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SAMENVATTING.

In deze doctoraalscriptie wordt een overzicht gegeven van
recente bevindingen met betrekking tot het mariene
voedselsysteem in de pelagische zone. De nieuwe ontwikkelingen
betreffen voornamelijk het microbiele voedselweb waarin
bacterien een cruciale rol spelen.

Het beeld dat bacterien (en slechts bacterien) verantwoorde—
lijk zijn voor remineralisatie van nutrienten is achterhaald.
Het is gebleken dat fagotrofe organismen verantwoordelijk zijn
voor het grootste deel wvan de nutrienten uitstoot. Deze
organismen grazen o.a. op de heterotrofe bacterien. Naast deze
verschuiving 1is gebleken dat bacterien grote hoeveelheden
nutrienten Xkunnen opnemen. Of dit een directe concurrentie
-voor het fytoplankton betekent en wat de gevolgen =zijn voor de
rest van het voedselsysteem is nog niet duidelijk.
Verschillende theorien worden in dit stuk behandeld.

In zeer veel van de onderzoeken blijkt het gebrek aan kennis
over samenstelling en ontstaan van het organisch substraat een
belangrijke tekortkoming te =zijn. De onduidelijke rol van
aggregaatvorming in het trofische geheel is in dit verband ook
van belang. Onderzoek naar de op microschaal aanwezige
processen rond deze deeltjes en de erop of 1in levende
organismen 1ijkt noodzakelijk.

Virussen en ultramicrobacterien spelen een significante rol in
het voedselweb. De eerste informatie hieromtrend maakt
duidelijk dat de koolstof—- en energiestromen kwantitatief nog
meer aan de micro'kant’' van het systeem liggen dan tot nu toe
werd gedacht.

Ten behoeve van het modelleren kan men organismen op
verschillende wijzen en om verschillende redenen in dJroepen
samen nemen. De bespreking van de verkregen resultaten wordt
er soms onduidelijk door. Ter verduidelijking en ter
inventarisatie 1s er een Dbeschouwing wvan de verschillende
ecologische groepen opgenomen.
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1. INLEIDING.

In het begin van deze eeuw 1S er een belangrijke basis gelegd

voor het onderzoek naar voedselrelaties in het pelagische
mariene milieu. De belangrijkste reden voor het onderzoek was

destijds de visserij. De vraag die 1leidde tot het vormen van
de eerste modellen was: Op welke manier wordt primaire

productie omgezet in voor de mens consumeerbare vis? In deze
modellen speelde Xkoolstof de belangrijkste rol en staat de

fotsynthese als organisch materiaal producerend proces
centraal. De uitkomst was een lineair model waarin een aantal

stappen van voedselomzetting volgens de welbekende
voedselpyramide onderscheiden werd. Dit =zal verder 'het

kKlassieke model’ worden genoemd:

Primaire producenten (het fytoplankton) vormen, met behulp van
licht, organisch materiaal wuwit C02. Dit fytoplankton wordt
begraasd door herbivoor zooplankton, ook wel secundaire

producenten genoemd. Op deze manier wordt plantaardig
materiaal omgezet in dierlijk materiaal. Dit dierlijk-
materiaal kan omgezet worden 1in ~ verschillende stadia
carnivoren. Men kan hier dan spreken van tertiaire productie.

Hiertoe behoort ook de consumeerbare vis.

In deze beschrijving 1is er van een cyclus, die volgens de
ecologie noodzakelijk wordt geacht, nog geen sprake. Om het
systeem sluitend te maken dient organisch materiaal weer
omgezet te worden in C02. Dit gebeurt door middel van
respiratie. Het vindt 1in (bijna) alle levende organismen in
alle stadia van het systeem plaats. Het doel is het vrijmaken
van energie voor de opbouw en reproductie van het organisme.

Een tweede manier om het systeem te sluiten betreft niet de
koolstof maar juist de overige elementen (bv. N, P, S en S5i).
In het fytoplankton =zijn voor de groei, naast C02Z2, ook
mineralen als ammonium en fosfaat, noodzakelijk. Het klassieke
beeld 1is dat het fytoplankton deze anorganische nutrienten
omzet 1in organisch materiaal en dat dit na een langere of
kortere weg in het systeem te hebben afgelegd, door bacterien
'geremineraliseerd’ wordt. Oftewel, weer omgezet wordt in voor

het fytoplankton bruikbare mineralen. Bacterien en
fytoplankton zijn dan als het ware ’source and sink’' in dit
model (Caron 1994) . Dit model kan als volgt worden
geillustreerd (fig. 1): Nutrienten worden door planten en

vervolgens door dieren omgezet in organisch materiaal, dat
uiteindelijk door bacterien geremineraliseerd wordt.
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Fig 1

Een schematische voorstelling van de nutrientencyclus in zee.
(Sverdrup 1942)



Bacterien nemen in dit 'klassieke' model natuurlijk ook een
deel van de respiratie voor hun rekening. Het op deze manieren
gesloten systeem is geillustreerd in figuur 2.
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Illustratie van het klassieke model van de koolstofcyclus.
(Tait 1968)

In het huidige beeld van de voedselrelaties in het pelagische
milieu 1is dit klassieke beeld nog steeds terug te wvinden
hoewel er enkele ingrijpende wijzigingen hebben plaats
gevonden. De rol van de microbiele wereld is tegenwoordig
minstens zo belangrijk als de klassieke keten. De microbiele
voedselrelaties =zijn gemodelleerd als 'microbial 1loop’' en
slokken de laatste Jjaren de meeste aandacht op. Het microbiele
voedselweb is gekoppeld aan het kassieke model.

"'De opbrenst wvan nuttige informatie wvanuit de ecologie ten
behoeve wvan het visserijonderzoek 1is niet groot geweest',
schrijft Pomeroy 1in 1974. De reden hiervoor lag in de,
destijds nog, geringe kennis van de processen op microbieel
nivo. Modellen van het 'microbiele voedselweb' hebben dan ook
hun oorsprong in het onderzoek naar een mogelijke bijdrage van
bacterien in de toevoer van energie naar hogere nivo's,
oftewel: naar visproductie (Ducklow 1994).

In tegenstelling tot deze achtergrond blijkt de opgedane
kennis momenteel van belang voor het begrijpen van processen
als het warmer worden van de aarder, vervuiling wvan
kustwateren of waterkwaliteit in meren en reservoirs (Berman &
Stone 1994).



2. HET BELANG EN DE STRUCTUUR VAN HET MICROBIELE VOEDSELWEB.

In bijna alle artikelen die men tegenwoordig leest over het
modelleren van het mariene ecosysteem wordt het artikel van
Pomeroy (1974) geciteerd. In dit artikel geeft hij aan waarin
het tot dan toe gebruikte model te Dbeperkt is om de
werkeli jkheid goed te beschrijven.

