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Kulstof indgår som den vigtigste byggesten i alle 
levende organismer (organisk kulstof), og den 

globale kulstofcyklus er en konstant udveksling af 
kulstof mellem forskellige lagre af organisk og uor-
ganisk kulstof. Havvand er et af de største, dyna-
miske globale kulstofl agre. Det indeholder kul-
stof både på uorganisk form, som CO2, og på orga-
nisk form som levende og døde organismer samt på 
opløst form. 

Det organiske kulstof stammer  fra dyr, planter og 
mikroorganismer i havet og fra landjorden. Langt 
størstedelen er bundet som opløst organisk kulstof. 
En liter havvand indeholder 0,5-1 mg kulstof bun-
det i dødt, opløst, organisk stof, dvs. som små og 
mellemstore molekyler som sukkerstoff er, amino-
syrer, humusstoff er osv. Det svarer til i alt omkring 
700 milliarder tons kulstof i verdenshavene. Det 
er meget mere end alt det kulstof, der er bundet i 
levende organismer i havet (omkring 3 milliarder 
tons) og overgår selv mængden af kulstof i levende 
organismer på landjorden (ca. 600 milliarder tons). 
Faktisk svarer mængden af opløst organisk kulstof 
i havet til den mængde kulstof, vi har i atmosfæren 
som CO2. 

Havet er et af de mest dynamiske lagre af kulstof, og 
en bedre forståelse af, hvilke processer der kontrolle-
rer kulstoff ets udveksling mellem de forskellige lagre 

i havet, er essentiel for forståelsen af det globale kul-
stofregnskab og for reguleringen af vores klima.

Opløst organisk kulstof i havet dækker over tusind-
vis af forskellige stoff er, lige fra små simple moleky-
ler til store komplekse stoff er. Det meste organiske 
kulstof i havet stammer fra planktonalgernes pri-
mærproduktion. Ved hjælp af lysenergi og fotosyn-
tese laver planktonalgerne organisk kulstof fra CO2. 
Under fotosyntesen spildes nogle af sukkerstoff erne 
ud i vandet som opløst organisk kulstof. Disse stof-
fer optages hurtigt af bakterier, og selvom plank-
tonalgerne producerer store mængder sukkerstof-
fer hver dag, bliver de hurtigt spist og forbrændt af 
bakterierne, og kulstoff et udskilles igen som CO2. 
Algerne er ikke de eneste organismer, der produ-
cerer opløst organisk kulstof. Alle organismer og 
deres livsprocesser taber store mængder opløst orga-
nisk kulstof til det omgivende havvand.

Specialiserede bakterier
I en milliliter havvand er der typisk omkring 1 mil-
lion bakterier. De omsætter det opløste organiske stof 
til nye celler og energi og cirkulerer en del af det orga-
nisk bundne kulstof tilbage til uorganisk form gen-
nem respiration. Faktisk omsætter bakterier op til 50 
% af algernes primærproduktion, svarende til ca. 25 
milliarder tons kulstof om året. Bakterierne er selv 
føde for encellede fl agellater, der igen ædes af små 
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Om forfatterne

Enorme mængder kulstof fi ndes opløst i verdenshavene, 
hvor det kan forblive i fl ere tusinde år. Formentlig fordi det 
fi ndes i for lave koncentrationer til, at det kan betale sig 
for bakterierne at nedbryde det. 
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zooplanktonorganismer. Det organiske materiale i 
bakterien føres på den måde op gennem fødekæden. 

Bakterierne optager de opløste organiske moleky-
ler direkte over cellemembranen. Men det er kun 
små molekyler, der kan optages direkte og omsæt-
tes hurtigt. Større molekyler skal først nedbrydes til 
mindre molekyler ved hjælp af enzymer, før de kan 
optages. Nedbrydningen sker ved hjælp af enzy-
mer, der produceres af bakterierne og som enten sid-
der på bakteriens overfl ade eller diff underer ud i det 
omgivende vand, hvor store molekyler så nedbrydes 
til mindre, der kan optages af bakterien. Forskellige 
kemiske bindinger – og altså forskellige typer orga-
niske molekyler – kræver imidlertid specialiserede 
enzymer. Alle bakterier kan ikke producere alle tæn-
kelige enzymer, og bakterier er derfor typisk tilpas-
set til at leve på nogle få typer molekyler. Sammen-
sætningen af bakterier i en vandprøve bestemmer 
derfor, hvilke stoff er der kan nedbrydes. Og sam-
mensætningen af det opløste, organiske stof bestem-
mer omvendt, hvilke bakterier der blomstrer op på 
en given lokalitet. Ved olieforurening, vokser der 
således typisk bakterier op, der kan nedbryde olie.

