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Sammendrag

| lgpet av de to siste tidrene har det blitt rapportert om trender som tyder pa at det er en gkning
i manetblomstringer i flere store marine gkosystemer. Parallelt med den gkende
oppblomstringen av maneter er det ogsa observert reduserte forekomster av fisk. Dette har
blant annet resultert i teorier om at maneter kan utkonkurrere fisk ved a beite pa fiskens egg,
larver og byttedyr. En alternativ teori som ogsa er foreslatt, tar utgangspunkt i at fisk kan vaere
bedre konkurrenter enn maneter fordi de kan se byttedyret sitt. Maneter finner hovedsakelig
byttedyr gjennom bergring. Fiskens visuelle fortrinn er avhengig av klart vann, og om vannet
blir uklart kan det resultere i gode vekstvilkar for maneter. Til & studere sistnevnte teori kan
man bruke en generisk modell kalt Killing the Winner. Denne modellen har sin opprinnelse
fra mikrobiologi, og har tidligere blitt modifisert for & anvendes pa forholdet mellom fisk og
maneter i @stersjgen. Analysene antydet da at prediksjoner fra modellen samsvarte med
observasjoner. | denne oppgaven har tilgjengelig tidsseriedata gjort det mulig 4 anvende
Killing the Winner pa Svartehavet. Resultatene antyder at modellen for @stersjgen ogsa kan
gjelde for dette skosystemet. Prediksjoner fra modellen var mulig a etterprgve gjennom
lineeere regresjonstester av data, og predikerte vinkelkoeffisienter for pelagisk fisk, maneter
og zooplankton var alle i trad med Killing the Winner-forventinger ved hgy eutrofigrad/lavt
siktedyp. Modellen predikerte ogsa et vendepunkt som markerte overgangen fra stigende- til
synkende biomasse for pelagisk fisk, men dette var det imidlertid ingen statte for.
Samsvarende prediksjoner og observasjoner fra Svartehavet og @stersjgen indikerer at Killing
the Winner far frem viktige aspekter i masseforholdet mellom fisk og maneter i eutrofierte
systemer. Modellen kan derfor fremsta som et interessant verktgy i videre arbeid med a
studere gkosystemer som har veert gjenstand for manetblomstringer og reduserte forekomster

av fisk.
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1 Introduksjon

1.1 Bakgrunn

| lapet av de to siste tidrene har det blitt rapportert om trender som tyder pa at det er en gkning
i manetblomstringer i flere store marine gkosystemer (Brotz et al. 2012). Dette kan
karakteriseres som store forekomster av nesledyr (Cnidaria) (Fautin & Mariscal 1991) og
ribbemaneter (Ctenophora) (Tamm 1982). Studier har indikert at dette blant annet har skjedd i
Beringhavet (Brodeur et al. 2008), Svartehavet (Kideys 2002), Middelhavet (Yahia et al.
2010) og i enkelte norske fjorder (Sgrnes et al. 2007). Parallelt med den gkende
oppblomstringen av maneter er det ogsa observert reduserte forekomster av fisk, spesielt i
omrader med hgyt fiskepress, og dette har resultert i teorier om at maneter utkonkurrerer fisk
ved a beite pa fiskens egg, larver og byttedyr (Moller 1984, Bakun & Weeks 2006, Lynam et
al. 2006). Det har blitt diskutert om dette er en trend som skjer pa verdensbasis (Mills 2001),
0g situasjonen har resultert i mye medieoppstyr som fglge av at turiststrender, fiskerier og
kystplanter har blitt rammet (Schrope 2012, Boero et al. 2013). Det er blitt foreslatt at
manetblomstringer av denne starrelsen kan veere sveert gdeleggende for marine gkosystemer,
og det er stilt sparsmal om slike trender potensielt kan vaere irreversible (Williams 2015).
Grunnen til at manetblomstringer i utgangspunktet er et ugnsket fenomen er at de kan veere
truende for akvakultur, fiskebestander og marin flora, som igjen kan fa gkologiske og
samfunnsgkonomiske konsekvenser (Richardson et al. 2009, Purcell 2012). Man vet fortsatt
ganske lite om maneters gkologi, og kunnskap om disse organismene er ngdvendig a
opparbeide for & forsta deres samspill, og legge til rette for hvordan vi mennesker potensielt
kan reagere om deres fremtredelse skulle fa store ugnskede effekter (Mills 2001, Angel et al.
2016). Et av de gkosystemene som har veert hardest rammet av store manetblomstringer og

reduserte forekomster av fisk er Svartehavet (Kideys 2002).

1.2 Teori

| falge klassisk gkologisk teori sa karakteriseres marine gkosystemer ved at de gjerne bestar
av flere trofiske niva som sammen utgjer et neringsnett (Paine 1966, Pimm & Lawton 1977).
Slike nzeringsnett synliggjer ofte biomasse av bestanddelene, og peker pa «hvem som spiser
hvem» i neringskjeden. Begrepet trofisk niva viser til hvilket niva i kjeden som en organisme

tilhgrer (Figur 1). @kosystem av denne typen kontrolleres vanligvis av predasjon (top-down),



og av tilgjengelig mat og produksjon (bottom-up) (Frederiksen et al. 2006). Farstnevnte sees
gjerne pa som det mest stabile, og om et gkosystem skulle ga fra top-down- til bottom-up-
kontroll kaller man det for et regimeskifte eller en trofisk kaskade (Pace et al. 1999, Scheffer
& Carpenter 2003) (Appendiks - Figur A16). Arsaker til regimeskifter kan ofte skyldes
antropogene og klimaendrende faktorer (Jackson 2008), hvilket er foreslatt a veere tilfelle for
blant annet Svartehavet (Daskalov et al. 2007). Her ble havets naringskjede utsatt for
forstyrrende faktorer, og gikk fra & domineres av mye fisk (top-down) til & ha lave

fiskebestander og store forekomster av maneter (bottom-up).

Bonito

Sild
Zooplankton
Planteplankton

Trofisk niva

B

Figur 1. Grafisk fremstillelse av en marin naringskjede. Hver del i pyramiden utgjer et trofisk niva, og
biomassen til hvert niva gker jo lenger ned i pyramiden man kommer. | dette eksemplet har man tatt
utgangspunkt i at bonito, en fisk som lever i Svartehavet, lever av sild. Silden lever s& av zooplankton, som igjen

lever av planteplankton.

Det har blitt foreslatt flere teorier om hvorfor maneters inntog i gkosystem stimulerer til
regimeskifter og utfordrer etablerte naeringsnett. Studier har indikert at maneter trives, og kan
spre seg, ved avtagende vannkvalitet som fglge av forurensing (Duarte et al. 2013), redusert
sikt (Haraldsson et al. 2012) og underskudd pa oksygen (Stramma et al. 2010). Det er ogsa
foreslatt at klimaendringer kan bedre vekstvilkarene for maneter (Mora et al. 2013). Hagyt
fiskepress kan ogsa gi rom for store manetforekomster (Oguz et al. 2012), og det er foreslatt
at maneter direkte kan redusere fiskebestander ved a utkonkurrere dem (Shiganova 1998,
Kideys 2002, Lynam et al. 2005, Boero et al. 2013). Sistnevnte har dannet utgangspunkt for
tre teorier som kan forklare hvordan maneter direkte kan utkonkurrere fisk, og hver av dem

presenteres i avsnittene under.
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Den farste teorien baserer seg pa at maneter kan vare effektive predatorer mot de tidlige
livsfasene hos fisk (Moller 1984, Lynam et al. 2005, Purcell 2012). Det innebaerer at maneter
livneerer seg pa fiskens egg og larver, og en gkning i deres forekomst i forhold til pelagisk fisk
kan begrense rekrutteringen av fisk (Bakun & Weeks 2006, Richardson et al. 2009). Store
forekomster av maneter kan derfor forventes a gi en nedgang i fiskebestander som fglge av at

fisk blir beitet pa i tidlige livsstadier.

Den andre teorien baserer seg pa observasjoner om at bade maneter og pelagiske fisk begge
spiser zooplankton (Mutlu 1999). Dette har veert gjenstand for en teori om at manetene er
bedre konkurrenter enn fisken i evnen til & livnare seg av zooplankton (Lynam et al. 2006,
Acuia et al. 2011). En relativ gkning i manettetthet i forhold til pelagisk fisk kan derfor
utkonkurrere fisken som fglge av dette, og store forekomster av maneter kan forventes i slike
tilfeller (Pauly et al. 2009). Ut i fra denne teorien skulle man opprinnelig forvente lave
fiskebestander og store manetbestander, men det stemmer ngdvendigvis ikke da det finnes
gkosystemer med mye fisk og lite maneter. Et godt eksempel pa det kan vere Svartehavet i
tiden far 1970 (Kideys 2002). Dette indikerer at ogsa faktorer som optiske forhold (Aksnes
2007), vannkvalitet (Stramma et al. 2010, Duarte et al. 2013, Mora et al. 2013) og predasjon
pa maneter (Milisenda et al. 2014) kan vere avgjgrende for forekomsten av fisk og maneter.

Den tredje teorien, som fayer seg inn i rekken med de to andre, tar utgangspunkt i at fiskens
evne til & visualisere byttet gjgr den til en god konkurransetrateg (Sernes & Aksnes 2004,
Acufia et al. 2011). Hvis de optiske forholdene i et gkosystem svekkes, vil fiskens evne til a
lokalisere byttedyr reduseres. Optiske egenskaper henger gjerne sammen mye naringsstoffer
og neringssalter i sjgvannet om de stimulerer til algevekst, og dette kan videre legge til rette
for manetblomstringer. Maneter er i hovedsak taktile organismer, noe som betyr at de
lokaliserer sine byttedyr ved bergring (Eiane et al. 1997). En gkning i naturlige- og
antropogene naringsstoffer og redusert sikt vil derfor ikke pavirke maneters jaktevner, i
motsetning til hvordan fisk blir rammet, og denne teorien gnsker jeg a studere narmere i
denne oppgaven. Det er viktig a presisere at de tre overnevnte teoriene ikke utelukker
hverandre, men er hver foreslatt a bidra til endringer gkosystemer har fatt som falge av

oppblomstringen av maneter.
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Til & studere sistnevnte teori kan man bruke en generisk modell som opprinnelig kommer fra
mikrobiologien (Thingstad et al. 2010, Winter et al. 2010). Hypoteser for manetblomstringer
og reduserte forekomster av fisk er gjerne vanskelige a utfere eksperimentelt siden de skjer i
stor skala, og derfor er gkologisk modellering et godt alternativ (Pauly et al. 2009). Modellen
barer navnet «Killing the Winner», og er en teori pa hvordan ulike organismer som lever av
ganske like neringsstoffer i et relativt homogent miljg kan sameksistere (Thingstad 2000,
Winter et al. 2010) (Figur 2).

Sameksistens
A: Substratspesialisering B: «Killing the Winners
thsl:ﬂtfpesillist S-bsh'a'tzspesial.ist Predator/parasitt
Substrat 1 Substrat 2 KT;‘E‘“' F::;:?
Felles ressurs

Figur 2. Sameksistens for arter som lever av samme ressurser i relativt homogene miljg kan i utgangspunktet
forklares pa to mater. Den ene (A) er at artene spesialiserer seg pa & utnytte forskjellige ressurser. Den andre
(B) er at en konkurransestrateg blir beitet pd av en predator/parasitt, slik at en forsvarsstrateg klarer a etablere

seg pa det gjenvaerende ressursoverskuddet som konkurransestrategen ikke klarer & utnytte.

Denne modellen gjer det mulig & predikere hvordan massen til to konkurrerende arter, for
eksempel maneter og fisk, vil fordele seg i et gkosystem som en funksjon av tilgjengelige
naringsressurser. Det er ogsa mulig & inkludere vannets optiske egenskaper ved a modifisere
den opprinnelige modellen (Haraldsson et al. 2012). Som tidligere nevnt var Svartehavet et av
de gkosystemene som har veert hardest rammet av store manetblomstringer og reduserte
forekomster av fisk (Kideys 2002), og har i s& mate blitt brukt som studie i denne
masteroppgaven. Neste avsnitt presenterer nevnte scenario i neermere detalj for dette

gkosystemet.
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1.3 Svartehavet

Svartehavet er et hav som befinner seg mellom sgrgst-Europa og vest-Asia. Det har et totalt
overflateareal pa 436 400 km?, og har en &pen forbindelse til Egeerhavet og Middelhavet

gjennom Marmarahavet og Bosporosstredet (Figur 3).
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Figur 3. Kart over Svartehavet. Bildet er hentet fra:

https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/5/52/Black _Sea map.png (Nedlastet: 25.05.2016).