Hij veronderstelt dat de keten van fytoplankton (diatomeen)
via zooplankton (copepoden e.d.) naar vissen en walvissen 'in
feite slechts een Kklein deel van de stroom van energie Kkan
vertegenwoordigen'. Ten eerste stelt hij vast dat zeer Klein
plankton (<60 mu) een grotere rol speelt 1in de fotosynthese
dan het tot dan toe makkelijker en dus meest bestudeerde 'net-
plankton' {>60 mu) . Tevens stelt hij vast dat deze
microorganismen de belangrijkste energieconsumenten in de zee
zijn. Een van de redenen hiervan 1is volgens Pomeroy de
onderschatting van de hoeveelheid organisch materiaal dat door
microorganismen omgezet wordt.

Samengevat betekent dit dat microorganimen zeer belangrijk
zijn als primaire -producenten maar ook als 'primaire
consumenten'. De conclusie van Pomeroy is dat dit gevolgen
moet hebben voor het overige deel van het voedselweb.

Twee redenen om aan te geven waarom microorganismen zo'n
belangrijke plaats in het voedselsysteem 1in nemen: Ten eerste
blijkt dat de biomassa van de microorganismen (< 60 mu)
ongeveer gelijk 1is aan die van het ’'net-plankton’'. Terwijl
tegelijkertijd de energie en materiestromen in Kleinere
microorganismen groter 2zijn door hun hogere metabolische
activiteit per massa eenheid.

Het artikel van Pomeroy is het startschot geweest voor veel
onderzoek dat uiteindelijk geleid heeft tot een uitbreiding
van het klassieke model. Een van de belangrijkste bijdragen
aan de theorie vorming met Dbetrekking tot het ’'microbiele

voedselweb' is beschreven in Azam e.a. (1983). Hierin tonen
zij het belang van dit gedeelte van het voedselweb aan en komt
men tevens tot een omschrijving van belangrijke

voedselrelaties.
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Trofische 1interacties 1n het microbiele voedselweb.
{Sherr & Sherr 1988)



Voor het maken van een model van het microbiele voedselweb
worden de organismen vaak onderverdeeld 1in phytoplankton,
bacterien, heterotrofe {nano)flagellaten en ciliaten.
Mogelijke voedselrelaties tussen deze groepen 2zijn weergegeven
in figuur 3. :

Een andere versie van dit model is =zichtbaar 1in figuur 4.
Hierin is duidelijk =zichtbaar wat men tegenwoordig de
'microbial loop' noemt: Uit alle stadia van de klassiek
voedselketen, maar voor het overgrote deel uit het
fytoplankton, komt DOC vrij (of wordt vrij gemaakt). Dit wordt
geconsumeerd door heterotrofe Dbacterien. Deze worden begraasd
door hetercotrofe flagellaten en ciliaten (protozoa) die op hun
beurt begraasd worden door mezoplankton.
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Schema waarin de klassieke voedselketen, de microbiele loop en
-hun verbanden z1ijn weergegeven. Het autotrofe
pico(nano)plankton wordt tot het microbiele voedselweb
gerekend. HNF = Heterotrofe nanoflagellaten. (Lenz 1992)
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Het moge duidelijk =zijn dat volgens het model wvan de
'microbial loop' Dbacterien nog steeds een belangrijke rol in
de demineralisatie vervullen. Het welvaren van deze organismen
is echter in de huidige modellen niet meer alleen afhankelijk
van het beschikbare organisch materiaal, maar onder andere ook
van begrazing door heterotrofe flagellaten.

Ter 1indicatie van het kwantitatieve belang van de microbial
loop dient het artikel van Williams (1981) aan gehaald te
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worden. Hij toont aan dat ’'zeker de helft van de primaire
preductie de microheterotrofen in het plankton passeert
voordat het gemineraliseerd wordt' en dat 'de secundaire
productie op het microbiele nivo vergelijkbaar of groter kan
zijn dan de die van het herbivore zooplankton’.

Dat de grootste materiaal— en energiefluxXxen op het microbiele
nivo plaatsvinden is gezien de ontdekkingsgeschiedenis
misschien een vreemde gedachte. Evolutionair gezien 1s het
echter niet vreemd. Het microbiele voedselweb kan beschouwd
worden als de ocorspronkelijke en normale levensvorm in de
pelagische zone en het klassieke voedselweb meer als een
buitengewone eigenschap die afhankelijk 1is van primaire
productie (Lenz 1992).

Uit het voorgaande Dblijkt dat de plaats van heterotrofe
bacterien in modellen van het voedselsysteem in de loop der
tijd veranderingen heeft ondergaan. Het belang van deze dgroep
organismen is daarbij toegenomen. De belangrijkste rol was
daarentegen door de Jjaren heen in essentie hetzelfde gebleven:
remineralisatie van organische elementen.

Dat 1is dan ook de reden dat de de wereld van mariene biologen
de laatste Jaren met enige verwondering kennis heeft gencmen
van het feit dat bacterien ook in staat zijn tot aanzienlijke
opnamen van mineralen.

Voordat dit stuk zich verder focust op deze en andere
veranderingen in de ecologische funktie van heteroctrofe
bacterien, wil ik eerst ingaan op de verschillende indelingen
van microorganismen in funktionele groepen.



3. ECOLOGISCHE EN SYSTEMATISCHE CLASSIFICATIE.

In de ecologie deelt men organismen in in funktionele groepen.
Dit is noodzakelijk om een ecosysteem te Dbeschrijven. De
omschrijving van deze groepen 1s soms echter vaag. In de
systemstiek zijn groepen organismen eenduidig omschreven, maar
om praktische redenen wordt lang niet altijd deze
systematische indeling gebruikt.

Om te beginnen =zijn in de microbiologie organismen niet
praktisch per individu te onderscheiden. Dit levert tijdens
experimenten problemen op met het indelen van de onderhavige
organismen. De scheidingsmethoden die gebruikt worden
selecteren meestal op een bepaalde eigenschappen van een groep
organismen. Zo kan men microorganismen op grootte scheiden.
Vervolgens zou men dan bijvoorbeeld kunnen bepalen of men met
fototrofe of heterotrofe organismen te maken heeft. Men komt
dan op grond van ecologische variabelen tot een onderverdeling
van soorten. Deze indeling hoeft niet overeen hoeft te Kkomen
met de systematsche indeling van de betreffende soorten.

Soms ook worden organismen op systematische gronden in
ecologische klassen ingedeeld, terwijl onduidelijk is of ze in
de ecologie ook daadwerkelijk verschillende rollen vervullen
(bv. flagellaten vs. ciliaten). Voor de beschrijving van het
ecosyteem is het dan beter om deze organismen samen 1in een
groep te nemen.

