NATURENS VERDEN 1987/111

Fisk og iltmangel nzer de danske kyster

AF MOGENS L. GLASS OG JOHN FLENG STEFFENSEN

Iltsvind og fiskedgd er blevet et fremtredende
emne i dagens debat. Det er ikke nyt, at lave ilt-
koncentrationer kan opsta i lavvandede havom-
rader, specielt i Igbet af de varme sommermane-
der og det tidlige forar. Det nye og foruroligende
er problemets betydelige og tiltagende udbre-
delse i de seneste ar. Ogsa i 1981 indtraf en reekke
tilfzlde af udbredt fiskedgd pa grund af iltmangel
i kystnzere omrader ved Danmark. P4 den bag-
grund udarbejdede Miljgstyrelsen en rapport,
som angiver en sammenhang mellem iltsvind og
forurening af lavtvandsomrader med narings-

salte af kvaelstof og fosfor. Tilfgrsel af disse na-
ringssalte kan fgre til gget vaekst af alger (plante-
plankton). Den ggede vakst (eutrofiering) kan
blive arsag til iltsvind, bl.a. fordi ilt (O,) bliver
forbrugt, ved nedbrydning af dgdt planteplank-
ton.

Iltindhold i vand

Formalet med denne artikel er at forklare, hvor-
dan lave O,-koncentrationer kan pavirke fisk fy-
siologisk og adferdsmassigt. Som baggrund er
det vigtigt at forsta nogle fysiske forhold i vand.

Sundt stenrev i Kattegat med god algeveekst, vand med hejt iltindhold og rigt dyreliv. Foto: J.S. Laursen, BIOCONSULT.
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Fig. 1. llts oplpselighed i vand aftager markant med
stigende temperatur, sdledes at det indeholder mindre
ilt ved et givet ilttryk (her 1 atmosfere). Oplgselighe-
den aftager ogsd med stigende saltholdighed.

Ilt 1 havene stammer dels fra havplanternes og
planktons fotosyntese, dels fra kontakt med at-
mosferen. Sammenlignet med atmosfaren er ha-
vet under alle omstendigheder et iltfattigt miljg.
Ved kontaktlaget i havoverfladen er ilts partial-
tryk det samme i luft og vand (ca. 155 mmHg ud
af et barometertryk pa 760 mmHg eller 1 atm.).
Ved dette tryk indeholder en liter atmosfarisk
luft 145 mg O,, mens en liter havvand kun inde-
holder 6 til 15 mg O, athaengigt af temperatur og
saltholdighed. Oplgseligheden af O, falder, bade
nar vandets temperatur stiger og med stigende
saltindhold. Disse forhold er vist pa fig. 1.
Afggrende for fisks gasudveksling er ogsa, at
mindre opblanding finder sted i havene end i at-
mosferen. Det skyldes bl.a., at vands massefylde
er omkring 1000 gange stgrre end massefylden
for atmosfarisk luft ved havoverfladen. Det er en
af arsagerne til, at der kan opsté lokale og tids-
massige variationer med hensyn til vandets ilt-

indhold, siledes at forbruget lokalt kan over-

stige tilfgrslen. Et typisk mgnster er, at iltindhol-
det stiger om dagen, men falder om natten. Det
skyldes at O, produceres ved fotosyntese, som
kun kan forega i dagtimerne, mens O, bliver for-
brugt bade dag og nat af planter og dyr.
Forurening med nringssalte bevirker en
vakst af algepopulationen (algeblomst). Derved
opstar en stgrre produktion af ilt om dagen, men
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Fig. 2. lltforbruget hos en grred er her mdlt over et
dogn (En computer tilsluttet maleudstyret beregner
gennemsnitsforbruget for faste 10 min. perioder). Be-
meerk at fiskens iltforbrug stiger kraftigt morgen og af-
ten, og varierer i lpbet af dagen.

ogsa i et stort iltforbrug om natten pé grund af al-
gernes respiration. Som nzvnt kan forurening
ogsa forgge et lokalt iltforbrug pa grund af ned-
brydning af organisk materiale. Merforbruget
kan blive kritisk, da ilttilgaengeligheden i forvejen
er lav, og som fig. 1 viser, vil stigende temperatur
og saltholdighed forvarre situationen.