Et spørgsmål om koncentration
Selvom størstedelen af det opløste organiske kul-
stof, der dagligt produceres af levende organis-
mer i havet, omsættes meget hurtigt, hober der sig 

En koncepttegning over bakteriers enzymstrategier. Enzymerne 

(gule) kan være fastsiddende på bakterien (som på bakterien 

nederst) eller de kan frigives til vandet (bakterien øverst). Det, 

vi kan måle som “frie enzymer” i vandet, kan imidlertid også 

stamme fra andre kilder som aktive overfl adeenzymer på celle-

rester (hvilket ses til venstre).

Illustration: Sachia Jo Traving
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Havets kulstofkredsløb
Havets rolle i den globale kulstofcyklus. Havet kan inddeles i fl ere 

kulstof-lagre (blå) og deres årlige udveksling internt og med andre 

lagre (som atmosfæren) er vist i de grønne pile. Estimaterne af stof-

udveksling er både for organisk og uorganisk kulstof.

Illustration efter IPPC 2001
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Enzym strategier
Modellen er en samling af ligninger, der beskriver bakterien, 

enzymerne og miljøet (mht. substratmængde). 

Der er tre parametre, som grundlæggende styrer enzymstra-

tegien og som kan justeres i modellen for at undersøge 

deres respektive effekt på resultatet. De tre parametre 

fremgår af tabellen.

Tærskelværdier

På fi gurerne ses den stofkoncentration, der skal til, 

for at den pågældende enzymstrategi kan betale 

sig. De viste koncentrationer er baseret på 

α-amylase-enzymet nævnt i teksten. Man kan 

forestille sig, at høje stofkoncentrationer som vist 

i B (4 μM) forekommer på partikler eller under 

algeopblomstringer, mens den lave stofkoncentra-

tion i A (4 nM) repræsenterer mere næringsfattigt 

vand, hvilket havet er størstedelen af tiden.

TABEL: En bakterie har tre måder 

at regulere og optimere brugen af 

ekstracellulære enzymer.  Disse 

har både fordele og ulemper:

1
2

3
stor

få

mange

fast

lille

BAKTERIE

frit

Bakterien behøver færre enzymer, og 
grundet den tætte orientering høster 
bakterien også størstedelen af de molekyler, 
enzymet producerer.

Fastsiddende enzymer

Enzymdiffusivitet:
ud i vandet. Matematisk set kommer det til udtryk som enzymets diffusivitet. Modellen viser, at dette er 
betydende for hvor succesfuldt et enzym bruges.

Frit enzym

Enzymet møder færre stoffer og producerer 
derved færre molekyler.

Enzymet møder det maksimale antal stoffer i 
dets levetid.

Enzymet forsvinder hurtigt væk fra 
bakterien, og de molekyler, det producerer, 
kommer ikke bakterien til gode.

Producerer meget substrat.Mange enzymer

Enzymproduktion: Mængden af enzymer påvirker, hvor meget substrat bakterien høster, men 
mængden af enzymer begrænses af, at de energimæssigt er dyre at producere.

Få enzymer

Koster mange resourcer.

Producerer lidt substrat. Koster få resourcer.

Forsvinder kun langsomt væk fra cellen.Store enzymer

Enzymstørrelse: Enzymets størrelse har betydning for, hvor hurtigt det vil diffundere væk fra bakterien. 
Jo større enzymet er, jo langsommere vil det diffundere væk fra bakterien. Men også her er der 
naturlige grænser for den øvre størrelse, da bakterier kun kan transportere relative små molekyler over 
deres cellemembran.

Små enzymer

Energimæssigt dyre at producere. Svære at 
transportere over cellemembranen.

Energimæssigt billige at producere. Forsvinder hurtigt væk fra cellen.

FORDELE ULEMPER

1

2

3

Fastsiddende enzymer Frie enzymer

AAA BB
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tilsyneladende svært nedbrydelige stoff er op. Og 
de kommer til at dominere den samlede mængde, 
der fi ndes på ethvert tidspunkt. Ved hjælp af kul-
stof-14-datering har forskere aldersbestemt orga-
nisk kulstof i havvand og fundet en gennemsnits-
alder på mellem 6,4 og 17,1 tusinde år. Nærmere 
undersøgelser har vist, at de meget gamle stoff er har 
nogle strukturer og bindinger, der anses for at være 
svært nedbrydelige. Man kan tænke sig, at stoff erne 
ikke er særlig energirige, og det kan måske forklare, 
hvorfor nogle stoff er forbliver urørte. Vi kender 
dog til bakterier, der kan nedbryde sådanne ener-
gifattige og svært nedbrydelige stoff er. Råolie er et 
eksempel på, hvad vi opfatter som svært nedbryde-
ligt, og der fi ndes masser af bakterier, som kan ned-
bryde olien. For de olie-spisende bakterier er det 
mængden, der er altafgørende. De tætte koncentra-
tioner af stoff er i en dråbe råolie kan således kom-
pensere for oliestoff ernes lave energiudbytte.

