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Hvordan pavirker temperaturen den
bakterielle omsatning?

Fungerer bakteriernes stofomsatning ddrligt ved lave temperaturer

og ganske saerligt for svaert omsztteligt organisk stof? Hvis det er

tilfeldet, haemmes bakteriernes omsatning uforholdsmaessigt meget

i kolde omrdder pd Kloden og herhjemme om vinteren. Litteraturen

indeholder modstridende svar pad spgrgsmalet. Vi har vurderet as-

pektet i tre nordsjellandske vandlgb og fremskrevet effekterne i

tilfelde af global opvarmning.

NIELS LAGERGAARD PEDERSEN
Kay SAND-JENSEN
MORTEN S@NDERGAARD

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

Det fgrste spgrgsmél lyder: Er temperatu-
rens stimulering af stofnedbrydningen den
samme over hele det typiske toleranceom-
ride for biologisk aktivitet (0 til 40 °C) eller
stimuleres nedbrydningen mere indenfor
visse snaevre temperaturintervaller end andre?
Man kunne forestille sig, at svaret afhang af,
hvilke temperaturer bakterierne havde levet
ved og tilpasset sig og dermed afhang af arsti-
den og levestedet. Man kunne ogsa forestille
sig, at svaert omszttelige organiske substrater
kraevede hgjere temperaturer for at blive ned-
brudt end let omszattelige, da nedbrydnings-
hastigheden selvfglgelig generelt stiger med
temperaturen indenfor bakteriernes toleran-
ceomréide /5, 6/.

Det andet spgrgsmal lyder: Er bakteriernes
respiration og vakst lige fglsomme for an-
dringer i temperaturen, sd vacksteffektiviteten
(dvs. vaekstudbyttet per konsumeret substrat-
mangde) forbliver konstant, eller findes der
et temperaturinterval, hvor effektiviteten er
maksimal? Man kunne forestille sig, at vakst-
effektiviteten var lav bdde ved meget lave og

meget hgje temperaturer. Forklaringen
kunne vaere, at bakteriers stoftransport over
membranerne vha. indlejrede transportpro-
teiner blev nedsat bide ved meget lave tem-
peraturer, hvis fedtstoffer i membranerne
blev stive, og ved meget hgje 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 rakke for-
ventede konsekvenser. Derfor har vi malt
den bakterielle nedbrydning i vandlgbsbun-
den om vinteren, fordret og sommeren i tre
smd nordsjellandske vandlgb, som daekker
en gradient fra forventet dominans af svaert

omsztteligt organisk stof dret rundt (Selbak
kilde i Grib Skov) til dominans af let omsztte-
ligt organisk stof, iseer om sommeren (Pgla
nedstrgms Strgdam Engsg; boks 1).

Vi ville ogsd gerne tjekke, om de ret kon-
stante temperatureffekter pd den organiske
stofnedbrydning mellem 4 og 20 °C, vi tidli-
gere har fundet for fritlevende bakterier pd
forskellige lokaliteter /7, 8/, kunne genfindes
for sedimentbakterier. Vi ville tillige gerne
kende temperaturens effekt pa bakterievaek-
sten og vaksteffektiviteten, for det er afgg-
rende for, hvor meget energi der bliver til
radighed for de mange encellede og flercel-
lede dyr, som udnytter bakterievaksten.

Som bekendt sker mere end 90% af den
samlede nedbrydning i backke og mindre der
nede i vandlgbsbunden og den mikrobielle
fgdekade dominerer omsatningen i de fleste
vandlgb. Ergo, hvis endrede temperaturer pa-
virker omfanget og vackstudbyttet af bakterier-
nes omsatning af det organiske stof, &ndres
to af de mest afggrende processer i gkosyste-
met og effekten vil forplante sig hele vejen
gennem fadekaederne.

Bakteriernes respiration
Alle ni méleserier af bakteriel respiration som
funktion af temperaturen fglger det samme

Boks I: Bakteriel respiration, vaekst og vaksteffektivitet
Malinger er udfert pa overfladesediment indsamlet i de tre vandlgb vinter, forar
og sommer. Eksperimenterne er udfgrt med finkornede sedimentpartikler, der
kan holdes i suspension i filtreret vand fra lokaliteten.