Iitforbrug

Iltforbruget hos fisk er vasentligt lavere end hos
pattedyr og fugle. Forbruget afh@nger af fiskens
vagt, sdledes at det vagtspecifikke forbrug (dvs.
O,-forbruget pr. kg kropsvagt) bliver mindre, jo
mere fisken vejer. Der kan vere forskelle mellem
arter m.h.t. behovet for ilt. For eksempel forbru-
ger en tun omkring fire gange sa meget O, som de
fleste andre fisk med samme veagt. Iltforbruget
stiger under aktivitet og — som et vigtigt punkt —
med stigende temperatur. Fig. 2 viser en maling
af iltforbruget for en grred. Malingen illustrerer
dggnvariationer i O,-forbruget og viser netop
virkningen af aktivitet.

Kropstemperaturen hos de fleste fisk er nasten
identisk med vandets temperatur. Typisk stiger
iltoptaget hos fisk 2 til 3 gange ved en tempera-
turstigning pa 10 °C. Saledes stiger fisks behov
for O, med gget temperatur, samtidig med at op-
lpseligheden i vand falder. Vandtemperaturen
bgr derfor ubetinget tages med i betragtning, nar



man vurderer virkningerne af nedsat ilttilgeenge-
lighed.

En anden vasentlig virkning af gget tempera-
tur er, at et hgjere ilttryk er ngdvendigt for at
mette blodet med ilt. Det skyldes at blodets tem-
peratur pavirker det iltberende hamoglobin, sa-
ledes at dets affinitet for ilt (bindingen mellem
hazmoglobin og ilt) falder med gget temperatur

(Fig. 3).

~ Kombinationen af lavt ilttryk i vandet og hgj
temperatur kan derfor medfgre, at matningen,
og derfor iltindholdet, falder i det blod der pum-
pes fra gellerne til resten af kroppen. Virknin-
gerne af lav ilttilgengelighed i vandet kan ikke
alene forvarres af gget temperatur, men ogsa af
stigende saltindhold. Det er et aspekt, som 1 de
seneste ar er undersggt af de britiske forskere
Bath og Eddy. De fandt, at bade ilttrykket i det
arterielle blod og O, optaget faldt hos regnbueor-
reder, der blev overfart fra ferskvand til saltvand.
Disse virkninger opstod ved, at gellernes »led-
ningsevne« (engelsk: transfer factor) for ilt blev
mindre, fordi gzllerne skrumpede i saltvand og
gasudvekslingsarealet blev reduceret. Selvom
virkningerne aftog efter nogen tid, viser undersg-
gelsen, at en kritisk situation kan opsta hos fisk
der vandrer fra ferskvand til saltvand, hvis ilttil-
gengeligheden er lav.

Ilttransport og adfawerd i iltfattigt vand
Vi vil nu se pa, hvilke muligheder fisk har for at
overleve pé trods af nedsat ilttilgengelighed. En
simpel Igsning er at svgmme vk fra det truede
omrade. Denne mulighed er is@r undersggt hos
nogle arter af tun. Nar tun mgder iltfattigt vand,
forgger de svgmmehastigheden i et forsgg pa at
undvige. Lgsningen er ikke ufarlig, da den for-
pgede svgmmehastighed netop kraver et forhg-
jet  O,-forbrug, som ilttilgengeligheden maske
ikke tillader. Situationen kan sammenlignes med
at kgre igennem et sarligt farligt vejkryds med
stor hastighed for at oversté faren hurtigst muligt.
Et alternativ til at flygte fra iltfattige vandmas-
ser er at opsgge de koldeste regioner af et omra-
de, siledes at behovet for ilt bliver nedsat. Mulig-
heden er ikke systematisk undersggt hos fisk.
Derimod ved man, at en nedsat iltkoncentration i
lungerne hos vekselvarme dyr (f.eks. krybdyr)
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Fig. 3. Stigende temperatur bevirker en lgsere binding
mellem hemoglobin og O, (lavere affinitet for ilt),
d.v.s. at blodet er mindre mattet ved samme ilttryk.
Man kan udtrykke det sdledes, at iltbindingskurven
forskydes mod hgjre. Forsuring af blodet (faldende
pH) virker i samme retning som stigende temperatur.
En gget hemoglobinkoncentration forgger blodets ilt-
indhold. Derved bliver kurven ikke forskudt til siden,
men i stedet forskudt opad. Figuren bygger pd data fra
Wood & Johansen, 1973.

