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Sammanfattning

Nalflagellaten Gonyostomum semen (Svenskt namn: gubbslem) kan massutvecklas och
bilda s.k. algblomning i vissa sjoar framforallt i sodra Sverige. G. semen har stavformiga
kroppar (trichocyster) som kan kastas ut vid attack fran betare eller vid kontakt med t.ex.
en badande minniska varfor badvattenkvaliteten blir sdmre 1 sjoar dér arten har
massutveckling. Trots att denna kidnda negativa effekt pa badvattenkvalitet dr artens effekt
pa vixtplanktonsamhélle och ekosystemniva déligt kiand.

Vi undersokte hur massutveckling av G. semen inverkar pa resten av
vaxtplanktonsamhéllets struktur. Vi forvdntade oss att G. semen konkurrerar med andra
arter under massutvecklingen, vilket borde resultera i en minskning i1 vixtplanktons
biodiversitet. Vixtplanktonsammansittningen jamfordes i tre sjoar med och tre sjdar utan
massutveckling av G. semen. Forst karakteriserades véixtplanktons samhillsdynamik i de
bada sjogrupperna med hjilp av vanliga matt pad samhéllsstruktur (artdominans,
artrikedom, biovolym och Simpsons diversitetsindex). De flesta métten dndrades pétagligt
och hade storre variation i blombildande sjéar jamfort med referenssjdarna, vilket skulle
kunna vara ett tecken pa att de tva sjogrupperna befinner sig i tva olika stabila ligen
samhillsstrukturméssigt. Tvirtemot var forvintan var artrikedomen densamma i
blombildande och icke-blombildande sjoar, vilket tyder péd att vixtplanktonsamhillena &r
resiliens mot massutveckling av G. semen.

Med en multivariat tidsserieanalys analyserade vi mekanismerna bakom resiliensen
hos vixtplankton. Modellerna vi fick fram visade péd tydlig successionsdynamik hos
vixtplanktonsamhéllena 1 alla sjoar, dér olika grupper av arter byts ut i sekvens under arets
tillvixtperiod. Modellerna identifierade ocksa att G. semens inverkan i blombildande sjoar
bara var pataglig inom enstaka grupper av arter men inte mellan grupper av arter, vilket
tyder pd att sammansittningen av viaxtplankton snabbt férnyas och ersitts s snart en
massutvecklingsperiod 4r dver. Aterhdmtningsformaga mellan olika skalor ger en méjlig
forklaring till paradoxen med liknande artrikedom i de tva grupperna av sjdar trots att de
samhéllsstrukturméssigt befinner sig i tva olika stabila ligen (som i “cross-scale”
resiliensmodellen).

Foljaktligen innebér detta att massutveckling av G. semen inte r ett sdrskilt stabilt
stadium for en sjo i ldnga loppet. Under studiens gang har vi hittat sjdar som eventuellt
haller pa ett aterga till ett till icke-blombildande lige med avseende pd G. semen. Vi gor
girna en uppfoljningsstudie for att studera om det gar att identifiera orsaken till en sadan

atergang.
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1. Inledning

En kraftig uppgang och péfoljande nedgéng i biomassa hos vissa populationer av
vaxtplankton kan bero pa manga orsaker varav en del kan kopplas till mansklig aktivitet.
Massutveckling av véxtplankton s.k. algblomningar induceras ofta genom betydande
fordndringar 1 den abiotiska miljon (t.ex. Okad belastning av nédringsimnen).
Massutveckling av vissa vdxtplankton kan vara si pataglig att de fordndrar vattnets féarg
och pa sé sitt gor effekten tydligt synlig for ménniskor. Till exempel kan massutveckling
av vissa dinoflagellater i marin miljo rodfarga vattnet vid s.k. “red tides” medan
motsvarande rodfiargning av vatten i sjoar ofta orsakas av cyanobakterier av sliktet
Planktothrix. Andra cyanobakterier som Aphanizomenon or Microcystis kan ticka sjons
yta med ett gront skum vid massutveckling. Manga av dessa arter dr dessutom kapabla att
producera toxiner som kan orsaka allvarlig leverskada och flera dodsfall har rapporterats
for kreatur och hundar som druckit vatten under pagédende algblomning.

Trots att effekten av skadliga algblomningar pé biodiversitet och ekosystemtjinster
far okad uppmirksamhet av forskare och myndigheter dr effekterna av massutveckling
daligt kénda for nalflagellaten Gonyostomum semen (figur 1, svenskt namn: gubbslem).
Liksom ménga av dess marina sldktingar betraktas arten som besvérsbildande. G. semen
bildar ofta intensiva blomningar (Pithart et al. 1997, Willén 2003) och kan dominera
vaxtplanktonsamhillet med s& mycket som 98 % av biomassan under langa perioder (Le
Cohu et al. 1989). G. semen producerar inte toxiner men under blomningen kan den dnda
paverka friluftlivet 1 genom att forsdmra badvattenkvaliteten. Detta sker genom att algen
utsondrar ett slem genom speciella strukturer i cellen (trichocyster). Hos kdnsliga personer
kan detta slem orsaka kldda och allergiska reaktioner (Cronberg et al. 1988). Nir man
stiger upp ur en sjo med massutveckling av G. semen kénns huden hal och nér vattnet

torkar dr kroppen svagt brunfargad (Willén 2007).

Figur 1: Foto av Gonyostomum semen med sin
droppliknande form och de periferart sittande
trichocysterna och en framre flagell som stracker sig runt
cellen mot den bakre andan. Skalstrecket motsvarar 10
pm.
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For att 6ka var kunskap om effekterna av massutveckling av G. semen rapporterar
vi hdr om responsen hos resten av véxtplanktonsamhéllet i sjoar med aterkommande
blomningar av G. semen. Vi jamforde véxtplanktonsammansittningen i tre sjoar med
(Algsjon, Gyslittasjon, Rotehogstjirnen) och tre sjdar utan massutveckling av G. semen
(Brunnsjon, Lien, Fracksjon). Detta upplidgg av studien gor att vi kan anvinda sjoarna som
ett naturligt experiment vilket gor att mekanismer snarare dn korrelationer kan studeras. En
pagaende undersokning (Cristina Trigal, Institutionen for vatten och miljo, SLU) stodjer
teorin (Scheffer et al. 1993) att blombildande sjoar befinner sig ett nytt stabilt ldge
samhéllsstrukturméssigt. Men till skillnad frdn “red tides” och cyanobakterieblomningar
beskrivna ovan dér orsaken har en tydlig koppling till 6vergdodning av akvatiska ekosystem
sé har den abiotiska miljon en forsumbar roll 1 forklaringsgrad for massutveckling av G.
semen (Trigal, opublicerade data). Istdllet verkade annan biota vara mer korrelerad till
blombildning av G. semen. Till exempel hade blombildande sjoar stérre biomassa av
tofsmyggor (Chaoborus, Diptera) 1 bottenfaunan och &ven en annorlunda
djurplanktonbiomassa (dominans av rotatorierna Kellicotia bostoniensis Rousselet och
Asplanchna priodonta Gosse) dn icke blombildande sjoar. Men de underliggande
mekanismerna  for dessa monster liksom  effekten av  blombildning pa
véaxtplanktonsamhallet dr fortfarande daligt kiinda. Denna studie kommer darfor att vara ett
komplement for att bittre forstd effekten av blombildning fran en mer mekanistisk
synvinkel.