Bakteriernes respiration (R) er malt som iltforbrug i merke i lukkede glas-

rer over kort tid (18-44 timer). Der tilstraebes nogenlunde samme iltforbrug
(40-60% af iltmaetning) i alle glasrer. litforbruget er omregnet til kulstoffrigivelse
(R) ved at antage et sedvanligt molforhold mellem CO, og O, pa 0,85. Bakteri-
ernes celleproduktion er malt i samme opstilling som indbygning af radioaktivt
maerket thymidin i bakterie-DNA i forseg over en halv time. Celleproduktio-
nen er omsat til kulstofproduktion (P) ved at benytte typiske litteraturvaerdier
for kulstofmasse per celle /10/. Bakteriernes konsumption (K) af organisk kul-
stof er summen af produktion og respiration (P + R).Vaksteffektiviteten (ud-
byttet) er derfor forholdet mellem bakterieproduktion og konsumption: P/(P +
R).

Eksperimenterne er udfert over en gradient af temperaturer ved at an-
bringe glasrerene i huller fordelt i en lang og tyk aluminium-blok, der i den ene
ende er kolet til 0°C og i den anden ende er opvarmet til 40 °C. Aluminium-
blokken vipper under forsgget for at sikre omrering i glasrerene.
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Figur 1. Eksempel pd sammenhangen mel-

lem vandtemperatur og bakteriel respiration (A),
produktion (B) og vaeksteffektivitet (C) i Havelse A

i en vinterperiode. Hvert punkt er et gennemsnit af
4 malinger.

overordnede mgnster i taet overensstemmelse
med den opstillede model (figur 1A, boks

1). Respirationen stiger ved gget temperatur
og i absolutte tal gges stigningstakten med
temperaturen op til ca. 30 °C. Herover sker

et fald i stigningstakten og en begyndende
affladning af forlgbet. Den maksimale respira-
tion findes ved temperaturer, der enten ligger
over eller omkring 40 °C, og der er ingen ten-
dens til, at den optimale temperatur afheenger
af hverken vandlgbet eller drstiden.

Den relative stigningstakt i respirationen
ved gget temperatur kan udtrykkes pa forskel-
lig made (boks 2). For den samlede forlab
mellem 0 og 40 °C ligger Q10 i de forskellige
forsgg mellem 1,8 og 2,5 og aktiveringsener-
gien mellem 48 og 79 k] mol-1, og der er in-
gen systematiske sammenhange til hverken
typen af vandlgb og drstiden (tabel 1).

For temperaturer mellem 4 og 20 °C er gen-
nemsnittet af Q10 hgjere nemlig 3,07+0,33.
Sidstnaevnte vaerdier er i taet overensstem-
melse med 70 tidligere maleserier pa 3,35
=0,68 for fritlevende bakterier i de samme
nordsjellandske vandlgb indsamlet vinter,
fordr og sommer og inkuberet indenfor netop
dette temperaturinterval /7, 8/.

Som naevnt er der ingen sendringer i respi-
rationens temperaturathangighed mellem
vandlgbene og drstiden, men den maksimale
respiration &ndrer sig (tabel 1). Som ventet
er respiration per kulstofmangde lavest i
skovkilden, Selbak pd alle drstider. Respiratio-
nen er hgjere i Havelse A, som ligger i bent
land og modtager markvand og renset spilde-
vand. Endelig er respirationen hgjest i Pgld,
som ligger i dbent land, modtager renset
spildevand fra Hillerad og tillige letomszet-
teligt organisk stof fra en naeringsrig s@ (Strg-
dam Engs@) umiddelbart opstrgms for stedet,
hvor prgverne udtages. Denne variation i
respirationshastigheden er i overensstem-
melse med de tidligere mélinger pa fritlev-
ende bakterier /7, 8/

Der er ingen signifikante sammenhaenge
mellem omsatteligheden af det organiske
stof og aktiveringsenergien eller Q10 for ned-
brydningen mellem vandlgbene og arsti-
derne. Selvom det organiske stof siledes om-
sxttes hurtigere i Pgld nedenfor sgen, er
temperaturathaengigheden af nedbrydningen
uendret.
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Temperatureffekten er stgrst ved
lave temperaturer
Kurveforlgbene viser, at temperaturens rela-
tive stimulering af respirationen aftager fra
lave til hgje temperaturer (figur 1A). Det
samme galder for produktionen (figur 1B).
En enkel méde at illustrere det pa, er at sam-
menligne Q10 for temperaturintervallerne
5-15, 1525 0g 25-35 °C (tabel 2). Respiratio-
nens Q10 falder fra 3,31 i det laveste til blot
1,43 i det hgjeste temperaturinterval. Udtrykt
med ord betyder det, at respirationen i gen-
nemsnit gges med en faktor 3,31 fra 5 til
15 °C, mens den blot stiger med en faktor
1,43 fra 251l 35 °C.