fgrer til, at et koldere opholdssted bliver fore-
trukket. At denne adferd ogsa findes hos fisk er
meget sandsynligt. Iser tyder nogle undersggel-
ser publiceret af Muus i 1967 p4, at det er tilfel-
det hos rgdspetter, idet han fandt, at de undgar
lavvandede, varme brakvandsomrader. Undta-
gelsesvis fandtes rgdspztter dog i de samme om-
rader om natten. Det fanomen forklarer Muus
bl.a. som fglge af, at temperaturen i de lavvan-
dede omrader falder om natten. En tysk biolog
paviste i gvrigt allerede i 1954, at rgdspatter ikke
taler en kombination af hgj temperatur og lav sa-
linitet. Skrubber derimod opsgger aktivt lokalite-
ter som f.eks. Kysing Fjord og Niva Bugt, hvor
hgje temperaturer kan forekomme.

Hyvis fisk foretrekker koldere vand over lan-
gere tid, vil den lavere temperatur fgre til nedsat
veeksthastighed. Undersggelser over dambrugs-
fisk viser desuden, at lav ilttilgengelighed ikke
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Fint camoufleret pighvar pa stenet bund i Kattegat. Foto: H.S. Laursen, BIOCONSULT.

blot kan nedsztte fiskenes vaksthastighed, men
ligefrem kan fgre til ophgr af vakst. Disse virk-
ninger er klart ugnskede fra et kommercielt syns-
punkt. I forbindelse med vakstproblemer skal
det ogsa nzvnes, at iltmangel i alvorligere til-
felde kan reducere fisks fgdegrundlag, idet bund-
faunaen evt. kan udslettes helt, mens fisk stadig
kan opholde sig hgjere i vandmassen.

Hvis fisk forbliver i et iltfattigt omradde kan de
undertiden opna et tilstrekkeligt O,-optag ved at
forgge vandstremmen over gzllerne (galleventi-
lationen). Gzlleventilationen hos fisk er ensret-
tet, idet fiskene suger vand ind gennem munden
og derefter pumper det gennem gallerne. Beva-
gelser af mundgulv og g=lleldg indgar i pumpe-
mekanismen. En forgget gzlleventilation kan op-
nas dels ved at fisken forgger frekvensen af pum-
pebevagelserne, dels ved at de enkelte bevegel-
ser bliver udfgrt med et stgrre slagvolumen. Ved

at forgge ventilationen til gazllerne stiger den
mangde O,, som pr. tidsenhed nar gallernes gas-
udvekslingsarealer.

En af forfatterne (Steffensen) har i samarbejde
med andre ved Zoofysiologisk Laboratorium un-
dersggt sammenhangen mellem galleventilation
hos rgdspaztter og skrubber og O,-koncentrati-
onen 1 vandet. Fladfisk er meget velegnede til
ventilationsmélinger, fordi de graver sig ned i
sandbund, saledes at kun ¢jne, mund og gelleab-
ning er synlige. Man kan da male gzlleventilati-
onen ved forsigtigt at placere en tragt over fi-
skens mund. Tragten er forsynet med en elektro-
magnetisk vandstrgmningsmaler. Derved er det
muligt at registrere bade frekvens og volumen for
de vandmangder, som fisken ventilerer. Under-
spgelsen viste, at skrubber forgger galleventilati-
onen mere end rgdspatter, nér vandets iltindhold
falder. Det viser sig da ogsd, at skrubben bedre
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Neer spildevandsudleb i Limfjorden. Havbundens sten Havkarudse ved havnemole. Foto: J. Meller.
og muslinger er fuldsteendig deekket af organisk materi-
ale. Foto: J.S. Laursen. BIOCONSULT.

