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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 bet microbiele voedseiweb waarin
bacterien een cruciale rol spelen.
Het beeld dat bacterien (en slechts bacterien) verantwoorde—
lijk zijn voor remineralisatie van nutrienten is achterhaald.
I-let is gebleken dat fagotrofe organismen verantwoordelijk zijn
voor bet grootste deel van de nutrienten uitstoot. Deze
organismen grazen o.a. op de heterotrofe bacterien. Naast deze
verschuiving is gebleken dat bacterien grote hoeveelbeden
nutrienten kunnen opnemen. Of dit een directe concurrentie
voor bet fytoplankton betekent en wat de gevolgen zijn voor de
rest van het voedse].systeem is nog niet duidelijk.
Verschillende theorien worden in dit stuk behandeld.
In zeer veel van de onderzoeken bliikt bet gebrek aan kennis
over samenstelling en ontstaan van het organisch substraat een
belangriike tekortkoming te ziin. De onduideliike rol van
aggregaatvorming in het trofische gehee]. is in dit verband ook
van belang. Onderzoek naar de op microschaal aanwezige
processen rond deze deelties en de erop of in levende
organismen liikt noodzakelijk.
Virussen en ultramicrobacterien spelen een significante rol in
bet voedseiweb. De eerste informatie hieromtrend maakt
duidelijk dat de koolstof— en energiestromen kwantitatief nog
meer aan de microkant' van bet systeem liggen dan tot nu toe
werd gedacht.
Ten behoeve van bet modelleren kan men organismen op
verschillende wiizen en om verschillende rederien in groepen
samen nemen. De bespreking van de verkregen resultaten wordt
er soms onduideliik door. Ter verduidelijking en ter
inventarisatie is er een beschouwing van de verschillende
ecologische groepen opgenomen.

Rijksunh'er&f&t Gronng3fl
Bibliotheek Bolocjisch CentrUm
Kerklaan 30 — Postbus 14

9750 AA HARE4



INHOUDSOPGAVE.

Samenvatt ing

I nhouds opgave

1. Inleiding 1

2. Het belang en de structuur van
bet microbiele voedseiweb 3

3. Ecologische en systematische classificatie 6

4. Het huidige beeld van de bacteriele
voedseirelaties 12

5. Het modelleren van voedselsystemen 20

Referenties 21



1. INLEIDING.

In bet begin van deze eeuw is er een belangrijke basis gelegd
voor bet onderzoek naar voedselrelaties in bet pelagische
marlene milieu. De belangrijkste reden voor bet onderzoek was
desti.ids de visserii. De vraag die leidde tot bet vormen van
de eerste modellen was: Op welke manier wordt primaire
productie orngezet in voor de mens consumeerbare vis? In deze
modellen speelde koolstof de belangriikste 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
kiassleke model' worden genoemd:
Frimaire producenten (het fytoplankton) vormen, met behulp van
licht, organisch materiaal uit C02. Dit fytoplankton wordt
begraasd door herbivoor zooplankton, 00k wel securidaire
producenten genoemd. Op deze manier wordt plantaardig
materiaal orngezet in dierlijk materiaal. Dit dierliik
materiaal kan omgezet worden in verschillende stadia
carnivoren. Men kan bier dan spreken van tertiaire productie.
Hiertoe behoort ook de consumeerbare vis.

In deze beschriiving is er van een cyclus, die volgens de
ecologie noodzakelijk wordt geacht, nog geen sprake. Om bet
systeem sluitend te maken dient organisch materiaal weer
omgezet te worden in C02. Dit gebeurt door middel van
respiratie. Het vindt in (biina) alle levende organismen in
alle stadia van bet systeem plaats. Het doel is bet vrijmaken
van energie voor de opbouw en reproductie van bet organisme.
Een tweede manier orn bet systeem te sluiten betreft niet de
koolstof maar iuist de overige elementen (by. N, P. S en Si).
In bet fytoplankton zijn voor de groei, naast C02, ook
mineralen als ammonium en fosfaat, noodzakelijk. Het klassieke
beeld is dat bet fytoplankton deze anorganlsche nutrienten
omzet in organisch materiaal en dat dit na een langere of
kortere weg in bet systeem te bebben afgelegd. door bacterien
'geremineraliseerd' wordt. Oftewel, weer omgezet wordt in voor
bet fytoplankton bruikbare mineralen. Bacterien en
fytoplankton zi-in dan als bet 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 bacterlen geremineraliseerd wordt.

Fig 1

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

F1g2

Illustratie van bet kiassieke model van de koolstofcyclus.
(Tait 1968)

In bet huidige beeld van de voedseirelaties in het pelagische
milieu is dit kiassieke beeld nog steeds terug te vinden
boewel er enkele ingrijpende wiizigingen bebben plaats
gevonden. De rol van de microbiele wereld is tegenwoordig
minstens zo be:langriik als de kiassieke keten. De microbiele
voedseirelaties zijn gemodelleerd als 'microbial loop' en
slokken de laatste jaren de meeste aandacht op. Het microbiele
voedseiweb is gekoppeld aan het kassieke model.

