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Útdráttur 

Svartfuglar tilheyra hóp fugla sem kafa af yfirborði sjávar í leit sinni af fæðu og nota 

vængina til að knýja sig áfram við köfun. Þar sem fuglar geta ekki nýtt sér súrefni úr sjó 

þá takmarkast köfunartími þeirra við þær súrefnisbirgðir sem þeir taka með sér í kaf. 

Súrefnisbirgðir er helst að finna í þremur formum hjá fuglum; loft í öndunarfærum, 

tengt hemóglóbíni í blóði og mýóglóbíni í vöðvum. Á Íslandi verpa fimm tegundir 

svartfugla og eru stofnar flestra þessara tegunda hér á landi mjög stórir og er Ísland 

þeim mikilvægur varpstaður. 

Markmið þessa verkefnis var að mæla súrefnisbirgðir þriggja tegunda svartfugla og bera hann 

saman við mældan köfunartíma til að sjá hvort köfun þeirra sé að mestu bundin súrefni eða 

hvort líklegt sé að þær nýti sér súrefnissnauð efnaferli að einhverju marki í kafi. 

Það sem einkennir helst blóð- og mýóglóbíngildi svartfugla er hve há þau eru, en þau 

eru áberandi hærri en hjá flestum tegundum fugla sem kafa ekki. Stærstur hluti 

súrefnisbirgða svartfugla er að finna í öndunarfærum en næstmest er í blóði. 

Útreiknaðar nýtanlegar súrefnisbirgðir eru 52,3 ml/kg hjá langvíu, 51,2 ml/kg hjá 

stuttnefju og 52,5 ml/kg hjá lunda og svipar þessum niðurstöðum mjög til annarra 

sambærilegra rannsókna. 

Erfitt er að reikna út hve lengi súrefnisbirgðir svartfugla endast í kafi, enda er 

ómögulegt að mæla efnaskipti í frjálsum kafandi svartfugli. Ef miðað er við 

grunnefnaskipti þá bendir flest til þess að langvía og stuttnefja þurfi að notast að 

einhverju leyti við súrefnissnauð efnaferli við lengstu kafanir. Hvort þeir auki áherslu á 

mjólkursýrumyndun er enn óljós. Aðrir möguleikar sem þeir hafa er að takmarka 

blóðflæði til líffæra og að auki gætu fosfókreatínbirgðir verið mikilvægir orkugjafar. 

Mörgum spurningum er enn ósvarað um lífeðlisfræðina á bak við köfun svartfugla en 

með tímanum fáum við vonandi svör við þessum spurningum svo skilningur okkar 

aukist á því hvað gerir þessa fugla að svo miklum köfurum sem þeir eru. 
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Abstract 

Auks belong to a group of birds that dive from the surface of the ocean in search of food 

and use their wings to swim during dives. Since birds cannot utilize oxygen from the 

ocean their diving time is limited to their oxygen reserves, which can mostly be found 

as; air in the respiratory system, connected to hemoglobin in the blood and myoglobin 

in the muscles. Five species of auks breed in Iceland and the population of most of these 

species are large and is Iceland an important breeding ground for them. 

The aim of this study was to measure the oxygen reserves of three species of auks and 

compare it to their diving time to estimate if their dives are mostly aerobic or if it is 

likely that they rely on anaerobic metabolism during dives. 

The blood and myoglobin values of auks are quite high and notable higher than for most 

other species of birds that do not dive. The largest component of their oxygen reserves 

is found in their respiratory system and the second largest is in their blood. The 

calculated oxygen reserves are 52.3 ml/kg for common murre, 51.2 ml/kg for thick-

billed murre and 52.5 ml/kg for atlantic puffin and are these results similar to published 

studies. 