Q10 for produktionen er lavere end for

respirationen. Produktionens Q10 falder fra
2,101 det laveste til 1,26 i det hgjeste tempera-
turinterval. Alle de naevnte forskelle er stati-
stisk signifikante.

At Q10 @ndrer sig med temperaturinterval-
let er vist mange gange tidligere og er i over-
ensstemmelse med den anvendte modelteori,
der bygger pd 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 hgje tem-
peraturer haemmer den reversible denature-
ring i stigende grad processen. Ved endnu
hgjere temperaturer (> 40 °C) fir permanent
denaturering betydning.
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Vaksteffektivitet

Vi har anvendt alment accepterede metoder
til at bestemme bakteriernes vaksteffektivitet
/10, 11/. Disse metoder rummer forskellige
kritiske antagelser, sd vi vil ikke past, at

de mélte vacksteffektiviteter ngdvendigvis
giver det endegyldige svar. De anvendte
malinger af respiration og produktion har
imidlertid begge den fordel, at de er hurtige
og falsomme teknikker, men den beregnede
produktion afhaenger 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 mdlte vaeksteffektiviteter varierer gen-
nemgdende mellem 0,2 0g 0,6 (= 20-60%),
hvilket ligger indenfor det forventede og teor-
etisk mulige /11/. Der er ingen sammenhzang
mellem nedbrydeligheden af det organiske
stof og den malte vacksteffektivitet. I de fleste
maleserier falder vacksteffektiviteten med sti-
gende temperaturer fra 5 til 35 °C (figur 1C),
mens den i nogle f maleserier forbliver kon-
stant. Faldende vaksteffektivitet er en logisk
konsekvens af, at respirationen stiger mere
med gget temperatur end produktionen ggr.

Vi har undladt at beregne vacksteffektiv-
iteten for meget lave temperaturer under 5
°C, fordi usikkerheden ved beregningen er
meget stor pga. lave proceshastigheder isar
for respirationens vedkommende. Men malin-
gerne tyder ikke pd, at vaeksteffektiviteten
haemmes af meget lave temperaturer. Tvaerti-
mod.

Tabel I. Oversigt over Q1 0, aktiveringsenergi, temperaturoptimum og maksimal respirationshastighed for
sedimentbakterier i Selbak, Havelse A og Pola om vinteren, fordret og sommeren.TOC: total organisk kulstof.

Vandlzb Aktiveringsenergi

(k) mol")

Havelse A 2.1
2.1
2.5

24 22 60
2.1 1.8 55
22 22 79

(4
48
57

66
70
58

Pglea
Selbak

V= vinter, F= fordr og S= sommer.

Star de fundne mgnstre til troende, kan vi
derfor forvente svagt faldende vaekstudbytter
af bakteriernes stofnedbrydning i et fremti-
digt varmere klima. Den stigende omsatning
ved gget temperatur kan dog mere end kom-
pensere for de ggede procentuelle udgifter til
respiration. S4 lenge der findes tilstraekkeligt
med organisk stof, vil hgjere temperaturer
derfor fremme den bakterielle omsatning og
gge tilgengeligheden af bakterier for encel-
lede og flercellede smadyrs konsum.

(get stofnedbrydning i varmere
vandlgb
Vi har nu tilstreekkelig 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-arig
kontrolperiode fra 1961-1990. Baggrunden er
felgende.

Lalle tre vandlgb har vi tidligere malt
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Figur 2. Den daglige gennemsnitlige vandtemperatur i Havelse Ai kontrolperioden 196 1-1990 og ifalge
klimascenariet for 207 1-2 100 samt differencen mellem de to 30-drige perioder.

