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Ønsker man at vurdere temperaturens regul-
erende rolle for biologiske processer og frem-
skrive konsekvenserne af globale klimaæn-
dringer, er der fortsat mange udestående 
spørgsmål /1-7/. Men drejer diskussionen sig 
om regulering af bakteriernes stofnedbryd-
ning og produktion, samler interessen sig om 
to meget centrale.

Det første spørgsmål lyder: Er temperatu-
rens stimulering af stofnedbrydningen den 
samme over hele det typiske toleranceom-
råde for biologisk aktivitet (0 til 40 oC) eller 
stimuleres nedbrydningen mere indenfor 
visse snævre temperaturintervaller end andre? 
Man kunne forestille sig, at svaret afhang af, 
hvilke temperaturer bakterierne havde levet 
ved og tilpasset sig og dermed afhang af årsti-
den og levestedet. Man kunne også forestille 
sig, at svært omsættelige organiske substrater 
krævede højere temperaturer for at blive ned-
brudt end let omsættelige, da nedbrydnings-
hastigheden selvfølgelig generelt stiger med 
temperaturen indenfor bakteriernes toleran-
ceområde /5, 6/. 

Det andet spørgsmål lyder: Er bakteriernes 
respiration og vækst lige følsomme for æn-
dringer i temperaturen, så væksteffektiviteten 
(dvs. vækstudbyttet per konsumeret substrat-
mængde) forbliver konstant, eller findes der 
et temperaturinterval, hvor effektiviteten er 
maksimal? Man kunne forestille sig, at vækst-
effektiviteten var lav både ved meget lave og 

meget høje temperaturer. Forklaringen 
kunne være, at bakteriers stoftransport over 
membranerne vha. indlejrede transportpro-
teiner blev nedsat både ved meget lave tem-
peraturer, hvis fedtstoffer i membranerne 
blev stive, og ved meget høje temperaturer, 
hvis fedtstofferne blev for flydende og pro-
teinerne tillige begyndte at denaturere og 
skulle repareres /3, 5/.   

Kan man give svarene og kender man sce-
narierne for temperaturen i et fremtidigt var-
mere klima, kan man beregne en række for-
ventede konsekvenser. Derfor har vi målt 
den bakterielle nedbrydning i vandløbsbun-
den om vinteren, foråret og sommeren i tre 
små nordsjællandske vandløb, som dækker 
en gradient fra forventet dominans af svært 

omsætteligt organisk stof året rundt (Selbæk 
kilde i Grib Skov) til dominans af let omsætte-
ligt organisk stof, især om sommeren (Pølå 
nedstrøms Strødam Engsø; boks 1).

Vi ville også gerne tjekke, om de ret kon-
stante temperatureffekter på den organiske 
stofnedbrydning mellem 4 og 20 oC, vi tidli-
gere har fundet for fritlevende bakterier på 
forskellige lokaliteter /7, 8/, kunne genfindes 
for sedimentbakterier. Vi ville tillige gerne 
kende temperaturens effekt på bakterievæk-
sten og væksteffektiviteten, for det er afgø-
rende for, hvor meget energi der bliver til 
rådighed for de mange encellede og flercel
lede dyr, som udnytter bakterievæksten. 

Som bekendt sker mere end 90% af den 
samlede nedbrydning i bække og mindre åer 
nede i vandløbsbunden og den mikrobielle 
fødekæde dominerer omsætningen i de fleste 
vandløb. Ergo, hvis ændrede temperaturer på-
virker omfanget og vækstudbyttet af bakterier-
nes omsætning af det organiske stof, ændres 
to af de mest afgørende processer i økosyste-
met og effekten vil forplante sig hele vejen 
gennem fødekæderne.