Far 1950 var Svartehavet dominert av mange forskjellige marine predatorer, og det ble sett pa
som et sunt hav (Kideys 2002). Fra 1970-tallet, og noen artier fram i tid, ble Svartehavet
gjenstand for store pavirkninger pa det marine gkosystemet. @kte utslipp av jordbruksavfall
fra elver farte til hgy eutrofiering (Kideys 1994, Yunev et al. 2005), noe som innebar at
sjevannet fikk tilfgrt store mengder naeringsstoffer og neringssalter. Svartehavet ble i 1970-
og 1980-arene utsatt for overfiske fra fiskeriene (Oguz et al. 2012), og den gkte eutrofieringen
farte videre til et redusert siktedyp (Vladimirov et al. 1997). Et redusert siktedyp innebarer at
sikten i vannet blir darligere, og dette kan ha pavirket de visuelle forholdene som fisken er
avhengig av for a kunne se byttet sitt (Eiane et al. 1999). 1 1982 ble ogsa ribbemaneten
Mnemiopsis leidyi observert for farste gang, og den ble mest sannsynlig brakt til Svartehavet i
ballastvannet til oljetankere fra USA (Boero et al. 2013). De pafalgende arene vokste den
ekstremt raskt, og det ble foreslatt at arten skapte hodebry for fiskeriene ved at den spiste
fiskelarver og satte seg fast i fiskeredskaper (Kideys 1994). Summen av dette, kombinert med
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overnevnte faktorer og global oppvarming, kan ha gjort at Svartehavet som gkosystem har

veert i ferd med a gjennomga et regimeskifte (Daskalov et al. 2007).

Det som skjedde da Mnemiopsis leidyi ble introdusert for Svartehavet, var at den trivdes sveert
godt. Sommeren 1989 kunne det rapporteres om store mengder biomasse av maneten (>1kg
m2), og det er foreslatt at dette pavirket naeringskjeden for hele Svartehavet (Kideys 2002).
Man kan fort stille spgrsmal om hvorfor de opprinnelige manetene ikke etablerte seq i
hopetall da mulighetene var tilstede. Mnemiopsis leidyi sin store oppblomstring tyder pa at
forholdene for manetvekst var gode, og fra fgr av fantes ogsa nesledyret Aurelia aurita.
Denne maneten er bedre kjent som glassmanet, og rapporter indikerte at det var lave bestander
av maneten i perioden fgr 1970 (Mutlu 2001). | 1970- og 1980-arene begynte bestanden til
Aurelia aurita a vokse, fgr den sa avtok da Mnemiopsis leidyi begynte & vokse raskt og
utgjorde etter hvert mesteparten av manetbestanden i Svartehavet (Sommer et al. 2002). Det
finnes flere hypoteser som kan forklare lave manetbestander i Svartehavet i tiden fgr 1970, og
en av dem kan veere at de koevolverte i takt med sine byttedyr og predatorer (Boero et al.
2013). Koevolusjon i biologi betyr at arter utvikler seg, og tilpasser seg, sine fiender og
byttedyr (Connell 1980). I tillegg innhar Svartehavet i utgangspunktet en lav biologisk
diversitet som fglge av varierende kjemiske forhold og lavt saltinnhold, og evnen til & utnytte
dette potensialet for de opprinnelige manetene kan derfor ha veert begrenset (Shiganova
1998). Underveis og etter denne blomstringen ble det meldt om store nedganger i fiskefangst
og zooplanktonbiomasse (Mutlu 1999). Samtidig ble det observert starre biomasser med
planteplankton (Moncheva et al. 2001), og dette, sammen med gkte forekomster av uorganisk
fosfor og nitrogen som falge av utslipp i innkommende elver, bidrog til den gkte
eutrofieringen i Svartehavet (Kideys 2002, Yunev et al. 2005). Summen av disse faktorene
kan alle ha veert med & pavirke det nevnte regimeskiftet, men mekanismene som i hovedsak
har blitt drgftet som avgjerende for skiftet er manetblomstringer (Kideys 2002) og overfiske
fra fiskeriene (Daskalov et al. 2007, Llope et al. 2011).

For & gjennomfare analyser knyttet til Svartehavet har jeg tatt utgangspunkt i tidsserier som
inneholdt informasjon om zooplankton-, manet- og fiskebiomasser, i tillegg til tidsserier om
siktedyp og fangststatistikk. Dette er data som ikke har blitt sammenstilt far, og kan videre
brukes til a kjgre simuleringer med Killing the Winner-modellen. Prediksjonene fra modellen
ble deretter testet for signifikans gjennom linezre regresjonsanalyser. Etter det jeg kjenner til
har denne modellen kun én gang blitt anvendt pa andre fagomrader enn mikrobiologi, og tok
da for seg et lignende scenario i @stersjgen (Haraldsson et al. 2012). @stersjgen som
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gkosystem har pa mange mater gjennomgatt lignende forandringer som Svartehavet, og har
gjennom det siste arhundret blant annet veert utsatt for gkt eutrofiering (Struck et al. 2000,
Meier et al. 2011) og redusert vannklarhet (Sanden & Hakansson 1996). I tillegg har man
observert en introduksjon av ribbemaneten Mnemiopsis leidyi (Javidpour et al. 2006), men
store manetblomstringer av denne arten har forelgpig uteblitt (Haraldsson & Hansson 2011).
Fra for av er nesledyret Aurelia aurita den mest dominerende maneten i @stersjgen
(Haraldsson & Hansson 2011), og situasjonen kan derfor korrespondere med scenarioet i
Svartehavet tidlig pa 1980-tallet; rett far masseblomstringen av Mnemiopsis leidyi fant sted
(Weisse & Gomoiu 2000).

Formalet med denne masteroppgaven har derfor veert a teste Killing the Winner-modellen pa
Svartehavet som gkosystem, og etterprgve om idéen fra Haraldsson et al. (2012) kan gjelde

for Svartehavet.
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2 Materialer og metode

2.1 Data
2.1.1 Innledning

Fra litteraturen har det veert mulig & innhente data om komponenter fra Svartehavet som har
hatt en sentral rolle i scenarioet som nevnes i introduksjonen. Disse har dannet utgangspunkt
for analysene i oppgaven, og aktuell data presenteres i avsnittene under. | korte trekk sa har
Killing the Winner-modellen (Thingstad et al. 2010, Winter et al. 2010) blitt brukt til & teste
observasjoner hentet inn for Svartehavet. Dette foregikk ved at biomassedata, fangstdata og
data om siktedyp ble bearbeidet for & kunne brukes i simuleringer av nevnte modell.
Tilgjengelige tidsserier overlappet i perioden 1965-1999, og dannet i sa mate grunnlag for
gjennomsnittsverdier brukt til a fremstille Killig the Winner-resultater. Prediksjonene fra

modellen ble til slutt testet gjennom linezere regresjonsanalyser.

2.1.2 Biomasser
Tidsserier for biomasser til zooplankton, maneter og pelagisk fisk ble benyttet (Tabell 1).

Nermere detaljer om biomassedataene utdypes i avsnittene under.

Tabell 1. Oversikt over biomassedata for aktuelle organismegrupper. For & gjgre om g/m? til total biomasse ble

data multiplisert med arealet til Svartehavet (436 400 km?). Symbolbruken er hentet fra Haraldsson et al. (2012).

Organismegruppe  Symbol  Enhet Tidsperiode Kilde
1964-1999 Kovalev & Oguz (1998),
2
Zooplankton z 9/m™ . 1095 0g 1998) Kideys (2002)
Maneter
Aurelia aurita J g/m? 1965-2000 Daskalov et al. (2007)
Mnemiopsis Leidyi 1988-2000
Pelagisk fisk
Ansjos , 1950-2000
Brisling F 000’ tonn 1950-2000 Daskalov et al. (2007)
Hestmakrell 1950-2000
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Zooplankton

Data for zooplankton er gjennomsnittsmalinger foretatt i mars, mai, juni, juli og august hentet
fra Figur 1 i supplementet til Kideys (2002). Denne figuren ble laget pa grunnlag av data fra
Kovalev & Oguz (1998). Dataene ble samlet inn fra apent vann ved flere marine stasjoner

(Figur 4), og malingene ble foretatt omtrent annenhver uke i de aktuelle manedene.

Figur 4. Koordinater for innsamling av data til zooplankton i Svartehavet. Bilde A illustrerer prgvetakinger gjort

ved ukrainske malestasjoner innsamlet av IBSS (gul) og YugNIRO (hvit). Bilde B illustrerer prgvetakinger gjort

ved tyrkiske malestasjoner innsamlet av IMS (svart). Koordinatene er hentet fra Kovalev et al. (1998).

Maneter

For maneter eksisterte det tidsserier for to arter (Daskalov et al. 2007). Malinger av biomasse
til Aurelia aurita (1965-1988) ble samlet inn ved bruk av en 23 meter lang spesialdesignet
pelagisk tral med en apning pa fem meter. Disse malingene ble kombinert med en vertikal
pravetaking utfart med et planktonnett med en apning pa 80 cm, for & sa bli brukt til &
estimere den vertikale utbredelsen til Aurelia aurita i vannlaget fra 0-100 meters dyp. |
perioden 1989-2001 ble det utfert malinger av Aurelia aurita og Mnemiopsis Leidyi ved hjelp
av skra prgvetaking med et bongonett med diameter pa 61 cm. Resultatene her ble kombinert
med vertikal pravetaking utfart med nevnte planktonnett, og arlig gjennomsnitt av biomasser
til manetene kunne sa estimeres. Koordinater for prevetaking er markert pa kartet i Figur 5.
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Figur 5. Koordinater for innsamling av data til maneter i Svartehavet. Koordinatene er hentet fra Daskalov et
al. (2007).

Pelagisk fisk

Biomassedata for de pelagiske fiskene ansjos (Engraulis encrasicolus), brisling (Sprattus
sprattus) og hestmakrell (Trachurus mediterraneus) var mulig a oppdrive fra to kilder. 1)
Daskalov et al. (2007) oppgir biomasser for de tre artene mellom 1950 og 2000. 2) Prodanov
et al. (1997b) oppgir tidsserier med biomasser for ansjos (1967-1993), brisling (1945-1993)

og hestmakrell (1950-1995), og har tidligere blitt benyttet i noen av analysene i Aksnes
(2007).

Disse tidsseriene samsvarer ikke for brisling (Figur 6).

Prodanov (1997b)

Daskalov (2007)

Biomasse ('000 t)

T T 1
1950 1960 1970 1980 1990 2000
Ar

Figur 6. Tidsserier med biomasse til brisling i Svartehavet hentet fra Prodanov et al. (1997b) og Daskalov et al.
(2007). Figuren antyder at dataseriene er ulike far 1973. Korrelasjonsanalyser for brisling gir r = 0,10 og p =
0,11. Samme kilder gir korrelasjonen r = 0,99 og p < 0,01 for ansjos, og r = 0,96 og p < 0,01 for hestmakrell.
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Nzarmere undersgkelser av undertegnede viser at arsaken til den darlige korrelasjonen mellom
tidsseriene for brisling i Daskalov et al. (2007) og Prodanov et al. (1997b), mest sannsynlig
ligger i at det finnes to publikasjoner av samme forfattere om samme biomasser publisert i
1997; Prodanov et al. (1997a) og Prodanov et al. (1997b). Disse to tidsseriene oppgir begge
estimater for biomasse til brisling, men estimatene er forskjellige i tiden for 1973 (Prodanov
et al. 1997a, Prodanov et al. 1997b). Daskalov et al. (2007) baserer sine estimater pa
Prodanov et al. (1997a), og det er derfor dette som blir utslagsgivende for at kurvene i Figur 6
ikke falger hverandre i tiden fgr 1973. | denne oppgaven valgte jeg a basere arbeidet mitt pa
Daskalov et al. (2007) fordi den inneholdt biomassedata for ansjos, brisling og hestmakrell for
hele perioden 1950-2000, i tillegg til at arbeidet i Prodanov et al. (1997a) er antydet 4 vaere en
forbedring av arbeidet i Prodanov et al. (1997b) (Daskalov 1998).

Toppredatorer

Biomasse for toppredatorer er ikke tilgjengelig, og ble derfor anslatt basert pa fangstdata.
Disse tidsseriene presenteres i neste avsnitt, og det ble funnet data pa atlantisk bonito (Sarda
sarda), bluefish (Pomatomus saltatrix) og makrell (Scomber scombrus). | analysene ble det
gjort simuleringer med en toppredatorbiomasse som varierte mellom & veere to til seks ganger

sa stor som fangstmengden.

Konverteringsfaktorer

Far analysene tok til ble alle biomassegruppene regnet om fra vatvekt til mengde karbon (C).
Fordelen med & gjare dette er at maneter har et sveert hgyt vanninnhold (Larson 1986), og
mengden organisk masse i en fisk er ngdvendigvis ikke den samme som i maneter til tross for
noenlunde lik vatvekt. Til & gjennomfgre dette ble det brukt konverteringsfaktorer som var
tilpasset hver organismegruppe (Tabell 2) (Akoglu et al. 2014). Tidsserier for manetarter ble i
analyser summert, og et gjennomsnitt av aktuelle konverteringsfaktorer ble benyttet (0,0015).

Tabell 2. Faktorer som ble brukt til & konvertere biomasser og fangstdata fra vatvekt til karbon.

Gruppe Konverteringsfaktor Kilde
Zooplankton 0,08
Maneter
Aurelia aurita 0,002 Akoglu et al. (2014)
Mnemiopsis Leidyi 0,001
Fiskegrupper 0,11
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2.1.3 Fangst

Fangstdata ble brukt til & estimere toppredatorbiomasse og modellkoeffisienter i Killing the
Winner-modellen. Data for pelagisk fisk ble hentet fra en database om Svartehavet (FAO
2016) (Tabell 3). Fangstdata for toppredator ble hentet fra Figur 4 i supplementet til Daskalov
et al. (2007), som igjen hadde hentet informasjon fra regionale og nasjonale fangststatistikker
(Prodanov et al. 1997a, FAO 2006).