Eftersom sj0arna i denna studie ingér som en del av Naturvardsverkets nationella
provtagningsprogram med ménatliga provtagningar under en f6ljd av ar ger det oss en unik
mojlighet att studera effekten av G. semen-blomning genom tidsserieanalys. Forst
karakteriserades vaxtplanktons samhéllsdynamik i bada sjotyperna med hjilp av vanliga
matt pa samhillsstruktur (artdominans [evenness], artrikedom, biovolym och Simpsons
diversitetsindex). I nésta steg analyserades mekanismerna bakom med multivariat
tidsserieanalys. Tidssericanalysen gjordes for en attaarsperiod. Vi beddmde dven
aterhdmtningsformégan (resiliensen) hos véxtplanktonsamhdllet 1 de blombildande sj6arna.

Ekologisk resiliens dr ett koncept som anvidnds for att forklara beteendet hos
komplexa ekologiska system vid en fordndring. En ett annat ord for resiliens skulle kunna
vara aterhamtningsformaga. Carpenter et al. (2001) foreslar foljande kénnetecken for att
forsta begreppet ekologisk resiliens: 1) graden av fordandring ett system kan genomga utan

att dndra kontrollen av struktur och funktion; 2) systemets mojlighet att omorganisera sig
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for att mota en fordndring och 3) systemets mdjlighet att ldra sig av och anpassa sig till en
fordndring. For att kunna anvdnda sig av konceptet med ekologisk resiliens &r det viktigt
att ha ett matt pa ”till vad” (dvs. stdrningsregim av naturligt eller antropogent ursprung
och storningsregimens frekvens och intensitet) och ”av vad” (definition av rumsliga och
temporala skalor for de responsvariabler som méts och en utredning av vilka processer som
kan utgoéra mellanled mellan orsak och effekt) aterhimtningsformagan géller (Carpenter et
al. 2001). I denna studie beddmde vi resiliensen hos samhéllsstrukturen hos vixtplankton
(dvs. resiliens av vad) till storningen som orsakas av massutveckling av G. semen under en
attaarsperiod (dvs. resiliens till vad) genom en multivariat tidsserieanalys.

Plankton i tempererade sjoar foljer ett tydligt successionsmonster under aret, dér
grupper av arter tar ver efter varandra pa ett forutségbart sitt (Sommer et al. 1986). De
olika grupperna av vixtplankton foljer oberoende fluktuationsmdnster och é&r ofta
forskjutna 1 forhallande till varandra (Scheffer et al. 2003). Alltsd kan den totala
vaxtplanktondynamiken i en sjo beskrivas som summan av de oberoende temporala
fluktuationscyklerna hos olika grupper av arter under ett ar. Vi forvintar oss att sddana
sasongsmonster med litthet ska kunna synliggdras med multivariat tidsseriemodellering.

Detta kontinuerliga skiftande av artgrupper stimmer bra med vad som forslas gélla
for en modell inom ekologisk resiliens-konceptet som heter “cross-scale resilience”
(Peterson et al. 1998). Denna modell anvdnde vi for att utviardera mekanismerna bakom
eventuell aterhdmtningsformaga hos véxtplanktonsamhéllena i denna studie. Cross-scale
resilience modellen grundar sig pa att ekologisk organisation dr skalspecifik (Allen et al.
2005). Nar ett system verkar pd multipla, oberoende skalor kan den Overgripande
organisationen pa tviren over alla skalor ge resiliens dven om man for enskilda skalor kan
se stor paverkan av en fordndring. Inom resilienskonceptet kan dérfor sdsongsméssiga
variationsmonster hos grupper av vixtplanktonarter ses som en sekvens av oberoende
skalor som delas upp utefter en endimensionell (tids)axel (figur 2).

I denna studie testar vi hypotesen att effekten av massutveckling av G. semen
frimst paverkar en specifik skala (grupp av arter), i vilken man fir mer ensidig
artdominans och minskad diversitet. Men eftersom massutveckling av en art i en sjo ar ett
Overgéende fenomen i vixtplanktons sdsongsdynamik borde en pataglig omorganisation
inom och mellan grupper av arter (skalor) utefter tidslinjen kunna bidra till att bevara ett

vaxtplanktonsamhilles forméga till aterhdmtning (resiliens) totalt sett.
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Species groups = scales
1 2 3 4

Species abundances

v

Time axis/Phytoplankton seasonality

Figur 2: Schematisk modell som belyser den sdsongsmassiga successionen av vaxtplankton dar
olika grupper av arter tar dver efter varandra. Varje grupp (1-4) kan ses som en oberoende
temporal skala inom begreppet ekologisk resiliens. Till exempel kan artgrupp nummer 2
(rédmarkerad) vara den artgrupp som en massutveckling av G. semen sker i. Enligt modellen
“cross-scale resilience” (Peterson et al. 1998), utvidgas da inte effekten av massutvecklingen sa att
den paverkar andra grupper av arter. Enligt denna modell kommer artgrupperna 1, 3 och 4 darfor
ha liknande vaxtplanktonsamhallsstruktur i blombildande sjdar och icke blombildande (referens)
sjoar, och bidra till att behalla resiliensen tvars dver skalor.
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2. Material och metoder