Bakteriernes respiration
Alle ni måleserier af bakteriel respiration som 
funktion af temperaturen følger det samme 
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Boks 1: Bakteriel respiration, vækst og væksteffektivitet
Målinger er udført på overfladesediment indsamlet i de tre vandløb vinter, forår 
og sommer. Eksperimenterne er udført med finkornede sedimentpartikler, der 
kan holdes i suspension i filtreret vand fra lokaliteten. 
 Bakteriernes respiration (R) er målt som iltforbrug i mørke i lukkede glas-
rør over kort tid (18-44 timer). Der tilstræbes nogenlunde samme iltforbrug 
(40-60% af iltmætning) i alle glasrør. Iltforbruget er omregnet til kulstoffrigivelse 
(R) ved at antage et sædvanligt molforhold mellem CO2 og O2 på 0,85. Bakteri-
ernes celleproduktion er målt i samme opstilling som indbygning af radioaktivt 
mærket thymidin i bakterie-DNA i forsøg over en halv time. Celleproduktio-
nen er omsat til kulstofproduktion (P) ved at benytte typiske litteraturværdier 
for kulstofmasse per celle /10/. Bakteriernes konsumption (K) af organisk kul-
stof er summen af produktion og respiration (P + R). Væksteffektiviteten (ud-
byttet) er derfor forholdet mellem bakterieproduktion og konsumption: P/(P + 
R).
 Eksperimenterne er udført over en gradient af temperaturer ved at an-
bringe glasrørene i huller fordelt i en lang og tyk aluminium-blok, der i den ene 
ende er kølet til 0 oC og i den anden ende er opvarmet til 40 oC. Aluminium-
blokken vipper under forsøget for at sikre omrøring i glasrørene. 
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overordnede mønster i tæt overensstemmelse 
med den opstillede model (figur 1A, boks 
1). Respirationen stiger ved øget temperatur 
og i absolutte tal øges stigningstakten med 
temperaturen op til ca. 30 oC. Herover sker 
et fald i stigningstakten og en begyndende 
affladning af forløbet. Den maksimale respira-
tion findes ved temperaturer, der enten ligger 
over eller omkring 40 oC, og der er ingen ten-
dens til, at den optimale temperatur afhænger 
af hverken vandløbet eller årstiden. 

Den relative stigningstakt i respirationen 
ved øget temperatur kan udtrykkes på forskel-
lig måde (boks 2). For den samlede forløb 
mellem 0 og 40 oC ligger Q10 i de forskellige 
forsøg mellem 1,8 og 2,5 og aktiveringsener-
gien mellem 48 og 79 kJ mol-1, og der er in-
gen systematiske sammenhænge til hverken 
typen af vandløb og årstiden (tabel 1). 

For temperaturer mellem 4 og 20 oC er gen-
nemsnittet af Q10 højere nemlig 3,07±0,33. 
Sidstnævnte værdier er i tæt overensstem-
melse med 70 tidligere måleserier på 3,35 
±0,68 for fritlevende bakterier i de samme 
nordsjællandske vandløb indsamlet vinter, 
forår og sommer og inkuberet indenfor netop 
dette temperaturinterval /7, 8/.

Som nævnt er der ingen ændringer i respi-
rationens temperaturafhængighed mellem 
vandløbene og årstiden, men den maksimale 
respiration ændrer sig (tabel 1). Som ventet 
er respiration per kulstofmængde lavest i 
skovkilden, Selbæk på alle årstider. Respiratio-
nen er højere i Havelse Å, som ligger i åbent 
land og modtager markvand og renset spilde-
vand. Endelig er respirationen højest i Pølå, 
som ligger i åbent land, modtager renset 
spildevand fra Hillerød og tillige letomsæt-
teligt organisk stof fra en næringsrig sø (Strø-
dam Engsø) umiddelbart opstrøms for stedet, 
hvor prøverne udtages. Denne variation i 
respirationshastigheden er i overensstem-
melse med de tidligere målinger på fritlev-
ende bakterier /7, 8/

Der er ingen signifikante sammenhænge 
mellem omsætteligheden af det organiske 
stof og aktiveringsenergien eller Q10 for ned-
brydningen mellem vandløbene og årsti-
derne. Selvom det organiske stof således om-
sættes hurtigere i Pølå nedenfor søen, er 
temperaturafhængigheden af nedbrydningen 
uændret.

Temperatureffekten er størst ved 
lave temperaturer
Kurveforløbene viser, at temperaturens rela-
tive stimulering af respirationen aftager fra 
lave til høje temperaturer (figur 1A). Det 
samme gælder for produktionen (figur 1B). 
En enkel måde at illustrere det på, er at sam-
menligne Q10 for temperaturintervallerne 
5-15, 15-25 og 25-35 oC (tabel 2). Respiratio-
nens Q10 falder fra 3,31 i det laveste til blot 
1,43 i det højeste temperaturinterval. Udtrykt 
med ord betyder det, at respirationen i gen-
nemsnit øges med en faktor 3,31 fra 5 til  
15 oC, mens den blot stiger med en faktor 
1,43 fra 25 til 35 oC.