Gezien het gevaar dat men het belang van een Dbepaalde
{(deel)groep 1in een ecosysteem over het hoofd ziet, kKan het
interessant 2zijn om vanuit de systematiek naar de mogelijke
diversiteit van organismen te Kkijken in plaats van dat men
opportunistisch orde proberen te scheppen 1in de ecologische
brij wvan organismen. In de volgende inventarisatie van de
microorganismen =zal tevens geprobeerd worden de enigzins
verwarrende indelingen, die in de 1literatuur door elkaar
gebruikt worden, te verduidlijken.

Hoofdklassen

Ten eerste dient er dan duidelijkheid te bestaan over de
indeling in hoofdklassen. Deze 1is gebaseerd op evolutionaire
verwantschap. Tegenwoordig stelt men zich die als volgt voor:
De indeling vindt plaats op grond van pro— of eukaryoot zijn
en het voorkomen als macro— of microorganismen. Prokaryoten
worden onderverdeeld 1in 'Bacteria’' en 'Archaea’ en vormen
samen met de eukaryote 'Eukaria’ de drie hoofdgroepen (fig.
5).

Prokaryoot Eukaryoot
Eukarya:
Macroorganismen Niet bekend Dieren
Planten
Eukarya:
Microorganismen Archaea Algae
Bacteria Fungi
Protozoa

Fig 5

Indeling van organismen in hoofdgroepen. (Naar: Brock 1994)



Archaea omvat de vroegere archaebacterien, Bacteria omvat de
overige prokaryoten. Eukarya omvat alle eukaryoten, op te

verdelen in macroorganismen (planten en dieren) en
microorganismen (protozoa, algae en fungi) (Brock e.a. 1994).

De protozoa, algea en fungi noemt men tesamen meestal
"protisten’. In Schlegel (1990) en Poindexter (1971) bedoelt
men met deze term echter alle microorganismen (inclusief
bacterien en archaea), maar deze indeling 1is inmiddels
achterhaald.

Bacteria

De groep Bacteria is zeer divers. Men kan ze op verschillende
gronden onderverdelen. De indeling in tabel 1 is gebaseerd op
vorm. De meeste groepen 1in deze systematisch classificatie
hebben echter geen ecologische betekenis. De termen aeroob en
anaeroob kan men in bijna elke groep aantreffen en geven dus
geven die groepen dus op grond daarvan deen plaats in het
ecosysteem. Andersom mag men aannemen dat het voorkomen in de
waterkolom voornamelijk aerobe organismen betreft en in het
sediment voornamelijk anaerobe. Dit wordt geillustreerd door
de gegevens over het voorkomen van bacterien (tabel 2) over te
nemen in tabel 1.

De systematische groep 'cyanobacteria' komt als zodanig in het
ecosysteem voorkomt. Deze bestaat als enige uit aerobe
fototrofe bacterien. Het zijn de enige niet-heterotrofe

bacterien die in de fotische zone voorkomen.

De archaebacterien behoren nu dus niet meer tot de bacterien.
De ecoclogische positie van de groep 1s, mede door zijn
diversiteit, moeilijk te omschrijven. Het voorkomen van de
Archaea betreft voornamelijk anoxische omgevingen terwijl hun
plaats in enkele elementencycli essentieel 1is.

Wat Dbetreft het kwantificeren van materie— en energiestromen
in het pelagische ecosyteem 1is de betekenis van het Dbegrip
'bacterie’ door het afsplitsen van de Archaea niet veel
veranderd. Het aandeel van de Archaea in deze fluxen 1is
verwaarloosbaar.

De veel gebruikte term 'heterotrofe bacterien' onderscheidt in
de praktijk de cyanobacterien van de rest van de Bacteria,
aangezien de anaerobe fototrofe bacterien 1in de oXxische
fotische zone naar mijn weten niet voorkomen. De scheiding van
pro— en eukaryote microorganismen =zoals Wheeler & Kirchman
(1986) die wuitvoerde, scheidt feitelijk heterotrofe en
cyanobacterien van de overige microorganismen.

Algen

Binnen de protisten (Eukaria microorgismen) onderscheiden de
algen =zich, systematisch gezien, van de protozoa en fungi
vooral op grond van het bezit van fotosynthese-pigmenten
(Stanier e.a. 1986). Het mag duidelijk zijn dat dit ook
ecologisch gezien een belangrijke eigenschap is.

Het Dbegrip 'algen' wordt gemakkelijk als synoniem voor
'"fytoplankton' gebruikt. Zolang het fytoplankton voor het
grootste deel uit algen bestaat zal dat geen probleem
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Tabel 2

Tabel 3

Kwantitatieve
prokaryoten in het mariene milieu (Austin 1988).

Populaties

data voor

van eukaryote

mariene milieu (Austin 1988).

Tabel 2

specifieke

microorganismen

groepen

in

van

het

Tabel 3

Taxonomicgrouping No. of cells Source Reference Typeof
i No. ofcells Source Reference
Actlinomycetes 1.48-23/cm® Sediment, North Sea Weyland (1969)
Actinomycetes 23/cm® Sediment, Atlantic Ocean Weyland (1969) Amocbac 1.2-1.35 x 101 Neuston, North Atantic  Sicburthetal. (1976)
Actinomycetes 300-1270/cm” Sediment of shallow sea, Okami and Okazaki 0-0.31/ml Waler, Sargasso Sea Caron efal, (1982)
Japan (1978) 0-22/m! Marine snow, Caroneral. (1982)
Bdellovibrio spp. ~2001 Coastal water, Hawaii ~ Tayloreral. (1974) . Sargasso Sca
Beggiatoaspp. >2 x 10Ymi Sediment Lackey and Ciliates ml Water, Sargasso Sea Caron efal. (1982)
Clendinning (1965) 0-23/ml) Marine snow, Caron et al. (1982)
Cocci, Gram-positive 60/100m! Coastal water, Gunnetal. (1982) Sargasso Sca
Atlantic Occan 1.4-162/m! Water, Limfjorden Andersenand
Cocci, Gram-positive 20/100mi Waterofopenocean, Gunneial. (1982) . (Denmark) Serensen (1986)
Atlantic Ocean Dinoflagellates 10°n Water, North Pacific Allen (1941) .
Cyanobacteria 5 % 10°-1.5 X 10°ml  Water, Pacific Ocean Lieral. (1983) IO:—IO’I'I Water, Norwegianfjord Hasle (1950)
Cyanobacteria 10%-10%/m! Coastal water, Murphy and Haugen 10'7 Dinoflagellate bloom  Scligeretal. (1970)
Atlantic Ocean (1985) Flagellates 0.02-0.611 Water, Sargasso Sca Caron eral. (1982)
Cyanobacteria 10°-10%mi Oceanic water, Murphy and Haugen 3-24001 Marine snow, Caronetal. (1982)
Atlantic Ocean (1985) Sargasso Sea
Cyanobacteria,small 10°~10%ml Water, Banda Sea Zevenboom (1986) Phytofagellates K .
coccoid (Indonesia) (haptophytes) 101 Water, temperate region Honjo and Okada
Cytophaga spp. 1-100/ml Inshore water, Japan Kadota (1959) . . (1974)
Cytophagaspp- 10-10"g Inshore mud, Japan Kadota (1959) 10°1 Water, tropicalregion ~ Honjo and Okada
Halobacteria 7 X 10%ml Surface water, Dead Sea  Kaplan and - . (1974)
Fricdmann (1970) Silicoflagellates 10°n Water, warm region Travers and Travers
Halobaclteria 7 % 109ml Water-100 m depth, Kaplan and ’ (1968
DeadSca Friedmann (1970) Euglena 2 x 10%2 x 10" Water, Norway Throndsen (1969)
Halobacteria 2 % 10%mi Water-200 mdepth, Kaplanand Yeasts 10°-10%1 Neuston Crowetal. (1975)
Dead Sea Friedmann (1970) 10-84001 Water, Finland Vaatinen (1980)
Luminous bacteria 1 X 10°-6 x 10°7 Coastal water, California Rubyand Nealson 1-2001 Water, Southern Ocean  Fell (1974)
(1978)
Luminous bacteria 1 X 10'-6.3 X 101 Water-160-320 m depth, Orndorif and
Sargasso Sca Colwell (1980)
Methanogens 17-9300/g dry wi Coastal sediment-upper Hinesand Buck
5cm,USA (1982)
Methanogens 78-39 000/g dry wt Coastal sediment— Hinesand Buck
13-18 cmdepth, USA  (1982)
Nitrifyingbacteria  10'-10g Sediment, Japan Sugaharaeial.
(1974)
Nitrifying bacteria 0-36/100m) Water, Japan Ezuraeral. (1974)