Tabell 3. Oversikt over fangstdata for pelagisk fisk og toppredator i Svartehavet.

Organismegruppe  Enhet  Tidsperiode Kilde
Pelagisk fisk
Ansjos . 1970-2000
Brisling fonn1970-2000 FAO (2016)
Hestmakrell 1970-1994
Toppredator
Bonito , 1950-2000
Bluefish 000’ tonn 19502000 Daskalov et al. (2007)
Makrell 1950-2000

2.1.4 Siktedyp

Data om optiske forhold ble funnet i tidsserier pa gjennomsnittsmalinger av siktedyp. Med
siktedyp sa vises det til den avstanden fra vannoverflaten hvor en hvit skive som senkes ned,
forsvinner av syne (Preisendorfer 1986). Denne skiven omtales gjerne som en «Secchi-disk».
Faktorer som kan vare med & pavirke denne avstanden er innholdet av partikuleart og opplast
materiale. Sammen er de med pa & bestemme vannklarhet. Vannklarhet er en fysisk egenskap
som definerer hvor klart, eller gjennomsiktig, vannet er (Davies-Colley & Smith 2001). Dette
kan gjerne males ved a se pa turbiditet (Cloern 1987), som er en optisk bestemmelse av
vannklarhet. For eksempel sa vil vann fra en elv full av gjgrme ha en hgy turbiditet, mens
drikkevann fra springen vil ha en lav turbiditet. Dette kan ogsa sees i sammenheng med
siktedypet, der den hvite skiven, som senkes ned i vannet, vil forsvinne ut av syne ganske
raskt i gjgrmete vann, mens den potensielt ikke forsvinner i veldig klart vann. Eutrofiering
innebeerer at sjgvann far tilfert store mengder naringsstoffer og naringssalter (Nixon 1995),
og dette kan igjen pavirke siktedypet via algevekst (Preisendorfer 1986). Til analysene i
denne studien har det veert mulig a inkludere en tidsserie fra 1953-1998 som nesten komplett
inneholder arlige gjennomsnittsdata pa siktedyp (m) i Svartehavet (Vladimirov et al. 1997, Dr.

Viktor Mankovsky, personlig kommunikasjon med professor Dag L. Aksnes, 19. juli 2001)
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(Tabell 4). Informasjon om siktedypet er interessant i den forstand at det kan pafare fisk
visuelle begrensinger (Aksnes 2007), og vann med mye eutrofiering kan bli uklart og igjen gi
lavt siktedyp. | videre analyser ble derfor siktedypet brukt som en representant for

eutrofieringsgrad. Dette utdypes naermere i Avsnitt 2.2.3.

Tabell 4. Tidsserier for arlige gjennomsnittsdata pa siktedyp i Svartehavet.

Enhet Tidsperiode Kilde

1953-1995 —
M (+195419551950,1971,1976,1977) v adimirovetal. (1997)

Dr. Viktor Mankovsky, personlig
m 1996-1998 kommunikasjon med professor
Dag L. Aksnes, 19. juli 2001)

2.2 Killing the Winner-modell
2.2.1 Bakgrunn

Til & studere scenarioet som utspilte seg i Svartehavet tok jeg i bruk en generisk modell som
opprinnelig kommer fra mikrobiologien (Thingstad et al. 2010). Den kalles for Killing the
Winner-hypotesen (fra na av kalt KtW), og er en teori for hvordan ulike organismer som lever
av samme ressurs i et homogent miljg kan sameksistere (Thingstad 2000, Winter et al. 2010).
Den tar utgangspunkt i et idealisert naeringsnett der to arter lever av en felles, begrensende
ressurs. De to artene omtales som henholdsvis en konkurransestrateg og en forsvarsstrateg,
noe som gjenspeiler deres livsstrategier (Figur 7). Konkurransestrategen investerer mye i
vekst, mens forsvarsstrategen investerer mye i forsvar. Konkurransestrategen blir i tillegg
«holdt i sjakk» av en predator eller parasitt, og dette hindrer artens potensiale til &
utkonkurrere forsvarsstrategen. Sistnevnte far derfor mulighet til & etablere seg pa det
gjenveerende ressursoverskuddet som konkurransestrategen ikke klarer  utnytte, til tross for

at den selv har en redusert konkurranseevne.
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Idealisert neringsnett

Predator/ parazitt

/ «Eilling the Winners

Konknrranzeztrateg Foravarsztrateg

NS

Felles reszurs

T

Masze som entrer
Zystemet

Figur 7. Oversikt over komponenter i Killing the Winner-modell. Sameksistens muliggjares ved at
konkurransestrateg beites pa av en parasitt/predator, slik at forsvarsstrateg kan etablere seg pa det gjenvaerende
ressursoverskuddet. Figuren er laget pa bakgrunn av informasjon fra Haraldsson et al. (2012) og Winter et al.
(2010).

I modellen ligger det ogsa en antagelse om at det er en pris i valget mellom konkurranse- og
forsvarsstrategi, og forsvar kan derfor ikke optimaliseres uten at konkurranseevnen svekkes
og vice-verca. Uten predatorer eller parasitter vil konkurransestrategen overta systemet, men
med disse til stede vil konkurransestrategen holdes nede og frigjar ressurser for
forsvarsstrategen. @ker den totale mengden ressurser vil det blir mer til overs for
forsvarsstrategen, og balansen mellom konkurranse- og forsvarsstrateg skyves i retning
forsvarsstrategen. «Vinneren», som navnet pa modellen viser til, er derfor ikke ngdvendigvis
den organismetypen som dominerer, men den som ville har vunnet dersom man fjernet

predatorer eller parasitter.

Et slikt konkurranseforhold er velkjent i generell klassisk gkologi, der en predator kontrollerer
et byttedyr slik at det blir rom for en annen, gjerne svakere, konkurrent (Paine 1974). KtW tar
i tillegg til dette utgangspunkt i at artene deler samme ressurs, og at det finnes en total
mengde ressurser tilgjengelig i systemet. Det er den frie delen av disse ressursene som er
tilgjengelig for de andre komponentene, og dette kombineres med prinsippet om

massebevaring (Buchdahl 1966).

For a anvende KtW-modellen i Svartehavet kan pelagisk fisk og maneter innta rollene som

henholdsvis konkurransestrateg og forsvarsstrateg. Bakgrunnen for dette er at fiskens evne til
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a visualisere byttet gjer den til en god konkurransestrateg (Sarnes & Aksnes 2004, Acufia et
al. 2011). Dette er en strategi som er fordelaktig om sikten er god, men om de optiske
forholdene i et gkosystem svekkes, vil fiskens evne til & lokalisere byttedyr reduseres. Optiske
egenskaper henger gjerne sammen med eutrofiering, og kan videre legge til rette for
manetblomstringer (Eiane et al. 1999). Maneter kan sees pa som forsvarsstrateger fordi de
gjennom evolusjonens lgp har investert mye i forsvar. Det innebarer at deres hgye
vanninnhold gjer dem til lite attraktive bytter for predatorer, men har en pris som medfarer
langsom bevegelse og lav predasjonseffektivitet (Sgrnes & Aksnes 2004). Bade pelagisk fisk
og maneter beiter pa zooplankton (Lynam et al. 2006), og sistnevnte kan da utgjgre den
begrensende ressursen som begge strategene lever av. Videre har det seg slik at de aktuelle
pelagiske fiskene kan bli beitet pa av de pelagiske toppredatorfiskene som presenteres i
fangstavsnittet (Peterson & Ausubel 1984, Juanes et al. 1996, Campo et al. 2006) (Tabell 3).
Det betyr at den sistnevnte fiskegruppen kan innta rollen som predator i KtW-modellen, og
sammen med de overnevnte komponentene kan man gjgre simuleringer som kan predikere
hvordan masse kanaliseres mellom fisk og maneter som en funksjon av eutrofiering og
vannklarhet (Haraldsson et al. 2012).

2.2.2 Original Killing the Winner-modell

Den originale KtW-modellen bestar i utgangspunktet av tre differensialligninger som hver
beskriver forekomsten til konkurransestrategen, forsvarstrategen og predatoren som en
funksjon av tid. Disse ligningene suppleres sa av en ligning om massebevaring som utgjar
summen av aktgrene og begrenset naeringsstoff (Thingstad et al. 2010, Winter et al. 2010).
Den opprinnelige modellen er i utgangspunktet tilpasset sma mikrobielle systemer, og i
arbeidet til Haraldsson et al. (2012) fra @stersjgen ble det gjort endringer i ligningene for &
tilpasse modellen til analyser pa hgyere niva i naeringskjeden. Endringene gikk ut pa at
ligningen om massebevaring ble erstattet med et annet massebevarende prinsipp, og det kom
til uttrykk ved at total mengde begrensende nzringsstoff ble antatt & veere massen som
strammer gjennom zooplankton (Pz) (Haraldsson et al. 2012). Dette resulterte i en modell
som bestod av fire differensialligninger som hver beskrev forekomsten til henholdsvis
konkurransestrag, forsvarsstrateg, predator og zooplankton (Ligninger 1a-1d). Sistnevnte
utgjorde den felles ressursen. Dette dannet videre utgangspunkt for det idealiserte KtW-

systemet som ble benyttet i denne oppgaven (Figur 8).
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E= PZ - aFZF - a]Z] (1a)
dj

drF

E = YFaFZF - aCCF - 6FF (1C)
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Figur 8. Grafisk fremstillelse av komponenter i Killing the Winner-modell for denne studien. 6 er tapsrate, a er
predasjonskoeffisient og Y er konverteringseffektivitet. Pz representerer grad av eutrofiering gjennom mengden

masse som entrer systemet gjennom zooplankton. Symbolbruk er hentet fra Haraldsson et al. (2012).

Ligningene 1a-1d tar for seg aktuelle bestanddeler som summerer vekst- og tapsfaktorer for
bestandene i modellen. Tapsraten (J) er summen av fangst og naturlig dedelighet, mens grad
av eutrofiering uttrykkes gjennom mengden masse som entrer systemet gjennom zooplankton
(Pz). Det er karbon (C) som nyttes som mal pa masse. a og Y representerer henholdsvis
predasjonskoeffisienter- og konverteringseffektivitet mellom to trofiske nivaer. For eksempel
sa vil ac vaere den spesifikke predasjonskoeffisienten til predator pa pelagisk fisk, slik at
produktet acFC er mengden pelagisk fisk som blir fjernet av predator per tidsenhet.
Konverteringseffektivteten (Yc) vil sa konvertere utbyttet til predatorbiomasse. Z, J, F og C
uttrykker biomasse til hver av organismegruppene (g C), og sammen utgjgr de systemets
totale biomasse. Ligningene over kan videre lgses for likevekter («steady state»), slik at de
fire differensialligningene ikke endrer seg i tid. Dette betyr i praksis at vi kan sette alle
ligningene lik null, og sa beregne forekomsten av de fire organismegruppene som en funksjon

av eutrofiering (Haraldsson et al. 2012). Da vil man kunne gjare analyser som beskriver
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forhold mellom biomassetilstander og eutrofieringsgrad, og fglgende ligninger oppnas:

7" = i (2a)
Y q
Jr = (%P - YC‘Z - (2b)
= Yf{czc (2¢)
C* = azt <Y75C;—j(s, - 5F> d)

Fra ligning (2b) kan man se at positive verdier for maneteksistens krever en viss grad av

eutrofiering, og denne terskelverdien kan uttrykkes gjennom fglgende ligning:

ar
P; > ——4.6 3
2> T ara 59 3)
Nar Pz er mindre enn denne terskelverdien er det ikke eksistensgrunnlag for maneter og

systemet kan uttrykkes gjennom resterende ligninger:

dz
dF
dc
E = YCaCFC - 5CC (4C)
Disse har likevektlgsningene:
Yeac
Z*=——P
5 a2 (50)
. _ 9
C*=ag?! (YFch—ZPZ - 5F) (5¢)
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Fra ligning (5¢) kan man se at predatoreksistens krever at Pz ma overskride fglgende

terskelverdi:

8¢cor
YeYcac

Py > (6)

Nar Pz er mindre enn denne terskelverdien er det ikke eksistensgrunnlag for predator, og

systemet kan uttrykkes gjennom resterende ligninger:

dz
E = PZ - aFZF (7a)

—_ = YFaFZF - SFF (7b)

Disse ligningene har fglgende likevekstlgsninger:

*: 8
Voan (8a)
Y,
Fr=-2Lp, (8b)
SF

Ut i fra overnevnte resonnement sa vil et idealisert KtW-system gke i kompleksitet ved
gkende eutrofiering. De ulike ligningene kan introduseres nar aktuell eutrofigrad oppnas, og
pa den maten kan man studere hvordan den totale massen i systemet vil oppfere seg ved ulike

eutrofistadier.

2.2.3 Moadifisert Killing the Winner-modell

| den originale modellen impliserer gkt eutrofiering en hgyere primarproduksjon, og mer
zooplankton tilgjengelig for fisk og maneter. Modellen forutsetter ogsa at eutrofieringen ikke
har noen optisk pavirkning pa habitatet til organismene, noe som kan stemme for zooplankton

og maneter, men ikke ngdvendigvis for fiskene (Eiane et al. 1999).

