte forfattere i, at sma arter har
en konkurrencemeessig fordel ved lave neeringsstof-
niveauer, hvor stort klorofylindhold og stor over-
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Fig. 28. Sommermiddel i biomassen af forskellige zooplankton-
grupper, fytoplanktonproduktionen og biomassen, zooplankton-
greesningen pa fytoplankton i % af fytoplanktonets produktion og
biomasse, samt gennemsnitssterrelsen af cladoceer og
fytoplankton i Sebygéird Se i perioden 1984-1995. Graesningen
var serlig hej i 1988 og 1989, hvor zooplanktonbiomassen var
hej og domineret af Daphnia, og gennemsnitsvolumenet af
fytoplankton afspejler ndringer i sterrelsen af zooplankton sna-
rere end i greesningstrykket pa fytoplankton (fra 16).

flade pr. volumenenhed sikrer en maksimering af
naringsstofoptagelsen og den specifikke produktion
(Hein et al. 1995; Enriguez et al. 1996). Men vi mener,
at sma fytoplanktonarter ogsa har en fordel ved
meget heje neeringsstofniveauer, fordi lysklimaet bli-
ver s& darligt, at en maksimering af lysindtaget bli-
ver en vigtig regulerende faktor, hvilket betyder, at
fytoplankton med et hejt specifikt klorofylindhold
(= sma alger, Enriquez et al. 1996) burde have en kon-
kurrencemsessig fordel i et sddant milje. At sma ar-
ter dominerer ved serlig hej fytoplanktonbiomasse
bekreeftes af data fra andre grenalgedominerede
seer med hej biomasse og data fra neeringsrige brak-
vandsseer, der ofte er domineret af Aphanothece spp.
(E. Jeppesen & |.P. Jensen, upubl. data).

Med oget graesningstryk og iser stigende individ-
sterrelse af zooplankton ogedes cellestorrelsen af
fytoplankton (Fig. 28), som om sommeren blev do-
mineret af store former som f.eks. Pediastrum spp.
eller greesningstolerante former som Qocystis spp.

(16). Samtidigt mindskedes fytoplanktonbiomassen
og -produktionen. Nedgangen i produktionen kun-
neihej grad tilskrives en reduktion i fytoplanktonets
specifikke produktion betinget af den sterre celles-
terrelse og dermed mindre klorofyl pr. celle (16).
Dette er i overensstemmelse med ,the trophic
cascade” hypotesen fremsat af Carpenter et al.
(1985), som bl.a. angiver, at en reduktion i praeda-
tionstrykket fra fisk p& zooplankton vil medfere en
forogelse i sterrelsen af zooplankton. Dermed eges
ogsa sterrelsen af fytoplankton, hvilket betyder et
fald i fytoplanktonproduktionen, fordi den speci-
fikke veeksthastighed aftager med stigende storrelse
af fytoplankton. De har dog siden ikke fundet vaeg-
tig stotte for denne del af hypotesen (Carpenter &
Kitchell 1993), men den synes altsd at geelde for
grenalgedominerede, hypereutrofe seer.

Hvad styrer bakterier i de frie vandmasser?

Forholdet mellem produktionen af fritlevende bak-
terier og fytoplankton pa arsbasis var hejest (5-6%)
iar, hvor det filtrerende zooplankton domineredes
af Bosmina og hjuldyr, og lav (2-4%) i &r, hvor Daph-
nig dominerede (Fig 29). Det vil sige, at bakterier-
nes rolle i den organiske stofomseetning egedes lidt
med stigende preedationstryk fra fisk. Generelt var
procenten dog lav sammenlignet med andre un-
dersegelser fra mindre nearingsrige seer. Saledes
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Fig. 29. Sommermiddel af biomassen af forskellige zooplankton-
grupper, andelen af Daphnia i procent af den totale biomasse af
cladoceer, zooplanktonets graesning p4 fritlevende bakterier i pro-
cent af de fritlevende bakteriers produktion og biomasse, samt
produktion og biomasse af fritlevende bakterieret i Sebygard Se
1984-1995. Greesningstrykket p4 bakterierne var isar hejt, nar
Daphnia dominerede zooplanktonet og var talrig (fra 16).
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fandt Cole et al. (1988) et gennemsnit pa 17% ved
tvaergaende analyser af data for en reekke ferske og
marine vandomrader. De lave procenter i vores un-
derspgelse kan skyldes, at en meget stor del af fyto-
planktonet sedimenterer som felge af seens lave
vanddybde samt dominansen af fytoplankton med
hoj specifik sedimentationsrate (5, 8). En stor del af
omsetningen flyttes derfor fra de frie vandmasser
til sebunden (8).

Vihar i undersegelsesperioden foretaget i alt 358 mé-
linger af antal og produktion af fritlevende bakterier i
Sebygard Se (5, 9). Da der i maleperioden er sket bety-
delige @ndringer 1 de biologiske samfund, er data-
settet velegnet til empiriske analyser. Tveergdende
analyser af data fra mange sger havde tidligere vist, at
de fritlevende bakteriers produktion er positivt relate-
ret til klorofyl a (f.eks. White et al. 1991) og fytoplank-
tonproduktionen (f.eks. Cole et al. 1988). Endvidere
steg bakterieproduktionen med temperaturen (White
et al. 1991; Ducklow & Shiah 1993). Multiple regres-
sionsanalyser pa dataene fra Sebygard Se viste, at ud
over klorofyl a/primaerproduktionen og temperatu-
ren bidrog antallet af bakterier samt biomassen af
Bosmina, hjuldyr og cyclopoide vandlopper signifikant
positivt til bakterieproduktionen. Antallet af frit-
levende bakterier var positivt relateret til de samme
variable med undtagelse af temperaturen. Desuden
bidrog biomassen af Daphnia negativt til relationen.
Man skal naturligvis veere varsom med at tolke regres-
sionsmodeller kausalt, men den heje malefrekvens
samt det faktum, at kun f& zooplanktonarter domine-
rede og udviste markante fluktuationer igennem
maleperioden, eger dog sandsynligheden for, at re-
gressionsmodellerne giver et reelt billede af zooplank-
tonets virkning. Resultaterne peger séledes p4, at til-
stedeveerelsen af cyclopoide vandlopper, Bosmina og
hjuldyr stimulerer produktionen af fritlevende bakte-
rier, mens Daphnia via en negativ effekt pa antallet af
fritlevende bakterier mindsker produktionen. Dette
stemmer godt med graesningseksperimenterne, hvor
kun Daphnia viste signifikant greesning pé bakterier
(8). Flere tidligere studier har vist, at Daphnia kan pa-
virke bakterieantallet negativt (Riemann 1985; Chri-
stoffersen et al. 1993; Jiirgens 1994), mens studier 1 nae-
ringsfattige systemer ofte viser ringe effekt (Pace &
Funke 1991; Brett et al. 1994). Den positive effekt af
Bosmina og cyclopoide vandlopper tilskrives ringe
graesning péa bakterier i kombination med, at zoo-
plankton via greesning pa fytoplankton frigiver sub-
strat £l bakterierne (5, 9).

Foruden de allerede angivne variable bidrog pH>10,2
negativt til de fritlevende bakteriers produktion og til
deres specifikke vaekstrate i den multiple regression pa
data fra Sebygard Se, men ikke til det samlede antal af
bakterier (9). Effekten af pH blev understottet ekspe-
rimentelt i laboratoriet (9). Vores resultater tyder altsa
p4, at en del af den restvariation i de hidtidigt be-
skrevne empiriske relationer kan tilskrives zoo-
plankton og i ekstreme tilfelde ogsa pH (9).
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Lang vej igen

Det kan konkluderes, at undersagelserne i Sebygérd
Se givet et godt billede af treeghed efter en reduktion i
neeringsstoftilferslen samt ny viden om biologiske
vekselvirkninger under ekstremt hgje neeringsstof-
niveauer, og endelig har de bidraget til en mere gene-
rel forstaelse af overordnede biologiske regulerings-
mekanismer i lavvandede seer. Der er sma tegn p3, at
miljetilstanden i sgen er i bedring (16). CPUE af aborre
er eget, omend i beskeden grad, og andelen af kisel-
alger er steget pa bekostning af grenalger. Det er sken-
net, at der vil ga yderligere mindst 10-20 r, for sgen er
iligeveegt med den ojeblikkelige eksterne tilfersel (17,
Sondetgaard et al. 1993).