(oxidises ammonia)
(Ammonia producers)330-1100/m!

(Ammonia producers) 330-540/ml

Nitrogen-fixing
bacteria

1-10g

Phototrophs
comtaining bacterio-
chlorophylla

Phototrophs
containing bacterio-
chlorophylle

~10g

Spirochaeta spp. 10*-10%/g wet wt
Sulphate reducers 130-36 000/g dry wt
Sulphate reducers  0-860/gdry wt
Sulphate reducers O/gdry wt
Synechococcusspp. 3 X 10%ml
Synechococcusspp. 2 X 10%ml
Thiobacillus spp. 0-100/m!
Thiobacillus spp. 10-100/mt
Halophilicvibrios  90-6700/ml

Water-0-10 m depth,
Japan

Water-20 mdepth,
Japan

Offshore sediment,

Japan

Beachsand, Japan

4.8 x 10°-1.4 x 10%ml Seawater, Japan

Salt marsh

Coastal sediment—
2-5cmdepth, USA
Coastalsediment—
13-18 cmdepth, USA
Coastalsediment—
>23 cmdepth, USA
Water (euphotic zone)

Waterover coralreef

Water,open sea
Water, open sea

Coastal water,
Hong Kong

Ezuraetal. (1974)
Ezuraesal. (1974)

Sugaharaefal.
(1974)

Maedaand Taga
(1973)

Maeda and Taga
(1973)

Weberand
Greenberg (1981)

Hines and Buck
(1982)

Hines and Buck
(1982)

Hines and Buck
(1982)

Waterbury and
Stanier (1981)

Moriarty eral.
(1985)

Tilton eral. (1967)

Tuttle and Jannasch
(1972)

Chanetal. (1986)




opleveren. Indien men namelijk het begrip 'fytoplankton'
letterlijk als het 'plantaardig deel van het totale plankton’
ziet sluit men met het begrip 'algen' slechts de wieren uit.
In de oceanen is het aandeel wieren echter relatief klein, dit
in tegenstelling tot de kustwateren (Pomeroy 1974).

Ziet men het fytoplankton als het fotosynthetiserende deel van
het plankton, dan bevat het algen, wieren en cyanobacterien.

Protozoa

De sytematiek onderscheidt binnen de protozoa vier
hoofdgroepen: Flagellaten (Mastigophora), ciliaten
(Ciliophora), amoeben (Sarcodina) en Sporozoa (Brock e.a.
1964). De sporozoa komen voornamelijk als dierlijke parasiet
voor en =zijn niet van direct belang in het microbiele

voedselweb.

De indeling van de overige drie groepen is gebaseerd op grond
van de wijze wvan voortbeweging, hetgeen in de namen te
herkennen is. De voortplantingswijze levert echter geen
directe relatie op met de voedselrelaties van deze organismen.
Bovendien dient men te beseffen dat de ’'flagellaten' slechts
een onderverdeling binnen de protozoa vertegenwoordigd. De
meeste algen z1jn namelijk ook flagellaten. De
'dinoflagellaten’ maken deze indeling nog vager. Op basis van
celstructuur kan men ze Dbij de protozoa indelen (Nisbet 1984,
Stanier e.a. '1986). Ruwweg 40-60% van deze groep is echter
fototroof (Taylor 1987), waardoor het indelen bij de algen van
op z'n minst dit deel van de dinoflagellaten voor de hand
ligt, hetgeen ook gebeurd (Brock e.a. 1994).

De indeling van de protozoa op basis van
voortbewegingsmeganismen is met betrekking tot het dus
voedselsysteem niet echt interessant. Ook de verschillende
voedingswijzen (fagocytose, pinocytose, 'saprozoic feeding’)
geven de flagellaten, ciliaten en amoeben geen afzonderlijke
plaats 1n het ecosysteem, aangezien ze niet karakteristiek
voor een der groepen zijn (Hall 1965, Nisbet 1984).

De reden waarom flagellaten en <ciliaten als verschillende
ecologische groepen worden beschouwd (bv. ©Sherr & Sherr 1988,
Lenz 1992) en waarom amoeben daarin niet genoemd worden, zou
door experimenteel onderzoek verklaard moeten zijn. Anders =zie
ik geen reden om de groep 'protozoa' niet gewoon als
ecologische eenheid te beschouwen.

Voor een indicatie van de aanwezigheid wvan protozoa in het
mariene milieu, zie tabel 3.

Fungi en virussen

De enige nog niet genoemde groep onder de protisten is de
fungi. Over het aandeel van fungi in het mariene voedselweb is
niet veel bekend. Waarschijnlijk wordt hun effect =zeer klein
geacht. Uit tabel 3 Dblijkt echter dat gistcellen in grote
concentraties voor kunnen komen. Misschien dat hun activiteit
voor die van bacterien wordt aangezien. Meer (literatuur)
onderzoek naar het belang en de plaats van deze groep
organismen in het ecosysteem lijkt op zijn plaats te zijn.