Q10 for produktionen er lavere end for 

respirationen. Produktionens Q10 falder fra 
2,10 i det laveste til 1,26 i det højeste tempera-
turinterval. Alle de nævnte forskelle er stati-
stisk signifikante. 

At Q10 ændrer sig med temperaturinterval-
let er vist mange gange tidligere og er i over-
ensstemmelse med den anvendte modelteori, 
der bygger på at aktiviteten af, i princippet et 
enzym, hovedsagelig reguleres af (1) aktive-
ringsenergien af den katalytiske reaktion og 
(2) balancen mellem den oprindelige og dena-
turerede form af enzymet /9/. Ved høje tem-
peraturer hæmmer den reversible denature-
ring i stigende grad processen. Ved endnu 
højere temperaturer (> 40 oC) får permanent 
denaturering betydning. 

Temperatir og omsætning

Figur 1. Eksempel på sammenhængen mel-
lem vandtemperatur og bakteriel respiration (A), 
produktion (B) og væksteffektivitet (C) i Havelse Å 
i en vinterperiode. Hvert punkt er et gennemsnit af 
4 målinger.
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Væksteffektivitet 
Vi har anvendt alment accepterede metoder 
til at bestemme bakteriernes væksteffektivitet 
/10, 11/. Disse metoder rummer forskellige 
kritiske antagelser, så vi vil ikke påstå, at 
de målte væksteffektiviteter nødvendigvis 
giver det endegyldige svar. De anvendte 
målinger af respiration og produktion har 
imidlertid begge den fordel, at de er hurtige 
og følsomme teknikker, men den beregnede 
produktion afhænger bl.a. af omregningsfak-
torer fra thymidin-indbygning til produceret 
celletal og videre til produceret kulstofbio-
masse. Omregningen fra celletal til kulstofbio-
masse er ikke en universel konstant. 

De målte væksteffektiviteter varierer gen-
nemgående mellem 0,2 og 0,6 (= 20-60%), 
hvilket ligger indenfor det forventede og teor-
etisk mulige /11/. Der er ingen sammenhæng 
mellem nedbrydeligheden af det organiske 
stof og den målte væksteffektivitet. I de fleste 
måleserier falder væksteffektiviteten med sti-
gende temperaturer fra 5 til 35 oC (figur 1C), 
mens den i nogle få måleserier forbliver kon-
stant. Faldende væksteffektivitet er en logisk 
konsekvens af, at respirationen stiger mere 
med øget temperatur end produktionen gør.   

Vi har undladt at beregne væksteffektiv-
iteten for meget lave temperaturer under 5 
oC, fordi usikkerheden ved beregningen er 
meget stor pga. lave proceshastigheder især 
for respirationens vedkommende. Men målin-
gerne tyder ikke på, at væksteffektiviteten 
hæmmes af meget lave temperaturer. Tværti-
mod.

Står de fundne mønstre til troende, kan vi 
derfor forvente svagt faldende vækstudbytter 
af bakteriernes stofnedbrydning i et fremti-
digt varmere klima. Den stigende omsætning 
ved øget temperatur kan dog mere end kom-
pensere for de øgede procentuelle udgifter til 
respiration. Så længe der findes tilstrækkeligt 
med organisk stof, vil højere temperaturer 
derfor fremme den bakterielle omsætning og 
øge tilgængeligheden af bakterier for encel-
lede og flercellede smådyrs konsum.  

Øget stofnedbrydning i varmere 
vandløb
Vi har nu tilstrækkelig med information til at 
kunne estimere, hvor meget den organiske 
stofnedbrydning ved mikrobiel respiration 
kan forventes at stige i et fremtidigt varmere 
klima anno 2071-2100 i forhold til en 30-årig 
kontrolperiode fra 19611990. Baggrunden er 
følgende. 

I alle tre vandløb har vi tidligere målt 

vandtemperaturen kontinuerligt og etableret 
en simpel model for sammenhængene til den 
daglige lufttemperatur /12, 13/. Vi har derfor 
kunnet benytte DMI’s A2 scenarie for klimaet 
i 2071-2100 ved en fordobling af atmosfærens 
CO

2
 indhold til at estimere vandtemperaturen 

i denne periode. Som baggrund har vi et frem-
tidsscenarie for temperaturen over året i 
Nordsjælland, der rummer en gennemsnitlig 
stigning i årets middeltemperatur på 3,46 oC i 
forhold til kontrolperioden.