'De opbrenst van nuttige informatie vanuit de ecologie ten
behoeve van bet visserijonderzoek is niet groot geweest,
schriift Pomeroy in 1974. Be reden hiervoor lag in de,
destijds nog, geringe kennis van de processen op microbleel
nivo. Modellen van bet 'microbiele voedseiweb' hebben dan ook
bun oorsprong in bet onderzoek naar een mogelijke biidrage van
bacterien in de toevoer van energie naar hogere nivo's,
oftewel: naar visproductie (Ducklow 1994).
In tegenstelling tot deze achtergrond bliikt de opgedane
kennis momenteel van belang voor bet begriipen van processen
als bet warmer worden van de aarder, vervuiling van
kustwateren of waterkwaliteit in meren en reservoirs (Berman &
Stone 1994)
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2. HET BELANG EN DE STRUCTUUR VAN HET MICROBIELE VOEDSELWEB.

In bijna alle artikelen die men tegenwoordig leest over bet
modelleren van het marlene ecosysteem wordt het artikel van
Pomeroy (1974) geciteerd. In dit artikel geeft hii aan waarin
bet tot dan toe gebruikte model te beperkt is om de
werkelijkheid goed te beschriiven.
Hij veronderstelt dat de keten van fytoplankton (diatomeen)
via zooplankton (copepoden e.d.) naar vissen en walvissen 'in
feite slechts eeri klein deel van de stroom van energie kan
vertegenwoordigen'. Ten eerste stelt hli vast dat zeer klein
plankton (<60 mu) een grotere rol speelt in de fotosynthese
dan bet tot dan toe makkelijker en dus meest bestudeerde 'net—
plankton' (>60 mu). Tevens stelt hij vast dat deze
microorganismen de belangriikste energieconsumenten in de zee
zijn. Een van de redenen hiervan is volgens Pomeroy de
onderschatting van de hoeveelheld organisch materiaal dat door
microorganismen omgezet wordt.
Samengevat betekent dit dat microorganimen zeer belangriik
zijn als primaire producenten maar ook als 'primaire
consumenten' . De conclusie van Pomeroy is dat dit gevolgen
moet hebben voor bet overige deel van het voedseiweb.
Twee redenen om aan te geven waarom microorganismen zo'n
belangriike plaats in bet voedselsysteem in nemen: Ten eerste
blijkt dat de biomassa van de microorganismen (< 60 mu)
ongeveer geliik is aan die van bet 'net—plankton' . Terwijl
tegelijkertijd de energie en materiestromen in klei.nere
microorganismen groter zijn door hun hogere metabolische
activiteit per massa eenheid.

Ilet artikel van Pomeroy is bet startschot geweest voor veel
onderzoek dat uiteindeliik geleid heeft tot een uitbreiding
van bet klassieke model. Een van de belangriikste biidragen
aan de theorie vorming met betrekking tot bet 'microbiele
voedselweb' is beschreven in Azam e.a. (1983) . Hierin tonen
zii bet belang van dit gedeelte van het voedseiweb aan en komt
men tevens tot een omschriiving van belangriike
voedseirelaties.

Fig 3

Trofische interacties in bet microbiele voedselweb.
(Sherr & Sherr 1988)
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Voor het maken van een model van bet microbiele voedseiweb
worden de organismen vaak onderverdeeld in phytoplankton,
bacterien, heterotrofe (nano)flagellaten en ciliaten.
Mogellike voedseirelaties tussen deze groepen ziin weergegeven
in figuur 3.

Een andere versie van dit model is zichtbaar in figuur 4.
Hierin is duideliik zichtbaar wat men tegenwoordig de
'microbial loop' noemt: Uit alle stadia van de klassiek
voedselketen, maar voor het overgrote deel uit het
fytoplarikton, komt DOC vrij (of wordt vrii gemaakt). Dit wordt
geconsumeerd door heterotrofe bacterien. Deze worden begraasd
door heterotrofe flagellaten en ciliaten (protozoa) die op hun
beurt begraasd worden door mezoplankton.

Fig 4

Schema waarin de kiassieke
hun verbanden zijn
pico(riano) plankton wordt
gerekend. HNF = Heterotrofe

voedselketen, de microbiele loop en
weergegeven. Het autotrofe

tot bet microbiele voedseiweb
nanoflagellaten. (Lenz 1992)

Het moge duidelijk ziin dat volgens het model van de
'microbial loop' bacterien nog steeds een belangrijke rol in
de demineralisatie vervullen. Het welvaren van deze organismen
is echter in de huidige modellen niet meer alleen afhankeliik
van bet beschikbare organisch materiaal, maar onder andere ook
van begrazing door heterotrofe flagellaten.

Ter indicatie van bet kwantitatieve belang van de microbial
loop dient bet artikel van Williams (1981) aan gehaald te
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worden. Hii toont aan dat 'zeker de heift van de primaire
productie de microheterotrofen in het plankton passeert
voordat bet gemineraliseerd wordt' en dat 'de secundaire
productie op het microbiele nivo vergelijkbaar of groter kan
zijn dan de die van bet herbivore zooplankton'
Dat de grootste materiaal— en energiefluxen op het microbiele
nivo plaatsvinden is gezien de ontdekkingsgeschiedenis
misschlen een vreemde gedachte. Evolutionair gezien is bet
echter niet vreemd. Het microbiele voedseiweb kan beschouwd
worden als de oorspronkeliike en normale levensvorm in de
pelagische zone en bet kiassieke voedseiweb meer als een
buitengewone eigenschap die afhankeliik is van primaire
productie (Lenz 1992).

Ult bet voorgaande bliikt dat de plaats van heterotrofe
bacterien in modellen van het voedselsysteem in de loop der
tijd veranderingen heeft ondergaan. Het belang van deze groep
organismen is daarbij toegenomen. De belangrijkste rol was
daarentegen door de jaren been in essentie hetzelfde gebleveri:
remineralisatie van organische elementen.
Dat is dan ook de reden dat de de wereld van marlene biologen
de laatste jaren met enige verwondering kennis heeft genomen
van bet felt dat bacterien ook in staat zijn tot aanzienlijke
opnarnen van mineralen.