2.1. Studiens och provtagningarnas design

Sex sjoar provtogs ménatligen under den isfria perioden mellan maj och oktober under en
attadrsperiod mellan 1999 och 2006 (tabell 1). Sjoarna kan beskrivas som representativa
for den boreonemorala regionen i sddra Sverige (sodra barrskogsregionen). De har ofta
relativt brunfirgat vatten pga. humusidmnen (vattenfirg > 25mg Pt L) och &r relativt sma
(sioyta < 1.5 km?). I tre av sjdarna (Algsjon, Gyslittasjon, Rotehogstjarnen) var
biovolymen av G. semen storre dn 1.5 mm’® L™ under atminstone en eller tva provtagningar
varje dr. Dessa sjoar fick bilda gruppen blombildande sjoar. I den andra gruppen av sjoar
(Brunnsjon, Lien, Fricksjon) var biovolymen av G. semen aldrig storre &n 1.5 mm’ L™ och
dess biomassa var aldrig storre &n 5 % av den totala vixtplanktonbiomassan. Dessa tre
sjoar fick bilda gruppen icke-blombildande referenssjoar. Ingen sjo 1 studien saknade helt

G. semen.

Tabell 1: Oversikt av utvalda variabler som karaktériserar studiens sjar. For fysikaliska och
kemiska variabler presenteras som medelvarden med + standardavvikelse. Antal taxa ar det
ackumulerade totala antalet taxa av vaxtplankton som hittades i en sj6 under hela den studerade
perioden.

Blombildande sjoar Referenssjoar
Variabler Algsjon Rotehogstjamen Gyslattasjon  Brunnsjon  Frécksjon  Lien
Latitud 58.95 58.82 57.12 57.51 58.15 63.08
Longitud 12.37 11.61 14.47 15.83 12.18 16.47
Totalt antal taxa 170 98 229 81 122 236
Sjoyta (km2) 0.36 0.17 0.33 0.11 0.28 1.53
Maximalt djup (m) 7.7 9.40 9.8 10.6 14.5 29.2
Temperatur (°C) 10+4.40 7.6+6.66 8.0+6.88 6.1+8.64 7.3+849  7.18.18
Ozkoncentration (mg L") 4.8+4.18 4.2+4.13 4.4+4.95 41£3.78 5.7£3.28  6.9+1.58
pH 6.1£0.39 4.710.25 5.940.30 5.7£0.21 6.0£0.47  5.1+0.45
Konduktivitet (m\Sm2)  3.58+0.79  2.38+0.42 3.66+1.18 3.35£0.48  3.291+0.31 1.95+0.32
NHa-N (ug L) 26.7£19.2  98.9+113 128+158 169+166 39.7£9.71  30.5+8.44
NO2+NOs-N (ug L) 354+7.7 226423 246421 334+30 318+117  202+46
Total-N (ug L) 391485.6 283+10.7 3234141 430+192 273486.2  184+49.2
PO4+P (ug L) 13.8£1.81  9.77+£1.93 9.53+2.02 10.5+£3.08  6.65+0.91 4.48+0.75
Total-P (ug L) 16.3£8.50  14.3£10.3 10.745.44 14.7£12.2 5811317 4.54x2.77
Absorbans (420nm/5¢cm)  1.49£0.12  0.59+0.06 0.48+0.06 2.06£0.14  0.83£0.02 1.19+0.04
Si (mg L) 10.57£0.57 7.40+0.79 6.75+0.64 11.98£0.83 5.97+0.63 4.98+0.32
TOC (mg L) 16.3+£1.13  11.2+0.96 11.940.69 1274357  7.41+0.74 5.08+0.80

Vixtplanktonprov togs djupintegrerat med en tvameters rorhdmtare fran 0-4 m djup. Fem
provtagningspunkter fran sjons centrala delar provtogs péd detta sétt och slogs samman ur
vilket ett delprov togs och konserverades i1 Lugol. Taxonomisk ridkning och

biomassebestdmning gjordes 1 inverterat faskontrastmikroskop enligt modifierad
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Utermohlteknik (Olrik et al. 1989). Biomassan berdknades som biovolym (mm® L)

genom att anvinda geometriska former och formler enligt Blomqvist och Herlitz (1998).

For vattenkemiska analyser anvénde vi bdde epilimnion (0,5 m) och hypolimnion (5
m) prov. Vatten insamlades med en Ruttnerhdmtare och holls kallt under transporten till
analyslaboratoriet. Siktdjupet bestdmdes 1 fdlt liksom temperaturen som avléstes pa en
termometer placerad 1 vattenhdmtaren. Variablerna som analyserades var siktdjup,
temperatur®*, O, koncentration®*, pH*, konduktivitet*, koncentrationen Ca*, Mg2+, Na',
K, SO42', CI', F', NH4-N*, NO,+NO;-N*, total-N*, PO4*, total-P*, totalt organiskt kol
(TOC)*, Si*, vattenfarg®*, klorofyll a och alkalinitet. Variabler markerade med en asterix
analyserades for bade epi- och hypolimnion prover, resterande endast pa epilimnionprover.

Utvalda variabler summeras i tabell 1.

Alla analyser gjordes pa Institutionen for vatten och miljo pa Sveriges
lantbruksuniversitet (SLU) och foljde internationell (ISO) eller europeisk (EN) standard
dar sadana ar utvecklade (Wilander et al. 2003).

2.2. Statistiska analyser

2.2.1. Massutvecklingsdynamik hos G. semen

Vi berdknade hur massutvecklingen av G. semen stimde Overens inom gruppen
blombildande sjoar genom att anvinda en inomklasskorrelationskoefficient, rj, som ger ett
matt pad hur tidsmédssigt synkroniserad biovolymen av G. semen ér.