Maneter, som er taktile organismer, vil ved lave byttedyrskonsentrasjoner vaere mindre
effektive til a fange mat sammenlignet med fiskens visuelle fortrinn. Grunnen til det er at

fisken i hovedsak bruker synet sitt til & lete etter byttedyr, mens maneter i hovedsak finner
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byttedyr gjennom bergring (Eiane et al. 1999). Hvis konsentrasjonen av byttedyr er lav, vil
derfor fisken, ved hjelp av synet, vaere bedre rustet enn maneten til & lokalisere byttet (Sarnes
& Aksnes 2004). Fordelen med a veere taktil kommer farst til syne nar vannklarheten avtar,
eller ndr konsentrasjonen av byttedyr er hgy. Det kan for eksempel skje ved gkt eutrofiering,
og under slike forhold vil manetens strategi kunne bli mer effektiv. Da vil fiskens fortrinn
reduseres som falge av darligere sikt, og hay byttedyrskonsentrasjon gjgr at manetene treffer
pa flere byttedyr. Mye eutrofiering kan i utgangspunktet vaere gagnlig for begge typer
organismer, da det som oftest er et resultat av gkt primarproduksjon og flere tilgjengelige
naringsstoffer (Nixon 1995). Likevel har ikke fisken mye a stille opp med hvis de optiske
forholdene svekkes, og baner vei for taktile egenskaper som er uavhengig av sikt (Aksnes
2007).

Det var mulig & inkludere vannets optiske egenskaper i KtW-modellen, og det ble gjort ved &
modifisere ligningene man startet med (Ligninger 1a-1d) (Haraldsson et al. 2012). Man antok
at fedehabitatet til fiskene ble mindre ved gkt eutrofiering fordi sikten ble darligere, samtidig
som at habitatene til zooplankton og maneteter holdt seg uendret. For & kunne gjere dette var
det forutsatt en kopling mellom eutrofigrad og sikt som fglge av antagelsen om at klorofyll
gker med eutrofigrad (Paerl et al. 2003). For a gjare dette introduserte man habitatvolum for
de fire biomassegruppene i modellen. Et slikt volum bestar av en vertikal og en horisontal
komponent, og kan uttrykkes Vx = 4 - Hx der A (m?) uttrykker arealet av Svartehavet, og Hx

(m) uttrykker den vertikale utbredelsen til habitatet til biomassegruppe «x».

Det ble antatt at hver organismegruppe hadde en maksimal vertikal habitatutbredelse pa 50 m.
For de to fiskegruppene ble denne utbredelsen antatt & gradvis bli mindre som fglge av
redusert vannklarhet (Aksnes 2007). Dette ble gjort ved sammenhengen H, « (¢ + K)™?!

der c er straledempingskonstanten (m™) og K er demping av nedgaende irradians (m™)
(Mobley 1994). | praksis vil det si at ¢ bestemmer maksimal siktdistanse til en visuell
predator, mens K bestemmer lysintensiteten pa dypet. Utbredelse av visuelt habitat kan derfor
antas a veere omvendt proporsjonal med gkt eutrofiering. Ved a uttrykke systemet gjennom
biomassetetthet (masse/volum), kunne man introdusere volumparameteren ved ligningene
under (9a-9d). Fullstendig utregning av likevektlgsninger finnes i Avsnitt 1.2 i Appendiks.
Ved a introdusere volum i modellen ble enheten til predasjonskoeffisientene endret fra (Mt

C)tarttil md(g C)*ar? I ligningene under er derfor «a» byttet ut med «a».
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z _ p,—p_Yy 9
dt 'z v, v, ] (9a)
Y _ A 9b

ar _ v, 2z~ Xcp_ 5.F 9
dt FVZ Ve F (9¢)
dC _y %cpe_ ¢ 9d
It v, c (9d)

Data om siktedypet i Svartehavet ble ogsa brukt i analysene med den modifiserte KtW-
modellen. Grunnen til det var at siktedypet er, i likhet med Hy, relatert inverst til c og K
(Preisendorfer 1986). Det gjar at vi far S o< (¢ + K)~1, som igjen gir oss at H, « S. Dette
medfarer at forandring i siktedypet kan sees pa som proporsjonal med hgyden til de vertikale
habitatkomponentene. Sistnevnte er, som nevnt, ogsa omvendt proporsjonal med

eutrofieringsgrad, og denne sammenhengen har blitt benyttet i videre analyser.

For a simulere ulike eutrofigrader var det ogsa ngdvendig a bruke verdier som representerte
gjennomsnittlig eutrofieringsgrad for perioden som samsvarte med data om biomasser, fangst
og sikt. Fra litteratur ble det funnet at Svartehavet i 1970-arene gikk fra & veere et oligotroft
system (< 100 g C m2 ar?) til & bli et eutroft system med verdier fra 300- til over 500 g C m™
ar' (Oguz 2005). Gjennomsnittet av de to sistnevnte verdiene ble derfor brukt som
utgangspunkt for aktuelle simuleringer (400 g C m ar!), med unntak av analyser som gikk
spesifikt pa dataserier fgr 1974. Her ble det tatt hgyde for Svartehavets davaerende oligotrofe
tilstand ved & sette gjennomsnittlig eutrofieringsgrad til & vaere 200 g C m art. Den vertikale
habitatutbredelsen (50m) til fiskene ble i analysene redusert med 60 %, fra 50m til 20m, for &
samsvare med sikt og eutrofigrad i tidsperioden 1965-1999. Analyser av data far 1974 ble
behandlet med en habitatreduksjon pa 40 %, fra 50m til 30m, som falge av Svartehavets
daveerende oligotrofe tilstand. Dette gjaldt sensitivitetsanalyser som presenteres i Appendiks
(Figur A19 og Figur A20). Eutrofigraden ble i simuleringene uttrykt ved primerproduksjon
(Pp) gjennom & konvertere estimerte verdier av Pz. Det foregikk ved at estimerte verdier av Pz
(uttrykt pr. g C m? &rt) ble dividert med gjennomsnittlig eutrofigrad (400 g C m &r™?).
Denne konverteringsfaktoren (Ke; pp) ble sa dividert med eutrofigradienten i Ktw-
resultatene, og modifisert gradient, na uttrykt ved Pp, dannet utgangspunkt for analysene i

resultatdelen.
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2.2.4 Antatte og estimerte verdier av modellkoeffisienter

De resterende komponentene i KtW-modellene, som ikke var biomasser, beskrives nermere i

Tabell 5. Da KtW-ligningene er ulike i original- og modifisert versjon, vil man for de to

modellene fa forskjellige verdier for massen som entrer systemet gjennom zooplankton (Pz),

og predasjonskoeffisienter (a og ). Konverteringseffektiviteten (Y) og tapsratene (o) er like i

begge modellene.

Tabell 5. Oversikt over modellkoeffisienter. Pz er masse som entrer systemet gjennom zooplankton, a og « er

spesifikk predasjonskoeffisient fia en predator pd et byttedyr, Y er konverteringseffektivitet og o er tapsrate.

Symbol

Beskrivelse

Enhet

Pz

Uttrykk for grad av eutrofiering gjennom
mengden masse som entrer systemet gjennom
zooplankton. Er i videre analyser blitt brukt som
eutrofigrad. Estimeres ved a anta «steady state»
(dx/dt = 0) til ligningene 1a og 9a, og lgse med
hensyn pa Pz.

Mt C ar?
(Uttrykt per
overflateareal:
g Cm2ar?

aoga

Spesifikk konstant for hver organisme i
modellen. Estimeres ved & anta «steady state»
(dx/dt = 0) til ligningene 1a-1d og 9a-9d, og lgse
med hensyn pa a og a.

Original: (Mt C)* ar?
Modifisert: m® (g C)* ar*!

Mengde biomasse fra et trofisk niva som
omgjares til biomasse pa et hgyere trofisk niva.
Dette utbyttet er i original- og modifisert modell
antatt & veere 0,1 (Haraldsson et al. 2012).

Tapsrate er spesifikk for hver organisme i
modellen. For maneter ble den antatt & vaere 1 %
d?, mens hos fiskene utgjorde den summen av
fangst og naturlig dgdelighet. Den naturlige
dgdeligheten ble antatt & veere 0,1 ar! for
pelagisk fisk og 0,2 ar! for toppredatorfisk
(Haraldsson et al. 2012).

2.3 Lineare regresjonsanalyser

For a teste om KtW-prediksjonene samsvarte med observasjoner, ble det utfart to lineare

regresjonsanalyser. Ved erstatte tiden i tidsseriene for biomasser med siktedyp, fikk man en
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observert sammenheng mellom biomasser og eutrofi uttrykt som siktedyp. Dette utgjorde

grunnlag for at regresjonsanalysene kunne sammenlignes med KtW-prediksjoner.

Ved & plotte biomasser til pelagisk fisk, maneter og zooplankton mot siktedyp, kunne man
ved hjelp av MATLAB teste om datasettene utviste signifikante lineaere regresjonslinjer.
Disse regresjonslinjene kan pa generell form uttrykkes ved «y = ax + b», der «a» utgjar
vinkelkoeffisienten/stigningstall, og b utgjar skjeringspunktet med y-aksen.
Vinkelkoeffisienten indikerer hvor mange y-enheter linjen forflytter seg per enhet pa x-aksen,
og kunne i denne analysen potensielt ansla hvor mye biomassen til hver organismegruppe

endret seg per meter endring i siktedyp.

Karakteristisk for den modifiserte KtW-modellen er at den predikerer et vendepunkt som
markerer overgangen fra gkende- til synkende biomasse for pelagisk fisk (Figur 3 & Figur 4 i
Haraldsson et al. (2012)). Dette punktet uttrykker eutrofigraden, eller siktedypet, hvor
biomassen til pelagisk fisk er maksimal. Etter dette punktet forventes det at nevnte biomasse
vil avta, og at manetbiomassen vil gke linezrt. For zooplankton forventes det at biomassen vil
holde seg uendret. Disse prediksjonene fra modifisert modell ble derfor testet gjennom
linezre regresjonsanalyser, og vinkelkoeffisienten til de tilpassede linjene var forventet a
veere negativ for pelagisk fisk, positiv for maneter og 0 for zooplankton (Haraldsson et al.

2012). Grunnet mangel pa tidsseriedata ble det ikke gjort regresjonsanalyser pa toppredator.

Ved a utfare lineare regresjonsanalyser ble det ogsa undersgkt om det var statte for nevnte
vendepunkt i tilgjengelig datamateriale. Det ble testet for om vendepunktet kunne knyttes til
en bestemt siktedypsverdi, og verdiene 19-15 meter ble undersgkt. Grunnen til at nevnte tall
oppgis i motsatt av naturlig rekkefalge, ligger i at x-aksen i analyser ble invertert for a fa frem
at hgyt siktedyp uttrykte liten eutrofigrad og motsatt. Bakgrunnen for valg av disse verdiene
ligger i Daskalov et al. (2007) sine forslag om at det kan ha forekommet regimeskifter med
nedgang i biomasse for pelagisk planktivor fisk og pelagisk predatorfisk i perioden 1965-1975
(Figur 1 i Daskalov et al. (2007)). Ved a ta gjennomsnittet av gjennomsnittlig siktedyp fra
denne perioden (Tabell 4) far man en siktedypsverdi pa 16,8 meter. Dette siktedypet ble brukt
som utgangspunkt for a lage testintervallet 19-15 meter. Vinkelkoeffisientene for pelagisk fisk

var forventet a vaere positiv fgr vendepunkt, og negativ etterpa (Haraldsson et al. 2012).

Den farste regresjonsanalysen, som tok for seg siktedyp lavere enn predikert vendepunkt, ble
basert pa data fra 1965-1998. Dette var tidsperioden (= 1999) som dannet grunnlag for

gjennomsnittsverdier brukt i original- og modifisert modell.
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Den andre regresjonsanalysen, som testet om det var statte for et predikert vendepunkt i
tilgjengelig datamateriale, tok for seg perioden 1953-1998. Grunnen til at tidsperioden ble
utvidet i denne analysen, sammenlignet med forrige, var at Svartehavet fgr 1970 inneholdt
forholdsvis hgye malinger av siktedyp (Vladimirov et al. 1997). Data far dette tidspunktet
kunne derfor i starre grad representere KtW ved hgyt siktedyp, og potensielt styrke analysen i
sok etter siktedypsverdi som kunne markere predikert vendepunkt.