Voordat di.t stuk zich verder focust op deze en aridere
veranderingen in de ecologische funktie van heterotrofe
bacterien, wil 1k eerst ingaan op de verschillende indelingen
van microorganismen in funktionele groepen.
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3. ECOLOGISCHE EN SYSTENATISCHE CLASSIFICATIE.

In de ecologie deelt men organismen in in funktionele groepen.
Dit is noodzakelijk om een ecosysteem te beschriiven. De
omschriiving van deze groepen is sorns echter vaag. In de
systemstiek zijn groepen organismen eenduidig omschreven, maar
orn praktische redenen wordt lang niet altiid deze
systematische indeling gebruikt.
Om te beginnen zijn in de microbiologie organismen niet
praktisch per individu te onderscheiden. Dit levert tiidens
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 blivoorbeeld 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 komen
met de systematsche indeling van de betreffende soorten.
Soms oo]c worden organismen op systematische gronden in
ecologische klassen ingedeeld, terwiji onduidelijk is of ze in
de ecologie ook daadwerkelijk verschillende rollen vervullen
(by. flagellaten vs. ciliaten). Voor de beschrijving van bet
ecosyteem is bet dan beter om deze organismen samen in een
groep te nemen.

Gezien bet gevaar dat men het belang van een bepaalde
(deel)groep in een ecosysteem over bet hoofd ziet, kan het
interessant zijn om vanuit de systematiek naar de mogeliike
diversiteit van organismen te kiiken in plaats van dat men
opportunistisch orde proberen te scheppen in de ecologische
brij van organismen. In de volgende iriventarisatie van de
microorganismen zal tevens geprobeerd worden de enigzins
verwarrende indelingen, die in de literatuur door elkaar
gebruikt worden, te verduidliiken.

Hoofdkl assen

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

Prokaryoot Eukaryoot

Met bekend
Eukarya:

Dieren
Planten

Archaea
Bacteria

Eukarya:
Algae
Fungi

Protozoa

Indeling van organismen in hoofdgroepen. (Naar: Brock 1994)
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Archaea omvat de vroegere archaebacterien, Bacteria omvat de
overige prokaryoten. Eukarya omvat alle eukaryoten, op te
verdelen in rnacroorganismen (planten en dieren) en
microorganismen (protozoa, algae en fungi)(Brock e.a. 1994).
De protozoa, algea en fungi noemt men tesamen meestal
!protistenl

. In Schiegel (1990) en Foindexter (1971) bedoelt
men met deze term echter alle microorganismen (inclusief
bacterien en archaea), maar deze indeling is 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 in deze systematisch classificatie
hebben echter geen ecologische betekenis. De termen aeroob en
anaeroob kan men in biina elke groep aantreffen en geven dus
geven die groepen dus op grond daarvan geen plaats in bet
ecosysteem. Andersom mag men aannemen dat bet voorkomen in de
waterkolom voornamelijk aerobe organismen betreft en in bet
sediment voornamelijk anaerobe. Dit wordt geillustreerd door
de gegevens over het voorkomeri van bacterien (tabel 2) over te
nemen in tabel 1.
De systematische groep 'cyanobacteria' komt als zodanig in bet
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 ecologische positie van de groep is, mede door zijn
diversiteit, moeilijk te omschrijven. Het voorkomen van de
Archaea betreft voornameliik anoxische omgevingen terwijl hun
plaats in enkele elementencycli essentieel is.
Wat betreft bet kwantificeren van materie— en energiestromen
in het pelagische ecosyteem is de betekenis van bet begrip
'bacterie' door bet afsplitsen van de Archaea niet veel
veranderd. Het aandeel van de Archaea in deze fluxen is
verwaarloosbaar.
De veel gebruikte term 'heterotrofe bacterien' onderscbeidt in
de praktiik de cyanobacterien van de rest van de Bacteria,
aangezien de anaerobe fototrofe bacterien in de oxische
fotische zone naar miin weten niet voorkomen. De scheiding van
pro— en eukaryote microorganismen zoals Wheeler & Kirchman
(1966) die uitvoerde, scheidt feitelijk heterotrofe en
cya.nobacterien van de overige microorganismen.

Al gen

Binnen de protisten (Eukaria microorgismen) onderscheiden de
algen zich, systematisch gezien, van de protozoa en fungi
vooral op grond van bet bezit van fotosyrithese—pigmenten
(Stanier e.a. 1986). Het mag duidellik ziin dat dit ook
ecologisch gezien een belangriike eigenscbap is.

Het begrip 'algen' wordt gemakkeliik 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 Kwantitatieve data voor specifieke groepen van
prokaryoten in bet mariene milieu (Austin 1988).

Tabel 3 Populaties van eukaryote microorganismen in bet
mariene milieu (Austin 1988).