Inomklasskorrelationskoefficienten berdknades enligt (Rusak et al. 1999):

Ii= MST — MSE / MST + (Il-l) MSE,

dar MSt ar medelvirdet for tid 1 kvadrat (manatliga provtagningsintervall) och MSg ar
medelviérdet 1 kvadrat av felet fran en tvavégs, typ II ANOVA modell (bdda variablerna
[sj0 och tid] behandlas slumpvis) utan upprepning. Antalet sjoar dr ’n” (i denna studie n =
3 sjoar). Stor synkronism, hogt ri-virde, kan bero pa en stor yttre miljoméssig kontroll av
den biologiska variabel man maiter (t.ex. regionala faktorer, klimat), medan liten
synkronism (litet ri-virde) mellan sjéar kan bero pa stor inomsjokontroll (t.ex. lokala
miljofaktorer och biologiska interaktioner). Biovolymen log (x+1) — transformerades innan

analysen.
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2.2.2. Samband mellan miljovariabler och G. semen

Pearsons korrelationsanalys gjordes for att berdkna sambandet mellan miljovariablerna
(log (x+1) transformerade) i epi- och hypolimnion och G. semens biovolym under
massutveckling 1 varje blombildande sjo (alla variabler utom pH, log (x+1)
transformerade). Vi anvinde bade epilimnion och hypolimnion virden pa vattenkvalitet
eftersom det ar kdnnt att G. semen kan vertikalvandra i vattenmassan, varfor dess biomassa
sannolikt kan komma att paverkas av fysikaliska och kemiska variabler i bdda habitaten.
Korrelationerna gjordes for att ta reda pA om massutveckling av G. semen var relaterad till

speciella miljéforhallanden i sjoarna.

2.2.3. Vixtplanktons samhéllsstruktur i de tva sjogrupperna

For att bedoma om véxtplanktonsamhéllena i blombildande och referenssjoar befinner sig i
olika ldgen samhéllsstruktursmissigt gjorde jamforde vi dem med olika maétt pa
samhéllsstruktur. Vi berdknade artrikedom (species richness), ett inverterat Simpsons
biodiversitets index, artdominans (Pielou’s evenness index), total biomassa inklusive G.
semen, och total biomassa exklusive G. semen. Jimforelsen mellan sjogrupperna gjordes
med ANOVA {6r upprepade mitningar (repeated measures analysis of variance, rm-
ANOVA). Att analysera totalbiomassa med och utan G. semen kan ge svar pé ifall
massutveckling av G. semen dndrar biomassemonstren hos resten  av
vaxtplanktonsamhéllet i jamforelsen mellan blombildande och icke blombildande sjoar. Vi
tog 1 betraktande signifikanta effekter av behandling (dvs. blombildande vs. referenssjoar)
och signifikanta effekter interaktioner mellan behandling och tid. Variablerna log-

transformerades dir det behovdes for att mota kraven pa parametriska tester.

2.2.4. Vaxtplanktons sisongsvariation och”cross-scale” resiliens

Efter att ha identifierat vixtplanktons samhillsstruktur i de bdda sjotyperna, bedomde vi
resiliensmekanismer med metoden multivariat tidsseriemodellering (Angeler et al. 2009).
For modelleringen anvénde vi oss av “redundancy analysis” (RDA, Stewart and Love 1968
dir tiden modellerades med “principal coordinate of neighborhood matrices” (PCNM,

Borcard och Legendre 2002). Metoden (sk RDA-PCNM) é&r anvéindbar 1

10
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tidsseriemodellering av ekologiska data eftersom den tillater att linjdra temporala trender
bryts ner pé ett liknande sitt som i en Fourier-transformering dér sinusformade cykler med
olika frekvenser anviands och hjdlper till att extrahera strukturen i datasetet (Angeler et al.
2009). Med denna metod kan man bedoéma effekten av massutveckling av G. semen pa
vixtplanktons samhéllsstruktur for olika tidsskalor pa ett ekologiskt meningsfyllt sitt.
Betydelsefulla tidsskalor valdes ut med hjélp av funktionen ”quickPCNM” (D. Borcard,
Version 7.7, 9 april 2008, tillgéngligt pa sidan:

http://www.bio.umontreal.ca/legendre/indexEn.html#RFunctions) och  berdkningarna

gjordes 1 statistikprogrammet R 2.6.0 (R Development Core Team 2008). Denna metod
identifierar alltsa de olika grupper av véxtplanktonarter som avloser varandra utefter en
tidsskala. Dessutom identifierar den vilken grupp av arter som G. semen ar associerad till
samt berdknar hur manga och vilka arter som varje grupp av arter bestar av. Fér denna
analys standardiserades véxtplanktonbiomassor for alla ingdende taxa mot totala
biomassan 1 varje prov varefter de kvadratrottransformerades (sk. Hellinger-
transformering). Vixtplankton transformerade pa detta sdtt bildade den beroende
datamatrisen. De linjdra tidsstegen, som programmet Oversétter till PCNM-variabler, fick
bli den forklarande (oberoende) datamatrisen. Vi anvidnde “forward selection” proceduren i
RDA-PCNM d.v.s den senaste versionen av Stephane Dray’s ”forward.sel” -funktion som
ingar i "packfor” paketet for R (Dray 2007). Med dessa analyser identifierades signifikanta

PCNM-variabler och hur stor del av variansen i viaxtplanktondatasetet de kunde forklara.
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3. Resultat

3.1. Miljévariabler och G. semens sdsongsdynamik
De temporala trenderna for G. semens biomasseutveckling varierade pa ett synkroniserat

satt mellan sjoarna men den maximala biomassan var olika stor i de blombildande sj6arna
(ri = 0,32; Fa704 = 2,42; P < 0,001; figur 3). Miljovariablerna korrelerade déligt med
biomassan hos G. semen under massutvecklingstillfillena. 1 Gyslattasjon var det bara
klorofyll @ som var korrelerat till G. semen-blomning, medan kombinationen av
hypolimnion NO; + NOs—N (r = -0,63; P = 0,039) och Si (r = 0,64; P = 0,035) var
korrelerat till blomningsforhillanden i Algsjon. Inga fysikaliska eller kemiska parametrar

korrelerade till G. semen 1 Rotehogstjdrnen.

16 1

‘_l_’\ 1 4 - ' i .
-~ B Algsjon

R QR
SN
1 1

—— Gyslattasjon
— Rotehogstjarnen

Biovolume (mm3 L

1999 2000 2001 2002 2003 2004 2005 2006 Study years
1 4 7 10 13 16 19 22 25 28 31 34 37 40 43 46 Time steps

Figur 3: Biomassevariation hos Gonyostomum semen i blombildande sjdar. Manatliga prover fran
perioden ma;j till oktober 1999-2006.