De virussen zijn ecologisch gezien duidelijk in te delen al
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hangt hun effect op de energiestromen natuurlijk voornamelijk
af van welke ’'gastheer’' geinfecteerd wordt. De aanwezigheid
van virussen in marine ecosystemen varieert wvan <104 +tot
>10"8 per milliliter (Bratbak e.a. 1994). Het onderzoek naar
de rol van virussen is momenteel groeiende.
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4. HET HUIDIGE BEELD VAN DE BACTERIELE VOEDSELRELATIES.

CcO2
Organisch
Van substraat Bacterien [:"> Naar
voedselweb C,N, P C,N, P voedselweb

=

Anorganisch

Z
o

’

=

Van/naar
voedselweb

Fig 6

Schematische weergave van de trofische relaties tussen
bacterien en de rest van het systeem. (Naar: Thingstad 1992)

Het model dat is weergegeven in fig 6 levert in de wirwar van
trofische relaties een goede leidraad op voor het beschrijven
van de verschillende aspecten die bacterien betreffen. In dit
model zijn worden schematisch =zes relaties aangegeven: Het
ontstaan van organisch substraat, opname van organisch
substraat door Dbacterien, respiratie, het direct trofische
effect van bacterien voor de rest van het systeem (grazing),
de opname en productie van anorganische nutrienten door
bacterien en door de rest van het voedselweb (in feite
voornamelijk fytoplankton). ,

Van deze zes relaties =zal alleen de respiratie niet worden
behandeld.

coz

Organlisch

voedseiey T SUbsusal wmp Roclerlen (3 Maar
¥
Anorganisch
ﬁ
voedselueb 'Mineralisatie betekent in ecologisch
perspectief dat minerale nutrienten voor een nieuwe ronde van
primaire productie beschikbaar worden gemaakt'’ (Schut 1994) .
Het idee dat slechts heterotrofe bacterien hiervoor
verantwoordelijk =zijn 1is inmiddels veranderd. Het huidige
beeld 1is dat ‘'heterotrofe wunicellulaire organismen' voor
mineralisatie wverantwoordelijk zijn (Caron 1994). Deze groep

organismen bevat de heterotrofe bacterien en fagotrofe

12



protisten.

BGude (1985) beschrijft proeven waarin bij aanwezigheid van
bacterien alleen, slechts een kleine mineralisatie (0-20%) van
nutrienten plaatsvindt. Terwijl na toevoeging van op bacterien
(en algen) grazende A zooflagellaten de mineralisatie sterk
vermeerderde (60-80%). De feitelijke mineralisatie zoals
hierboven gedefinieerd, vindt dus via de flagellaten
(protisten) plaats. Scortgelijke effecten zijn intussen vaker
beschreven (o.a. Goldman & Caron 1985). Gude stelde Dbovendien
dat 'de observaties suggereerden dat een netto regeneratie van
nutrienten werd veroorzaakt door phagotrofe organismen terwijl
nutrienten door bacterien eerder vastgehouden dan vrijgelaten
werden’ .

Eigenlijk werd de hier beschreven opvatting, die de laatste
jaren pas algemeen geaccepteerd wordt, in 1965 al zeer helder
door Johannes beschreven: 'Regeneratie van opgelost organisch
fosfaat van detritus geschiedt sneller en completer in
aanwezigheid van bacterien en ciliaten of kleurloze
flagellaten dan 1in aanwezigheid van bacterien alleen.
Bacterien =zorgen voor een grotere consumptie van organisch
materiaal terwijl =ze door Dbegrazing van protozoca 1in een
verlengde staat van 'fysiologische Jjeugd' worden gehouden'
(Johannes 1965).

o2

Organisch
van &

substraat » Racterien # Noar
voedselweh C.N. P GNP voedselweh

Anorganisch
NP

g

Van/naar

voedsclweh Het directe voedende effect van
bacterien voor de rest wvan het voedselweb Dbetreft dus
voornamelijk begrazing door fagotrofe protisten. De vraag die
hierbij gesteld kan worden is of deze begrazing
verantwoordelijk 1is voor de hoeveelheid Dbacterie in het
systeem of dat nutrientenlimitatie wat dat betreft de dienst
uitmaakt. Pace & Cole (1994) vinden sterke correlaties tussen
productiviteit en biomassa van bacterien, hetgeen volgens hen
duidt op regulatie door voedsel. Vergelijking van aanwezigheid
van heterotrofe flagellaten en bacterien duidt er echter op
dat in sommige gevallen in eutrofe omgeving top—down regulatie
(grazing) plaats kan vinden.
Ducklow (1992) veronderstelt dat oceanische ecosytemen =zich,
wat regulatie van bacteriele biocmassa betreft, gedurende het
jaar ontwikkelen. Van relatief sterke bottom-up (voedsel)
regulatie in het voorjaar naar sterkere top—down regulatie 1in
de zomer/herfst. Hij concludeert echter net als Pace & Cole
dat 1in de meeste situaties bacterien middels voedsel
gelimiteerd zijn.
Hieraan Kkan nog toegevoegd worden dat fagotrofe protisten

naast een vrol in de regulatie van Dbacterien ook een
balangrijke rol spelen in de regulatie van fytoplankton. Het
is zelfs aannemelijk dat 'herbivorie door protisten een
grotere koolstofstroom vertegenwoordigd dan Dbacterivorie'

(Sherr & Sherr 1994).
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coz
Organisch

Van
Suhstray # Bacterten (—_-> Naar
vocdselweb it CN. P vocdselweb

Anorganlsch
N, P

I

Van/naar
voedselweh

L Het duidelijkste antwoord op de vraag
wat al deze heterotrofe organismen als voedsel gebruiken, is

op dit moment: 'Alles’. Wangersky (1977) filosofeert hierover
(citaat uit Schut 1994): 'Als er organische componenten in de
oceaan waren (..) die niet konden worden afgebroken door

mariene bacterien, dan zouden we intussen tot onze heupen in
de stroop staan'.

Wat er aan organische componenten op welk moment in het
ecosysteem aanwezig is 1is vaag. De meeste termen om deze
componenten te beschrijven zijn zeer algemeen: POC
(particulate organic carbon), DOC (dissolved organic carbon),
DFAR (dissolved free amino acids) DCAA (dissolved combined
amino acids; polypeptiden en proteinen) en (niet organisch)
DIN (dissoclved inorganic nitrogen). Het enige, mij bekende,
artikel dat enige helderheid verschaft op dit gebied,
beschrijft slechts het karakter van DOM in een gebied in de
Stille Oceaan (Benner e.a. 1992). Een algemeen onderzoek naar
de aard en hoeveelheden van organisch materiaal in het
pelagisch systeem is mij niet bekend.