For hver dag på de tre årstider er det 
muligt at beregne den bakterielle respiration 
ud fra temperaturen i vandløbet og den målte 
sammenhæng mellem respiration og temper-
atur i eksperimenterne (figur 1A). For Pølåen 
nedstrøms Strødam Engsø har vi vist tempera-
turerne for kontrolperioden (1961-1990) og 
estimerede fremtidige temperaturer over året 
(figur 2) samt de tilhørende beregnede respi-
rationshastigheder ved bakteriernes nedbryd-
ning af det organiske stof på de tre årstider 
(figur 3). Da vandet nedenfor søen allerede 
nu er varmt om sommeren, og varmetabet 
ved fordampning derfor stort på denne årstid, 
vil fremtidige højere temperaturer i luften 
ikke øge vandtemperaturen nær så meget om 
sommeren som om vinteren og foråret. Der-
for vil den månedlige stofnedbrydning ifølge 
beregningerne kun stige med 13-16 % om 
sommeren mod 21-38 % om vinteren og 39-
50 % i foråret fra kontrol- til scenarieperi-
oden. 

Som gennemsnit for de 9 af årets 12 
måneder, har vi beregnet, at den bakterielle 
respiration i overfladesedimentet i gennem-
snit vil stige med 27 % i Pølåen, 26 % i 
Havelse Å og 62% i Selbæk.

Konklusioner og implikationer
Alle eksperimenter gengivet her er af kort 
varighed. Bakterierne har altså ikke haft mu-
lighed for at nå at akklimatisere sig til de for-
skellige temperaturer i løbet af eksperimentet 
og de fleste organiske substrater bliver kun 
i begrænset omfang brugt op. Vi kan derfor 
forvente, at de målte korttidseffekter af tem-

Temperatur og omsætning

Tabel 1. Oversigt over Q10, aktiveringsenergi, temperaturoptimum og maksimal respirationshastighed for 
sedimentbakterier i Selbæk, Havelse Å og Pølå om vinteren, foråret og sommeren. TOC: total organisk kulstof.

Vandløb Q10 Aktiveringsenergi 
(kJ mol-1)

Temperaturoptimum 
(ºC)

Maksimal 
respirationshastighed 
(µgO2 mgTOC-1 d-1)

V F S V F S V F S V F S

Havelse Å 2.1 2,4 2.2 60 67 66 39.8 38.5 35.2 90 116 47

Pøleå 2.1 2.1 1.8 55 48 70 36.0 38.1 30.7 169 173 440

Selbæk 2.5 2.2 2.2 79 57 58 40.0 40.0 39.2 66 88 71

V= vinter, F= forår og S= sommer.

Figur 2. Den daglige gennemsnitlige vandtemperatur i Havelse Å i kontrolperioden 1961-1990 og ifølge 
klimascenariet for 2071-2100 samt differencen mellem de to 30-årige perioder.
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af global opvarmning. Korttidsforsøg kan 
overvurdere effekterne af temperaturstignin-
gen, hvis bakterierne ved øget temperatur 
ikke fuldt ud kan udfolde deres korttidspoten-
tiale og de i stigende grad begrænses af man-
gel på egnede organiske substrater eller uor-
ganiske næringssalte /4/. Hvis på, den anden 

side, forsyningen med organisk stof øges i et 
fremtidigt varmere klima vil temperaturstimu-
leringen enten svare til den, vi har målt, eller 
måske være større. Hvis der i naturen til sta-
dighed sker en nytilførsel af organiske substra-
ter, hvilket er tilfældet i vandløb, er korttids-
forsøg at foretrække, mens langtidsforsøg 
skaber kunstige begrænsninger, fordi der ikke 
tilføres nyt omsætteligt stof undervejs. 

Disse vurderinger er altså ikke enkle. Jord-
bundslitteraturen peger vekselvis på lavere, 
den samme eller  højere temperaturpåvirkn-
ing af nedbrydningen for svært og let omsæt-
telige organiske substrater /1,2,4/. Tempera-
tureffekten for de svært omsættelige 
substrater er især vigtig i langtidsforsøg, fordi 
de let omsættelige substrater forsvinder 
tidligt i forsøget.