3.2. Jamforelse av viéxtplankton i blombildande och icke
blombildande sjoéar
De vanliga métten pa samhillsstruktur visade att massutveckling av G. semen har en tydlig

effekt pa biovolyms- och artdominansmdnster samt diversitet men inte pa artrikedom
(tabell 2, figur 4). De blombildande sjdarna visade storre temporal variation och hade lagre
viarden for Simpson-diversitet och artdominans (evenness) jaimfort med referenssjdarna.
Den totala véxtplanktonbiovolymen (biomassan) var hogre i blombildande sjéar men en
icke-signifikant interaktionsterm tyder pé att de temporala monstren var likartade 1 de bada
sjotyperna. Ingen tydlig effekt av behandling hittas nér analysen gjordes om utan G. semen,
vilket tyder pa att denna rest-vdxtplanktonbiomassa &r likartad i de tva sjotyperna.
Vixtplanktonbiomassan (exklusive G. semen) varierade inte heller synkront mellan

sjogrupperna, vilket visades av en signifikant effekt av kombinationen behandling och tid.

12
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Tabell 2: Skilinader i vaxtplanktonstruktur mellan sjogrupperna blombildande sjéar och
referenssjdar analyserat med rm-ANOVA. Foérkortningarna ar antalet frinetsgrader (df),
medelvarden i kvadrat (MS), F-kvot och signifikansnivaer (P; *, <0.05; **, < 0.01; ***, <0.001; ns =
ej signifikant, non-significant).

Beroende variabler Behandling (df 1, 4) Tid (df 47, 188) Behandling x Tid (df 47, 188)
MS F MS F MS F
Artdominans (evenness)  5.35 168.09*** 0.06 2.06*** 0.04 1.62*
Simpsons diversitet 15.92 20.26* 0.10 1.80* 0.07 1.28ns
Artantal 0.06 0.05ns 0.02 2.85** 0.005 0.70ns
Biovolym med G. semen ~ 33.92 7.60* 0.33 4,57 0.09 1.32ns
(mm3 L)
Biovolym utan G. semen ~ 2.25 0.85ns 0.21 4,07 0.08 1.59*
(mms3 L1
Bloom lakes Reference lakes

@ 1 1

2

3

>

\w

3

2

o

Simpson index

N° of species

T, 16 16
£En 12
S £
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0 GEJ 4 4
0 = 0 0 N = —— .~ _— NI\ _~_ 77N
(D- el — - . e e — y
= 5 — Algsjén 5 —Brunnsjon
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Figur 4: Jamférelse av temporala trender i vaxtplanktons samhallsstruktur mellan blombildande
sjoar och referenssjoar.
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3.3. Multivariat tidsseriemodellering: Véxtplanktons succession
och resiliens
Tidsseriemodelleringen visade att vaxtplankton i de flesta sjoarna forklarades bést av

intermedidra fluktuationer utmed tidsskalan (PCNM 14-17; forklaringsgraden som kan
variera mellan +1 och -1 [lc-score], redovisas bredvid varje diagram i figur 3 och 4), utom 1
Lien dir en kombination av storskaliga (PCNM 1, forklaringsgrad 0,851) och till en
mindre grad smaskaliga fluktuationer (PCNM 31, forklaringsgrad -0,308) var viktiga (figur
6). Aven i Rotehogstjirnen var korta fluktuationer tydliga (Figur 5). De intermediira
fluktuationerna kan motsvara de sdsongsméissiga dndringarna i biomassa som separerar ett
4r frdn ett annat. PCNM-ménstren i de blombildande sjdarna Gyslittasjon och Algsjon
samt referenssjoarna Brunnsjon och Friacksjon rekonstruerar alltsd den attadriga tidsserien
genom att tydligt separera ett ar fran ett annat och genom relativt likartad
mellanarsvariation. Néir smaskaliga fluktuationer &r viktiga (PCNM 28-32) som 1
Rotehogstjdrnen (figur 5) och Lien (figur 6) ar det en indikation p&d en Okad
inomaérsvariation, vilken i Rotehogstjdrnen sammanfaller med de temporala fluktuationerna
for G. semen 1 denna sjo (figur 3).

Den multivariata tidsseriemodelleringen identifierade ocksé vilka taxa som bidrog
till de observerade temporala mdnstren i varje skala. Mer &n hilften av arterna visade ingen
signifikant temporal struktur i de flesta av sjoarna (tabell 3), deras temporala dynamik kan
alltsa ses som stokastisk. De taxa som uppvisade temporal struktur visade stor variation
bade inom och mellan de tvéd grupperna av sjdar (tabell 3, figur 7).

Effekten av massutveckling av G. semen var tydlig pa artniva (tabell 3). I
referenssjoarna visade G. semen hogst korrelation till kanoniska axlar som inte var
signifikanta (och darfor inte visas i tabell 3), vilket tyder pa att arten i1 dessa sjéar endast
spelade en marginell roll for vaxtplanktons samhillsdynamik. Den temporala dynamiken i
referenssjoarna hade hog mangsidighet t.ex. valdes mellan 10 och 18 taxa ut av den forsta
RDA-axeln. Aven for de andra axlarna i RDA-analysen forklarades fluktuationerna av ett
stort antal taxa i referenssjoarna. De viktigaste fem arterna visas 1 tabell 3. I blombildande
sj0ar ddremot, var antalet taxa som valdes ut av den forsta RDA-axeln endast tre till fyra
stycken och G. semen var alltid en av dessa (tabell 3). Resterande axlar (axel 2-4)
forklarades ddaremot av ungefir samma antal taxa som i referenssjoarna. Detta visar tydligt
hur massutveckling av G. semen ger en ensidigare artdominans (minskad evenness) och
minskad biodiversitet 1 den skala som star i samband med den forsta kanoniska axeln men

ocksa att detta inte sker i de andra skalorna (axel 2-4).
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Tabell 3: Sammanstallning av enskilda taxons bidrag till tidsseriemodellen fér blombildande sjoar (B) och referenssjoar (ref). Scores ger ett matt pa de fem
viktigaste arternas bidrag till korrelationen med de kanoniska axlarna (RDA 1-4). Det totala antalet arter som korrelerade med varje axel visas inom
parantes vid sjdnamnen dar fOrsta, andra, tredje och fjarde vardet visar antalet taxa for kanonisk axel nummer 1, 2, 3 och 4. N.s. betyder att RDA-axeln
inte var signifikant. Antalet arter som bidrar till férsta kanoniska axeln visas i fet stil liksom bidraget som G. semen star for. Antalet arter inom kantiga
parenteser visar antalet arter som inte visade signifikant temporal struktur i analysen (indikation pa stokastisk fluktuation). Totala antalet arter i varje sjo

visas i tabell 1.