Deri ligger også en mulig forklaring på, hvorfor 
der fi ndes store mængder organisk stof i havet, som 
tilsyneladende ikke nedbrydes eller kun nedbry-
des meget langsomt. Hvis det vanskeligt nedbry-
delige stof består af mange forskellige stoff er, som 
hver især forekommer i ekstremt lave koncentratio-
ner, bliver det mindre attraktivt for bakterierne. De 
svært nedbrydelige stoff er er således ikke nødven-
digvis mere vanskelige at nedbryde end andre stof-
fer – de forekommer bare i for lav koncentration til, 
at der er bakterier, der har udviklet de nødvendige 
enzymer.

Enzymer med en pris
Alle bakterier har enzymer siddende på deres over-
fl ade, som hjælper dem med at nedbryde stoff er, der 
ellers ville være for store for bakterien. Enzymerne 
på overfl aden er første skridt i nedbrydningsproces-
sen af et stof. Herefter transporteres dele af moleky-
let ind i cellen, hvor det omdannes til biomasse og 
energi. Der fi ndes mange forskellige overfl adeenzy-
mer, da et enzym udfører én bestemt funktion og 
oftest er så specialiseret, at det kun reagerer med en 
håndfuld af lignende stoff er. Derfor inddeler man 
ofte enzymer i en række funktionelle grupper, der 
indikerer deres formål. Enzymer kan betragtes som 
en investering for bakterien. Det koster ressourcer 
og energi at lave enzymer, men det betales tilbage 
i form af adgang til fl ere stoff er. Hvornår et enzym 
kan betale sig at lave hænger sammen med “prisen” 
på enzymet og hvor meget stof, der er til stede, som 
enzymet kan nedbryde. Man kan derfor forestille 
sig, at hvert enzym har en tærskelværdi. Tærskel-
værdien afhænger også af, om enzymet sidder fast 
på bakterien eller sendes ud i omgivelserne. 

Man ved, at bakterier, der lever på partikler og i 
jord, ofte benytter sig af frie enzymer, altså hvor 
de frigiver deres enzymer til det omkringliggende 
miljø. Det kan betale sig, fordi der er meget store 
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næringskoncentrationer tæt på bakterien, og fordi 
enzymet er lang tid om at forsvinde. Generelt 
mener man dog, at denne strategi vil være meget 
dårlig for en bakterie i vandsøjlen. For selvom et 
enzym bedst udnyttes som frit enzym (fordi det 
møder mange fl ere stoff er og dermed kan operere 
optimalt ved meget lavere tærskelværdier), vil det 
hurtigt forsvinde væk fra bakterien i vandet. Og 
så får bakterien ikke noget ud af enzymets nok så 
eff ektive arbejde. 

Denne antagelse er dog svær at be- eller afkræfte 
med målinger, da det (endnu) er umuligt at måle på 
en enkelt celle og afsløre, hvordan den arrangerer 
sine overfl adeenzymer.

Målinger i havvand har vist, at frie enzymer til tider 
fi ndes i betydelige koncentrationer. Men man ved 
ikke med sikkerhed, hvor de kommer fra. De kan 
være rester fra døde bakterier, fra bakterier der sid-
der på større partikler eller de kan være frigivet fra 
fritlevende bakterier. Man kan også forestille sig, 
at sådanne målinger er stærkt påvirket af de mest 
aktive og dominerende bakteriearter i et samfund.

Hvad fortæller bakteriemodellen?
I stedet for at måle har vi derfor taget en teoretisk 
tilgang og bygget en matematisk model over en frit-
levende bakterie i havvand for at få et svar på, hvil-
ken strategi (frie eller fastsiddende enzymer) der 
bedst kan betale sig.

Vores modelberegninger viser, at fastsiddende enzy-
mer er en klar fordel i langt de fl este tilfælde, hvis 
man ser det fra den enkelte bakteries synspunkt, og 
man tager højde for typiske næringsstofkoncentra-
tioner i havet. Der er dog undtagelser. Hvis der 
opstår forhold med høje næringsstofkoncentrationer 
eller høje koncentrationer af bakterier, der samar-
bejder, så kan det godt betale sig at bruge frie enzy-
mer.

Som et eksempel sammenlignede vi tærskelværdier 
for et enzym (-amylase, som er et enzym der klø-
ver bindinger i polysakkarider) enten som fastsid-
dende eller fritfl ydende. Et frit -amylase havde en 
tærskelværdi på 3,3 μmol/liter. Hvis det derimod 
sad fast på bakteriens overfl ade faldt tærskelværdien 
helt ned til 0,4 nmol/liter. Det er en koncentration 
næsten 10.000 gange mindre. Mange stoff er fi ndes 
i koncentrationer i disse størrelsesordner i havvand, 
hvilket viser, at de to strategier ikke udelukker hin-
anden. Man kan forestille sig, at bakteriesam fundet 
benytter sig af begge strategier alt afhængig af mil-
jøet.

Vores resultat er spændende, fordi det antyder, at 
sammenspillet mellem forskellige stoff er i vandet 
og bakterierne er langt mere komplekst end først 
antaget.  
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