Tabel 2 Tabel 3

Sediment, North Sea Weylned(l969)
Sediment, AtlanticOceanWeylnnd(1969)
SedimentoIshallowtea, OkantiandOkazaki

Japan (1978)
Coastalwater,Hawaii Tayloretal. (1974)
Sediment Lackey and

Clendienieg (1965)
Coastal waler, Gannetal. (1982)

Atlantic Ocean
Waterofopee ocean, Gann nat. (1982)
Atlantic Oceae
Watec, Pacific Ocean Lietal. (1983)
Coastal water, Mnrphy and Haagen

Atlantic Ocean (1985)
Oceneic water, Mnrphyand Haugen

Atlantic Ocean (1985)
Water, Banda Sea Zevenboom (1986)
(Indonetin)
Inshore water,Japan Kadota (1959)
Inshore mtsd.Japan Kadota(19S9)
Surface water, Dead Sea Kaplan and

Friedmann (1970)
Water—100 mdepth. Kaplanand

Dead Sea Friedmana (1970)
Water—ZOO mdepth. Kaplan aed

Dead Sea Friedmanu (1970)
Coastal water, California RubyandNealson

(1978)
Water—160—320 mdepth, Orndorff and

Sargasso Sea CoIwell (1980)
Constaltediment—apper Hieesand Back

5 cm, USA (1982)
Coastal tediment— Hines and Buck

13—18 cmdepth. USA (1982)
Sediment, Japan Sagaltaracta!.

(1974)
Water,Japan Ecara eta!. (1974)

Watec—0—1O mdepth, EzaraernL (1974)
Japan

Water—ZO mdepth, Ezara neal. (1974)
Japan

Offahore sediment, Sngaltnraetal.
Japan (1974)

Tanoeomirgroapieg No.ofcells Source Refereece

Actinomycetes I.48—231cm
Actinomycetes 23/cm'
Actinomycetes 300—12701cm'

Bdellnribriospp. —200/1

Oeggiatnaspp. >2 x 10'ImI

Cocci. Gram-positive 6OllOOml

Cocci,Gram-potitive ZftllOOml

Cyaeobacteria 5 x lO'—l.S x 10°/mI
Cyanobacteria I0'—105/ml

Cyannbacteria lO'—l0°/ml

Cyanobacteria, small I0aI0s/ml
coccoid

Cyeophagaspp. 1—100/mi

Cyrophagaspp. t01—101/g

Halnbacteria 7 x tO'iml

Halobacteria 7 x 10°/ml

Halobacteria 2 x 101/ml

Lnminoat bacteria 1 x I0'—6 tc lO'/l

Luminous bacteria I x 10'—6.3 x 10'/l

Methanogens 17—9300/g drywt

Methanogens 78—39 000/gdrywt

Nitrifying bacteria lOlO/g

Nitaifying bacteria 0-36/1(0/mI
(onidisesammonia)

(Ammonia producers) 330—1100/mI

(Ammonia producers)33O-540/ml

Nitrogen-fixing 1—lOg
baeleria

Type of
micro'organitm No. ofcellt Soarce Reference

Amoebae 1.2—1.35 tc 1Ofl
0—0.31/mI
0—22/mi

Nenston, North Atlantic
Water, Sarganso Sea
Marine teow,

Siebarth cc al. (1976)
Caroa eta!. (1982)
Caroaeeal. (1982)

Ciliates

Dinollagellates

Flagellates

0/mI
0—23/mI

1.4—162/mi

10'/l
10'—IO'/I
10'/l
0.02—0.6111
3—2400/1

Sargasso Sea
Water,SargassoSea
Marinesnow,

Sargasso Sen
Water, Limfjordea

(Denmark)
Water,NorthPncifie
Water, Norwegiaofjord
Dinoflagelinte bloom
Water, Sargasso Sea
Marinesoow,

C-aeon real. (1982)
Caconeeal.(1982)

Andersen and
Sarensen (1986)

AIleo(1941)
Hasln(1950)
Seligeretaf. (1970)
Cacon nea/. (1982)
Caroneial.(1982)

Phytoflagellatrt
(haptophytes) 10'/l

10'/l

Sargasso Sea

Water, temperate region

Water, tropical region

Hoajo and Okada
(1974)

Hoo)o and Okada

Silicoflagellatet l0/1 Water, warm region
(1974)

Tracers aodTeaoers

Eaglrna
Yeasts

2 x l02_2 a 10°/I
10°—l0'/l
10—8400/I
1—200/1

Water,Norway
Neatton
Water,Fialaod
Water,SoatheraOreaa

(1986)
Throndtea(1969)
Crowetal. (1975)
ValtSatea(1989)
Fell(1974)

Phototrophs —10'/g Beachsand, Japan Maeda andTaga
containing bacterio- (1973)
chlorophyll a

Phototrophs 4.8 a tI$—I.4 a 10'lml Seawater,Japan Maeda and Taga
contaiuiogbarterio- (1973)
chlorophylla

Sp/rorhaeeaspp. 10'—lO°/gwet ml Salt marsh Wrber and
Geeenberg(198l)

Saiphate reducers 130—36 000/gdrywt Coastal ted/meat— Hines and Back
2—5 cm depth. USA (1982)

Sulphate redacers 0—860/g dry wt Coastal tedimret— Hines and Buck
13—18 emdrpth, USA (1982)

Sulphate reducers 0/gdry wt Coastal sediment— Hines and Buck
>23 cm depth. USA (1982)

Syaerhocorrtaespp. 3 a 10'/ml Water(rnphoticzone) Waterbatyand
Staaier (1981)

Syaechocacrtasspp. 2 a l0'/ml Waterovrccoralreef Moriarayeral.
(1985)

Thiabarrl/tssspp. 0—100/mI Water. open sea Tilton cml. (1967)
Thtobaril/aaspp. lO—l0O/mI Water, open tea Tattle and Jaanasch

(1972)
Halophtlievibrios SO—6700/ml Coastal water, Chaa eral. (1986)

Hoag Kong
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opleveren. Iridien men namellik het begrip 'fytoplankton'
letterliik als bet 'plantaardig deel van het totale plankton'
ziet sluit men met het begrip 'algen' slechts de wieren uit.
In de ocearien is bet aandeel wieren echter relatief klein, dit
in tegeristelling tot de kustwateren (Pomeroy 1974).
Ziet men bet fytoplankton als het fotosynthetiserende deel van
het plankton, dan bevat het algen, wieren en cyanobacterien.