4.4 Vang Se — et eksempel pa biologisk
treghed og effekten af et indgreb i
fiskebestanden

Veng Se har en middeldybde pa 1,2 m og et over-
fladeareal pa 16 ha. Seen var frem til 1981 belastet
med husholdningsspildevand. I de efterfolgende
fem &r skete der imidlertid ingen sendringer i de bio-
logiske samfund og i miljetilstanden. Seen havde
fortsat en lav sigtdybde, og fytoplanktonet var som
for domineret af blagrenalger, mens fiskebestanden
var domineret af zooplanktivore fisk som skalle og
brasen (Fig. 30A). Massebalancebetragtninger viste,
at den fremtidige ligevaegtskoncentration for fosfor
ville veere 0,05 mg TP I'. Ifslge de empiriske data i
Fig. 2 skulle man derfor forvente, at sgen i ligevaegts-
tilstanden ville blive klarvandet med mange under-
vandsplanter og rovfisk. Det var derfor neerliggende
at antage, at et fiskeindgreb kunne accelerere proces-
sen mod den klarvandede tilstand. I et samarbejde
med Vejle Amtskommune opfiskede vi fra efterdret
1986 til foraret 1988 ca. 50% af biomassen af skalle og
brasen.

‘ Indgrebet havde en betydelig effekt pa den pelagiske

struktur og p& vandkvaliteten (1, 4, 17; Fig. 30B; Sen-
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Fig. 30A. Udvikiingen af sommermiddelsigtdybden i Veeng Se, efter
at spildevandstilledningen opherte i 1981 og efter fiskeindgrebet
i 1986-1988, hvor 50% af biomassen af zooplanktivore fisk blev
fiernet. Pilene indikerer, at sigtdybden ndede bunden pé nogle af
provetagningsdatoerne, middelvaerdierne er derfor hejere. Sigt-
dybden foregedes betydeligt efter fiskeindgrebet (fra 17).



dergaard et al. 1990). Antallet af Daphnia 10-dobledes fra
1986 til 1987, og gennemsnitsterrelsen egedes markant.
I overensstemmelse hermed faldt fytoplanktonets bio-
masse og produktion betydeligt, og bunden blev synlig
hele sommeren. Rovfiskenes andel af fiskebiomassen
(fangst pr. net i geellenet) steg og er siden forblevet hgj.
Preedatorkontrollen pa de zooplanktivore fisk er séle-
des formentligt eget. Desuden faldt kveelstof og i de fle-
ste &r ogsa fosforkoncentrationen, s der er altsa tale om
kaskadevirkninger af fiskeindgrebet helt ned til nee-
ringsstofniveauet.

Undervandsplanterne reagerede initialt treegt pa
forbedringen i lysklimaet (1,4; Sendergaard et al.
1990), og en reekke forseg med Kruset Vandaks
(Potamogeton crispus) i potter placeret forskellige
steder i seen pegede p4, at fuglegraesning kunne
vaere medvirkende til en sadan traeghed (Lau-
ridsen et al. 1993). Dette understottedes ogsa af, at
koloniseringen af undervandsplanter efterfal-
gende startede i de omrader, hvor fuglegraesnin-
gen var lavest (dybt vand og eksponeret kyst)
(Lauridsen et al. 1994). Betydningen af fuglegrees-
ning som potentiel kontrollerende faktor for plan-
ternes udbredelse og mangde i seer med lav
plantebiomasse er siden blevet bekrzftet i forseg
1 Stigsholm Se (Sondergaard et al. 1996) og Engels-
holm Se (Vejle Amtskommune, upubl.; Lauridsen et
al., upubl.)

I 1988 koloniseredes store arealer af Veeng Se af
vandpest (Elodea canadensis), og siden har deek-
ningsgraden fluktueret en del (4 ; Sondergaard et al.
1997a). Planterne forsvandt neesten helt fra seen i
1992. Pa trods af dette fald skete der kun kortvarigt
et skift til en uklar tilstand, hvilket formentligt kan
tilskrives, at rovfisk-byttefiskforholdet forblev heijt,
sdledes at zooplanktonet kunne fastholde et hejt
graesningstryk pa fytoplanktonet.

Med skiftet fra den uklare tilstand med fa under-
vandsplanter til den klarvandede tilstand skete der
en markant stigning i antallet af vandfugle, specielt
plantezdende arter som blishene og knopsvane. Si-
den har antallet af blishens og svaner fluktueret be-
tydeligt fra &r til ar i takt med eendringer i plante-
udbredelsen (Sgndergaard et al. 1997).

Vang So er saledes et illustrativt eksempel p4, at et
enkelt indgreb (her i form af en opfiskning af
zooplanktivore fisk) i forlengelse af en formind-
skelse i den eksterne neringsstoftilfarsel kan be-
tyde et markant og laengerevarende skift fra en
uklar til en klarvandet tilstand. Hvorvidt sgen kan
fastholdes i den klarvandede tilstand, eller den vil
svinge mellem de to ligeveegtstilstande i en periode
som eksempelvis Stigsholm Se (Sondergdrd et al.
1997a) og Krankesjon i Sydsverige (Blindow et al.
1993), er uafkiaret. Der er siledes i de seneste ar
fanget flere smafisk ved det arlige oversigtsfiskeri
(Mortensen et al., upubl.), hvilket kan forklare den

observerede formindskelse i antallet af store arter
af zooplankton (f.eks. Daphnia spp.) (Fig. 30B) og
plantetilknyttede krebsdyr (upubl. data). Om det
vil fere til et leengerevarende skift til en uklar til-
stand, vil kun tiden kunne vise.
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Fig. 30B. Udviklingen af biomassen af fisk (CPUE er fangst pr. net
ibiologiske oversigtsgarn, jvf. Fig. 2) af de dominerende fiskearter
i Veeng Se efter fiskeindgreb. Desuden er vist sommermiddel-
vaerdien af antallet af Daphnia og andre cladoceer samt koncen-
trationen af klorofyl 4, totalfosfor og totalkvaelstof i sevandet samt
den maksimale dzekningsgrad af undervandsplanter. Pilen viser,
at der i 1992 skete et markant fald i biomassen i labet af somme-
ren. Indgrebet har medfert betydelige sendringer i de biologiske
samfund og naeringsstofniveauet (fra 17).
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4.5 Tvaergaende analyse af
biomanipulationsforseg

Et centralt spergsmal i miljgforvaliningen af seer i
dag er, om man ved et indgreb i fiskebestanden vil
kunne fremme et leengerevarende skift til en klar-
vandet tilstand. I biomanipulationens “pionerfase”
i 1980’erne var der i hoj grad tale om en “preven sig
frem” holdning. Man skulle lzre af eksperimen-
terne. Dog fremforte Benndorf (1990) pa grundlag af
iszer forseg i to tyske sger og analyser af resultater
fra andre eksperimenter i Europa, at der ville veere
sterst mulighed for succes pa lengere sigt, hvis
fosfortilferslen var lavere end 0,6 g TP m? ar™.

Danske forseg

Vi tog pa samune tidspunkt udgangspunkt i Fig. 2 og
fremforte, at fiskemanipulationsmetoden i lavvan-
dede seer vil vaere mest effektfuld, nar fosfor-
koncentrationen i den fremtidige ligeveegtssituation
14 under 0,08-0,15 mg 17, svarende til en fosfor-
tilfersel pa 0,5-2 g TP m? ar? afheengig af vandets
opholdstid i seen (2, 4). Kun under denne graense
vil man kunne forvente, at undervandsplanter kun-
ne etablere sig mere permanent, og at rovfisk vil
kunne blive sa talrige, at de kunne yde vaesentlig
pradatorkontrol pa de zooplanktivore fisk. Hvis
fosforkoncentrationen er storre, vil der dog kunne
opnas midlertidige effekter. Sperne vil dog fer eller
siden igen vende tilbage til den uklare tilstand med
mange zooplanktivore fisk og hegj fytoplankton-
biomasse, medmindre der etableres et lebende
bestandsplejeprogram. En undtagelse vil dog vare
seer med lav kvaelstoftilfersel (lille opland); de vil
kunne skifte til en klarvandet tilstand ved en hejere
fosforkoncentration.