Readspztte pa sandbund. Foto: J. Maller. g Panserulk. Foto: J. Maller.

Maling af fladfisks geelleventilation og iltforbrug. Ved disse malinger er fisken nedgravet i sandet. En tragt forsynet med en
vandstrgmningsmadler er placeret over fiskens mund. Derved kan ventilationsfrekvens og volumen registreres. En anden tragt
placeret over fiskens gelleldg gor det muligt at bestemme iltindholdet i uddndingsvandet. Iltforbruget kan derefter beregnes.
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end redspztten kan opretholde et tilstrekkeligt
O,-optag i et iltfattigt milj¢ (Fig. 4 og 5). Denne
forskel er sikkert en del af forklaringen pa, hvor-
for skrubber er hyppigere end r@dspetter i lavt-
vandsomrader med store dggnvariationer i van-
dets iltindhold.

Gzlleventilation hos fisk reguleres fgrst og
fremmest af ilttryk-fglere, som har kontakt med
det arterielle blod. Imidlertid tyder undersggel-
ser pa at fisk ogsa kan have denne type sanseor-
ganer i mundhulen. Generelt er opretholdelsen
af et tilstrekkeligt O,-optag det primare mal for
andedrzatsreguleringen hos fisk. Hos luftindende
hvirveldyr derimod, har reguleringen af blodets
syre-base status oftest den hgjeste prioritet. For-
skellen afspejler uden tvivl, at atmosferen er et
iltrigt milj@ i forhold til vand.

Néar O, kommer i kontakt med gellerne, sker
O,-optaget ved en passiv diffusion gennem gelle-
vavet, som adskiller vand og blod. Diffusionsaf-
standen 1 fiskegzller er af stgrrelsesordenen
1/1000 mm. Den finske biolog Soivio og andre
har vist, at fisk kan forkorte diffusionsafstanden
og desuden forgge gasudvekslingsarealet, nar de
opholder sig iiltfattigt vand. Det sker ved at hjer-
tet pumper blod til gzllerne med et gget tryk, sa-
ledes at blodtrykket yderligere strekker og udspi-
ler gasudvekslingsoverfladerne.

Den mangde O,, som blodet pr. tidsenhed
fgrer fra gazllerne, kan forgges ved at hjertet
pumper kraftigere. Blodets iltkapacitet kan ogsa
stige, dvs. at blodet ved fuldmatning har et stgrre
indhold af O, per ml. En forgget O,-kapacitet
kan fremkomme ved, at koncentrationen af rgde
blodceller stiger. Blodcellerne er discos-formede
og indeholder det O,-bzrende hamoglobin. En
undersggelse foretaget af Wood & Johansen ved
Zoofysiologisk Laboratorium viste allerede i
1973, at aleblod féar en gget O,-kapacitet, ndr al
opholder sig i iltfattigt vand. Imidlertid afhenger
den mzngde O,, som blodet indeholder ved et gi-
vet ilttryk ikke alene af O,-kapaciteten, men ogsé
af hemoglobinets affinitet for O, (se Fig. 3). Affi-
niteten afha@nger bl.a. af surhedsgraden i hemog-
lobinets omgivelser, saledes at en forsuring (fal-
dende pH) medfgrer en lgsere binding (lavere af-
finitet) mellem ha&moglobin og O,. Dette er ens-
betydende med et fald i blodets indhold af O, ved

et givet ilttryk. Det modsatte g@r sig geldende,
hvis blodet bliver mere basisk (pH stiger). Denne
virkning er i gvrigt kendt som »Bohr-effekten«,
opkaldt efter den danske fysiolog Christian Bohr.