Protozoa

De syternatiek onderscheidt binnen de protozoa vier
hoofdgroepen: Flagellaten (Mastigophora). ciliaten
(Ciliophora), amoeben (Sarcodina) en Sporozoa (Brock e.a.
1994). De sporozoa komen voornamelijk als dierliike parasiet
voor en ziin niet van direct belang in het microbiele
voedse iweb.

De indeling van de overige drie groepen is gebaseerd op grond
van de wiize van voortbeweging, hetgeen in de namen te
herkennen is. De voortplantingswiize levert echter geen
directe relatie op met de voedseirelaties van deze organismen.
Bovendien dient men te beseffen dat de 'flagellaten' slechts
een onderverdeling binnen de protozoa vertegenwoordigd. De
meeste algen ziin nameliik ook flagellaten. De
'dinoflagellaten' maken deze indeling nog vager. Op basis van
celstructuur kan men ze bij de protozoa indelen (Nisbet 1984.
Stanier e.a. 1986). Ruwweg 40—60?6 van deze groep is echter
fototroof (Taylor 1987), waardoor bet 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 afzonderliike
plaats in 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 (by. Sherr & Sherr 1988,
Lenz 1992) en waarom amoeben daarin niet genoemd worden. zou
door experimenteel onderzoek verklaard moeten zljn. Anders zie
1k geen reden om de groep 'protozoa' niet gewoon als
ecologische eenheid te beschouwen.
Voor een indicatie van de aanwezigheid van protozoa in het
marlene milieu, zie tabel 3.

Fungi en virussen

De enige nog niet genoemde groep onder de protisten is de
fungi. Over bet aarideel van fungi in bet marlene voedselweb is
niet veel bekend. Waarschijnlijk wordt hun effect zeer klein
geacht. Uit tabel 3 blijkt echter dat gistcellen in grote
concentraties voor kunnen komen. Misschien dat bun activiteit
voor die van bacterien wordt aangezien. Meer (literatuur)
onderzoek naar het belang en de plaats van deze groep
organismen in bet ecosysteem liikt op ziin plaats te ziin.
De virussen ziin ecologiscb gezien duidelijk in te delen al
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bangt bun effect op de energiestromen natuurliik voornamelijk
af van welke 'gastheer' geinfecteerd wordt. De aanwezigheid
van virussen in marine ecosystemen varieert van <104 tot
>1O"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 VOEDSELPELATIES.

C02

Or anisch
Van r—"> subsiraat Bacterien --— Naarvoedseiweb / c, N P C, N, P V voedseiweb

Anorganisch
N, P

Van/naar
voedseiweb

Fig 6

Schematiscbe 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 bacterien, 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 voedseiweb (in feite
voornamelijk fytoplankton)
Van deze zes relaties zal alleen de respiratie niet worden
behande id.

coz

OrgaIsch
R,c(e,Ien : Na:r

b CN.P C.N.J' n,d. b

AnoranI,rh

Vanfnaar

'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 is inmiddels veranderd. Het huidige
beeld is dat heterotrofe unicellulaire organismen' voor
mineralisatie verantwoordelijk zijn (Caron 1994). Deze groep
organismen bevat de heterotrofe bacterien en fagotx-ofe
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protisten.
Gude (1985) beschriift proeven waarin bii aanwezigheid van
bacterien alleen, slechts een kielne mineralisatie (O—2O) van
nutrienten plaatsvindt. Terwiil na toevoeging van op bacterien
(en algen) grazende •zooflagellaten de mineralisatie sterk
vermeerderde (6O—8O6). De feitelijke mineralisatie zoals
hierboven gedefinieerd, vindt dus via de flagellaten
(protisten) plaats. Soortgeliike effecten ziin intussen vaker
beschreven (o.a. Goldman & Caron 1985). Gude stelde bovendien
dat 'de observaties suggereerden dat een netto regeneratie van
nutrienteri werd veroorzaakt door phagotrofe organismen terwiil
nutrienten door bacterien eerder vastgehouden dan vrijgelaten
werden'
Eigenliik werd de hier beschreven opvatting, die de laatste
jaren pas algemeen geaccepteerd wordt, in 1965 al zeer helder
door Johannes beschreven: 'flegeneratie van opgelost organisch
fosfaat van detritus geschiedt sneller en completer in
aanwezigheid van bacterien en ciliaten of kleurloze
flagellaten dan in aanwezigheid van bacterien alleen.
Bacterien zorgen voor een grotere consumptie van organisch
materiaal terwiji ze door begrazing van protozoa in een
verlengde staat van 'fysiologische ieugd' worden gehouden'
(Johannes 1965).