Sammenligninger af resultater fra de forste tre dan-
ske eksperimenter med biomanipulation synes at
bekreefte vores hypotese. Veeng So med en fremti-
dig ligeveegtskoncentration pa 0,05 mg TP 17 skif-
tede saledes til en klarvandet tilstand, som nu har
varet i 10 ar. Frederiksborg Slotsse har en fosfor-
koncentration pa 0,30-0,70 mg TP 17, altsa over det
anferte terskelniveau péa 0,08-0,15 mg TP 1*. Her
blev der fiernet 80% af biomassen af zooplanktivore
fisk, og desuden blev der udsat 1,5 g vadveaegt rov-
aborre m (Riemann et al. 1990). Indgrebet var altsa
veesentligt mere omfattende end i Veeng Se, hvor
kun 50% af biomassen af zooplanktivore fisk blev
fiernet, og hvor der ikke blev udsat rovfisk. Allige-

vel, men helt i overensstemmelse med hypotesen,

var der kun en kortvarig (1-2 ar) og mindre stigning
i zooplanktonbiomassen og et mindre fald i kloro-
fyl, hvorefter sgen igen vendte tilbage til den oprin-
delige tilstand (1; Riemann et al. 1990 - og senere
data i Christoffersen 1991). I den neeringsrige so,
Sebygard Se (se afsnit 4.3), forte relativt sma een-
dringer i fiskebestanden til store, men ikke varige
eendringer i tilstanden. Dette var ogsa tilfeeldet i
Lyng Se (se afsnit 3.2).
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Hollandsk-dansk analyse

Vi har siden foretaget en sammenligning af resulta-
terne fra Vaeng Se med tre biomanipulerede seer i
Holland (21). De fire seer daekker en udgangs-fosfor-
koncentration fer indgrebene pé 0,15 til 1 mg TP I'.
Alle fire sger skiftede efter indgrebet i fiskebestanden
til en klarvandet tilstand med udbredt undervands-
vegetation. Kun i sgen med den laveste fosforkon-
centration (Veeng Se) steg andelen af rovfisk markant
i arene efter indgrebet (21; Meijer et al. 1995), og kun i
denne s m& det antages, at rovfisk yder et vaesentligt
pradationstryk pé de zooplanktivore fisk. I de to seer
med den hojeste fosforkoncentration var der en sti-
gende biomasse af zooplanktivore fisk efter tre ar,
hvilket kunne veere det ferste tegn péa en tilbageven-
den til den uklare tilstand. Resultaterne er saledes i
vid udstreekning i overensstemmelse med vores hy-
potese. Det er dog overraskende, at den meget ne-
ringsrige Lake Zwemlust har holdtsig i en klarvandet
tilstand i fem ar (Gulati 1996, Van Donk 1997). Arsa-
gen skal maske soges i, at alle fisk blev fiernet (seen
blev temt for vand), og kun rudskalle og gedde ud-
sat. Seen mangler altsa de typiske zooplanktivore fisk
som skalle og brasen.

Hvornar fiskeindgreb?

I skrivende stund er vi i gang med en tveergéende
analyse af data fra 20 danske eksperimenter, hvor
der er foretaget indgreb i fiskebestanden. De forele-
bige resultater understetter vores oprindelige vur-
dering (2, 4) af, hvorndr man kan forvente varige
endringer af et indgreb i fiskebestanden, dog er der
maske behov for en reduktion i teerskelniveauet fra
0,08-0,15 mg TP I''til 0,05-0,10 mg TP 17 (10). De nye
resultater tyder endvidere pa, at der er sterst chance
for succes neer den gvre fosforgrense pa 0,1 mg TP
11, hvis 80-90% af biomassen af zooplanktivore fisk
fiernes, og hvis indgrebet i en arraekke falges op
med udsztning af geddeyngel til bekeempelse af
yngelen af zooplanktivore fisk. Yngelen vil efter
opfiskningen ellers kunne fa seerdeles gode vaekst-
betingelser, og det vil kunne fore seen tilbage til den
uklare tilstand. Eksperimenter i den hollandske so
Wolderwijd peger endvidere p4, at det neer den ovre
fosforgreense er vigtigt med en hgj deekningsgrad af
undervandsplanter, hvis den klarvandede tilstand
skal kunne fastholdes (Meijer & Hosper 1997). Ana-
lysen bekreeftede, at der kan opnaes leengerevaren-
de effekter af fiskeindgreb ved hgjere fosforkoncen-
trationer, hvis kveelstoftilfarslen er lav.

4.6 Effekter af fiskeindgreb pa
naringsstofniveau og
naringsstoftilbageholdelse

I flere af de hidtil gennemferte biomanipulations-
forseg har et skift til en klarvandet tilstand ogsé re-
sulteret i et fald i fosforkoncentrationen (f.eks.
Shapiro & Wright 1984; Reinertsen & Olsen 1984) og
dermed en oligotrofiering af sgerne. Analysen af tre
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Fig. 31. Den gennemsnitlige tilforsel, tilbageholdelse og
tilbageholdelsesprocent af totalkvalstof, middelkoncentra-
tionen af totalkvzelstof, uorganisk kveelstof og klorofyl 2 i sevandet
samt sigtdybden i Arreskov So og Engelsholm Sg over en pe-
riode, hvor der er sket drastiske endringer i fiskebestanden. 1
Arreskov Se dede en stor del af de zooplanktivore fisk i somme-
ren-efterdret 1991, og i Engelsholm Sg er der foretaget opfiskning
af skalle (Rutilus rutilus) og brasen (Abramis brama) i 1992-94.
Tilbageholdelsesprocenten af kvzelstof steg i begge swer, efter at
de var blevet klarvandede (fra 15).

danske forseg viste et fald i totalfosfor i Vaeng Se,
men ingen @ndringer i de mere neringsrige soer,
Frederiksborg Slotssg og Sebygard Se (1). En leen-
gere tidsserie fra Sebygérd Se tyder dog p4, at fos-
forkoncentrationen er lavere i &r med lavere antal
zooplanktivore fisk og dermed hejere graesnings-
tryk pé fytoplankton (16). Desuden viste eksperi-
mentet i Lyng Se ogsa et markant fald i fosfor-

koncentrationen i &r med lavere praedationstryk fra
fisk og dermed lavere klorofyl a (Fig. 9). Analysen
af data fra de 20 eksperimenter med fiskeindgreb
viser et fald i fosforkoncentrationen i alle sger, der
er blevet klarvandede (E. Jeppesen, M. Sondergaard &
J.P. Jensen, upubl.).

Der er veesentlig feerre undersegelser af effekten pa
kveelstof. Vi har foretaget en analyse pa data fra de
tre hollandske sger og fra Veaeng Se (21). I alle fire
seer forte fiskeindgrebet til et markant fald i total-
kveelstof, iseer efter at undervandsplanteme havde
etableret sig. For nejere at belyse effekter af fiske-
indgreb pa kvelstof har vi efterfolgende foretaget
massebalancestudier pa tre biomanipulerede sger
(15). L alle seer forte indgrebet til en foregelse i den
andel af tilfert kvaelstof, som tilbageholdes (tabes) i
sgerne — ogsd i de sger, hvor undervandsplanterne
endnu ikke havde indfundet sig eller kun forekom
spredt (Fig. 31). Det har ellers vaeret en udbredt op-
fattelse (21), at faldet i kvaelstof er associeret med
kolonisation af undervandsplanter og er et resultat
af, at planterne optager kvzlstof fra sevandet og
stimulerer denitrifikationen (Granéli & Solander
1988; Weisner et al. 1994). Det kan altsa ikke veere
de eneste grunde. Vi har diskuteret mulige &rsager
til faldet i kveelstof- og fosforkoncentrationen og
stigningen i tilbageholdelsesprocenten i de bio-
manipulerede sger med f4 eller ingen under-
vandsplanter (15; Jeppesen et al., under udarbej-
delse). Vi har konkluderet, at der er tale om et
samspil af faktorer:

= Formindskelsen i partikulaert kveelstof og fosfor i
kraft af faldet i fytoplanktonbiomassen forer til en
reduktion i transporten ud af seen og dermed
oges tilbageholdelsesprocenten.

* Reduktionen i biomassen af fytoplankton bety-
der, at der bliver mere uorganisk kveelstof til ra-
dighed for denitrifikation og dermed kan afgas-
ningen af kvzelstof eges.