It is difficult to calculate how long the oxygen reserves in auks last, mainly because it is 

nearly impossible to measure metabolic rate in free diving auks. If calculated using 

basal metabolic rate, common murre’s and thick-billed murre’s most likely rely in some 

extend on anaerobic metabolism during their deepest dives. It is still unknown if they 

increase the production of lactate. Another possibility is peripheral vasoconstriction and 

phosphocreatine could also be an important source of energy. Many questions are still 

unanswered about the diving physiology of auks, but with time we will hopefully get 

answers to those questions so we will better understand what makes them such great 

divers. 
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Skammstafanir 

ADL  Loftháð köfunarmörk (Aerobic Dive Limit) 

ATP  Adenósínþrífosfat 

bADL  Atferlisfræðileg loftháð köfunarmörk (behavioral Aerobic Dive Limit) 

BMR  Grunnefnaskipti (Basal Metabolic Rate) 

cADL  Reiknuð loftháð köfunarmörk (calculated Aerobic Dive  Limit) 

DLT  Mjólkursýruþröskuldur köfunar (Diving Lactate Threshold) 

FMR  Orkuneysla (Field Metabolic Rate) 

RMR  Hvíldarefnaskipti (Resting Metabolic Rate) 
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1 Inngangur 

Hryggdýr leituðu upp á þurrt land um mitt Devon tímabilið, fyrir um 380 milljónum ára. 

Hinsvegar hafa þau hvað eftir annað leitað aftur til sjávar til þess að nýta sér þær 

auðlindir, eins og fæðu, sem þar er að finna (Gill, 1995). 

Fyrstu fuglar komu fram á Júratímabilinu og um mitt Krítartímabil komu fram tenntir 

fuglar eins og Hesperornithiforms sem líklegast sóttu sér fæðu með því að kafa (Pough 

o.fl., 1989; Chiappe og Gareth, 2006). Á Eósen tímabilinu, fyrir um 37-54 milljónum 

ára, fóru síðan að koma fram nútímafuglar sem sóttu sér fæðu úr sjó og má þar nefna 

mörgæsir (Spheniscidae), brúsa (Gaviidae) og svartfugla (Alcidae) (Pough o.fl., 1989; 

Livezey og Zusi, 2007). 

Það má finna fuglategundir úr flestum ættbálkum sem nýta sér fæðu úr sjó, annaðhvort á 

ákveðnum árstíðum eða allan ársins hring. Á meðan sumar spendýrategundir hafa aðlagast 

algjörlega að lífi í sjó, eins og hvalir og sækýr, þá eru allar fuglategundir háðar landi til 

æxlunar. 

Misjafnt er hvernig fuglar ná í fæðu úr sjó og má skipta veiðiaðferðum þeirra gróflega í 

þrjá flokka; 1. fjöruætur sem týna fæðu úr fjöru og/eða á grunnsævi, 2. yfirborðsætur 

sem grípa fæðu rétt við eða á yfirborði sjávar og 3. kafarar sem kafa eftir fæðu 

(Ashmole,  1971). 

Langalgengast er að fuglar notist við fyrstu tvær aðferðirnar, ýmist aðra hvora eða báðar 

í bland. Þarna má finna fjölbreytta hópa eins og vaðfugla (Charadrii), máva (Laridae), 

fýlunga (Procellariiformes), erni (Falconiformes) og freigátufugla (Pelecaniformes). 

Þriðja flokki veiðiaðferða er hægt að skipta upp í tvo hópa; þá sem hefja köfun úr lofti 

og þá sem hefja köfun af yfirborði sjávar. Fuglar sem eru í fyrri hópnum kafa misdjúpt 

eftir tegundum. Á meðan sumar fuglategundir, eins og þernur og pelikanar, kafa sjaldan 

meira en rétt undir yfirborðið (Schreiber o.fl., 1975; Surman og Wooller, 2003), þá eru 

aðrar tegundir sem kafa jafnvel nokkra metra (Le Corre, 1997; Weimerskirch o.fl., 

2005) og sumar jafnvel tugi metra eins og súlur (Brierley og Fernandes, 2001). Þessir 

fuglar synda sjaldnast á eftir bráðinni heldur nýta sér kraftinn sem myndast þegar þeir 

steypa sér niður til þess að grípa bráðina (Nixon og Lee, 1998; Ropert-Coudert o.fl., 

2004). Sumar tegundir eiga það þó líklegast til að nota vængina til þess að fara rétt undir 

yfirborðið eftir fæðu eða til að geta kafað aðeins dýpra (Garthe o.fl., 2000; Ropert-

Coudert o.fl., 2004). Þær fuglategundir sem hefja köfun af yfirborði sjávar notast hins 

vegar við sund til þess að nálgast bráðina og nota þá ýmist fætur eða vængi til að knýja 

sig áfram. 