RDA 1 RDA 2 RDA3 RDA 4
Sjo Taxa Scores Taxa Scores Taxa Scores Taxa Scores
Gyslattasjon (B) Gonyostomum semen 1,467  Aulacoseira subarctica 0,974  Cyclotella sp. 0,557  Cyclotella spp. 0,606
(4,22,38,37spp.)  Cosmarium sp. 0,017 Plankthotrhix agardhii 0,732 Ceratium hirundinella 0,454  Gymnodinium sp. 0,304
[128 spp.] Kirchneriella sp. 0,008  Peridinium willei 0,622  Tetrastrum triangulare 0,449  Dinobryon divergens 0,290
Pseudanabaena sp. 0,002  Pseudopedinella tricostata -0,292  Oidentifierade Chlorococcales 0,257  Qocystis sp. -0,237
Botryococcus sp. -0,320  Rhizosolenia longiseta -0,283  Pseudopedinella sp. 0,471
Rotehogstjarmen (B) Gonyostomum semen -1,475  Aulacoseira distans var. tenella 1,508  Pseudopedinella sp. 0,671  Dinobryon crenulatum 0,212
(3,4,21,13 spp.) Cryptomonas sp. 0,762  Chrysosphaerella longispina 0,321 Tetraedriella jovetii 0,332  Oidentifierade monader 2 -0,414
[57 spp.] Oidentifierade monader 0,485  Rhizosolenia longiseta 0,291  Tabellaria flocculosa 0,315 Gymnodinium sp. -0,545
Bicosoeca cylindrica -0,010  Spondylosium planum -0,333  Stichogloea doederleinii 0,612
Asterionella sp. -0,366  Cryptomonas spp. -0,630
Algsjén (B) Gonyostomum semen 1,347  Trachelomonas sp. 1,001 Ceratium hirundinella 0,615 ns.
(4, 20, 35 spp.) Chrysochromulina parva -0,470  Phacus sp. 0,280  Aulacoseira distans var. tenella 0,413  n.s.
[111 spp.] Oidentifierade monader -0,346  Synedra ulna 0,205  Anabaena planctonica 0,288 ns.
Cryptomonas sp. -0,309  Woloszynskia sp. -0,203  Chrysococcus sp. 0,225 ns.
Trachelomonas volvocina -0,788  Rhodomonas lacustris 0,715 ns.
Fracksjon (ref) Chrysosphaerella longispina 1,424 Botryococcus terribilis 0,556  Gymnodinium fuscum 0,522  Cryptomonas spp. 0,486
(14,7,23,22 spp.)  Ceratium hirundinella 0,377 Synura sp. 0,302  Peridinium willei 0,490  Dictyosphaerium pulchellum 0,187
[56 spp.] Woronichinia naegeliana 0,347  Katablepharis ovalis -0,140  Pediastrum privum -0,319  Mallomonas crassisquama  -0,229
Tabellaria flocculosa var.
Cryptomonas sp. -0,425  Tabellaria flocculosa -0,254  asterionelloides -0,543  Rhizosolenia longiseta -0,263
Mallomonas caudata -0,776  Uroglena sp. -1,701  Peridinium inconspicuum -1,165  Cyclotella sp. -0,301
Brunnsjon (ref) Oidentifierade monader 0,532 Chlamydomonas sp. 0,208  Oidentifierade Chlorococcales 0,888  n.s.
(10, 7,5 spp.) Gymnodinium sp. 0,454  Polytomella sp. 0,078  Oocystis sp. 0,616  ns.
[59 spp.] Pseudopedinella sp. 0,381 Chrysococcus sp. 0,055  Elakatothrix genevensis 0,124  ns.
Spiniferomonas sp. 0,278  Dinobryon divergens -0,331  Bicosoeca sp. 0,078 ns.
Cryptomonas sp. -1,083  Peridinium willei -1,484  Botryococcus terribilis 0,890 ns.
Tabell 3 forts.
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Lien (ref) Aulacoseira.alpigena 1,064  Oidentifierade Chlorococcales 0,667  Merismopedia tenuissima 0,591 ns.
Oidentifierade

(18, 18, 38 spp.) picocyanobacterier 0,311 Katablepharis ovalis -0,288  Gymnodinium uberrimum 0473 ns.

[162 spp.] Mallomonas caudata 0,185  Gymnodinium sp. -0,326  Peridinium inconspicuum 0457 ns.
Pseudopedinella tricostata -0,366  Oidentifierade monader -0,360  Cyclotella sp. -0,561 n.s.
Oidentifierade monader -0,638  Pseudopedinella sp. -0,546  Cyclotella comta -0,688 n.s.
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Figur 5: Tidsseriemodellering (RDA-PCNM-modell) dar forklaringsgraden (linear combination, Ic-score) summerar den temporala banan for varje
signifikant kanonisk axel i sjoar med massutveckling av G. semen. Varje diagram visar ocksd Eigenvectors (EV) och hur mycket av den justerade
variationen (Var) som forklaras av varje kanonisk axel. Vilka PCNM-skalor som var viktigast for varje kanonisk axel visas pa hégra sidan av varje diagram
med forklaringsgraden inom parantes (scores). Forklaringsgraden kan variera mellan +1 och -1, dar noll betyder lagst forklaringsgrad. En asterix (*)
betyder att bara férklaringsgrader 6ver 0,200 visas.
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Figur 6: Tidsseriemodellering (RDA-PCNM-modell) dar forklaringsgraden (linear combination, Ic-score) summerar den temporala banan for varje
signifikant kanonisk axel i referenssjoar. Se figur 5 for ytterligare forklaring av vad diagrammen visar.
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Figur 7: Den temporala dynamiken hos G. semen i forhallande till andra vaxtplanktontaxa i de blombildande sj6arna visat som biovolym (biomassa) for
perioden maj till oktober under en attaarsperiod. De dvre diagrammen visar endast G. semen och de undre visar andra vaxtplanktontaxa som ar utvalda
baserade pa hur viktiga de var i tidsseriemodelleringen i varje sjo (se tabell 3). Heldragen, streckad och prickig linje visar arter som ar korrelerade med

RDA-axel 1, 2 respektive 3.
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4. Diskussion
Vi lit bruna skogssjdar vara ett naturligt experiment fOr att testa mdjlig

aterhdmtningsformaga  (resiliens) hos véxtplanktonsamhéllen som  utsétts  for
massutveckling av G. semen. Detta gjorde att vi kunde bestimma mdjliga mekanismer
bakom den uppenbara resiliensen hos véxtplankton 1 skogssjoar. Vi tolkar hir slutsatserna
fran ett tillimpat ekologiskt perspektiv som bygger pa gillande teorier for komplexa
ekologiska system.