Mindsket fiskepraedation betyder flere bunddyr
(Andersson et al. 1978; Giles et al. 1989), hvilket kan
stimulere denitrifikationen, som er baseret pa ni-
trat fra vandfasen samt denitrifikation, som er ba-
seret pa nitrat dannet ved nitrifikation i sebun-
den.

* Med feerre bentivore fisk mindskes den fosfor- og
kveelstoffrigivelse fra sebunden, som er betinget
af fiskenes fedesegning p& bunden og efterfel-
gende udskillelse i vandfasen.

* Bedrelysforhold ved sebunden betyder eget ben-
tisk algeproduktion, hvilket kan stimulere den
koblede nitrifikation-denitrifikation og mindske
kvalstof- og fosforfrigerelsen fra sebunden
(Jansson 1989; Risgaard-Petersen et al. 1994; Van
Luijn et al. 1995).
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» Med flere bunddyr, sterre algeproduktion i
sebunden og mindre sedimentation af fyto-
plankton eges redoxpotentialet, og det kan for-
mindske fosforfrigerelsen fra sedimentet (Mor-
timer 1941, 1942). Dette sidste understottes af, at
jerntilbageholdelsesprocenten ogsé er sget i de
biomanipulerede soer (Jensen et al., under udarbej-
delse). Bunddyrenes indflydelse er dog ikke en-
tydig klar, da nogle eksperimenter har vist en
stigende og andre en faldende fosforfrigivelse
ved stigende bunddyrstethed (Andersson et al.
1988).

Endelig forer fiskeindgrebet typisk til en reduktion i
biomassen af blagrenalger, hvilket teoretisk kan
medfere et fald i kveelstoffikseringen og dermed i
kvelstofkoncentrationen. Vi fandt dog ikke klare
beviser herfor (15).
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En nejere belysning af arsagerne til @ndringer i
kvelstof- og fosfortilbageholdelsen kan dog kun
opnés gennem eksperimentelle undersggelser. Men
uanset drsagerne viser resultaterne, at indgreb i
fiskebestanden kan have kaskadevirkninger hele
vejen ned gennem fodekaeden til neeringsstofferne.
De viser ogsa, at en restaurering af seer ved fiske-
indgreb kan fore til en gget tilbageholdelse/tab af
kvelstof og som regel ogsé af fosfor i sgerne. Der-
med formindskes transporten af naeringsstoffer til
nedstremsbeliggende sger. Restaurering af sger vil
derfor ikke kun veere til gavn for miljetilstanden i se-
erne, men vil ogsd mindske eutrofieringen af de
akvatiske okosystemer, som er beliggende ned-
stroms seer (10, 15, 18).



5 Den historiske udvikling i nzringsstofniveau og

biologiske samfund

For hovedparten af de danske sger findes der kun
information om seernes miljgtilstand for de seneste
10-20 ar. Ved at inddrage analyser af plante- og
dyrerester i sebunden (paleogkologiske underse-
gelser) er det dog muligt at f4 oplysninger om ud-
viklingen i de biologiske samfund og miljetilstan-
den over en leengere periode — og indirekte ogsé om
arealanvendelsen i sgernes opland.

Paleogkologiske undersggelser kan ogs& vare et
vigtigt redskab i vurderingen af biologiske samspil
og deres vekselvirkninger med fysisk-kemiske fak-
torer (7; Anderson & Battarbee 1994). Dermed kan
sddanne undersagelser bidrage vaesentligt til forsta-
elsen af mekanismerne bag forandringer i sesko-
systemet f.eks. forarsaget af fisk og af eksistensen af
alternative ligeveegtstilstande. Det skyldes, at varig-
heden af de eksisterende moniteringsserier og af de
hidtil gennemforte felt- og indhegningseksperimen-
ter er s korte, at de som hovedregel kun muligger
vurderinger af de umiddelbare effekter af naturlige
eller kunstigt skabte forandringer i ekosystemet.
Langtidsvirkninger er derimod darligt belyst i sa-
danne forseg, fordi tidshorisonten har veeret for kort
til, at en tilnzermet ligevaegt har kunnet indstille sig.
Den maksimale livsleengde af flere af de domine-
rende fisk er s& lang, at et skift i yngelrekrutteringen
kan have virkninger p4 skosystemet i artier. I vur-
deringen af langtidseffekter har de palzogkologis-
ke undersggelser vist sig at veere unikke.

Palzogkologiske metoder har vaeret anvendt i forsk-
ningen i mange ar, men de har indtil for nylig iseer
veeret kvalitativt orienterede. Der er imidlertid nu
udviklet en kvantitativ metode, som pé afgerende
made har gjort paleeoskologiske undersegelser til et
slagkraftigt veerktej bla. til vurdering af biologiske
samspil i seer. Metoden gér ud pa at etablere kvanti-
tative sammenhaenge mellem en segvariabel (f.eks.
fosforkoncentrationen) og relevante biologiske re-
ster 1 overfladelaget af ssbunden. Relationen kan
herefter under visse forudseetninger anvendes til en
rekonstruktion af den historiske udvikling i den ak-
tuelle sgvariabel ud fra sammenszetningen af rester
i de forskellige lag i sebunden. De statistiske meto-
der, som er anvendt, omfatter Canonical Correspon-
dence analyser (CCA) (ter Braak 1987) og en veaegtet
gennemsnits mindste kvadraters metode med og
uden en indbygget okologisk tolerance for de en-
kelte zooplanktongrupper (Birks et al. 1990; ter Braak
& Juggins 1993). Metoderne har hidtil veret anvendt
med succes til rekonstruktion af niveauet af pH og
koncentrationen af fosfor ud fra analyser af rester af
kiselalger (Stevenson et al. 1991; Anderson et al. 1993;
Bennion et al. 1996).

Rekonstruktion af antallet af zooplanktivore fisk
Vi har anvendt princippet til at etablere relationer,
som tillader en kvantitativ bestemmelse af den hi-
storiske udvikling i antallet af zooplanktivore fisk
(7). Til rekonstruktion af antallet af zooplanktivore
fisk ville det umiddelbart veere naturligt at kvanti-
ficere fiskerester i sebunden, sisom skzel og ben-
rester. Indledende analyser viste imidlertid, at det-
te ville kreeve analyser af meget store meengder
sediment (B. Odgaard, upubl. resultater). Vi valgte i
stedet at anvende rester af zooplankton i sebunden
som et fingeraftryk af fiskene, idet tidligere under-
sogelser havde vist, at zooplanktonresterne har
kunnet give et kvalitativt billede af preedations-
trykket fra fisk (Kerfoot 1974; Kitchell & Kitchell 1980;
Leavitt et al. 1989).

P& grundlag af data fra 30 danske seer er det lykke-
des at opstille en relation mellem antallet af
zooplanktivore fisk (CPUE, fangeti gallenet med 14
maskevidder over en enkelt nat inden for tids-
perioden 15. august — 15. september) og den relative
andel af rester af Daphnia, Leptodora, Bosmina core-
goni, B. longirostris og hjuldyr (Fig. 32). De fem
dyregrupper blev udvalgt, fordi de dominerer ved
meget forskellige fisketeetheder p.g.a. en forskellig
felsomhed over for preedation fra fisk (Brooks &
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Fig. 32. Observeret antal zooplanktivore fisk CPUE (fangst pr. net
i biologiske oversigtsgarn) afbildet mod tilsvarende vaerdier be-
regnet ud fra andelen af de rester af fem zooplanktonslegter/ar-
ter i den everste cm af sebunden (begge log, transformerede). Des-
uden er residualerne vist. o angiver seer med mange
undervandsplanter (deekningsgrad > 10%). « ovrige soer (fra 7).
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Dodson 1965). Da der endvidere eksisterer empiriske
sammenhznge mellem den aktuelle CPUE og en
reekke andre tilstandsvariable i seer som f.eks. forhol-
det mellem rovfisk og zooplanktivore fisk, dybde-
greensen for undervandsplanter, forholdet mellem
biomassen af zooplankton og fytoplankton og van-
dets Klarhed (7, Fig. 33), er det under visse forudsaet-
ninger ogsd muligt at f& oplysninger om disse varia-
ble og dermed at karakterisere miljetilstanden (7).