Maksimal
respirationshastighed
(ugO, mgTOC- d)

Temperaturoptimum
Q)

39.8
36.0
40.0

385
38.1
40.0

35.2
30.7
39.2

90
169
66

116
173
88

47
440
71

vandtemperaturen kontinuerligt og etableret
en simpel model for sammenhaengene til den
daglige lufttemperatur /12, 13/. Vi har derfor
kunnet benytte DMI's A2 scenarie for klimaet
12071-2100 ved en fordobling af atmosfaerens
CO, indhold til at estimere vandtemperaturen
i denne periode. Som baggrund har vi et frem-
tidsscenarie for temperaturen over aret i
Nordsjelland, der rummer en gennemsnitlig
stigning i drets middeltemperatur pd 3,46 °C i
forhold til kontrolperioden.

For hver dag pd de tre drstider er det
muligt at beregne den bakterielle respiration
ud fra temperaturen i vandlgbet og den milte
sammenhang mellem respiration og temper-
atur i eksperimenterne (figur 14). For Pglien
nedstrgms Strgdam Engsg har vi vist tempera-
turerne for kontrolperioden (1961-1990) og
estimerede fremtidige temperaturer over dret
(figur 2) samt de tilhgrende beregnede respi-
rationshastigheder ved bakteriernes nedbryd-
ning af det organiske stof pd de tre drstider
(figur 3). Da vandet nedenfor sgen allerede
nu er varmt om sommeren, og varmetabet
ved fordampning derfor stort pd denne drstid,
vil fremtidige hgjere temperaturer i luften
ikke gge vandtemperaturen nar si meget om
sommeren som om vinteren og fordret. Der-
for vil den ménedlige stofnedbrydning ifglge
beregningerne kun stige med 13-16 % om
sommeren mod 21-38 % om vinteren og 39-
50 % i fordret fra kontrol- til scenarieperi-
oden.

Som gennemsnit for de 9 af drets 12
maneder, har vi beregnet, at den bakterielle
respiration i overfladesedimentet i gennem-
snit vil stige med 27 % i Pglden, 26 % i
Havelse A og 62% i Selbak.

Konklusioner og implikationer

Alle eksperimenter gengivet her er af kort
varighed. Bakterierne har altsd ikke haft mu-
lighed for at nd at akklimatisere sig til de for-
skellige temperaturer i lgbet af eksperimentet
og de fleste organiske substrater bliver kun

i begraenset omfang brugt op. Vi kan derfor
forvente, at de milte korttidseffekter af tem-
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peraturen ikke ngdvendigvis er de samme,
som dem, der vil optraede over lang tid, hvor
bakterierne kan akklimatiseres og de hurtigst
omszttelige organiske substrater bliver brugt
op.

Dette aspekt md man have for gje, nar eks-
perimenter benyttes til at vurdere effekterne

af global opvarmning. Korttidsforsgg kan
overvurdere effekterne af temperaturstignin-
gen, hvis bakterierne ved gget temperatur

ikke fuldt ud kan udfolde deres korttidspoten-

tiale og de i stigende grad begraenses af man-
gel pd egnede organiske substrater eller uor-
ganiske naringssalte /4/. Hvis p, den anden

Figur 3. Respirationen af bakterier tilknyttet
finpartikulart stof fra sedimentet vinter, fordr og
sommer beregnet for kontrolperioden 1961-1990
og ifelge klimascenariet 2071-2100.

side, forsyningen med organisk stof gges i et
fremtidigt varmere klima vil temperaturstimu-
leringen enten svare til den, vi har malt, eller
maske vaere stgrre. Hvis der i naturen til sta-
dighed sker en nytilfgrsel af organiske substra-
ter, hvilket er tilfeldet i vandlgb, er korttids-
forspg at foretrackke, mens langtidsforsag
skaber kunstige begraensninger, fordi der ikke
tilfgres nyt omsztteligt stof undervejs.

Disse vurderinger er altsa ikke enkle. Jord-
bundslitteraturen peger vekselvis pa lavere,
den samme eller hgjere temperaturpdvirkn-
ing af nedbrydningen for svert og let omsat-
telige organiske substrater /1,2,4/. Tempera-
tureffekten for de svaert omsattelige
substrater er isar vigtig i langtidsforsgg, fordi
de let omsaettelige substrater forsvinder
tidligt i forsgget.