Hjá fuglum eins og brúsum, goðum, öndum og skörfum, sem nota fætur við köfun, hafa 

þróast öflugir fætur sem nýtast fuglinum vel við að spyrna sér í kafi (Owre, 1967; 

Johansson og Lindhe Norberg, 2001; Zeffer og Lindhe Norberg, 2003). Sumar þessar 

tegundir eru með smávængi, en við það minnkar mótstaðan í vatninu og einnig festist 

minna loft milli fjaðra sem minnkar flothæfni (buoyancy) fuglanna. Þessi þróun getur 

haft þau áhrif að flughæfni þeirra er skert og hafa sumar tegundir misst flughæfileikann 
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(Livezey, 1989a; Livezey, 1989b). Ólíkt fuglum sem nota vængi til að knýja sig áfram 

við köfun geta fuglar, sem nota fætur við sund í kafi, minnkað eða jafnvel fórnað 

brjóstvöðvum, þar sem not þeirra hefur minnkað og fuglarnir geta sparað sér orkuna 

sem færi annars í þessi líffæri (Gill, 1995). 

Hjá núlifandi fuglum hefur vængknúin köfun þróast hjá fjórum ólíkum hópum, hjá 

mörgæsum, svartfuglum, kafsvölum (Pelecanoididae) og fossbúum (Cinclidae) 

(Stonehouse, 1975; Goodge 1959; Warham, 1990; Gaston og Jones, 1998). Þar sem 

vængir eru notaðir til þess að knýja fuglinn áfram í tveimur gjörólíkum umhverfum, 

vatni og lofti, þarf einhverskonar málamiðlun til þess að fuglinn geti tekist á við bæði 

þessi umhverfi. Mörgæsir hafa náð hvað lengst í þessari þróun en beina-, vöðva- og 

fjaðrabygging þeirra er gjörólík fuglum sem geta flogið. Hreyfanleiki upphandleggs, 

framhandleggs og fingurbeina er mun minni hjá mörgæsum en hjá svartfuglum og 

fuglum sem ekki stunda köfun og vöðvar sem stýra þessum beinum eru horfnir og 

einungis sinar eftir (Raikow o.fl. 1988). Vængjum mörgæsa svipar því frekar til bægsla 

sjávarspendýra. Einnig eru fjaðrir mörgæsa stuttar (30-40 mm), stífar og dreifast jafnt 

yfir yfirborð líkama þeirra í stað þess að vera bundnar við ákveðin svæði (tracts) 

(Dawson o.fl., 1999). Þar sem svartfuglar þurfa að nota vængina til sunds og flugs geta 

þeir ekki fórnað hreyfanleika beina og flugfjaðra, þó er marktækur munur á hreyfanleika 

framhandleggbeina svartfugla og þeirra fugla sem kafa ekki (Raikow o.fl. 1988). 

Vængir svartfugla eru ekki eins stífir og hjá mörgæsum, en þessar tegundir beita 

vængjum sínum á ólíkan hátt við köfun (Spring, 1971; Clark og Bemis, 1979; Johansson 

og Aldrin, 2002). 

Mismunandi aðlaganir má einnig finna innan svartfugla. Spring (1971) rannsakaði 

líkamlega aðlögun langvíu (Uria aalge) og stuttnefju (Uria lomvia) að fæðunámi úr sjó. 

Hann komst að því að líkami stuttnefju er aðlagaður að veiðum á hryggleysingjum og að 

veiðum af botni sjávar, en niðurstöður sýndu fram á að stuttnefjan er hæfari að fljúga en 

langvía, og hefur því meiri flugdrægni frá varpstöðvum í leit að fæðu. Langvía er hins 

vegar aðlöguð að því að synda uppi fiska og hefur til þess fórnað færni í flugi. Báðar 

tegundir geta þó nýtt sér bæði hryggleysingja og fiska sem fæði ef þeim gefst færi á. 