Zndringer i fiskebestanden i tre danske seer

Relationen mellem zooplankton og fisk har veret
anvendt til at beskrive udviklingen i meengden af
zooplanktivore fisk igennem de seneste 200-300 ari
tre soer (Fig. 34; Jeppesen et al., upubl.). 1Sebygard Se
var CPUE heijt i de overste cm af sebunden. Det
faldtbratica. 10 cm’s dybde, sammenfaldende med
perioden, hvor der blev konstateret fiskeded i sgen
(jvf. afsnit 4.3). En ny top ses i ca. 30 cm’s dybde (ca.
50 ar tilbage i tiden), hvorefter CPUE faldt brat til
relativt lave veerdier i dybder >65 cm. I Lading Se
var CPUE ogsa hejt i overfladessbunden og faldt
som i Sebygard Se brat i 50-60 cm’s dybde til et sta-
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bilt, lavere niveau over de nzeste 50 cm. Ud fra re-
lationerne m& det antages, at de to seer i perioden
er skiftet fra en tilstand med fa zooplanktivore fisk
og mange rovfisk til som i dag neesten udelukkende
at veere domineret af planktivore fisk.

Ved at sammenholde den udviklede relation for
zooplanktivore fisk med rester af undervandsplanter
(B. Odgaard og P. Rasmussen, upubl.) har vi endvidere
fundet, at CPUE af zooplanktivore fisk i bade Seby-
gard Se og Lading Se steg i perioden, umiddelbart fer
planterne forsvandt fra seerne (Jeppesen et al., upubl.).
Dette synes at stotte Bronmark & Weisner’s (1992)
hypotese om, at stigende fisketeethed via preedation
pé zooplankton og plantetilknyttede invertebrater,
inklusiv snegle, kan have veeret medvirkende til til-
bagegangen af undervandsplanter, fordi forholdene
for fytoplankton og epifyterne pa planternes over-
flade derved er forbedret med darlige lysbetingelser
for planterne til folge.

I Langese har CPUE varet mere konstant over pe-
rioden, men har udvist en svagt faldende tendens
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Fig. 33. Procentdel af rovfisk fanget i biologiske oversigtsgarn, gennemsnitssterrelsen af cladoceer, forholdet mellem zooplankton- og
fytoplanktoribiomassen, koncentrationen af klorofyla i epilimnion, sigtdybden, maksimumsdybden for undervandsplanter og koncen-
trationen af totalfosfor afbildet mod antallet af zooplanktivore fisk (CPUE, fangst pr. net i biologiske oversigtsgarn, jvi.Fig. 2) ienrekke
danske sger. Undervandsplanternes dybdegraense blev malt i juli-august, da biomassen var starst. Alle andre data er sommermiddel-
veerdier (1. maj - 1. okt.). Zooplankton og fytoplankton sommermiddelvardier blev udregnet, inden forholdet blev beregnet. Med sti-
gende CPUE af planktivore fisk sker der markante sendringer i de biologiske samfund i sgerne (fra 7).
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Fig. 34. Rekonstruktion af den historiske udvikling i antallet af
zooplanktivore fisk (CPUE, fangst pr. net i biologiske ovesigtsgam,
jvf. Fig. 2) i Langese, Sebygard So og Lading Se. 0 er sediment-
overfladen. (E. Jeppesen, |.P. Jensen & E. Agerbo., upubl.).

tilbage i tiden. I overensstemmelse hermed var
fiskebestandens sammensetning ved malinger i
1927 omtrent som i dag dvs. domineret af brasen,
skalle og sma aborrer (Otterstrem 1927). Vore resul-
tater peger p4, at dette ogsa har veeret tilfeeldet vae-
sentligt leengere tilbage i tiden. Dette kan maske
skyldes en tidlig eutrofiering af seen fra udlednin-
ger af spildevand og meddingsvand stammende fra
driften af Langese Gods (Fyns Amtskommune 1994).

Andre relationer

Vi har for nyligt udviklet relationer mellem rester af
cladoceer og hjuldyr samt bade dackningsgraden og
plantefyldt volumen af undervandsplanter og total-
fosfor i sevandet (Jeppesen et al., upubl. og Fig. 35). Des-
uden er der udviklet relationer mellem totalfosfor og
kiselalger for danske seer (Anderson & Odgaard, 1994;
Bennion et al. 1996), og en relation mellem totalfosfor
og chironomidrester er under udarbejdelse (K. Bro-
dersen, upubl.). Ved at sammenstille sidanne seet af
relationer forventer vi i den narmeste fremtid at

Totalfosfor

Forventet

Observeret

Fig. 35. Observeret sommermiddel af koncentrationen af totalfosfor
i sevandet afbildet mod vardier beregnet ud fra sammensatnin-
gen af zooplanktonrester i den everste cm af sebunden (beggelog,
transformerede) (E. Jeppesen, J.P. Jensen & E. Agerbo, upubl.).

kunne n4 frem til en endnu bedre beskrivelse af ud-
viklingen i nzeringsstofniveauer og biologiske sam-
fund. Resultaterne viser dog allerede nu de poten-
tielle muligheder for at forsta de biologiske samspil
iseer, der ligger gemtisgbunden. Inden for dette felt
er der meget store muligheder i fremtiden.
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6 Brakvandssger

I Danmark er der et stort antal naturlige og kultur-
skabte brakvandsseer, hvoraf flere deekker betyde-
lige arealer (eksempelvis Saltbeekvig, Vejlerne og
Ferring Sg). Brakvandsseer er en overgangstype
mellem ferskvandsseer og lavvandede, marine om-
rader og er i sammenligning med disse ofte arts-
fattige. De er domineret af organismer, som taler
intermedieere og skiftende saltholdigheder, og man-
ge har deres hovedudbredelse her (f.eks. “kare”
Neomysis integer og vandloppen Eurytemora affinis).
Der er allerede tidligt i dette &rhundrede gennem-
fort en reekke autekologiske undersegelser ogsa 1
danske brakvandsomréader (f.eks. Johansen et al.
1933-36; Muus 1967), men der eksisterer kun f& un-
dersegelser pa okosystemniveau i brakvandsseer.
Dog kan der hentes en smule information herom fra
udenlandske undersogelser (f.eks. Leah et al. 1978;
Irvine et al. 1990; Moss 1994). Vi har sogt at tilveje-
bringe en stgrre viden om biologiske samspil i dan-
ske brakvandsseer (6, 12, 25), og det har givet over-
raskende resultater.

Sterre praedatorkontrol i brakvandsseer?

Et meget karakteristisk treek ved neringsrige
brakvandsseer er, at hej teethed af undervands-
planter ikke som i ferskvandssgerne resulterer i
klart vand (6, Fig. 16 og 36). Eksempelvis er der i
Vejlerne sigtdybder pa 20-30 cm pa trods af en hej
teethed af undervandsplanter. Tilstedeveerelsen af
undervandsplanter forer saledes ikke til en oget
predatorkontrol i fedekeden som i ferskvands-
sgerne. Der er formentligt flere grunde hertil.
Tveergéende analyser af data fra en raekke danske
neeringsrige brakvandsseer peger saledes pi, at
praedationstrykket pa zooplankton er hejere end i
tilsvarende ferskvandsseer, og at det ikke mindskes
ved tilstedeveerelsen af undervandsplanter (6, 12).
Denne vurdering er baseret pa flere iagttagelser.
Som i ferskvandsseerne (Fig. 2) stiger antallet af
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Fig. 36. Sommermiddel af klorofyl a versus totalfosfor i nogle dan-
ske brakvandsseer med en dakningsgrad af undervandsplanter
pé 0-30% eller >30%. Der er ikke tendens ti} et fald i klorofyla ved
et givet fosforniveau som i ferskvandsseer (fra 12).

zooplanktivore fisk med stigende fosforkoncentra-
tion (Fig. 37), men i brakvandsseerne sker der et
skift til dominans af hundestejle ved hegje fosfor-
koncentrationer. Hundestejle gyder 2-3 gange pr. ar,
hvorfor yngel, som yder et szrligt stort preedations-
tryk pd zooplankton i seer (se afsnit 3.2), kan
optraede talrigt igennem hele sommeren og om ef-
terdret i brakvandsseerne. De dominerende zoo-
planktivore fisk i ferskvandsseerne, sdsom skalle og
brasen, producerer derimod kun yngel én gang ar-
ligt og kun over en kortere periode. Det er derfor
sandsynligt, at preedationstrykket pa zooplank-
tonet alene af den grund er storre i neringsrige
brakvandsseer (12).