Att spatial och temporal dynamik i ekologiska system styrs av en véxelverkan
mellan inre och yttre krafter &r vélkédnt (May 1974; Ellner och Turchin 1995; Hastings
2001). Inom de givna ramar som sitts av yttre faktorer kan sjdarnas inre (lokala) krafter
vara orsak till den oregelbundna biomasseutveckling som observerades inom de olika
sdsongerna 1 varje sjOo. Massuteckling av G. semen sker ofta under stabil
temperaturskiktning av vattenmassan och den anses gynnad av hdg temperatur och
koncentration av 19st organiskt kol (DOC) samt 14g ljusintensitet och lagt pH (Eloranta och
Réike 1995; Findlay et al. 2005; Rengefors et al. 2008). I den hér studien hittade vi dock
endast laga korrelationer till miljévariabler. Detta kan bero pa att andra inre faktorer &n
abiotiska ockséd kan spela en viktig roll for att avgora biomasseutvecklingsmonstren, som
de fysiologiska forutsdttningarna hos G. semen, rekryteringshastighet eller interaktioner
med andra arter (Figueroa och Rengefors 1996; Hansson 2000). Inte heller behover de
abiotiska forhdllandena under en massutveckling vara representativa for de
milj6forhallanden som stimulerar en massutveckling. G. semen anpassar sig till och bildar
blomningar under vitt skiljda miljoforhallanden gynnad av sin méjlighet till dygnsvandring
1 vertikalled vilket optimerar formagan exploatera flera habitat (Salonen och Rosenberg
2000) samt att den dr mixotrof vilket kan vara viktigt under naringsbegransning (Rengefors
et al. 2008). Vi forvintar oss déarfor inte att jamforelser mot en for-blomningssituation eller
hela datasetet skulle resulterat i ett annorlunda resultat.

Blombildande sjdar har storre temporal variation for métten artdominans, diversitet
och biomassa dn vad referenssjoar har. Detta stodjer argumentet att stressade ekologiska
system dr mycket mer variabla dn ostressade (Carpenter och Brock 2006; Angeler och
Moreno 2007). Skillnaden i temporal variation tyder ocksa pé att vixtplanktonsamhéllena
1 de tvéd grupperna av sjoar organiseras pa olika sétt. Men trots att de tvd grupperna av sjoar
befinner sig i tvd olika stabila stadier orsakar inte massutvecklingen av G. semen nagon
minskning 1 artantal vilket tyder pé att vixtplanktonsamhéllet 4ndé ar resilient mot effekten

av G. semen. Resultatet visar att skalberoende processer ar avgdrande for att forstd
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resiliensformagan mekanistiskt och att modellen “cross-scale resilience” av Peterson et al.
(1998) ar anvindbar for att karaktirisera processerna.

Véra resultat visar sldende likheter med det ekologiska beteendet hos andra
komplexa system som karaktdriseras av multipla, oberoende, dynamiska och
sjilvorganiserande regimer (Fath et al. 2003). Aven om vért system i méinga avseenden
skiljer sig fran andra terrestra och akvatiska (Rafaelli et al. 2000; Havlicek och Carpenter
2001; Forys och Allen 2002, Wardwell et al. 2008) eller urbana system (Garmestani et al.
2007, 2009), kan anvindbara paralleller dras som tillater oss att utveckla ldnken mellan
empirisk och teoretisk forskning inom resiliens.

Den kénda sidsongssuccessionen hos véxtplanktonsamhéllen i sjdar (Sommer et al.
1986, Scheffer et al. 2003), var tydlig ocksd i tidsseriemodellerna som tydligt visade
grupper av arter som ersatte varandra under sdsongen i1 bada sjotyperna. Sdsongerna delar
upp arter i temporalt separerade grupper vilket hjdlper till att behalla diversiteten genom
optimering av hur olika habitat utnyttjas och genom att minska konkurrens mellan arter
(Scheffer et al. 2003). Pa liknande sétt kan de stokastiska fluktuationer, som observerades
hos flera av arterna, utgdra en mojlighet till temporal nischuppdelning av samhéllet. I
bruna skogssjoar dr sdsongsdynamiken hos véxtplankton frimst styrd av dynamiken i
temperaturskiktning och efterf6ljande kemisk skiktning av vattenmassan som paverkar
vixtplankton genom foréndring i ljusklimat och néringsforhdllanden (Kamykowski och
Yamazaki 1997; Smayda 1997; Clegg et al. 2007).

Vi visade att massutveckling av G. semen 1 bruna skogssjoar endast &r ett
overgéngsstadium i1 dynamiken hos véxtplankton i skogssjdar, d.v.s. som endast paverkar
samhillet pa kort sikt. Ndr massutvecklingen av G. semen slutar i en kollaps sker ett
sekventiellt utbyte av artgrupper vilka alla bidrar till en snabb fornyelse av
vaxtplanktonsamhéllet efter storningen. De hér resultatet stodjer var hypotes att effekten av
massutveckling bara dr viktig inom en enskild skala (en specifik grupp av arter) men inte
mellan skalor (grupper av arter som &r utvecklas forskjutna i tiden i forhéllande till G.
semen) inom viaxtplanktonsamhillena i dessa sjoar. Modellen cross-scale resilience
(Peterson et al. 1998; Forys och Allen 2002; Wardwell et al. 2008) stimde bra dverens
med den utbredda omorganisationen inom och mellan grupper av arter utefter tidsskalan
och hjilpte till att forklara paradoxen med en liknande artrikedom trots de olika
systemldgen de tva grupperna av sjoar befann sig i. Detta resultat stodjer teorin att
skalberoende sjdlvorganisation ger en mojlighet for samhillen att motsté fordndring hos ett

system (Peterson 2002; Garmestani et al. 2007). Diagrammen som presenteras i1 figur 8
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sammanfattar hur ”cross-scale resilience”’-modellen ser ut grafiskt om man baserar den pa

denna studies resultat.
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Figur 8: Konceptuell modell med mekanismer som bidrar till a&terhamtningsformagan hos
vaxtplanktonsamhallen som paverkas av massutveckling av G. semen. Den gra rutan
representerar ett mojligt diversitetsutrymme Over tiden for vaxtplankton. Ovalerna inom rutan ar
exempel pa individuella, oberoende och sjalvorganiserande artgrupper med forskjutna faser i
forhallande till fluktuationerna i gruppen som G. semen ingar i. Relativt referenssjéarna (x1-x2;
vanstra figuren) sker en minskning av diversitetsutrymmet (x1°-x2’; hégra figuren) for arterna som
tillhér den grupp som lever tillsammans med G. semen under ett massutvecklingstillfalle. Den totala
artdiversiteten i blombildande sjéar behalls genom omorganisation i ovaler som representerar
grupper av arter med andra fluktuationscykler (indikeras med pilarna utmed deras longitudinella
dimension) tillsammans med arter som inte har nagon signifikant temporal struktur (svarta punkter)
inom det mojliga diversitetsutrymmet.