Thingstad (1992) stelt dat er een gebrek aan experimentele
kennis 1is over de manieren waarop bacterievoedend organisch
materiaal geproduceerd word. Volgens hem is dit het
belangrijkste obstakel voor vooruitgang op het gebied van
model leren van het microbiele ecosysteem.

Recenteli jk zijn hierover geen baanbrekende artikelen
verschenen. Tussen de regels door worden af en toe wat
factoren vermeld. Algemene redenen als 1lysis wvan cellen en
verspilling bij begrazing ('sloppy feeding') kunnen genoemd
worden. Op het gebied van cellysis is recent een significante
rol van virussen aangetoont. Dagelijks 1lyseert 10-20% van de
bacteriele gemeenschap door toedoen van virussen. QOok op
fytoplankton 1is een significant effect aangetoond (Suttle
1994, Hobbie 1994).

coz

Organisch Naar

van Bacterten (—_->
subslraal
vnedselweb C, N, P C,N, P voedselweh

Anorganisch
N, P

g

Van/naar
voedselweb

Een belangrijk gegeven in de relaties
tussen organische nutrienten en bacterien is de vorming van
aggregaten. Dit zijn 'klonteringen' van organisch materiaal
tot deeltjes waarin microorganismen een leefmilieu vinden. Er
kunnen ook combinaties ontstaan tussen bijvoorbeeld algen en
bacterien. Azam e.a. (1993) publiceerden over de ecolgische
effecten van deze deeltjesvorming. De deeltjes zorgen voor een
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ruimtelijke heterogeniteit in de verspreiding van organisch
materiaal, geremineraliseerde nutrienten en de aanwezigheid
van soorten microorganismen. <Ze huisvesten circa drie maal
zoveel bacterien als het omringende water en bevatten hoge
concentraties nutrienten. Bovendien kan het inwendige van de
deelt jes anaeroob (Azam e.a. 1993) worden, hetgeen
denitrificatie en sulfaatreductie mogelijk maakt. Dit laatste
wordt niet voorspeld door modellen die wvan een random
verspreiding van organisch materiaal en microorganismen
uitgaan. Het 1is gebleken dat aan aggregaten 'bevstigde’ en
vrijlevende bacterien geen identieke rRNA-typen delen, hetgeen
duidt op weinig of geen interactie interactie tussen de twee
populaties (Turley 1994). ZEr 1is volgens Azam e.a. (1993)
echter geen reden om in modellen de aggregaten strikt te
scheiden van de opgeloste fase, aangezien DOM en POM een
continuum van organisch materiaal veroorzaken.

Opvallend is dat voedselrijke mariene aggregaten vaak langzaam
groeiende bacterien bevatten. Bovendien blijk dat de
gemiddelde 1leeftijd van DOC in de orde van honderden tot
duizende jaren ligt. BSlechts 2-10% van de DOM wordt snel
verbruikt terwijl de rest oud en onbruikbaar 1is. Dit laatste
'opgeslagen’ DOM wordt later, en mogelijk op een andere
plaats, gebruikt. Een belangrijke (onbeantwoorde) vraag is
waarom er geen bacterie onstaan is die deze langzaam
omzettende DOM-pool snel verbruikt.

De grenzen tussen het bruikbare en onbruikbare deel van de
DOM-pool zijn de laatste jaren vervaagd, zo melden Azam e.a.
1993, door aanwijzingen dat er actieve uitwisseling tussen de
twee pools plaatsvindt. Zo blijkt bijvoorbeeld, dat peptides
in zeewater Dbinnen enkele uren of dagen moeilijk afbreekbaar
worden, waarschijnlijk door condensatie met Xkoolwaterstoffen.
Als er een zelfde soort effect bestaat bij andere DOM-
componenten dan =zou opname van nieuw bruikbaar DOM door
bacterien een race tegen de tijd kunnen zijn. Daar tegenover
bestaat de mogelijkheid dat onbruikbaar DOM in de loop der
tijd weer bruikbaar wordt.

Bacterien die zich rond fytoplankton verzamelen zouden het
voordeel van hoge concentraties DOM hebben. Een vergelijkbaar
effect zou kunnen bestaan in de bacterie—deeltje relatie. In
deze microomgeving bestaat de mogelijkheid tot het creeren van
hogere concentraties ectohydrolases, hetgeen snellere reacties
zou Kunnen veroorzaken dan wanneer deze 1in het omringende
water =zouden diffunderen. Deze extracellulaire enzymen spelen
waarschijnlijk een hoofdrol in het omzetten van deeltjes en
polymeren in direct opneembaar substraat (Turley 1994).

Het aspect dat het vrijkomen van fosfaat buiten de cel plaats
vindt, in tegenstelling tot het intracellulaire process van
ammonificatie, =zZou grote consequenties Kkunnen hebben in
situaties waarin er competitie is voor nutrienten (Thingstad
1992).

Voor het verduidelijken van de relaties tussen bacterien en
organisch materiaal is het van belang dat er onderzoek wordt
gedaan naar de samenstelling, structuur en dynamiek van het
organisch materiaal 1in de microomgeving van de Dbacterie.
Nieuwe technieken geven hier tegenwoordig de mogelijkheid voor
{Azam e.a. 1993, Hollibaugh 1994).
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De tendens van verschuiving van de regulering van
koolstoffenstromen van grote naar kleine organismen (klassieke
——> microbiele cyclus) lijkt nog een vervolg te hebben. Enkele
nieuwe voedselrelaties wijzen in die richting. De rol wvan
virussen is al gencemd. De significante rol van virussen in de
lysis van Dbacterien en fytoplanktoncellen vermindert de
productie van de laatsten, maar de vrijgekomen voedingsstoffen
vergroten de koolstofstroom naar bacterien en verder (Azam
e.a. 1993). Berman en Stone (1994) spreken in dit verband van
een miniloop: Bacterien - fagen — DOM - bacterien.

Berman en ©Stone noemen nog een effect dat omzetting van
koolstof =zou kunnen vermeerderen. Namelijk het vermogen van
heterotrofe flagellaten om te groeilen op zZware
polysacchariden. Volgens Azam e.a. (1993) 1is er zelfs een
competitie gaande tussen protozoa en bacterien maar dan om
klein POM, door Dbacterien met behulp van ectohydrolases en
door protozoa via inname.