Vi har fundet flere vigtige resultater. Det er 
bemærkelsesværdigt, at bakteriernes respira-
tion som funktion af temperaturen kan beskri-
ves så præcist på baggrund af en model, som 
antager øget katalytisk kapacitet og øget, men 
reversibel, denaturering ved højere tempera-
tur. Det er også bemærkelsesværdigt, at tem-
peraturafhængigheden ikke ændrer sig med 
årstiden, så akklimatiseringen er ikke målbar. 
Temperaturafhængigheden ændrer sig heller 
ikke mellem vandløbene og med det organi-
ske stofs omsættelighed. Aktiveringsenergien 
og Q10 for bakteriernes respiration er således 
den samme, uanset om substratet overvej-
ende består af svært omsætteligt organisk stof 
i grundvandet og humusforbindelser fra sko-
ven, som i Selbæk, eller i højere grad består af 
let omsætteligt organisk stof, der tilføres fra 
en næringsrig sø med høj produktion af 
mikroalger, som i Pølå. 

Sammenkobles temperaturafhængighed-
erne med estimater af fremtidige tempera-
turer i vandløbene kan vi, alt andet lige, for-
vente, gennemsnitlige stigninger i 
bakteriernes nedbrydning af det organiske 
stof på mellem 26 % i de varme åbne vandløb 
og 62 % i den koldere skovbæk. Det skyldes 
et generelt temperaturrespons og ikke, at 
bakterierne fungerer bemærkelsesværdig dår-
ligt ved lave temperaturer. At skovbækken re-
agerer kraftigst skyldes, at Q10 er højest ved 
lave temperaturer og temperaturen stiger 
mest her, nemlig svarende til stigningen i den 
årlige gennemsnitlige lufttemperatur.

Med kendskab til det samme generelle 
temperaturespons for bakterierne i vandet og 

Temperatur og omsætning

peraturen ikke nødvendigvis er de samme, 
som dem, der vil optræde over lang tid, hvor 
bakterierne kan akklimatiseres og de hurtigst 
omsættelige organiske substrater bliver brugt 
op.

Dette aspekt må man have for øje, når eks-
perimenter benyttes til at vurdere effekterne 

Figur 3. Respirationen af bakterier tilknyttet 
finpartikulært stof fra sedimentet vinter, forår og 
sommer beregnet for kontrolperioden 1961-1990 
og ifølge klimascenariet 2071-2100. 
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Temperaturinterval Q10 for respiration Q10 for produktion

5-15ºC 3.31 ±0.36 2.10 ±0.35

15-25ºC 2.27 ±0.26 1.53 ± 0.16

25-35ºC 1.43 ±0.21 1.26 ± 0.23

på sedimentet i vandløbene og de etablerede 
temperaturmodeller, tegner sig flere spæn
dende muligheder. Ned gennem vandløbene 
kan vi fastlægge koncentrationer, samlet tran-
sport, opholdstid og nedbrydning af det orga-
niske stof.  Tilførslen undervejs kan også be-
regnes som summen af transport og 
omsætning. Herefter kan vi fremskrive om-
sætning, tilførsel og transport i et fremtidigt 
varmere klima; evt. også indrage betydningen 
af øget vandafstrømning.

Kvantificering af transporten af al organisk 
stof og af let omsætteligt organisk stof (det 
BI

5
-agtige) kan benyttes til at vurdere i hvilket 

omfang, iltstress i fremtiden kan forventes at 
stige i vandløbene tæt på stofkilderne og af-
tage i vandløbenes nedre løb og i kystvan-
dene fjernt fra kilderne. 

Niels lagergaard PederseN er forskningsassistent ved Fersk-

vandsbiologisk Laboratorium, Københavns Universitet 

med speciale i temperaturmodeller og stofomsætning i 

vandløb. 

Kaj saNd-jeNseN og MorteN søNdergaard er professorer 

samme sted. 

Vi takker COWIfonden for en bevilling til KSJ for at 

færdiggøre dette projekt. Også en tak til det tværfaglige 

klimaprojekt CONWOY for bevillinger til at etablere 

klimamodellerne. Birgit Kjøller krediteres for at udføre 

eksperimenterne.  

Tabel 2. Gennemsnitlige (± SD) Q10 for respiration og produktion for de angivne tre temperaturintervaller 
på baggrund af ni forsøgsserier i tre vandløb på tre årstider.
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