Dertil kommer, at de storre pelagiske, hvirvellese
praedatorer forekommer talrigt i meget neringsrige
brakvandsseer, mens de naesten helt mangler i til-
svarende ferskvandsseer (12, Fig. 37). De hvirvel-
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Fig. 37. Sommermiddel af antallet af nogle pelagiske invertebratpradatorer i danske ferskvands- og brakvandsseer (A), CPUE (fangst
pr. net i biologiske oversigtsgarn) af zooplanktivore fisk som biomasse (B) og antal (C) ijuli-august alle afbildet mod sevandets middel-

koncentration af totalfosfor om sommeren (fra 12).
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lose rovdyr i de frie vandmasser bestér i danske
ferskvandsseer iszr af rovdafnien, Leptodora kindti,
og af glasmyggen, Chaoborus, mens karen, Neomysis
integer, dominerer i brakvandsseerne. I ferskvands-
sgerne stiger antallet af sterre hvirvellese rovdyr
med stigende fosforkoncentration indtil ca. 0,1-0,2
mg TP 1. Herefter sker der et fald, og de forsvinder
nzsten helt ved de hejeste fosforkoncentrationer pa
trods af gode fedebetingelser her (mange sma hjul-
dyr og juvenile stadier af cyclopoide vandlopper).
Dette peger pa, at eget praedation fra fisk er hoved-
4rsagen til nedgangen, hvilket underbygges af, at
antallet oges, nar fiskebestanden mindskes, f.eks.
ved biomanipulation (f.ks. Berg et al. 1994). I brak-
vandssgerne sker der ikke et tilsvarende fald. Tveert-
imod stiger teetheden af Neomysis markant ved heje

neeringsstofniveauer, og de kan optrade i gennem-

snitstaetheder om sommeren pa helt op til 13 indivi-
der 1. Stigningen er sammenfaldende med et skift i
fiskebestanden fra store arter, som aeder alle storrel-
ser af Neomysis, til udelukkende dominans af arter
af hundestejle, der kun zder de mindste individer
af Neomysis og dermed ikke de @gberende indivi-
der (Sendergaard & Jeppesen, upubl.).

Neeringsrige brakvandsseer har altsa ofte bade en
hej tethed af hundestejler og af Neomysis, som
begge praederer pa den dominerende zooplankton
Eurytemora affinis. Indhegningseksperimenter i Fer-
ring Se (25) tyder pa, at Neomysis iszer preederer pd
nauplier af E. affinis, mens trepigget hundestejle,
som i andre studier (f.eks. Worgan & FitzGerald 1981;
Pont et al. 1991), iseer praederer pa copepoditter og
voksne. Det betyder, at E. affinis populationen bade
praederes fra “neden” (mysider) og fra “oven”
(hundestejle), hvilket indikerer et serligt hejt
pradationstryk i disse sger. Denne opfattelse un-
derstottes af, at forholdet mellem biomassen af zoo-
plankton og fytoplankton i neeringsrige brakvands-
swer er 3-5 gange lavere end i ferskvandsseerne (6),
og dermed er grasningstrykket pé fytoplanktonet
forventeligt ogsa betydeligt lavere (Fig. 38).
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Fig. 38. Beregnet zooplanktongraesningstryk pa fytoplankton afbil-
det mod sgvandets middelkoncentration af totalfosfor om somme-

- ren i ferskvandsseer og brakvandsseer (>0,5 %.). Zooplanktonets
gresningstryk er ca. 5 gange sterre i neeringsrige brakvandsseer end
i tilsvarende ferskvandssoer (fra 6).
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Fig. 39. Sasonvariation i antallet (=SE) af Neomysis integer (A) og
fangst pr. net af trepigget hundestejle (Gasterosteus aculeatus) i bio-
logiske oversigtsgarn (B) i bredzonen og i de frie vandmasser i
@rslevkloster Sg 1 1992-1993. Begge arter foretrakker bredzonen
det meste af dret (fra 12).

Eksempel fra Orslevkloster So

Med det formodede hgjere praedationstryk pa zoo-
planktonet i brakvandsseerne skulle man umiddel-
bart forvente, at undervandsplanter kunne veere et

. nyttigt refugium for zooplankton mod preedation fra

fisk og mysider. Det synes imidlertid ikke at veere til-
feeldet, maske fordi de potentielle preedatorer 1
brakvandsseer foretraekker bredzonens vegetations-
baelte (12). I Drslevkloster Se fandt vi saledes, at kon-
centrationen af Neomysis som drsgennemsnit var 120
gange storre i bredzonen end i de frie vandmasser
(12) (Fig. 39), og inden for bredzonen igen 80% storre
i vegetationen end i omrader, hvor vegetationen var
fiernet (Petersen 1994). Tilsvarende var fangsten af tre-
pigget hundestejle i geellenet i hovedparten af som-
meren 10-25 gange hejere i bredzonen end pd &bent
vand (12). I overensstemmelse hermed blev der i Or-
slevkloster Sg ikke konstateret aggregering af zoo-
plankton i vegetationen i dagtimerne (Petersen 1994),
som tilfzeldet var i ferskvandsseer med hejt preeda-
tionstryk fra fisk (Lauridsen et al. 1998).

Forskel i sammensatningen af zooplanktonet kan

vaere en medvirkende &rsag til den manglende effekt
af undervandsplanter pa zooplanktonets graesnings-
tryk pé fytoplankton i brakvandsseer (6). I danske



brakvandsswer er zooplankton typisk domineret af
calanoide vandlopper som Eurytemora affinis og
Acartia spp. og af hjuldyr, mens cladoceer spiller erl
sterre rolle i ferskvandssgerne. Cladoceer og specielt
sleegten Daphnia kan potentielt vokse hurtigere og
udnytte et bredere fodespektrum end de calanoide
vandlopper (Rothaupt 1997), hvilket gor dem til effek-
tive greessere i systemer med ikke for hej praedation
fra fisk.  brakvandsseer forsvinder Daphnia imidler-
tid typisk ved saliniteter pa 2-4 %o. Dog kan Daphnia
magna forekomme ved hejere saliniteter (Jiirgens &
Stolpe 1995), men da denne art typisk optraeder i helt
eller nzesten fisketomme soer, ses den ikke si ofte 1
brakvandsseerne. Fravaer af Daphnia og lav teethed af
cladoceer i gvrigt i brakvandsseer ma derfor antages
at mindske graesningstrykket pa fytoplankton (6).

Safremt ovenneevnte tolkninger er korrekte, skulle
man forvente, at der i naeringsrige brakvandsseer
med udbredt undervandsvegetation vil kunne ske
et skift til en klarvandet tilstand, hvis sgen skiftede
til en ferskvandstilstand. Det har veeret tilfeeldet i
Orslevkloster Se (12) (Fig. 40A,B). Sammen med
Viborg Amtskommune har vi fulgt seen i 1993-1995,
og der findes endvidere enkelte moniteringsdata fra
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Fig. 40A. Zooplanktonbiomassen og forholdet mellem zooplankton
og fytoplankton (til venstre) samt den procentdel af biomassen,
som de forskellige zooplanktongrupper tegner sig for i Grslevklo-
ster 5811993, 1994 og 1995. Der findes ingen kvantitative data for
1986, men en hgj teethed af Daphnia hyalina blev observeret i fauna-
prever fra bredzonen (Viborg Amtskommune 1988), hvilket tyder
pé, at seen pé dette tidspunkt var i cladoceerstadiet (fra 12).

1986 (Viborg Amtskommune 1988). 1 observationspe-
rioden skete der vasentlige @ndringer i salthol-
digheden uden samtidige @ndringer i den eksterne
neeringsstoftilfersel (Viborg Amtskommune 1995). 1
1986 0g 1995 var seen neesten fersk (< 1%o) og i 1993-
94 mere brak (1-3%o). I brakvandsperioden var zoo-
planktonet domineret af Eurytemora affinis og hjul-
dyr. Klorofyl a niveauet var hejt og sigtdybden lav
bade om sommeren og om efteraret (Fig. 40B). I den
ferske tilstand derimod var zooplanktonet domineret
af Daphnia galeata, og seen var klarvandet. Neomysis
integer, som var meget talrig i 1993, forsvandt i labet
af 1994 og er ikke registreret i 1995 (12; Petersen 1994
samt E. Jeppesen & M. Sendergaard, upubl.). Der er des-
veerre ingen fiskedata fra 1995. Det kan derfor ikke
helt udelukkes, at den hejere zooplanktonbiomasse og
det klarere vand i 1995 kan tilskrives en pludselig ned-
gang i teetheden af zooplanktivore fisk.