2.4 Programmer og dataverktgy

Analysene foregikk ved at all data farst ble samlet i Microsoft Excel. Herfra ble mesteparten
konvertert til MATLAB, og bearbeidet med ngdvendige omregninger til riktige enheter. Ktw-
modellene ble programmert ved & ta utgangspunkt i aktuelle parametere, og bruke de som
initialverdier. Resultatene ble utarbeidet i tabeller og plottet i figurer. Noen fa beregninger ble
ogsa gjort i Excel, deriblant utregninger av snittverdier for hvert ar hvis man tok hgyde for
flere arter i en organismegruppe. Dette ble for eksempel gjort for maneter, toppredatorer og
pelagisk fisk. De linezre regresjonsanalysene ble foretatt i MATLAB. Den aktuelle
programvaren av MATLAB som ble brukt var MATLAB R2015a, og ngdvendige koder kan
studeres naermere i Avsnitt 1.3 i Appendiks.
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3 Resultater

3.1 Datagrunnlag for analyser

3.1.1 Biomasser og siktedyp

Tidsseriene med data for biomasser og siktedyp (Avsnitt 2.1.2 & Avsnitt 2.1.4) ble plottet mot
tid (Figur 9). Maneter har samlet sett hatt en gkende biomasse, mens pelagisk fisk har hatt en
gkende biomasse fram til slutten av 1970-tallet. Etter dette har biomassen sunket.
Zooplankton har hatt en varierende biomasse, og siktedypet har gatt fra a veere hgyt til a

gradvis bli lavere.
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Figur 9. Presentasjon av tidsserier for biomasser og siktedyp. @verste panel viser biomassen til zooplankton
over tid. Nederste panel viser biomassen til pelagisk fisk (bl&) og maneter (rad) pa venstre y-akse, og siktedypet

(svart) pa hayre y-akse. Figuren ble laget pa grunnlag av data fra Tabell 1 og Tabell 4.

3.1.2 Fangst

Ved a plotte fangstdata mot tid kunne man se at det ble fisket mye toppredator i perioden
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1950-1974, og lite i perioden 1975-2000 (Figur 10). Pelagisk fisk ble det fisket mest av i
1980-1989, og mindre av i 1970-1979 og 1990-2000. Denne informasjonen ble brukt til &
ansla toppredatorbiomasse, og til & estimere tapsrater (5) for fisk i KtW-modell (Tabell 5 &
Tabell 6).
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Figur 10. Tidsserier med fangstdata for toppredator (grenn) og pelagisk fisk (bl&) i Svartehavet. Toppredator
utgjer summen av total fangst for bonito, bluefish og makrell. Pelagisk fisk utgjgr summen av total fangst for

ansjos, brisling og hestmakrell. Figuren ble laget p& grunnlag av data fra Tabell 3.

3.2 Analyser

3.2.1 Biomasser og modellkoeffisienter

Biomasser og fangst, brukt i KtW-simuleringer, ble beregnet ved a finne gjennomsnittsverdier
for 1965-1999 (Tabell 6). Dette var tidsperioden som inneholdt overlappende data for
ngdvendige komponenter. Analysene ble gjennomfart med en toppredatorbiomasse som var
fire ganger sa stor som fangstmengden. For a ta hgyde for sensitivitet i analysene ble det
gjennomfgrt simuleringer som tok for seg variasjon av toppredatorbiomasse og verdier fra

kortere tidsperioder (Appendiks - Avsnitt 1.4).
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Tabell 6. Oversikt over gjennomsnittsverdier av biomasser, fangst og tapsrater som ble brukt i simuleringer av
original- og modifisert Killing the Winner-modell. Biomasser og fangst ble konvertert fra vatvekt til karbon ved

hjelp av konverteringsfaktorer i Tabell 2.

Biomasse (106t C) Fangst (10t C) Tapsrate

Gruppe +SD +SD (5, &rY) Tidsperiode
1965-1999
+ -
Zooplankton (Z)  0,2937 £ 0,1404 (+1995,1998)
Maneter (J) 0,0564 + 0,0456 - 3,6 1965-1999
Pelagisk fisk (F)  0,1075 + 0,0350 0,0446 + 0,0288 0,51 1965-1999
Toppredator (C)  0,0044 £ 0,0026 0,0011 + 0,0006 0,45 1965-1999

Estimerte gjennomsnittsverdier av predasjonskoeffisienter (a 0og «), 0g masse som entrer
systemet gjennom zooplankton (Pz), ble basert pa gjennomsnittsverdier av likevektlgsninger
til KtW-modell for tidsperioden 1965-1999 (Tabell 7).

Tabell 7. Oversikt over estimerte modellkoeffisienter i original- og modifisert Killing the Winner-modell.
Tabellen viser verdiene for masse som entret systemet gjennom zooplankton (Pz), og predasjonskoeffisientene til

maneter (a; og ay), pelagisk fisk (ar og ar) 0og toppredator (ac og ac).

Symbol Estimat Enhet

Masse som entrer gjennom zooplankton

Original modell 2,78 Mt C &rt
Uttrykt pr. overflateareal 6,37 gCm?2art
Pz
Modifisert modell 3,89 Mt C &r?
Uttrykt pr. overflateareal 895 gCm?2éart

Predasjonskoeffisienter

21
Maneter (J) a 1226 MtCar

a 2674 gCm?Zéart
e a 23,8 Mt C &rt
Pelagisk fisk (F) ai 518 gCm2art
g -1
Toppredator (C) ac 419 MtCar

ac 3654 gCm2art
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3.2.2 Original Killing the Winner-modell

Resultatene fra den originale KtW-modellen viser at eksistensgrunnlag for toppredator skjer

ved en eutrofigrad pa 78,9 g C m2 ar?, og eksistensgrunnlag for maneter skjer ved en

eutrofigrad pa 111,2 g C m? &r* (Figur 11). At det ved lav eutrofigrad kun er

eksistensgrunnlag for zooplankton og pelagisk fisk, far toppredator, og etter hvert maneter,

entrer systemet, er et resultat av KtW-modellens generiske egenskaper (Avsnitt 2.1.1).

Eutrofieringsgraden ble konvertert til primarproduksjon (Pp) gjennom faktoren Kp;»pp = 6,37

/400 = 0,016 (Avsnitt 2.2.3). Verdiene av KtW-koeffisientene som ligger til grunn for

simuleringen ble estimert ved & anta en eutrofigrad p& 400 g C m2 &r! (Avsnitt 2.2.3).

Fargekodene i KtW-resultater er gjennomgaende for hele oppgaven.
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Figur 11. Likevektlgsninger for original Killing the Winner-modell. Figuren beskriver analyser av tre trofiske

nivaer. Kurvene viser forekomsten av zooplankton (svart), pelagisk fisk (bl&), toppredator (rosa) og maneter

(red) som en funksjon av eutrofiering (Pp: Primarproduksjon).
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3.2.3 Madifisert Killing the Winner-modell

Likevektlgsninger som en funksjon av eutrofiering

Resultatene fra den modifiserte KtW-modellen viser at eksistensgrunnlag for toppredator skjer
ved en eutrofigrad p& 145,2 g C m2 ar?, og eksistensgrunnlag for maneter skjer ved en
eutrofigrad pa 191,2 g C m ar? (Figur 12). Karakteristisk for denne modellen er at habitatet
til fiskene blir mindre ved gkt eutrofiering som fglge av darligere sikt. Dette illustreres pa
figuren ved at pelagisk fisk og toppredator farst gker i biomasse, for a sa avta etter som
eutrofieringen gker. Manetene og zooplankton er ikke pavirket av habitatreduksjonen.
Eutrofieringsgraden ble konvertert til primarproduksjon (Pp) gjennom faktoren Kp;-pp = 8,95
/400 = 0,022 (Avsnitt 2.2.3). Verdiene av KtW-koeffisientene som ligger til grunn for
simuleringen ble estimert ved & anta en eutrofigrad pa 400 g C m ar! (Avsnitt 2.2.3).
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Figur 12. Likevektlgsninger for modifisert Killing the Winner-modell. Figuren beskriver analyser av tre trofiske
nivaer. Kurvene viser forekomsten av zooplankton (svart), pelagisk fisk (bl&), toppredator (rosa) og maneter

(red) som en funksjon av eutrofiering (Pp: Primarproduksjon).
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Likevektlgsninger som en funksjon av siktedyp

Resultatene fra den modifiserte KtW-modellen, som en funksjon av siktedyp, viser at
eksistensgrunnlag for toppredator skjer ved et siktedyp pa 27,9 meter, og eksistensgrunnlag
for maneter skjer ved et siktedyp pa 25,5 meter (Figur 13). Figuren ble laget pa bakgrunn av
samme informasjon som den modifiserte modellen som en funksjon av eutrofiering, med
unntak av at primaerproduksjon pa x-aksen ble byttet ut med en invertert siktedypsgradient
(Avsnitt 2.3). Hayest malte siktedyp fra tilgjengelig data ble malt til 30,0 meter i 1958 (Tabell
2 i Vladimirov et al. (1997)). Maksimalt siktedyp i Svartehavet ble antatt & veere 10 % hgyere
enn denne verdien (33,0 meter). Bakgrunnen for & tilfgre siktedyp til denne figuren ligger i at
resultatet kan sammenlignes med siktedypsmalinger over tid, og dette muliggjeres gjennom
antagelsen om at vertikal habitatutbredelse er omvendt proporsjonal med eutrofigrad.
Sistnevnte er videre proporsjonal med siktedyp (Avsnitt 2.2.3). Predikert vendepunkt, som
markerte overgangen fra gkende- til synkende biomasse for pelagisk fisk, inntraff ved et

siktedyp pa 27,9 meter.
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Figur 13. Likevektlgsninger for modifisert Killing the Winner-modell. Kurvene viser forekomsten av zooplankton
(svart), pelagisk fisk (bld), toppredator (rosa) og maneter (red) som en funksjon av siktedyp. Predikert

vendepunkt for pelagisk fisk inntraff ved et siktedyp pa 27,9 meter (bla sirkel).
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3.2.4 Lineere regresjonsanalyser av biomasser og siktedyp

Linear regresjon pa siktedyp lavere enn predikert vendepunkt for pelagisk fisk

| trdd med KtW-forventninger fra modifisert modell, etter vendepunktet for pelagisk fisk
(Awvsnitt 2.3) (Figur 13), beskrev resultatet av regresjonsanalysen at vinkelkoeffisienten for
maneter var positiv, mens den for pelagisk fisk var negativ (Figur 14). For a fa frem at hgyt
siktedyp uttrykte liten eutrofigrad, og motsatt, ble x-aksen invertert. Motsatte fortegn for
vinkelkoeffisienter og R-verdier sammenlignet med regresjonslinjer skyldes derfor sistnevnte.
Regresjonslinjene utviste signifikante p-verdier for pelagisk fisk (y = 0,0047x + 0,0377, p <
0,01) og maneter (y = -0,0054x + 0,1357, p = 0,02), men ikke for zooplankton (y = 0,0042x +
0,2316, p = 0,62). Sistnevnte var derfor ogsa i trad med KtW-prediksjoner, da
vinkelkoeffisienten ikke var signifikant forskjellig fra 0. Vinkelkoeffisientene anslo videre, i
henhold til siktedyp, at biomasse til pelagisk fisk ble redusert med 0,0047 g C m, og
biomasse til maneter gkte med 0,0054 g C m™.

Pelagisk fisk 1965-1998
Maneter 1965-1998

Zooplankton 1965-1998
[ ] 0.6

0.1r-
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0.05 -

Biomasse pelagisk fisk og maneter (‘108 tC)
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Siktedyp (m)
y = 0,0047x + 0,0377 y = -0,0054x + 0,1357 R y = 0,0042x + 0,2316
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Figur 14. Lineer regresjonsanalyse av biomasser og siktedyp fra 1965-1998. Signifikante verdier er merket med
fet skrift. Av figuren kan man se at biomassen til pelagisk fisk er hgy nar siktedyp er hgyt, og motsatt (bla linje).

For maneter er biomassen lav ved hayt siktedyp, mens den gker ved lavere siktedyp (red linje). For zooplankton
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ble det ikke funnet noen signifikante verdier. Grunnen til at vinkelkoeffisienter har motsatt fortegn sammenlignet

med regresjonslinjer, er at x-aksen pa figuren er invertert.

Linezr regresjon i sgk etter stgtte for predikert vendepunkt for pelagisk fisk

Det ble testet for vendepunkt for pelagisk fisk pa siktedypene 19-15 meter (Daskalov et al.
2007) (Avsnitt 2.3). Ingen av siktedypene viste signifikante verdier for positive
vinkelkoeffisienter for-, og negative vinkelkoeffisienter etter, predikert vendepunkt (Tabell 8).
For siktedypene 17-15 meter ble det funnet signifikante verdier for negative
vinkelkoeffisienter. Regresjonsanalysen som tok for seg vendepunkt ved siktedyp pa 16 meter

presenteres i Figur 15.

Tabell 8. R og p-verdier som tar for seg predikert vendepunkt for siktedyp som markerer overgang fra gkning- til
nedgang i biomasse til pelagisk fisk. Verdiene knyttet til «Over:» markerer gkningen i biomasse fram til
vendepunkt ved siktedyp over gitt verdi. Verdiene knyttet til «Under:» markerer nedgangen i biomasse etter
vendepunkt ved siktedyp under gitt verdi. Fra tabellen kan man se at vendepunkt ved siktedyp pa 17-15 meter gir
signifikante verdier for nedgang i fiskebiomasse. En gkning i fiskebiomasse ved hgyere siktedyp finnes det ingen
signifikante verdier for.