5. Slutsatser och framtidsvisioner

Vara resultat tyder pd att massutveckling av Gonyostomum semen antagligen inte ir ett
irreversibelt nytt stadium i1 blombildande sjoar eftersom vixtplanktonsamhéllet i dessa
sjoar har hog resiliens. Sett ver en langre tidsperiod bor dérfor véxtplanktonsamhillen
som domineras av G. semen bara vara ett dvergangsfenomen. Detta dr en langtgidende
slutsats eftersom ingen enskild miljéfaktor kan pekas ut som orsak till att en sjo artméssigt
borjar domineras av G. semen. Véra data tyder dndd pd att en fOrdndring 1
miljoforhéllanden dver tiden som missgynnar denna art relativt andra arter snabbt bor leda
till att vaxtplanktonsamhillet forskjuts mot ett nytt lige med dominans av andra arter.

Eftersom G. semen under senare ar uppmairksammats som ett problem i manga

skogssjoar domineras rapporterna av uppgifter om nya sjoar som den borjat dominera 1i.
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Rapporter om sjoar som atergétt till stadier utan dominans av arten saknas diaremot. For att
kunna hitta miljoméssiga orsaker till fordndringar i populationer av G. semen och for att
ytterligare testa att “’cross-scale- resiliensmodellen dr den som bist beskriver utvecklingen
hos véxtplanktonsamhéllet i dessa sjoar &r viktigt att d&ven inkludera sadana sj0ar. Vi har i
vart letande av data infor denna studie hittat nagra sj0ar i den stora nationella databasen for
véaxtplankton som faktiskt verkar ha haft tidigare stadier med dominans av G. semen. Dessa
sjoar skulle vara perfekta for att rekonstruera populationstrender for G. semen och for att
kunna gora en jamforelse med dels lokala miljofaktorer (t.ex. strukturella och funktionella
sj0 karaktirer) dels mer regionala yttre miljofaktorer som klimat- eller

depositionsforéndringar.
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Appendix

Appendix 1. Jamforelse av de tva sjogruppernas (blombildande och icke blombildande sjoar)
modelanpassning for de tre forsta signifikanta kanoniska axlarna samt fér en minimal RDA-modell
baserad pa endast signifikanta PCNM-variabler. Visas gor medelvarde + standardfelet for de tre
sjbéarna i varje sjogrupp.
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Appendix 2: Sammanfattning av statistiken fran tidsseriemodelleringen (RDA-PCNM-modellerna) redovisande bidrag fran individuella PCNM-variabler till

modellens anpassning (vilken proportion av variansen som kan férklaras), F-kvoter och signifikansniva. Redovisas gors ocksa statistiken for de minimala

RDA-modeller som baseras endast pa signifikanta PCNM-variabler.

Blombildande sjdar Referenssjoar
Gyslattasjon Rotehogstjarnen Algsjén Frécksjon Brunnsjon Lien
PCNM variabler adj. R? F P ad.R? F P adj. R? F P adj.R? F P adj. R? F P adj. R? F P
1 0.052 3.955 0.001 0.035 3.015 0.035 0.030 2.538 0.004 0.071 3.730 0.001 --0.076 4.872 0.001
2 0.011 1.620 0.027 0.014 1.847 0.014 0.029 2.495 0.006 0.054 2.955 0.001 0.028 2.480 0.004 0.018 1.915 0.004
3 - - 0.050 2.873 0.001 0.021 2.120 0.025 0.022 2.104 0.002
4 0.011 1577 0.037 0.024 2433 0.024 - - - 0.031 1.970 0.012 - - - 0.011 1.548 0.026
5 - 0015 1.860 0.015 - - - 0.033 1.982 0.015 - - - 0.017 1.848 0.001
6 0.011 1.644 0.041 - - - 0.031 1.932 0.014
7 0.010 1580 0.05 - - - 0.031 1.941 0.016 0.020 2.069 0.012 0.016 1.803 0.006
8 0.016 1923 0.014 0.014 1.843 0.014 0.027 1.833 0.013 - - - - -
9 - - 0.016 1.815 0.047 - - - - - -
10 - - 0015 1.888 0.015 - - - - - -
1 - 0.015 1.794 0.045 - - - - - --
12 0.011 1.625 0.042 0.026 2.529 0.026 - - - 0.027 1.851 0.010 - - - - - -
13 0.030 2.004 0.007 - - -
14 0.015 1867 0.01 0.048 3.708 0.048 0.015 1.789 0.039 0.056 3.796 0.001 0.035 2.821 0.002
15 0.141 8.719 0.001 0.019 2138 0.019 0.028 2.464 0.007 0.035 2.037 0.011 0.074 4621 0.001 0.017 1.869 0.007
16 0.043 3549 0.001 0.089 5598 0.089 0.070 4.552 0.001 0.022 1.589 0.044 0.056 3.859 0.001 0.025 2.269 0.004
17 0.013 1.733 0.016 - - - 0.024 1.723 0.036 - - - - - -
28 - - 0.016 1.958 0.016 - - - 0.021 1.599 0.049 - - - - - -
30 - - 0.017 1.989 0.017 - - - - - -
31 - 0.025 2467 0.025 - - - 0.025 1.751 0.017 - - - 0.016 1.817 0.008
32 0.010 1.599 0.042 0.061 4.289 0.061 - - - - - - - -
Minimal modell
adj. R? 0.344 0.419 0.204 0.373 0.236 0.217
F 3.053 3.422 2.718 2.749 3.322 2.448
P 0.005 0.005 0.005 0.005 0.005 0.005
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