(:oz

VO,ISOb voUwlwh

Annrganl,ch

V/nar
vneddweI, Het directe voedende effect van

bacterien voor de rest van het voedseiweb betreft dus
voornamelijk begrazing door fagotrofe protisten. De vraag die
hierbij gesteld kan worden is of deze begrazing
verantwoordelijk is voor de hoeveelheid bacterie 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. Vergeliiking van aanwezigheid
van beterotrofe 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 biomassa betreft, gedurende bet
iaar ontwikkelen. Van relatief sterke bottom—up (voedsel)
regulatie in bet voorjaar naar sterkere top—down regulatie in
de zomer/herfst. Hij concludeert echter net als Pace & Cole
dat in de meeste situaties bacterien middels voedsel
gelimiteerd ziin.
Hieraan kan nog toegevoegd worden dat fagotrofe protisten
riaast een rol in de regulatie van bacterien ook een
balangriike rol spelen in de regulatie van fytoplankton. Het
is zelfs aannemelijk dat 'herbivorie door protisten een
grotere koolstofstroom vertegenwoordigd dan bacterivorie'
(Sherr & Sherr 1994).
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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
marlene 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 is vaag. De meeste termen om deze
componenten te beschrijven ziin zeer algemeen: POC
(particulate organic carbon), DOC (dissolved organic carbon),
DFAA (dissolved free amino acids) DCAA (dissolved combined
amino acids; polypeptiden en proteinen) en (niet organisch)
DIN (dissolved inorganic nitrogen). Het enige, mu 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 bet
pelagisch systeem is mu niet bekend.
Thingstad (1992) stelt dat er een gebrek aan experimentele
kennis is over de manieren waarop bacterievoedend organisch
materiaal geproduceerd word. Volgens hem is dit bet
belangrijkste obstakel voor vooruitgang op het gebied van
modelleren van het microbiele ecosysteem.
Recentelijk zijn hierover geen baanbrekende artikelen
verschenen. Tussen de regels door worden af en toe wat
factoren vermeld. Algemene redenen als lysis van cellen en
verspilling bij begrazing ('sloppy feeding') kunnen genoemd
worden. Op het gebied van cellysis is recent een significante
rol van virussen aangetoont. Dagelijks lyseert 1O—2O6 van de
bacteriele gemeenschap door toedoen van virussen. Ook op
fytoplankton is een significant effect aangetoond (Suttle
1994, Hobble 1994)
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Een belangrijk gegeven in de relaties
tussen organische nutrienten en bacterien is de vorming van
aggregaten. Dit ziin 'kionteringen' van organisch materiaal
tot deeltjes waarin microorganismen een leefmilieu vinden. Er
kunnen ook corithinaties ontstaan tussen blivoorbeeld algen en
bacterien. Azam e.a. (1993) publiceerden over de ecolgische
effecten van deze deeltiesvorming. De deelties zorgen voor een
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ruirnteliike heterogeniteit in de verspreiding van organisch
materiaal, geremineraliseerde nutrienten en de aanwezigheid
van soorten microorganismen. Ze huisvesten circa drie maal
zoveel bacterien als bet ornringende water en bevatten hoge
concentraties nutrienten. Bovendien kan het inwendige van de
deeltjes anaeroob (Azam e.a. 1993) worden, hetgeen
denitrificatie en sulfaatreductie moge]iik maakt. Dit laatste
wordt niet voorspeld door modellen die van een random
verspreiding van organisch materiaal en microorganismen
uitgaan. Het is 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). Er is volgens Azam e.a. (1993)
echter geen reden om in modellen de aggregaten strikt te
scheiden van de opgeloste fase, aangezien DON en FOM een
continuum van organisch materiaal veroorzaken.

Opvallend is dat voedselriike marlene aggregaten vaak langzaam
groelende bacterien bevatten. Bovendien bliik dat de
gemiddelde leeftiid van DOC in de orde van honderden tot
duizende jaren ligt. Slechts 2—1096 van de DON wordt snel
verbruikt terwiji de rest oud en onbruikbaar is. Dit laatste
'opgeslagen DOM wordt later, en mogeliik op een andere
plaats, gebruikt. Een belangriike (onbeantwoorde) vraag is
waarom er geen bacterie onstaan is die deze langzaam
omzettende DON—pool snel verbruikt.
De grenzen tussen het bruikbare en onbruikbare deel van de
DON—pool zijn de laatste jaren vervaagd, zo melden Azam e.a.
1993, door aanwiizingen dat er actieve uitwisseling tussen de
twee pools plaatsvindt. Zo bliikt blivoorbeeld, dat peptides
in zeewater binnen enkele uren of dagen moeilijk afbreekbaar
worden, waarschijnlijk door condensatie met koolwaterstoffen.
Als er een zelfde soort effect bestaat bij andere DON—
componenten dan zou opname van nieuw bruikbaar DON door
bacterien een race tegen de tiid kunnen zijn. Daar tegenover
bestaat de mogeliikheid dat onbruikbaar DON in de loop der
tijd weer bruikbaar wordt.
Bacterien die zich rond fytoplankton verzamelen zouden het
voordeel van hoge concentraties DON hebben. Een vergelijkbaar
effect zou kunnen bestaan in de bacterie—deeltje relatie. In
deze microomgeving bestaat de mogelijkheid tot bet creeren van
hogere concentraties ectohydrolases, hetgeen snellere reacties
zou kunnen veroorzaken dan wanneer deze in bet omringende
water zouden diffunderen. Deze extracellulaire enzymen spelen
waarschijnlijk een hoofdrol in bet omzetten van deeltjes en
polymeren in direct opneembaar substraat (Turley 1994).
Het aspect dat bet vrijkomen van fosfaat buiten de cel plaats
vindt, in tegenstelling tot het intracellulaire process van
amrnonificatie. zou grote consequenties kunrien hebben in
situaties waarin er competitie is voor nutrienten (Thingstad
1992)