Vendepunkt Pelagisk fisk
siktedyp R p
19m Over. -0,35 0,39
Under: 0,31 0,08
18m Over: -0,41 0,28
Under: 0,29 0,11
17 m Over: -0,05 0,84
Under: 0,51 0,01
16 m Over: -0,25 0,27
Under: 0,44 0,04
15 m Over: -0,27 0,22
Under: 0,46 0,05
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Figur 15. Lineer regresjonsanalyse som markerer 16 meters siktedyp som vendepunkt for overgangen fra
gkning- til nedgang i biomasse til pelagisk fisk. Signifikante verdier er markert med fet skrift. Merk at dette kun
er et eksempel, og siktedypene 17- og 15 meter var ogsa signifikante for negativ vinkelkoeffisient etter
vendepunkt (Tabell 8). BI& stiplet linje markerer gkning i biomasse for pelagisk fisk ved siktedyp over 16 meter
(bla prikker med sirkel, ikke signifikant). BI& heltrukken linje marker nedgang i biomasse for pelagisk fisk ved
siktedyp under 16 meter (bla prikker, signifikant). Grunnen til at vinkelkoeffisienter og R-verdier har motsatt

fortegn sammenlignet med regresjonslinjer, er at x-aksen pa figuren er invertert.
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4 Diskusjon

4.1 Hovedfunn

Det farste hovedfunnet var at predikerte vinkelkoeffisienter for pelagisk fisk og maneter i
modifisert KtW-modell (Figur 12 & Figur 13), etter vendepunktet for pelagisk fisk (Avsnitt
2.3), viste signifikans ved a bli testet gjennom lineare regresjonsanalyser av data for
biomasser og siktedyp fra tidsperioden 1965-1998 (Figur 14). Bade modell og
regresjonsanalyser indikerte en negativ vinkelkoeffisient for biomasse til pelagisk fisk, og en
positiv vinkelkoeffisient for biomasse til maneter, ved eutrofigrader hayere enn, eller siktedyp
lavere enn, predikert vendepunkt. Vinkelkoeffisienten for zooplankton var i samme analyser

ikke signifikant forskjellig fra 0, og var ogsa i trad med KtW-prediksjoner.

Det andre hovedfunnet var at lineaere regresjonsanalyser ikke viste signifikans for et predikert
vendepunkt for pelagisk fisk (Avsnitt 2.3). Undersgkte data for biomasser og siktedyp i
tidsperioden 1953-1998 14 til grunn for dette funnet (Tabell 8). Det ble undersgkt om predikert
vendepunkt kunne knyttes til en bestemt siktedypsverdi, og siktedypene 19-15 meter ble testet
(Daskalov et al. 2007). For punktene 17-15 meter ble det funnet signifikante verdier for
avtagende biomasser til pelagisk fisk, men noen gkning i biomasse til pelagisk fisk ved
eutrofigrader lavere enn, eller siktedyp hagyere enn, testede siktedypsverdier for vendepunkt,
var det ingen stgtte for. Vinkelkoeffisienten til sistnevnte kunne likevel vise tendenser til et
slikt scenario (Figur 15), men forblir spekulasjoner grunnet fraveer av signifikans.

I lys av farste hovedfunn har det tidligere blitt foreslatt a veere en sammenheng mellom
fiskebiomasse og siktedyp i Svartehavet (Aksnes 2007). Det er etter min kjennskap ikke
publisert studier om sammenhengen mellom maneter og siktedyp, og zooplankton og
siktedyp. Det er kun spekulert i om eutrofiering kan stimulere til gkning av manetbiomasser
(Purcell et al. 1999, Purcell et al. 2007), og observasjoner fra Svartehavet kan antyde dette
(Kideys 2002, Boero et al. 2013, Akoglu et al. 2014). For zooplankton kan observasjoner
antyde at en kobling mellom masse og eutrofigrad er mer uklar (Park & Marshall 2000, Pinto-
Coelho et al. 2005, Zervoudaki et al. 2009).

Sammenligner man resultatene med arbeidet til Haraldsson et al. (2012), sa var det en sentral
forskjell i tilgangen pa data for a teste prediksjoner. | studiet av @stersjgen ble prediksjoner

sammenlignet med gjennomsnittlige biomasser for aktuelle organismegrupper i tidsperiodene
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1974-1979 og 2000-2009. Observerte forandringer for zooplankton, pelagisk fisk, maneter og
toppredator i dette gkosystemet var alle i trad med forventninger fra modifisert Ktw-modell,
sa fremt siktedypet var lavere i nyere tid enn far. Studier kunne antyde at dette var tilfelle
(Fleming-Lehtinen & Laamanen 2012). Ved & sammenligne predikerte vinkelkoeffisienter i
denne studien med regresjonslinjer fra data, har det i stgrre grad vaert mulig a teste KtwW-
prediksjonene for Svartehavet sasmmenlignet med @stersjgen. | henhold til samsvarende
prediksjoner og observasjoner utfert i denne oppgaven kan det antydes at KtW-idéen fra

Haraldsson et al. (2012) ogsa kan gjelde for Svartehavet.

Prediksjonene fra den modifiserte KtW-modellen anslo et vendepunkt ved siktedyp pa 27,9
meter (Figur 13). Fra tilgjengelig siktedypsdata var det ingen gjennomsnittlige malinger over
21,5 meter (Figur 9). Arsaken til dette kan ligge i at tilgjengelige tidsserier ikke representerer
perioder som kan tilsvare KtW-stadier ved antatt lav eutrofigrad eller hayt siktedyp.
Manglende signifikans for vendepunkt mellom 19-15 meter (Tabell 8) kan videre underbygge
et predikert vendepunkt ved hgyere siktedyp, men det ma ogsa stilles sparsmal om det
predikerte vendepunktet i virkeligheten kan knyttes til én siktedypsverdi (Figur 13). Et
vendepunkt rundt et siktedypsintervall er kanskje mer naturlig a forestille seg om dette skulle
vere tilfelle. Det er ogsa mulig at effekten av eutrofiering/siktedyp pa fiskebiomasser ikke
kan forventes & vare like stor ved veldig haye siktedyp, eller i oligotrofe systemer. Arsaken til
det er at slike tilstander kan medfare andre biologiske- og kjemiske forhold for vekst (Nixon

1995). Hvordan dette vil pavirke et eventuelt KtW-vendepunkt er vanskelig a si.

Vinkelkoeffisientene til de tilpassede linjene for pelagisk fisk (y = 0,0047x + 0,0377, p <
0,01) og maneter (y = -0,0054x + 0,1357, p = 0,02) (Figur 14) anslo videre at biomassen til
pelagisk fisk ble redusert med 0,0047 g C m, og at biomassen til maneter gkte med 0,0054 g
C m’, i henhold til siktedyp. Omregninger til vatvekt indikerer at biomassen til pelagisk fisk
ble redusert med 43 - 10° kg m™, og biomassen til maneter gkte med 3600 - 10° kg m™.
Lignende estimat for farstnevnte i Svartehavet har tidligere blitt estimert i Aksnes (2007) for
tidsperioden 1967-1993, og regresjonsanalyser indikerte da at biomassen til pelagisk fisk ble
redusert med 112 - 106 kg m™ (Figur 2 i Aksnes (2007)). Dette tallet er over dobbelt sa stort
som estimatet i denne oppgaven, og variasjonen kan skyldes ulike tidsperioder for analyser
(1965-1998 i denne oppgaven), i tillegg til at arbeidet i Aksnes (2007) baserte seg pa toarige
gjennomsnittsmalinger av siktedyp plottet mot summen av total biomasse for ansjos og
brisling fra samme ar og aret etterpa. Analysen i denne oppgaven baserte seg pa totale

biomasser for ansjos, brisling og hestmakrell plottet mot arlige gjennomsnittsmalinger av
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siktedyp, og inkluderer derfor en ekstra fiskeart, i tillegg til forskjellig bearbeiding av
siktedypsdata. I tillegg ma det nevnes at tidsserier for ansjos og brisling i Aksnes (2007)
baserer seg pa data fra Prodanov et al. (1997b), mens tidsseriene for ansjos og brisling i denne
oppgaven baserer seg pa data fra Daskalov et al. (2007). Som det fremgar av Avsnitt 2.1.2 sa

samsvarer ikke disse to studiene i estimatene for brisling.

4.2 Killing the Winner-resultater

Resultatene fra bade original- (Figur 11) og modifisert (Figur 12 & Figur 13) KtW-modell
indikerer at det er en fordel & veere konkurransestrateg nar eutrofieringen er lav, og
forsvarsstrateg nar eutrofieringen er hgy. Dette er generiske resultater, og samsvarer med
arbeidene til Haraldsson et al. (2012) og Thingstad et al. (2010).

Resultatene fra original modell predikerte en uendret biomasse for pelagisk fisk ved hgy
eutrofigrad/lavt siktedyp (Figur 11). Dette fremstar som lite sannsynlig da observasjonene fra
Svartehavet indikerte en vinkelkoeffisient for pelagisk fisk forskjellig fra 0 (Figur 14).
Resultatene fra modifisert modell predikerte en nedgang i biomasse for pelagisk fisk ved
gkende eutrofiering/siktedyp (Figur 12 & Figur 13). Dette var som forventet (Avsnitt 2.2.3),
og skyldes at den vertikale habitatkomponenten til fiskene gradvis ble redusert ved gkende
eutrofigrad. Sistnevnte er i trdd med forventningene om at redusert vannklarhet kan begrense
fiskenes evne til & lokalisere byttedyr og videre deres forekomst (Eiane et al. 1999, Aksnes
2007). Prediksjonene for zooplankton og maneter ved hgy eutrofigrad, eller lavt siktedyp, var
like i bade original- og modifisert modell, og hentet som tidligere nevnt statte i
regresjonsanalyser (Figur 14). | lys av predikerte manettrender ma det ogsa kommenteres at
ingen av modellene indikerer noen negative effekter for maneter ved gkende eutrofigrad. En
ubegrenset linear gkning av denne organismegruppen framstar som betenkelig (Haraldsson et
al. 2012).

Interessant er det at biomassen til pelagisk fisk oppnar en hgyere maksimalverdi enn i original
modell, og dette skyldes introduksjonen av volumkomponenten i modifisert modell
(Haraldsson et al. 2012). Den gjennomsnittlige eutrofigraden for perioden som ble studert
(1965-1999), ble i estimeringer for bade original- og modifisert modell antatt & vaere 400 g C
m2 ar! (Avsnitt 2.2.3). Dette medfarte at antagelsen om en habitatreduksjon p& 60 % inntraff
ved denne eutrofigraden, og en starre habitatstagrrelse fgr denne verdien gav rom for en hgyere

biomasse enn det som var resultatet av original modell (Haraldsson et al. 2012). Lavere antatt
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habitatreduksjon i @stersjgen (50 %) skyldes at Svartehavet i aktuell periode var gjenstand for
sveert hgy eutrofiering (Oguz 2005). Videre kan det hgyere stigningstallet for manetkurven i
modifisert modell (Figur 12 & Figur 13), sammenlignet med manetkurven i original modell
(Figur 11), sees i sammenheng med avtagende fiskebiomasser som gir mer

zooplanktonbiomasse tilgjengelig for manetene (Haraldsson et al. 2012).

Sammenligner man manetenes predikerte eksistensgrunnlag for siktedyp (25,5 meter, Figur
13) med Tabell 2 i Vladimirov et al. (1997), viser det seg at hgyest malte siktedyp i
overlappende tidsperioder (1965-1998) for maneter og siktedyp er 29,0 meter. Dette tyder pa
at det er malt hgyere siktedyp enn predikert eksistensverdi for maneter, i en tidsperiode det
fantes maneter i Svartehavet (Figur 9). Her ma det nok tas i betraktning at KtW-resultatene tok
utgangspunkt i gjennomsnittsmalinger for siktedyp, samtidig som det i litteraturen er antydet &
veere stor variasjon i siktedyp (Vladimirov et al. 1997) og manetbiomasse (Aurelia aurita)
(Mutlu 2001) over hele Svartehavet. Hgyest malte gjennomsnitt av siktedyp i aktuell periode
var 20,5 meter (Figur 9), og kan i den forbindelse vere i trad med predikert siktedypsverdi

som markerer eksistensgrunnlag for maneter.

4.3 Usikkerhet knyttet til analyser

Selv om deler av KtW-resultatene viste seg a vare signifikante og i trad med arbeidet til
Haraldsson et al. (2012), er det mye usikkerhet knyttet til bruk av modell og analyser. Dette
gjelder spesielt i henhold til det & idealisere naturlige fenomener gjennom antagelser,
gjennomsnittsverdier og kvantifiseringer av biologiske fenomen. Summen av dette skaper
mange variabler man aldri kan si helt sikkert at stemmer, og farer videre til usikkerheter
knyttet til modellens resultater og gyldighet. Til arbeidet i Svartehavet er det flere

usikkerhetsmomenter som kan kommenteres.

Biomassene til zooplankton og maneter var hentet fra gjennomsnittsverdier som skulle gjelde
for hele Svartehavet. Malestasjonene for zooplankton representerte mye av Svartehavets
overflate (Figur 4), men dette gjaldt ikke i like stor grad for maneter (Figur 5). Estimatene av
totale manetbiomasser var derfor basert pa koordinater som utelatte store deler av
Svartehavets areal. Som det fremgar av Avsnitt 2.1.2 var det ogsa usikkerhet knyttet til
tidsserier for brisling, og dette kom potensielt til uttrykk da vinkelkoeffisienter for pelagisk

fisk ble sammenlignet med lignende estimater i Aksnes (2007). Tidsserier som ikke samsvarte
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kunne antyde en forklaring pa stor variasjon i estimater fra denne studien og sistnevnte
(Avsnitt 4.1).