En rekke undersggelser, inklusive det omtalte
dlearbejde, har vist at Bohr-effekten spiller en
rolle hos fisk, som opholder sig i iltfattigt vand:
som svar pa den nedsatte ilttilgeengelighed bliver
miljget i de rgde blodceller mere basisk. Derved
bliver bindingen mellem h@moglobin og O, faste-
re, og blodet kan optage mere O,, nar det passe-
rer gallerne. Vi skal ikke i detaljer beskrive,
hvordan det »indre miljg« i de rgde blodceller
bliver reguleret. Blot skal vi n@vne, at en rakke
nye undersggelser har afslgret mekanismer, der
bade er spandende og komplicerede. F.eks. af-
hanger affiniteten mellem hamoglobin og O,
ogsa af tilstedevarelsen af nogle bestemte organi-
ske fosfater (ATP og GTP hos fisk). Disse fosfa-
ter kan binde sig til hemoglobinmolekylet, hvis
rumlige orientering da @ndrer sig. Nar mangden
af GTP og ATP falder i h#moglobinets omgivel-
ser, vil iltaffiniteten stige.

Undersogelser af Tetens og Lykkeboe ved Zo-
ofysiologisk Laboratorium har vist, at fosfatkon-
centrationerne falder hurtigt efter at grreder
kommer i kontakt med iltfattigt vand. Yderligere
sker der en omgaende s@nkning af surhedsgraden
i de rgde blodceller som fglge af en udveksling
over cellemembranen af cellulere protoner i
bytte med extracellulere natriumioner. Begge
processer udlgses af en ggning i blodets koncen-
tration af nogle stresshormoner (adrenalin og no-
radrenalin). Resultatet er en hurtig forbedring af
blodets iltaffinitet, nar grreder udszttes for ilt-
fattigt vand.

Fremtidsperspektiver

Det har kun veeret muligt at belyse enkelte aspek-
ter af fisks tilpasninger til iltfattigt vand. Imidler-
tid fremgar det forhabentligt, at tilpasningsmeka-
nismerne kan vare talrige og raffinerede. Mange
vasentlige aspekter er endnu ikke undersggt. Det
gelder is@r de kombinerede virkninger af iltind-
hold, temperatur og saltholdighed. Som eksem-
pel kan navnes, at en rekke undersggelser har
behandlet forholdet mellem vandets iltindhold og
galleventilationen hos forskellige fisk. Imidlertid
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Fig. 4. Som reaktion pa faldende iltindhold i vandet
oger bdde skrubber (@) og redspeetter () ventilati-
onen af geellerne, men stigningen er stgrst hos skrub-
ber.

indgar temperaturendringer- ikke i forsggene,
selv om bade O,-optaget og gzlleventilationen er
temperaturafthengige.

Som det ses i Fig. 4 er det ofte siledes hos fisk,
at selvom vandets iltindhold falder en del i for-
hold til normalverdien, stiger gelleventilationen
ikke vasentligt. Nar iltindholdet falder til en kri-
tisk lav veerdi, stiger ventilationen kraftigt. Ved
endnu lavere iltindhold er den forggede ventila-
tion ikke tilstrekkelig til at opretholde det ngd-
vendige O,-optag (Fig. 5), og fisken kan d¢.

Et lignende forlgb gzlder ogsa for andre regu-
leringsmekanismer hos fisk. P4 denne baggrund
er det vigtigt at kunne fastlegge grenser, siledes
at man udfra mélinger af vandes iltindhold, tem-
peratur og saltholdighed kan forudsige, hvor me-
get og hvordan forskellige fiskearter vil pavirkes
af iltsvind. Dette er szrligt vigtigt i forbindelse
med genopretning af forurenede omréader, hvor
man skal fastlegge normer for vandkvaliteten.
Disse normer ma ngdvendigvis blandt andet fast-
legges udfra en viden om fisks fysiologi. Det er
grundforskning at undersgge, hvordan fisk reage-
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Fig. 5. I iltfattigt vand er skrubber (@) bedre end rod-
speetter () til at opretholde et hgjt iltoptag.

rer pa iltmangel, men de tider er forbi, da emnet
kun havde akademisk interesse.

En rekke projekter ved Zoofysiologisk Labo-
ratorium vedrgrer fisks reaktioner pé iltfattigt
vand og finansieres bl.a. gennem midler fra Sta-
tens Naturvidenskabelige Forskningsrad, Tho-
mas B. Thriges Fond, Carlsbergfondet, samt
Henry & Mary Skovs Fond.
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