Det er interessant, at saltsger i Canada viser et di-
vergerende menster (Evans et al. 1996). Her er fyto-
planktonbiomassen lavere og zooplanktonbiomas-
sen hgjere end i tilsvarende ferskvandsseer, hvilket
tilskrives en lav teethed af zooplanktivore fisk og
lavere tilgeengelighed af fosfor (Evans et al. 1996).

Stort behov for vidensopbygning

Vi er forst lige begyndt at forstd de biologiske sam-
spil i brakvandsseer, og der er fortsat rigtig mange
udfordringer inden for dette felt. Set i et anven-
delsesmeessigt perspektiv vil det veere veesentligt
med en sterre indsigt pa omréadet, idet de observe-
rede forskelle i den biologisk struktur og samspil i
ferskvands- og brakvandsseer betyder, at man ikke
umiddelbart vil kunne overfere de tidligere om-
talte biologiske restaureringsmetoder fra fersk-
vandssger til brakvandsseer.
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Fig. 40B. Smsonvariationer i middelvzrdien (+SE) af Klorofyl a, sigtdybden, koncentrationen af totalfosfor samt forholdet mellem klorofyla og
totalfosfor i Drslevkloster Sg igennem 4 &r, hvor saliniteten har varieret betydeligt. Areter opdelti3 perioder, hhv. 1jan. - 1. maj, 1. maj - 1. okt.
og 1. okt. - 1. jan. I perioden 1. maj til 1. jan. var Klorofyl a hejere og sigtdybden veesentligt lavere i & med hej salinitet (fra 12).
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7 Resumé og fremtidige forskningsbehov

7.1 Resumé

Afhandlingen og de artikler, som ligger til grund
for denne, kan sammenfattes saledes:

Hovedparten af danske sger er lavvandede med
middeldybder pa typisk 1-3 m. For 50-200 &r siden
var de fleste sger klarvandede og ofte med mange
undervandsplanter, en god rovfiskebestand og et rigt
dyre- og planteliv i egvrigt under vandoverfladen
samt med et rigt fugleliv. Siden er de fleste seer skif-
tet til en ukiar tilstand pa grund af en eget naerings-
stoftilfersel med masseforekomst af fytoplankton og
dominans af karpefisk som skalle og brasen til folge,
mens fuglebestanden er gaet steerkt tilbage. Neerings-
stoftilferslen til mange af sgerne er imidlertid mind-
sket markant i de seneste 20 ar iseer som felge af ind-
greb over for spildevand, men sgerne har pa trods af
dette vist treeghed mod forbedringer. Denne traeghed
kan vere betinget af, at der er ophobet fosfor i
sebunden, som efter reduktionen i den eksterne tilfer-
sel langsomt frigives. Varigheden af indsvingnings-
perioden afheenger af forhold som sterrelsen af den
tidligere forhajede tilfersel og dens varighed, vand-
udskiftningen og jerntilferslen samt biologiske for-
hold. Den kan veere betydelig selv i seer med kort
hydraulisk opholdstid. Eksempelvis afgiver sgbun-
den i Sebygard Se, som har en opholdstid pa fa uger,
13 ar efter en reduktion i den eksterne tilfersel stadig
mere fosfor, end den modtager. Det er skennet, at der
vil ga 10-20 ar endnu, for seen er i ligeveegt med den
lavere tilfersel. Treegheden imod forbedringer i milje-
tilstanden kan imidlertid ogsa veere biologisk betin-

get.

Bade ressourcekontrol (via f.eks. naeringsstoffer og
lys) og preedatorkontrol (f.eks. via fisk) synes at pa-
virke de biologiske samfund og de biologiske samspil
i sper. Fiskenes praedationstryk pé zooplankton er til-
syneladende stort i neeringsfattige og neringsrige
soer, og lavere i middelneeringsrige seer. Kaskade-
virkningen heraf pa fytoplankton er tilsyneladende
lille i nzeringsfattige sper, men stor i naeringsrige soer,
hvilket underbygger en hypotese om, at effekten af
fisk pa fytoplankton er sterst i eutrofe sper. Fiske-
yngelen kan yde et betydeligt preedationstryk pa
zooplankton om sommeren med stor afsmittende
virkning pa zooplanktonets graesningstryk pa fyto-
plankton. Fiskeyngelens effekt er tilsyneladende
sterst i relativt neeringsfattige seer (0,02-0,05 mg P17),
fordi biomassen af aldre zooplanktivore fisk i me-
get neeringsrige soer ofte er sa hej, at de kan kontrol-
lere zooplankton gennem hele aret.

Resultaterne tyder pa, at den relative betydning af
predatorkontrol i de frie vandmasser er sterre i lav-

vandede sger end i dybe swer, bade fordi fiskenes
regulerende rolle er sterre, og fordi ressource-
kontrollen er mindre. Det forste dokumenteres af, at
antallet af fisk pr. m® sevand er betydeligt storre i
lavvandede seer, andelen af Daphnia i forhold til det
totale antal cladoceer og andelen af calanoide vand-
lopper i forhold til det totale antal vandlopper er vae-
sentligt lavere, og at forholdet mellem biomassen af
zooplankton og fytoplankton stiger med vanddyb-
den. Den lavere ressourcekontrol kan forklares ved
en sterre neeringsstoffrigivelse til den produktive
zone betinget af, at vandmasserne er fuldt opblan-
dede, temperaturen ved og iltforbruget i sebunden
er heojere, samt at fiskenes fodesegningsaktivitet p&
sebunden er storre. Dertil kommer en hgjere sedi-
mentation og resuspension, som sammen med de
hojere temperaurer i sebundens overflade foreger
neeringsstoffrigivelsen fra sebunden.

I middelneeringsrige lavvandede soer (typisk 0,05-
0,15 mg P 1) kan to alternative ligevegtstilstande
optrade: den klarvandede med mange bundplanter
og den uklare med masseforekomst af fytoplankton.
Begge tilstande har indbygget en raekke treegheds-
mekanismer, som fastholder tilstanden. Der skal
derfor i dette neeringsstofinterval ofte en storre for-
andring (naturligt-eller kunstigt skabt) til for, at et
skift kan finde sted. Undervandsplanter og rovfisk
spiller en vigtig rolle for at fastholde den klar-
vandede tilstand og karpefisk og i nogle tilfeelde
plantezedende fugle for at fastholde den uklare til-
stand.

Undervandsplanter kan i hej grad pavirke de biolo-
giske samspil og den relative betydning af prae-
dator- og ressourcekontrol. Ferskvandsseer med
udbredt undervandsvegetation er siledes veesent-
ligt mere klarvandede end sger med samme nae-
ringsstofniveau, men uden planter. Der er en raekke
arsager hertil. En af disse er, at planterne i dagti-
merne virker som refugium for zooplankton mod
preedation fra fisk. Det betyder sget graesningstryk
pa fytoplankton i vegetationen og via zooplank-
tonets natlige vandringer til dbent vand ogsa i de
frie vandmasser. Refugievirkningen er steerkt pavir-
ket af planteteethed og teethed af zooplanktivore fisk
i vegetationen og synes at sndres brat, nar givne
teerskler i fiske- og planteteethed nas. Er refugievirk-
ningen stor, kan der veere overordentlige store kas-
kadeeffekter i fadekeeden i neeringsrige seer, som
kan resultere i meget lav fytoplanktonbiomasse, fa
mikroorganismer og klart vand i vegetationen.

Biomanipulation kan under visse forudsaetninger

fremskynde et skift til en klarvandet tilstand efter en
neeringsstofreduktion. Biomanipulation kan omfat-
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te en opfiskning af karpefisk, udsetning af rovfisk,
en beskyttelse af planter mod fuglegreesning og ud-
plantninger af undervandsplanter. Eksperimenter
samt tveergiende analyser af data fra mange seer
tyder pa, at man ved biomanipulation vil kunne fa
et varigt skift til en klarvandet tilstand i lavvandede
seer, hvis neeringsstoftilferslen er reduceret sa me-
get, at den fremtidige ligeveegtskoncentration for
fosfor er lavere end 0,05-0,10 mg P I'%. Ved lav kveel-
stoftilfersel kan effekten tilsyneladende opnas ved
hgjere fosforkoncentrationer.