Voor bet 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 bet
organisch materiaal in de microomgeving van de bacterie.
Nieuwe technieken geven hier tegenwoordig de mogeliikheid voor
(Azam e.a. 1993, Hollibaugh 1994).
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De tendens van verschuiving van de regulering van
koolstoffenstromen van grote naar kielne organismen (kiassieke
——> mlcrobiele cyclus) liikt nog een vervoig te hebben. Enkele
nleuwe voedselrelaties wijzen in die richting. De rol van
virussen is al genoemd. De significante rol van virussen in de
lysis van bacterien en fytoplanktoncellen vermindert de
productie van de laatsten, maar de vriigekomen voedingsstoffen
vergroten de koolstofstroom naar bacterien en verder (Azam
e.a. 1993) . Berman en Stone (1994) spreken in dit verband van
een miniloop: Bacterlen — fagen — DOM — bacterien.
Berman en Stone noemen nog een effect dat omzetting van
koolstof zou kunnen vermeerderen. Namellik bet vermogen van
heterotrofe flagellaten om te groeien op zware
polysaccharlden. Volgens Azam e.a. (1993) is er zelfs een
competitle gaande tussen protozoa en bacterien maar dan om
klein POM, door bacterien met behuip van ectohydrolases en
door protozoa via inflame.
Als laatste moet de ontdekking van zeer klelne bacterien
worden genoemd. Er bestond onder onderzoekers overeenstemming
over bet felt dat bacterien een 0,2 mu filter niet konden
passeren. Er zijn in de <0,2 mu fractie echter •zeer kleine
cellen, ultramicrobacterien, aan getroffen (Velimirov 1994).
Onderzoek heeft uitgewezen dat de fractie die aan filtratie
ontsnapt, 4—1096 van het totale aantal bacterien bevat. De
blidrage van deze organismen aan de secundaire productiels
tot nog toe onduidellik maar niet verwaarloosbaar.

coz

v,Iwh vdseIehI
Anarg;Insch

I
Vinfnaar

Naast de verschuiving van de
feitellike mineralisatle van bacterlen naar fagotrofe
protisten is er nog een 'nleuwe' ontwlkkeling op dit gebied.
Men kan er niet meer om been dat bacterien onder bepaalde
omstandigheden grote hoeveelbeden anorganlsche nutrienten
opnemen. In de signalering van dit fenomeen was Johannes
(1964) wederom zijn tijd ver vooruit en bet is onduidelijk
waarom bet onderzoek op dit gebied de laatste iaren pas van de
grond is gekomen.
Kirchman (1994) berekende, uit verzamelde data, dat van de
totale opname van fosfaat en ammonium respectivelijk 60 en 3096
(medianen) voor rekening van bacterien zljn. De sprelding in
de gevonden waarden is groot. Het is echter duidelijk dat in
veel gevallen door bacterien meer anorganlsch 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.
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Wat ziin flu de redenen waarom bacterien in het ene geval een
mineraliserende rol vervu].len en in het andere geval
anorganische nutrienten opnemen? Ten eerste is dit afhankelUk
van de stoichiometrische ratios van de elementen in de
bacterien en het substraat dat ze gebruiken en de efficientie
waarmee de bacterien bet substaat gebruiken. Over de
sarnenstelling (en groei) van bacterien is relatief veel
bekend. De kennis van de chemische samenstelling van bet
substraat dat door de bacterien gebruikt wordt blijkt
daarentegen te gering.
De concentraties van ammonium en fosfaat bepalen in grote mate
hun lot. Bacterien biliken bii lage concentraties van deze
nutrienten de concurrentie van bet fytoplankton voor opname te
winnen. Bii lage concentraties is bet omgekeerde het geval.
Het voordeel van bacterien bij lage concentraties wordt
toegeschreven aari de hoge oppervlakte—inhoud ratio van de
(kielne) bacterien. Fytoplankton heeft daarentegen hogere
maximum opnamesnelheden en is dus in het voordeel bij hogere
concentraties (Kirchman 1994).
Azam e.a. (1993) verwoordden het voorgaande als volgt:
Bacterien ziin netto mineralisatoren in energie—riike omgeving
met lage C/N en C/F. Deze omgev]ing zou in hun optiek een
microomgeving van een fytoplanktoncel of een partikel kunnen
ziin. Bacterien in 'minimum medium', in dit geval blivoorbeeld
de bulk waterfase, zijn netto consumenten van nutrienten.
In dit beeld lijkt de waarnerning dat 'ammonium kan vrijkomen
terwiji het netto transport van ammonium de bacterien binnen
gaat' (Caron 1994) niet zo vreemd. Het zou een indicatie
kunnen zijn van het gebruik van verschillende fracties van bet
orgariisch materiaal door verschillende organismen. Als deze
fracties verschillende C:N:P ratio's hebben, dan kan men
verwachten dat somrnige bacteriensoorten stikstof
remineraliseren terwiji andere bet opnemen (Caron 1994)..