Als laatste moet de ontdekking van =zeer Xkleine bacterien
worden genocemd. Er bestond onder onderzoekers overeenstemming
over het feit dat bacterien een 0,2 mu filter niet konden
passeren. Er =zijn in de <0,2 mu fractie echter zeer Xkleine
cellen, wultramicrobacterien, aan getroffen (Velimirov 1994).
Onderzoek heeft uitgewezen dat de fractie die aan filtratie
ontsnapt, 4-10% van het totale aantal bacterien bevat. De
bijdrage van deze organismen aan de secundaire productie.is
tot nog toe onduidelijk maar niet verwaarloosbaar.

coz

Organisch
vin L__‘!) substraal Raclerien L—_"> Naar
viedselweb GNP C.N, P voedselweh

1}

Anorganisch
N, P

)

Van/naar

vosdeneb Naast de verschuiving van de
feitelijke mineralisatie van bacterien naar fagotrofe
protisten is er nog een 'nieuwe' ontwikkeling op dit gebied.
Men Kkan er niet meer om heen dat bacterien onder bepaalde
omstandigheden grote hoeveelheden anorganische nutrienten
opnemen. In de signalering van dit fenomeen was Johannes
(1964) wederom =zijn tijd ver wvooruit en het is onduidelijk
waarom het onderzoek op dit gebied de laatste jaren pas van de
grond is gekomen.
Kirchman (1994) berekende, uit verzamelde data, dat van de
totale opname van fosfaat en ammonium respectivelijk 60 en 30%
(medianen) voor vrekening van bacterien zijn. De spreiding in
de gevonden waarden is groot. Het is echter duidelijk dat in
veel gevallen door bacterien meer anorganisch fosfaat en
ammonium opgenomen wordt dan door fytoplankton.
Het is tevens bekend dat heterotrofe bacterien in staat zijn
om nitraat en ureum te verbranden (o.a. Kirchman e.a. 1992).
Een gering aantal studies heeft dit in bestaande aquatische
systemen onderzocht. De data geven aan dat de opname van
nitraat door heterotrofe bacterien meestal laag is. hetgeen te
verwachten valt gezien de hoge energetische kosten die nodig
zijn voor het omzetten van nitraat in aminozuren.

16



Wat zijn nu de redenen waarom bacterien in het ene geval een
mineraliserende rol vervullen en 1in het andere geval
anorganische nutrienten opnemen? Ten eerste is dit afhankelijk
van de stoichiometrische ratios wvan de elementen in de
bacterien en het substraat dat ze gebruiken en de efficientie
waarmee de bacterien het substaat gebruiken. Over de
samenstelling (en groei) van bacterien 1is relatief veel
bekend. De kennis van de chemische samenstelling wvan het
substraat dat door de bacterien gebruikt wordt Dblijkt
daarentegen te gering.

De concentraties van ammonium en fosfaat bepalen in grote mate
hun lot. Bacterien blijken bij 1lage concentraties van deze
nutrienten de concurrentie van het fytoplankton voor opname te
winnen. Bij lage concentraties is het omgekeerde het geval.
Het wvoordeel van Dbacterien bij 1lage concentraties wordt
toegeschreven aan de hoge oppervlakte—inhoud ratic wvan de
(kleine) Dbacterien. Fytoplankton heeft daarentegen hogere
maximum opnamesnelheden en 1is dus in het voordeel DbiJj hogere
concentraties (Kirchman 1994).

Azam e.a. (1993) verwoordden het voorgaande als volgt:
Bacterien zijn netto mineralisatoren in energie-rijke omgeving
met lage C/N en C/P. Deze omgeving zou 1in hun optiek een
microomgeving van een fytoplanktoncel of een partikel kunnen
zijn. Bacterien in 'minimum medium', in dit geval bijvoorbeeld
de bulk waterfase, zijin netto consumenten van nutrienten.

In dit beeld 1ijkt de waarneming dat 'ammonium kan vrijkomen
terwijl het netto transport van ammonium de Dbacterien binnen
gaat'’ (Caron 1994) niet =zo vreemd. Het 2zou een indicatie
kunnen zijn van het gebruik van verschillende fracties van het
organisch materiaal door verschillende organismen. Als deze
fracties verschillende C:N:P ratio's hebben, dan Xkan men
verwachten dat sommige bacteriensoorten stikstof
remineraliseren terwijl andere het opnemen (Caron 1994).

Hoewel de DOC en DON pools uit veel bestanddelen bestaan en op
biochemisch nivo nog grotendeels onbekend =zijn, veronderstelt
Kirchman (1994) dat Dbacterien op dagelijkse schaal relatief
weinig verschillende componenten gebruiken. DFAA en ammonium
lijken een groot deel van de stikstof, die bacterien voor hun
groeli nodig hebben, voor hun rekening te nemen. Andere
stikstofcomponenten 1ijken een minder belangrijke rol te
spelen. De concentraties van dissolved combined amino acids
(DCAA) zijn bijvoorbeeld wveel hoger dan de DFAA concentraties,
de directe Dbijdrage van DCAA aan de bacteriele productie is
echter laag. Over welk type organische koolstof door bacterien
gebruikt wordt is minder bekend, maar resultaten suggereren
dat glucose een belangrijk bestanddeel is.

Kirchman (1994) lanceert een hypothese over hoe opname van
DFAA, suikers en ammonium kunnen varieren over een transect
van nutrient-rijke estuaria naar oligtrofe open oceanen (fig.
7). Hij veronderstelt dat ammonium en suiker opname in de open
oceaan relatief hoog zullen zijn en in nutrient-rijke wateren
laag. Terwijl het tegenovergestelde moet gelden voor DFAA
opname. Kort gezegd gebeurd er het volgende: De hoeveelheid
DFAA 1is vaak onvoldoende voor bacterien om op te groeien,
vooral in (oligotroof) oceaanwater. Bacterien stappen dan over
op ammonium {(DIN), hetgeen een verhoogde DOC-opname vereist om
de 1interne elementenratio’'s 1in de bacterie in Dbalans te
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houden.

Caron (1994) legt dit als wvolgt uit: Kirchman hypothetiseert
dat de organische bestanddelen die door bacterien in zeer
oligotrofe omstandigheden als substraat worden gebruikt,
overwegend hoge C:N ratio's hebben. Dit is een gevolg van van
nutrienten limitatie van het fytoplankton in oligotrofe
omgeving, hetgeen leidt tot productie van organische
componenten met hoge C:N ratio's. Het gebruik van stikstof-
arme organische Dbestanddelen door Dbacterien zorgt ervoor dat
deze organismen voor hun groei in grotere mate afhankelijk
worden van anorganische stikstof. Daarentegen, van organisch
materiaal dat door algen in eutrofische kustgebieden
geproduceerd wordt, mag men verwachten dat de C:N ratio's
relatief laag zijn. Dit organisch materiaal levert een groter
percentage van de stikstof die de bacterien nodig hebben.

Data met Dbetrekking tot deze hypothese =zijn summier, maar
spreken haar niet tegen. Ter verwerving van data stelt Caron
(1994) een vergelijkbaar scenario voor, waarbij een verticaal
profiel in een gestratificeerde waterkolom wordt onderzocht.
Licht-limitatie van het fytoplankton op grotere diepte kan
hierbij eveneens voor productie van organisch materiaal met
relatief hoge C:N en C:P zorgen.