Videre ble biomassen til toppredator i KtW-analyser basert pa fangstmengden. En biomasse
som var fire ganger sa stor som fangstmengden (to til seks ganger sa stor i Avsnitt 1.4.1 i
Appendiks) var et veldig enkelt overslag, og fremstiller potensielt et feil bilde av
virkeligheten. | tillegg ma det ogsa nevnes at det var usikkerheter knyttet til
gjennomsnittsmalingene for arlig siktedyp i Svartehavet. | perioden 1965-1995 var det seks
gjennomsnittsverdier som var basert pa mindre enn ti malinger (Tabell 2 i Vladimirov et al.
(1997)), og koordinater for malingene var ikke tilgjengelige. Siktedypene fra 1996-1998 ble
overlevert i personlig mail til professor Dag L. Aksnes, og ingen bakgrunnsinformasjon var

tilgjengelig.

Usikkerhet kan ogsa knyttes til antatte og estimerte modellkoeffisienter i KtW (Tabell 5).
Tapsrater til fisk som summerer naturlig dgdelighet (0,1 ar for pelagisk fisk og 0,2 ar? for
toppredator) og fangst, og en antagelse om at manetbiomassen har en dedelighet pa 1 % hver
dag, gir hensiktsmessige og enkle overslag til bruk i modell, men representerer nok pa langt
neer virkeligheten. Slike antagelser knytter videre usikkerheter til estimerte
modellkoeffisienter som Pz og predasjonskoeffisienter, som blant annet baserer seg pa nevnte
faktorer. Manglende tidsserier gjorde det ogsa usikkert & anta gjennomsnittlig eutrofigrad
(Avsnitt 2.2.3), i tillegg til at habitatreduksjonen i modifisert KtW-modell inneholdt
ukompliserte antagelser knyttet til prosentvis redusering av vertikal habitatkomponent. Som
nevnt tidligere sa skaper slike antagelser utgangspunkt for enkle og interessante analyser, men
det kan alltid stilles spgrsmal til om dem tar hgyde for alle ngdvendige faktorer — i den grad

det er mulig.

4.4 Konklusjon og veien videre

Resultatene fra regresjonsanalyser og modifisert modell indikerer at KtwW far fram viktige
aspekter i masseforholdet mellom zooplankton, fisk og maneter i Svartehavet, til tross for
nevnte usikkerheter. | henhold til linezere regresjonstester sa samsvarte observasjoner med
prediksjoner fra modifisert modell, og antyder at idéen fra Haraldsson et al. (2012) kan gjelde
for Svartehavet. Et predikert vendepunkt, som markerte overgangen fra gkende- til synkende
biomasse for pelagisk fisk, var det imidlertid ingen statte for. Kombinerer man resultatene fra

dette studiet med samsvarende prediksjoner og observasjoner fra @stersjgen (Haraldsson et al.
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2012), antydes det at KtW kan vare et interessant verktgy for a predikere forekomsten av
zooplankton, fisk og maneter i gkosystemer som har veert gjenstand for eutrofiering, og der
maneter er veldig vanlige (Qdstersjgen) (Hosia et al. 2012) eller sveert utbredt (Svartehavet)
(Boero et al. 2013).

| videre arbeid med KtW vil det vaere det vaere interessant a se om modellens komponenter
kan bearbeides, og muligens utvides, ved a inkludere miljg- og biologiske faktorer som
potensielt kan styrke analysen av forholdet mellom fisk, zooplankton og maneter. Det vil ogsa
veere hensiktsmessig a anvende modellen pa andre gkosystemer, for eksempel inn mot hjemlig
farvann der reduserte forekomster av fisk og gkte forekomster av maneten Periphylla
periphylla er observert i norske fjorder (Sgrnes et al. 2007). KtW har til na kun blitt anvendt
pa gkosystemer med store forekomster av maneter, og det vil vere interessant a se hvordan

utfallet av modellen vil bli i systemer med ingen- eller begrenset tilstedevarelse av maneter.
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1 Appendiks

1.1 llustrasjon av regimeskifter

Ecosystem state

Figur A16. Illustrasjon som viser hvordan ytre forhold kan pavirke stabile gkosystemstadier. Kulene pa
landskapskurvene representerer potensielle stadier gkosystemet befinner seg i, og disse er mest stabile i bunnen
av hver dal. Toppene mellom kulene korresponderer med stiplet linje, og markerer den ustabile grensen som
befinner seg mellom de stabile stadiene. Endringer i ytre forhold kan pavirke stabiliteten til landskapet p& hver
kurve, og dette kan forandre profilen mellom dalene. | dette eksemplet s& pavirkes miljgforholdene til kulen
naermest slik at forholdene gradvis gir to mulige stabile stadier. Etter hvert forsvinner toppen mellom stadiene,
og to mulige stadier blir til ett stadium (bakerste kurve). Dette medfgrer en bré& endring i skosystemets tilstand,
og omtales som et regimeskifte (Scheffer & Carpenter 2003). For & komme tilbake til tilstanden far
regimeskiftet (F2) er det ikke tilstrekkelig & gjenopprette forholdene slik de var far skiftet. Det kreves store
endringer i forholdene (F1) for at gkosystemet-stadiet skal ga tilbake til utgangspunktet far regimeskiftet.

Figuren er hentet fra Scheffer & Carpenter (2003).

1.2 Likevektlgsninger for modifisert Killing the Winner-modell

Til denne modellen ble habitatvolum introdusert. Det ble gjort ved at systemet farst ble uttrykt
gjennom biomassetettheter (g C m3), i stedet for totale biomasser, og dette indikeres i

ligningsgruppe A1l ved sma bokstaver.
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dz ]
d_t= pz — apzf — a;z)

dj Vidizi— &0

— = Yjayzj — §)]

dt JY] ] (Al)
df

EZ Yrapzf — accf — 6pf

dc

d_t = Ycacfc - 5CC

Biomassetetthetene kan videre uttrykkes ved hjelp av totale biomasser gjennom z = Z/V,,
J=1/V;, f =F/Vgogc=C/Vc hvorV er det respektive habitatvolumet til hver

organismegruppe. Videre har man ogsa at p, = P,/V,. Systemet kan na uttrykkes ved totale
biomasser gjennom falgende ligninger:

A2 _ p, Yy
dt 7 Vg v, /
dJ :
E—Y]VZ]—QJ
(A2)
d—F—YﬁZF——CCF—(SF
ac ~ fy, Ve F
dC—Y CFC— 8-C
dt ~ “Vvg ¢

Legg merke til at predasjonskoeffisientene i ligningsgruppe 2A er uttrykt ved « grunnet
endring i enhet sammenlignet med a i original modell (Avsnitt 2.2.3). Laser man ligningene

over for likevektlgsninger oppnar man fglgende uttrykk for biomasser:

7= v,
= Vz

Yy
J :V]<V]6_Y

z0j c%cay
A3

e 5, (A3)

B FYcac
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=V YF aF6] 61::
¢ Yyqjac  ac

Her kan man se at maneteksistens (positive verdier av J*) krever en eutrofieringsgrad som
overskrider enn viss terskelverdi:

aF6c6]

P, >V, ——
z z YeYaca (Ad)

For eutrofieringsgrader (P;) under denne terskelverdien reduseres systemet til fglgende
ligninger:

az _p aFZF

dat ~ % Vg

dF—Y Fop— SCcF— §.F

at v, Ve F (AS)
dc _ v. 2 pc = §.C

dt ~ ‘v ¢

Disse ligningene har likevektlgsningene:

Y-«
7 =p, %
6c ap
Fe =y, ¢
B FYCaC (A6)
. PyYeYe  6p
¢ =VC(V6 __)
zO0c¢ Uc

Her kan vi se at predatoreksistens (positive verdier av C*) krever en eutrofieringsgrad som
overskrider enn viss terskelverdi:

8¢cOF
YeYeac

Pz > Vy (A7)
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For eutrofieringsgrader (P;) under denne terskelverdien reduseres systemet til fglgende

ligninger:
az p ar P
at % Vg
(A8)
% gp _ 6,F
at v F
Disse ligningene har likevektlgsningene:
Sr
Zr=1V
ZYF“F
(A9)
PzYr
F*=1V
"V 6k

1.3 MATLAB-koder

Original- og modifisert Killing the Winner-modell ble programmert inn i MATLAB R2015a,
og falgende koder dannet grunnlag for analyser i dette studiet:

1.3.1  Original modell
%% Killing the Winner - original

clear all
close all
opengl ('save', 'software')

$% Initialverdier

areal = 436400; % km2

Yc = 0.1; % Yc = Konverteringseffektivitet - toppredator
Yj = 0.1; % YJ = Konverteringseffektivitet - maneter

Yf = 0.1; % Yf = Konverteringseffektivitet - pelagisk fisk
Dj = 3.6; % Tapsrate maneter

Dc = 0.450; % Tapsrate toppredator

Df = 0.514; % Tapsrate pelagisk fisk

Fs = 0.1075; % Biomasse pelagisk fisk

Cs = 0.0044; % Biomasse toppredator

Zs = 0.2937; % Biomasse zooplankton

Js = 0.0564; % Biomasse maneter
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o)

Ppcurrent = 400; % Gjennomsnittlig eutrofieringsgrad 1965-1999

o\
o\

% Predasjonskoeffisenter - ac, af og aj
ac = (Dc)/ (Yc*Fs);

aj = ((DJ)/(Yj*Zs));

af = ((Df + (ac*Cs))*((YJ*aj)/(YE*D])));

o
o

% Uttrykk for primerproduksjon - Pz

Pz = (af*Fs*Zs) + (aj*Zs*Js);

% Primerproduksjon per areal Pz (g C per m2)

Pzareal = (Pz*1000*1000*1000*1000)/ (areal*1000*1000) ;

% Konverteringsfaktor (Cf) fra millioner tonn C til g C per m2
Cf = Pzareal/Pz;

o)

% Konverteringsfaktor Pz->Pp
PzPpfaktor = ((1)/(Pzareal/Ppcurrent));

o)

% Terskelverdi for eutrofieringsgrad som gir maneteksistens
Pterskeld = ((af*Dc*Dj)/ (Yc*Yj*ac*aj)):;

% Terskelverdi for eutrofieringsgrad som gir toppredatoreksistens
PterskelC = ((Df*Dc)/ (Yf*Yc*ac));

o
o

o)

% Intervaller Pz
Pzl = 0:0.001:PterskelC;

o

Fgrste intervall

Pz2 = PterskelC:0.001:PterskeldJ; % Andre intervall
Pz3 = PterskelJ:0.001:25; % Tredje intervall
Pz4 = PterskelC:0.001:25; % Andre og tredje pelagisk fisk-intervall

oe
oe

$Intervaller Pz*Cf
Pz11l = Pz1*Cft;
Pz22 = Pz2*Cft;
Pz33 Pz3*Cf;
Pz44 Pz4*Cft;

o\°
o\°

[

% Intervaller Pp

Ppl = Pz1ll*PzPpfaktor;
Pp2 = Pz22*PzPpfaktor;
Pp3 = Pz33*PzPpfaktor;
Pp4 Pz44*PzPpfaktor;

oe
oe

% Funksjonsuttrykk for Zooplankton

o\°

71 = ((Df)/(Yf*af)) *ones(size (Pzl)); Intervall = Pzl
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722 = (Yc*ac*Pz2)/ (Dc*af); % Intervall = Pz2
(Dj)/ (Yj*aj) *ones (size (Pz3)); % Intervall Pz3

N
w
Il

o
o

$Funksjonsuttrykk for pelagisk fisk
Fl1 = (Yf*Pzl)/(Df)

o

Intervall = Pzl

F2 = ((Dc)/(Yc*ac)) *ones (size(Pz4)); % Intervall = Pz4
$Funksjonsuttrykk for predator

C2 = ((l/ac)*(((Yf*Yc*ac*Pz2)/(Dc))-Df)); % Intervall =
C3 = ((l/ac)*(((Yf*af*Dj)/(Yj*aj))-Df))*ones(size(Pz3)); % Intervall
$Funksjonsuttrykk for maneter

J3 = (((YjJ*Pz3)/(Dj))-((af*Dc)/(Yc*ac*a]j))); % Intervall

% Plot - zooplankton, pelagisk fisk, predator og maneter

figure (1) ;

gl = plot (Ppl,zl, "'k-",'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp2,22, "k-",'LineWidth',1.5); hold on;

plot (Pp3,%Z3, 'k-"', 'LineWidth',1.5); hold on;

g2 = plot(Ppl,Fl, 'b-", 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp4,F2, 'b-", 'LineWidth',1.5); hold on;

g3 = plot (Pp2,C2, 'm-', 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp3,C3, 'm-', 'LineWidth',1.5); hold on;

g4 = plot (Pp3,J3,'r-"', ' 'LineWidth',1.5);

legend([gl,g2,93,94], 'Zooplankton', "Pelagisk
fisk', 'Toppredator', '"Maneter', 'location', 'east');

legend boxoff;

set(gca, 'ylim', [0 0.35] );

set(gca, 'xlim', [0 6001]);

xlabel ('Grad av eutrofiering (Pp, g C m"="2 ar~-=-"1)"');
ylabel ('Biomasse (1076 tonn C)"'");

print -dtiff -r600 'Figurer/0405-O-KtW.tiff'

1.3.2 Modifisert modell

Som en funksjon av eutrofiering:

%% Killing the Winner - modifisert

clear all
close all
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opengl ('save', 'software')