Vi har fundet flere vigtige resultater. Det er
bemarkelsesvaerdigt, at bakteriernes respira-
tion som funktion af temperaturen kan beskri-
ves sd praecist pd baggrund af en model, som
antager gget katalytisk kapacitet og gget, men
reversibel, denaturering ved hgjere tempera-
tur. Det er ogsd bemaerkelsesvaerdigt, at tem-
peraturafhaengigheden ikke @ndrer sig med
drstiden, sd akklimatiseringen er ikke mélbar.
Temperaturafheengigheden andrer sig heller
ikke mellem vandlgbene og med det organi-
ske stofs omsattelighed. Aktiveringsenergien
og Q10 for bakteriernes respiration er sdledes
den samme, uanset om substratet overvej-
ende bestdr af svaert omsaetteligt organisk stof
i grundvandet og humusforbindelser fra sko-
ven, som i Selbxk, eller i hgjere grad bestdr af
let omsaetteligt organisk stof, der tilfgres fra
en naringsrig s¢ med hgj produktion af
mikroalger, som i Pgla.

Sammenkobles temperaturafhangighed-
erne med estimater af fremtidige tempera-
turer i vandlgbene kan vi, alt andet lige, for-
vente, gennemsnitlige stigninger i
bakteriernes nedbrydning af det organiske
stof pd mellem 26 % i de varme dbne vandlgb
0g 62 % i den koldere skovbak. Det skyldes
et generelt temperaturrespons og ikke, at
bakterierne fungerer bemarkelsesverdig dér-
ligt ved lave temperaturer. At skovbaekken re-
agerer kraftigst skyldes, at Q10 er hgjest ved
lave temperaturer og temperaturen stiger
mest her, nemlig svarende til stigningen i den
arlige gennemsnitlige lufttemperatur.

Med kendskab til det samme generelle
temperaturespons for bakterierne i vandet og
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pd sedimentet i vandlgbene og de etablerede
temperaturmodeller, tegner sig flere spaen-
dende muligheder. Ned gennem vandlgbene
kan vi fastlegge koncentrationer, samlet tran-
sport, opholdstid og nedbrydning af det orga-
niske stof. Tilfgrslen undervejs kan ogsa be-
regnes som summen af transport og
omsztning. Herefter kan vi fremskrive om-
sxtning, tilfgrsel og transport i et fremtidigt
varmere klima; evt. ogsa indrage betydningen
af gget vandafstrgmning.

Kvantificering af transporten af al organisk
stof og af let omsatteligt organisk stof (det
Bl.-agtige) kan benyttes til at vurdere i hvilket
omfang, iltstress i fremtiden kan forventes at
stige i vandlgbene taet pa stofkilderne og af-
tage i vandlgbenes nedre Igb og i kystvan-
dene fjernt fra kilderne.

NieLs LacERGAARD PeDERsEN er forskningsassistent ved Fersk-

vandsbiologisk Laboratorium, Kebenhavns Universitet
med speciale i temperaturmodeller og stofomsztning i
vandlgb.
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samme sted.
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klimamodellerne. Birgit Kjgller krediteres for at udfgre

eksperimenterne.

Tabel 2. Gennemsnitlige (+ SD) Q10 for respiration og produktion for de angivne tre temperaturintervaller
pd baggrund df ni forsegsserier i tre vandleb pd tre drstider.

Q10 for respiration Q10 for produktion

5-15°C 3.31 £0.36 2.10 £0.35
15-25°C 2.27 +0.26 1.53 £ 0.16
25-35°C 1.43 £0.21 1.26 £ 0.23
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Boks 2: Beskrivelse af temperaturathengighed

Respirationen som funktion af temperaturen blev tilpasset en model opstillet
af Johnson /% pd baggrund af Arrhenius:

—(AH-TASMIT)

R = respirationshastigheden (pgO, mgTOC" d7'), A = en integrations
konstant, AH og AS er &ndringeme i enthalpy og entropy (J mol' K™, AH
er ndringen i aktiveringsenthalpy (J mol™ K'), r er gaskonstanten (8,314 ]
mol” Ky og T er den absolutte temperatur (k).

Modelleringen tillader beregning af maksimal respiration { Ry..). optimal

Aktiveringsenergien for processen (Ea, ] mol™') beregnes som
heldningskoefficienten af den linesere regressionslinie i et Arrhenius plot
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