100

Glucose +

+
NH,

% of Bacteriol Production

0|
Fig— 7 Estuaries Open Oceuns

Een hypothese over de variatie in relatieve opname van DFAA
ten opzichte van glucose en ammonium, weergegeven als een
percentage van de totale bacteriele productie (Kirchman 1994).

De Dbacteriele productie berekend uit DIN opname door
bacterien, is vaak hoger dan de werkelijke Dbacteriele
productie. Een oplossing voor dit probleem kan =zijn, dat
bacterien DON wuitstoten. Een andere mogelijkheid is dat
'excretie' van stikstof plaats vindt ten gevolge van lysis
door virussen (Kirchman 1994).

Op een belangrijk punt verschillen de heren Kirchman en Caron
van mening. Kirchman (1994) verwacht niet (in tegenstelling
tot Caron (1994)) dat bacteriegroei in het algemeen
gelimiteerd wordt door anorganische nutrienten. Zijn redenatie
is als wvolgt: Begrazing op fytoplankton of mineralisatie van
DOM recycled N en P, maar C gaat verloren via respiratie. Men
mag dus verwachten dat de groeisnelheid van bacterien =zZeer
sterk af hangt van de mate van CO2-fixatie door fytoplankton.
Bacterien krijgen alle fosfaat en ammonium die ze nodig hebben
indien deze nutrienten in lage concentraties voorkomen. Het is
het fytoplankton dat tekort komt. Het gevolg is dat bacterien
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niet meer anorganisch N of P gebruiken omdat ze gelimiteerd:
zijn door organische koolstof, hetgeen slechts door het
fytoplankton wordt verstrekt.

Het verschil tussen de opvattingen wvan Caron en Kirchman
hierover is, dat Caron (1994) ervan uitgaat dat nutrienten
limitatie niet slechts resulteert in een vermindering van
productie wvan organisch materiaal maar in productie van
organisch materiaal met hoge C:N en C:P ratio's. Gebruik van
dit materiaal door bacterien zou dan een intracellulair tekort
aan stikstof en/of fosfor veroorzaken, waardoor de opname van
anorganische nutrienten door bacterien gestimuleerd zal
worden. Als de Dbacterien in staat zijn om het fytoplankton in
een toestand van limitatie te houden, dan zal de productie van
nutrient—arme organische bestanddelen door het fytoplankton
deze situatie in stand houden. Onder deze omstandigheden 1ijkt
het plausibel dat concentraties labiele nutrient—-arme
organische bestanddelen in het water kunnen toenemen en dat de
groeisnelheden van bacterien door N en P gelimiteerd worden.

In het laatste geval 1is er sprake van competitie om
nutrienten. Waargenomen spreiding in aanwezigheid van algen en
bacterien worden volgen onderzoek van Currie (1990) echter
niet voldoende verklaard binnen een model competitie. Een
betere wverklaring vindt men in een model waarin (in =zoet
water) 'P een directe invloed heeft op de aanwexzigheid van
zowel algen als bacterien en waarin algen en bacterien direct
elkaars aanwezigheid beinvloeden'. Currie stelde de hypothese
dat in het geval er enigzins sprake is van een steady-state,
de competitie voor P tussen algen en bacterien vervangen is
door mutualisme.

De vraag of de groeisnelheid wvan bacterien gelimiteerd wordt
door N of P Kkan beantwoord worden door vast te stellen of er
significante hoeveelheden 1labiele nutrient—arme organische
bestanddelen bestaan in natuurlijk water, of door te bepalen
of toevoegen van N of P de bacteriele groeisnelheden
stimuleerd. Helaas zijn beide onderwerpen om verschillende
redenen moeilijk te onderzoeken. Technieken om deze problemen
op te lossen moeten ontwikkeld worden, aangezien het wel of
niet limiterend kunnen werken van N of P op de Dbacteriele
groei in de natuur grote gevolgen kan hebben (Caron 1994).

©f, hoe Kirchman (1994) dit onderwerp afsluit: 'Het is
duidelijk dat heterotrofe Dbacterien veel inorganisch N en P
gebruiken en we hebben alle reden om te geloven dat het van
invloed is op het fytoplankton en het systeem, maar we moeten
nog laten zien hoe het gebeurt en het experimenteel bewijzen'.
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5. HET MODELLEREN VAN VOEDSELSYSTEMEN.

Het modelleren van een voedselsysteem gaat verder dan het 1in
woorden weergeven van de belangrijkste relaties, alhoewel dit
voor het overzicht van de wetenschapper van belang 1is. De
huidige modellen worden meestal vertaald 1in mathematische
computermodellen. Met Dbehulp van deze modellen Xunnen er
kwantitatieve voorspellingen worden gedaan. Het modelleren is
uiteindelijk een wisselwerking tussen het verzamelen van data
(voor het nauwkeurig berekenen van verocondersteld effecten) en
het verbeteren van de structuur van die modellen. Deze
scriptie heeft =zich voornamelijk gericht op die structuur en
slechts in zeer beperkte mate op het kwantificeren ervan.
Mathematische modellen onderscheiden zich momenteel door de
hoge mate waarin lichaamsgrootte van de verschillende
organismen een rol speelt (Moloney & Field 1991). Elke groep
wordt in een aantal grootte—klassen onderverdeeld. Dit 11ijkt
goede resultaten op te leveren. Een van de redenen daarvoor 1is
waarschijnlijk de mogelijkheid voor het modelleren van
voedselrelaties tussen verschillende grootte—-klassen van een
ecologische groep (Christian 1994). Oftewel; grote flagellaten
die kleine flagellaten eten.

In het verlengde hiervan 1ligt het dilemma van de Jjuiste
middenweg en het pleidool voor 'disaggregatie' van Dbepaalde
groepen (Pedros—Alio 1994): 'Als we te ver gaan met het Dbij
elkaar trekken van organismen, verliezen we alle natuurlijke
aspecten die wuiteindelijk leiden tot evolutie van zowel
organismen als gemeenschappen. Als we te weinig soorten bij
elkaar nemen en dus =zeer veel groepen overhouden, wordt de
complexiteit te groot en zal analyse onmogelijk blijken’'. Het
samennemen van bijvoorbeeld alle heterotrofe bacterien heeft
op die manier zijn voordelen, er zijn echter ook genoeg
redenen om ze in verschillende functionele groepen op te nemen
{(disaggregatie). De reden dat het samennemen van deze groep
organismen tot nu toe goed heeft gewerkt 1ligt waarschijnlijk
in het feit dat het meeste  onderzoek in gematigde
omstandigheden heeft plaats gevonden. Onderzoek onder
extremere omstandigheden, Dbijvoorbeeld zeer zout of humeus,
levert misschien andere resultaten op die zouden kunnen leiden
tot het verbreden van het huidige paradigma (Velimirov 1994,
Pedros—Alic 1994).
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