Ved biomanipulation sker der ofte en betydelig re-
duktion i bade fosfor- og kvalstofindholdet i se-
vandet og en forgget nettotilbageholdelse af de to
stoffer om sommeren. Dette tilskrives iseer en for-
mindsket transport af partikuleert stof (fytoplank-
ton) ud af seen, en formindsket sedimentfrigivelse
betinget af eget vaekst af bentiske alger, formind-
sket iltforbrug pa grund af lavere sedimentation og
dermed bedre redoxforhold samt en stimulering af
denitrifikationen. Biomanipulation og formindsket
neeringsstoftilforsel, som forer til et skift til en klar-
vandet tilstand, kan betyde en oget tilbageholdelse
af kveelstof og fosfor i sgerne og dermed mindske
transporten til nedstremsbeliggende akvatiske sko-
systemer.

Palaeogkologiske metoder kan veere et nyttigt red-
skab til beskrivelse af den historiske udvikling i seer-
nes tilstand og dermed til at belyse de biologiske
samspil over en sterre tidshorisont, end eksperimen-
ter og moniteringstidsserier giver mulighed for. Nye
kvantitative teknikker har revolutioneret paleeogko-
logien i de seneste ar. Vi har udviklet relationer, som
tillader en kvantitativ rekonstruktion af antallet af
planktivore fisk, totalfosfor og undervandsplanters
deekningsgrad i sger ud fra rester af krebsdyr og hjul-
dyr i sebunden. I to seer er der konstateret markante
@ndringer i antallet af planktivore fisk i perioden,
for undervandsplanterne forsvandt. Det tyder pa, at
preedation pa snegle og zooplankton kan have vee-
ret en medvirkende arsag til, at plantemne forsvandt
fra disse swer, fordi det har forbedret vaekstbetingel-
serne for alger pa planternes overflade og fytoplank-
ton med dérlige lysforhold for undervandsplanterne
til folge.

De biologiske samspil i brakvandsseer afviger bety-
deligt fra monsteret i ferskvandssoer. Praedatorkon-
trollen synes veesentligt storre i neeringsrige brak-
vandssger, hvilket tilskrives sameksistens af de
dominerende fisk (arter af hundestejle) og kare
(Neomysis). Udbredt undervandsvegetation ferer
ikke til klart vand som i ferskvandsseer, hvilket til-
skrives et hejere preedationstryk pa zooplankton,
mangel pa Daphnia, og at preedatorer pa zooplank-
ton forekommer talrigt i vegetationen. Resultaterne
underbygges af data fra den planterige Grslevklo-
ster Sg, hvor skift fra ferskvands- til brakvands-
tilstand og tilbage igen medferte et skift fra klart
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vand, over uklart vand og tilbage til den Klarvan-
dede tilstand.

7.2 Fremtidige forskningsbehov

Vurderet ud fra bdde en grundvidenskabelig og an-
vendelsesorienteret synsvinkel er der et stort behov
for at intensivere forskningen af drsagerne til eksi-
stensen af alternative ligevaegtstilstande og af mu-
lighederne for ved indgreb at fremme et skift fra den
uklare til den klarvandede tilstand. Specielt er der
behov for at forsta vekselvirkningen mellem bred-
zonen og de frie vandmasser bedre. Den nuvaerende
viden om fiskeyngelens rolle i lavvandede sger er
ligeledes meget mangelfuld. Regulerende faktorer
for yngelens forekomst, habitatvalg og effekterne
heraf pa det ovrige skosystem ber belyses nejere.

Desuden er der et stort behov for viden om de
bentisk-pelagiske koblinger herunder af samspillet
mellem de biologiske samfund og neeringsstof-
udvekslingen. Biomanipulationsforseg har vist, at
biologiske strukturskift markant kan endre ni-
veauet og tilbageholdelsen af nzeringsstoffer. Som
det er fremgéet af afhandlingen, ved vi i dag alt for
lidt om &rsagerne hertil og om, hvordan mensteret
vil eendres langs en neeringsstofgradient. I gjeblikket
er vi derfor ikke i stand til at forudsige effekten af
naturlige eller fremprovokerede strukturskift pa tii-
bageholdelse af neringsstoffer og dermed koncen-
trationer i sgvandet.

I de kommende &r kan man forvente, at der sker en
meget markant stigning i antallet af danske seer,
som seges restaureret ved indgreb i fiskebestanden,
idet de fleste af disse seer har vist treeghed mod for-
bedringer, efter at neeringsstoftilfersien er reduceret.
Der er derfor et stort behov for en videreudvikling
af biomanipulationsmetoder, sa indgrebene kan gen-
nemferes pa den mest hensigtsmaessige made. Spe-
cielt er der behov for at fa mere viden o

= langtidseffekter af indgreb pa fiskebestand og
skosystemet som helhed baseret pé forseg samt
udvikling af dynamiske, matematiske modeller

= effekter af rovfiskeudszetninger — iszr gedde,
aborre og sandart

= effekter af kombinerede indgreb, d.v.s. opfisk-
ning i kombination med rovfiskeudszetninger, og

Der er ogsé behov for at opbygge viden om effek-
ten af fiskeudseetning og fiskepleje relateret til er-
hvervs- og lystfiskeri samt om fiskeriets indvirk-
ning pa seernes fiskebestand. I nogle soer (f.eks.
Esrom Se og Sldense) og en rakke put-and-take
vande udsettes, eller er der blevet udsat grred —
ofte i stort antal. Der er imidlertid yderst ringe vi-
den om effekter af disse udsetninger pa soekosy-



stemet. Et sidant videngrundlag er nedvendigt for,
at miljemyndighederne kan vurdere anseggninger
om udsztninger pa et fagligt forsvarligt grundlag.

Nye kvantitative teknikker til rekonstruktion af en
raekke biologiske og fysisk-kemiske variable (trans-
ferfunktioner) har allerede nu bidraget betydeligt il
forstaelsen af de biologiske samspil og til at fast-
leegge udviklingsforleb i relation til menneskeskab-
te pavirkninger. Der er ingen tvivl om, at transfer-
funktioner vil fa en central placering béde i den
gkologiske forskning i og miljeforvaltningen af seer.
Som ekstensivt overvigningsveerktej mé transfer-
funktioner anses for seerdeles anvendelige — en en-
kelt prove fra overfladesgbunden vil siledes i dag
kunne give et seesonintegreret billede af totalfosfor-
koncentrationen, pH, antallet af zooplanktivore
fisk og et groft mal for undervandsplanternes ud-
bredelse. Hvor god tidsoplesninger er vil dog af-
henge af omreringsforholdene i sebunden. Der er
behov for at udvikle nye transferfunktioner og re-
lationer, som kombinerer signaler fra flere organis-
megrupper (f.eks. af fosforrelationer til bade kisel-
alger, zooplankton og chironomider). Desuden er

der et stort behov for at fa testet, hvor robuste re-
konstruktionerne er tilbage i tiden, dvs. om signa-
let fra sebundens overfladelag reelt kan overferes
til de dybereliggende lag. Komparative analyser af
sediment og vandfase i sver med lange tidsserier
kan bidrage hertil.

Endelig er der et stort behov for intensive studier
af brakvandssger samt af lavvandede sger under
ekstreme miljeforhold (kolde/varme klimaer) sva-
rende til dem, der er gennemfert og fremover plan-
leegges gennemfert i tempererede seer. Underse-
gelser i ekstreme miljeer vil ikke alene kunne give
relevant specifik information om disse setyper, men
ogs tilvejebringe en viden, som vil kunne anvendes til
tolkning af resultater fra feks. tempererede fersk-
vandsseer. Specielt de arktiske sger vil kunne bidrage
hertil, fordi de er artsfattige og har simple fedekaeder,
hvilket gor det lettere at identificere regulerende me-
kanismer, herunder af den relative betydning af pree-
dator- og ressourcekontrol.

@Gkologiske studier af lavvandede seer har en rela-
tiv kort forhistorie og en speendende fremtid.
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