Hoewel de DOC en DON pools ult veel bestanddelen bestaan en op
biochemisch nivo nog grotendeels onbekend ziin, veronderstelt
Kirchman (1994) dat bacterien op dageliikse schaal relatief
weinig verschillende componenten gebruiken. DFAA en ammonium
lijken een groot deel van de stikstof, die bacterien voor bun
groel nodig hebben. voor hun rekening te nemen. Andere
stikstofcomponenten lijken een minder belangriike rol te
spelen. De concentraties van dissolved combined amino acids
(DCAA) ziin bijvoorbeeld veel hoger dan de DFAA concentraties,
de directe biidrage 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 belangriik bestanddeel is.
Kirchman (1994) lanceert een hypothese over hoe opname van
DFAA, suikers en amrnoniurn kunnen varieren over een transect
van nutrient—ri.jke 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 is 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 interne elementenratio's in de bacterie in balans te

17



houden.
Caron (1994) legt dit als volgt ult: 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 gevoig van van
nutrienten limitatie van bet fytoplankton in oligotrofe
omgeving, hetgeen leidt tot productie van organische
componenten met hoge C:N ratio's. Het gebruik van stikstof—
arme organische bestanddelen door bacterien zorgt ervoor dat
deze organi.smen 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 ziin. Dit organisch materiaal levert een groter
percentage van de stikstof die de bacterien nodig hebben.
Data met betrekking 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
hierbii eveneens voor productie van organisch materiaal met
relatief hoge C:N en C:P zorgen.

0

0
a-

0
0

Fig7
Een hypothese over de variatie in relatieve opname van DFPA
ten opzichte van glucose en ammonium, weergegeven als een
percentage van de totale bacteriele productie (Kirchman 1994).

De bacteriele productie berekend ult DIN opname door
bacterien, is vaak hoger dan de werkelijke bacteriele
productie. Een oplossing voor dit probleern kan zijn, dat
bacterien DON uitstoten. 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. Kircbman (1994) verwacht niet (in tegenstelling
tot Caron (1994)) dat bacteriegroei in het algemeen
gelimiteerd wordt door anorganische nutrienten. Zijn redenatie
is als volgt: Begrazing op fytoplankton of mineralisatie van
DOM recycled N en F, maar C gaat verloren via respiratie. Men
mag dus verwachten dat de groeisnelheid van bacterien zeer
sterk af hangt van de mate van C02—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 gevoig is dat bacterien

18

(uorie, Open Oceans



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 van Caron en Kircbman
hierover is, dat Caron (1994) ervan uitgaat dat nutrienten
limitatie niet slechts resulteert in een vermindering van
productie van organisch materiaal maar in productie van
organisch materiaal met hoge C:N en C:P ratios. 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 gestirnuleerd zal
worden. Als de bacterien in staat ziin om het fytoplankton in
een toestand van limitatie te houden, dan zal de productie van
nutrient—arme organische bestanddelen door bet fytoplankton
deze situatie in stand houden. Onder deze omstandigheden liikt
bet plausibel dat concentraties labiele nutrient—arme
organische bestanddelen in bet water kunnen toenemeri en dat de
groeisnelheden van bacterien door N en P gelimiteerd worden.

In bet laatste geval is 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 verklaring 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 bet 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 van bacterien gelimiteerd wordt
door N of P kan beantwoord worden door vast te stellen of er
significante hoeveelheden labiele nutrient—arme organische
bestanddelen bestaan in natuurlijk water, of door te bepalen
of toevoegen van N of P de bacteriele groeisnelheden
stimuleerd. Helaas ziin 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 bacteriele
groei in de natuur grote gevolgen kan hebben (Caron 1994).
Of, hoe Kirchman (1994) dit onderwerp afsluit: 'Het is
duidelijk dat heterotrofe bacterien veel inorganisch N en P
gebruiken en we hebben alle rederi om te geloven dat het van
invloed is op het fytoplankton en bet systeem, maar we moeten
nog laten zien hoe bet gebeurt en het experimenteel bewiizen'
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5. HET MODELLEREN VAN VOEDSELSYSTEMEN.

Het modelleren van een voedselsysteem gaat verder dan het in
woorden weergeven van de belangriikste relaties, aihoewel dit
voor het overzicht van de wetenschapper van belang is. De
huidige modellen worden meestal vertaald in mathematische
computermodellen. Met behuip van deze modellen kunnen er
kwantitatieve voorspellingen worden geda.an. Het modelleren is
uiteindelijk een wisseiwerking tussen bet verzamelen van data
(voor bet nauwkeurig berekenen van verondersteld effecten) en
het verbeteren van de structuur van die modellen. Deze
scriptie heeft zich voornameliik 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—kiassen onderverdeeld. Dit lijkt
goede resultaten op te leveren. Een vande redenen daarvoor is
waarschijnlijk de mogeliikheid voor bet modelleren van
voedseirelaties tussen verschillende grootte—klassen van een
ecologische groep (Christian 1994). Oftewel; grote flagellaten
die kleine flagellaten eten.
In het verlengde hiervan ligt bet dilemma van de .juiste
middenweg en bet pleidooi voor 'disaggregatie' van bepaalde
groepen (Pedros—Allo 1994): 'Als we te ver gaan met het bii
elkaar trekken van organismen, verliezen we alle natuurlijke
aspecten die uiteindeliik 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 onmogeliik blijken' . Het
samennemen van bijvoorbeeld alle heterotrofe bacterien heeft
op die manier ziin voordelen, er zijn echter ook genoeg
redenen om ze in verschillende functionele groepen op te nemen
(disaggregatie). De reden dat bet samennemen van deze groep
organismen tot nu toe goed heeft gewerkt ligt waarschiinliik
in het felt dat het meeste onderzoek in gematigde
omstandigheden heeft plaats gevonden. Onderzoek onder
extremere omstandigheden. biivoorbeeld zeer zout of humeus.
levert misschien andere resultaten op die zoüden kunnen leiden
tot bet verbreden van het huidige paradigma (Velimirov 1994,
Pedros—Allo 1994).
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