%% Initialverdier

areal = 436400; % km2

Yc = 0.1; % Yc = Konverteringseffektivitet - toppredator
Yj = 0.1; % Yj = Konverteringseffektivitet - maneter

Yf = 0.1; % Yf = Konverteringseffektivitet - pelagisk fisk
Dj = 3.6; % Tapsrate maneter

Dc = 0.450; % Tapsrate toppredator

Df = 0.514; % Tapsrate pelagisk fisk

Fs = 0.1075; % Biomasse pelagisk fisk

Cs = 0.0044; % Biomasse toppredator

Zs = 0.2937; % Biomasse zooplankton

Js = 0.0564;
Ppcurrent = 400;

o

Biomasse maneter
Gjennomsnittlig eutrofieringsgrad 1965-1999

o

Hvbeggefisk = 20; % Vertikal habitatutbredelse fisk 1965-1999
Hvzoojelly = 50; Vertikal habitatutbredelse zooplankton og maneter
1964-1999

Faktor som skalerer eutrofi til gnsket siktedyp

oe

oe

secchiFaktor = 42;

oe
oe

oe

Antatt vertikal zoo: 50m

Antatt vertikal pelagisk fisk: 20m
Antatt vertikal Maneter: 50m
Antatt vertikal predator: 20m

Hvz Hvzoojelly;
Hvf = Hvbeggefisk;
Hvj = Hvzoojelly;
Hvc Hvbeggefisk;

o° o

o

o
o

% Tetthet for alle komponenter (g C m-3). (Masse/Volum)
Tz = ((Zs*1000*1000*1000*1000)/ (areal*1000*1000*Hvz)) ;
Tf = ((Fs*1000*1000*1000*1000)/ (areal*1000*1000*HvL)) ;
T3 = ((Js*1000*1000*1000*1000)/ (areal*1000*1000*HV])) ;
Tc = ((Cs*1000*1000*1000*1000)/ (areal*1000*1000*HvC)) ;
TotT = (Tz+Tf+Tj+Tc); %$Total tetthet

oe
oe

[

$ Habitatvolum (Initialvolum)

iVz = (areal*1000*1000*Hvz) ;
ivf = (areal*1000*1000*HVE) ;
ivj = (areal*1000*1000*HV]) ;
iVe = (areal*1000*1000*Hvc) ;

% Predasjonskoeffisienter

ac = ((Dc)/(Tf*Yc));

aj = ((DJ)/(Tz*Y3));

af = (((ac*Tc)+(Df))/ (Tz*YL));

o\
o\°

% Uttrykk for primerproduksjon - Pz
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Pz = (Hvz)* ((af*Tz*Tf)+(aj*Tz*Tj)); % g C m-2 ar-1
PzmillCyr = (Pz*areal)/(1000*1000); % mill tonn C per ar

o
o

[

% Terskelverdi for eutrofieringsgrad som gir maneteksistens
Pterskeld = ((iVz*af*Dc*Dj)/(Yc*Yj*ac*aj)):; g C per ar
Pterskeldm?2 = (Pterskeld)/ (areal*1000*1000); g C m-2 per pr

o°

o°

o
o

[

% Terskelverdi for eutrofieringsgrad som gir toppredatoreksistens
PterskelC = ((iVz*Df*Dc)/(Yf*Yc*ac)); % g C per ar
PterskelCm2 = (PterskelC)/(areal*1000*1000); % g C m-2 per ar

o
o

o)

% Intervaller Pz1ll (g C m-2 per ar)
Pz11l = 0:0.01:PterskelCm2;

Pz22 = PterskelCm2:0.01:Pterskeldm2;
Pz33 Pterskeldm2:0.01:100;

o)

% Intervaller Pzl (g C)

Pzl = Pz1ll*areal*1000*1000;
Pz2 = Pz22*areal*1000*1000;
Pz3 = Pz33*areal*1000*1000;

[

% Konverteringsfaktor Pz->Pp
PzPpfaktor = ((1)/(Pz/Ppcurrent));

[

% Intervaller Pp

Ppl = Pzll*PzPpfaktor;
Pp2 = Pz22*PzPpfaktor;
Pp3 Pz33*PzPpfaktor;

o\°
o\°

% Utlede habitatvolum modell

Hverticall = ((Hvbeggefisk)-((Hvbeggefisk/Ppcurrent)* (Ppl-Ppcurrent)));
Hvertical2 = ((Hvbeggefisk)-((Hvbeggefisk/Ppcurrent) * (Pp2-Ppcurrent)));
Hvertical3 = ((Hvbeggefisk)-((Hvbeggefisk/Ppcurrent) * (Pp3-Ppcurrent)));

Hfiskl = Hverticall/Hvbeggefisk;
Hfisk2 Hvertical2/Hvbeggefisk;
Hfisk3 = Hvertical3/Hvbeggefisk;

oe
oe

$Habitatvolum modell

Vz1l = (ivz); % Zooplankton

Vz2 = (iVz);

Vz3 = (iVz);

Vil = (iVj); % Maneter

Vi2 = (iv3);

Vi3 = (ivj);

Vfl = (iVf)*Hfiskl; % Pelagisk fisk
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vf2 = (iVf) *Hfisk2;

V£33 = (iVf) *Hfisk3;
Vel = (iVe) *Hfiskl; % Predator
Vec2 = (iVe) *Hfisk2;
Ve3 = (iVe) *Hfisk3;

o
o

o)

% Funksjonsuttrykk (konvertering g til millioner tonn)
gtomillt = (1000*1000*1000*1000) ;

o
o

o\

Funksjonsuttrykk for Zooplankton

Z1l = ((1/gtomillt)* ((Vz1*Df)/(Yf*af)))*ones(size(Pzl));
Z2 = ((1/gtomillt)*((Pz2*Yc*ac)/ (af*Dc)));
Z3 = ((1/gtomillt)* ((Vz3*Dj)/(Yj*aj))) *ones(size (Pz3));

o
o

% Funksjonsuttrykk for maneter
J3 = (1/gtomillt)* ((V33)* (((YJ*Pz3)/(Vz3*Dj))-((af*Dc)/(Yc*ac*aj))));

o
o

o)

% Funksjonsuttrykk for pelagisk fisk

F1 = ((1/gtomillt)* (((VE1l.*Pzl)*Yf)/((Vz1*Df))));
F2 = (1/gtomillt)* ((VE2*Dc)/ (Yc*ac));
F3 = (1/gtomillt)* ((VE3*Dc)/ (Yc*ac));

oe
oe

% Funksjonsuttrykk predator

C2 = (1/gtomillt)* ((((Vc2.*Pz2)*Yf*Yc)/(Vz2*Dc)) - ((Vc2*Df)/(ac)));
C3 = (1/gtomillt)* (((Ve3*Yf*af*Dj)/(Yj*aj*ac))-((Vc3*Df)/(ac)));
% Plot - zooplankton, pelagisk fisk, predator og maneter

figure (1) ;

qgl=plot (Ppl,Z21, 'k-", 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp2,22, "k-",'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp3,23, 'k-", 'LineWidth',1.5); hold on;
g2=plot (Ppl,Fl, 'b-", 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp2,F2, 'b-"', 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp3,F3, 'b-", 'LineWidth',1.5); hold on;
g3=plot (Pp2,C2, 'm-', 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Pp3,C3, 'm-', 'LineWidth',1.5); hold on;
g4=plot (Pp3,J3, 'r-"', 'LineWidth',1.5);

legend([qgl,g2,93,94], 'Zooplankton', 'Pelagisk fisk',
'Toppredator', 'Maneter', 'location', 'east');

legend boxoff;

set(gca, 'ylim', [0 0.35] );
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set (gca, 'xlim', [0 6001]);
xlabel ('Grad av eutrofiering (Pp, g C m*-"2 &r"-"1)");
ylabel ('Biomasse (1076 tonn C)'");

print -dtiff -r600 'Figurer/0405-M-KtW.tiff'

Som en funksjon av siktedyp (fortsettelse fra koden over):

% Siktedyp

Secchil = Hverticall/ ((Hvzoojelly)/secchiFaktor); % Skalerer
Secchi2 = Hvertical2/ ((Hvzoojelly)/secchiFaktor); eutrofiintervaller
Secchi3 = Hvertical3/ ((Hvzoojelly)/secchiFaktor); siktedyp

o
o

% Plot siktedyp
figure(2);

gl=plot (Secchil, zl, "k-", "LineWidth',1.5); hold on;
plot (Secchi2,z2, 'k-"', 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Secchi3, z3, 'k-"', 'LineWidth',1.5); hold on;
g2=plot (Secchil,F1l, 'b-', 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Secchi2,F2, 'b-', '"LineWidth',1.5); hold on;
plot (Secchi3,F3, 'b-"', 'LineWidth',1.5); hold on;
g3=plot (Secchi2,C2, 'm-"', 'LineWidth',1.5); hold on;
plot (Secchi3,C3, 'm-"', 'LineWidth',1.5); hold on;
g4=plot (Secchi3, J3, 'r-', 'LinewWidth',1.5);

legend([gl,g2,93,94]1, 'Zooplankton', '"Pelagisk
fisk', 'Toppredator', "Maneter', 'location', 'east');
legend boxoff;

set(gca, 'ylim', [0 0.35] );
set(gca, 'xlim', [5 33.01]);
set(gca, 'xdir', 'reverse')
xlabel ('Siktedyp (m)'");

ylabel ('Biomasse (1076 tonn C)"'");

print -dtiff -r600 'Figurer/0405-S-KtW.tiff'

1.4 Sensitivitetsanalyser

til

Som det fremgar av Avsnitt 2.1.2 og Avsnitt 3.2.1 ble det utfert sensitivitetsanalyser i lys av

Killing the Winner-resultater. Disse simuleringene tok for seg variasjon av

toppredatorbiomasse og likevektlgsninger for kortere tidsperioder. Resultatene presenteres i

de neste avsnittene.
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1.4.1 Variasjon av toppredatorbiomasse

Grunnet mangel pa tidsserier for biomasser til toppredator, ble nevnte biomasse antatt a veere
fire ganger sa stor som fangstmengden. Pa bakgrunn av dette ble det utfart
sensitivitetsanalyser for a se hvor utslagsgivende det var for systemet & basere total biomasse
pa fangstmengde (Figur A17 & Figur A18). Figurene under presenterer likevektlgsninger med
en total biomasse for toppredator som varierte mellom a veere to til seks ganger sa stor som
fangstmengden.

0.35 T

03 i

0.25 i
)
£ ; Zooplankton
s oz2p 7 Pelagisk fisk | |
‘S Toppredator
= Maneter
o ---- C=Fangstx2
$ 0151 C =Fangstx4| -
g ---------------- C =Fangstx 6
1]
0.1
0.05

0 100 200 300 400 500 600
Grad av eutrofiering (Pp, g C m? ar’™)

Figur A17. Likevektlgsninger for original Killing the Winner-modell. Figuren er laget pa grunnlag av

gjennomsnittsdata for biomasser i perioden 1965-1999, og viser hvor utslagsgivende det var for systemet &

variere toppredatorbiomasse (C) fra & vaere to til seks ganger sa stor som fangstmengden.

65



0.35 T T T

03 . ]

0.25 i
)
E 4 Zooplankton
S 021 Pelagisk fisk |
S Toppredator
= > Maneter
2 A ---- C=Fangstx2
5015+ A C =Fangstx 4| -
g _.-"': it e G = Fangst x 6
m A
p/ /, .....
/A ——— = }7
01 A T
i =
": v
'.-' '’
Fd
A
0.05 - >

0 100 200
Grad av eutrofiering (Pp, g C m~ ér'1)

600

Figur A18. Likevektlgsninger for modifisert Killing the Winner-modell. Figuren er laget pa grunnlag av
gjennomsnittsdata for biomasser i perioden 1965-1999, og viser hvor utslagsgivende det var for systemet &

variere toppredatorbiomasse (C) fra & veere to til seks ganger sa stor som fangstmengden.

1.4.2 Likevektlgsninger for kortere tidsperioder

Killing the Winner-resultatene som presenteres i resultatdel ble laget pa grunnlag av
gjennomsnittsverdier fra perioden 1965-1999. En alternativ mate a betrakte systemet pa var a
kjare simuleringer med gjennomsnittsverdier fra kortere tidsperioder (Figur A19 & Figur
A20). Dette foregikk ved at initialverdier ble estimert for bestemte tidsintervall.
Tidsperiodene som ble inkludert i denne analysen var 1965-1974, 1975-1985 og 1986-1999, i
tillegg til resultatene for 1965-1999.
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Figur A19. Likevektlgsninger for original Killing the Winner-modell. Figuren er laget pa grunnlag av

gjennomsnittsdata for biomasser i perioden 1965-1974, 1975-1985, 1986-1999 og 1965-1999. Figuren viser
hvor utslagsgivende det var for systemet & lgse modellen med hensyn pa forskjellige tidsintervall.
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Figur A20. Likevektlgsninger for modifisert Killing the Winner-modell. Figuren er laget p& grunnlag av
gjennomsnittsdata for biomasser i perioden 1965-1974, 1975-1985, 1986-1999 og 1965-1999. Figuren viser
hvor utslagsgivende det var for systemet & lgse modellen med hensyn pa forskjellige tidsintervall.
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