Aðlaganir fugla sem hefja köfun af yfirborði sjávar við fæðuöflun er bæði líkamlegar og 

lífeðlisfræðilegar. Fuglar þurfa að yfirstíga ýmsar hindranir og má þar nefna aukna 

saltupptöku, hitatap vegna vatns, flothæfni og umhverfi sem er þeim súrefnissnautt. 

Saltupptaka fugla sem lifa á fæðu úr sjó er mikil og því er aukið álag á líkama þeirra við 

að skilja út salti. Til þess að mæta þessu hafa slíkir fuglar sérstakan saltkirtil sem sér um 

að skila út salt (Goldstein og Skadhauge, 2000), en hann er staðsettur ofan á höfði þeirra 

oftast í hvilft fyrir ofan augun (Siegel-Causey, 1990; Proctor og Lynch, 1993). 

Saltkirtlar þekkjast hjá um tíu ættbálkum fugla og eru stærri hjá sjávarfuglum en öðrum 

(Staaland, 1967). Saltlosun fugla er í nær beinu hlutfalli við það saltmagn sem er innbirt 

(Hughes o.fl., 1992). 

Hitaleiðni vatns er um 25 sinnum meiri en andrúmlofts (Nave og Nave, 1985), þess 

vegna er fuglum sem eru í mikilli snertingu við vatn hættara við kólnun. Fjaðrir fugla 

sem kafa virðast vel til þess gerðar að hindra að vatn berist inn undir fjaðrirnar, sem 

getur bæði aukið þyngd fuglsins og kælingu (Rijke, 1970; Mahoney, 1984). Þetta hefur 

mikil áhrif á orkubúskap því ameríku-skutli (Anhinga anhinga), sem blotnar um þrisvar 

sinnum meira en skerjaskarfur (Phalacrocorax auritus), tapar um 32% meiri hita blautur 
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en þurr á meðan hitatap blauts skerjaskarfs er um 13% meira en ef hann er þurr 

(Mahoney, 1980). 

Líkamar fugla eru sérstaklega aðlagaðir að flugi (Proctor og Lynch, 1993; Gill, 1995) en 

það veldur fuglategundum sem kafa ákveðnum erfiðleikum. Lág eðlisþyngd líkama 

þeirra og mikið magn lofts í öndunarfærum og fiðri minnkar orkukostnað við flug, en á 

hinn bóginn eykur það flothæfni og orkukostnað við köfun (Lovvorn og Jones, 1994; 

Wilson et al., 1992; Powell, 2000). Rannsókn á kúfönd (Aythya affinis) leiddi í ljós að 

endur, sem kafa lóðrétt niður á botn, eyða um 95% af fótavinnunni í að vega á móti 

flothæfni (Stephenson o.fl., 1989b). Hins vegar minnkar flothæfni eftir því sem dýpra er 

farið, vegna þess að loft þéttist sem nemur þættinum l/n þar sem n-ið er tugir metra í 

dýpkun (Lovvorn og Jones, 1994), og getur flothæfni orðið neikvæð (Lovvorn o.fl., 

1999). Einnig virðast sumar fuglategundir stjórna magni lofts í öndunarfærum áður en 

þær fara í kaf og þá sérstaklega ef þær ætla að kafa grunnt (Butler og Woakes, 1979; 

Lovvorn, 1991; Sato o.fl., 2002). 

Þrátt fyrir að margar tegundir, bæði spendýr og fuglar, séu aðlagaðar að fæðuöflun úr 

sjó og eyði stórum hluta eða öllum lífsferli sínum á eða ofan í sjónum, þá eru þær allar, 

eins og önnur dýr sem anda með lungum, háðar súrefni úr andrúmsloftinu. Þar sem 

heilinn getur ekki myndað adenósínþrífosfat (ATP) án súrefnis þá er köfunartími dýra 

háður því súrefni sem líkami þeirra inniheldur þegar þær hefja köfun (Hill o.fl., 2004). 

Þessi dýr hafa leyst fyrrgreindan súrefnisvanda á ýmsa vegu, til dæmis með hægari 

hjartsláttartíðni, stjórn á blóðflæði, súrefnissnauðu efnaferli, hægari efnaskiptum og 

auknum súrefnisbirgðum (Schmidt-Nielsen, 1997). 

Mikil minnkun á hjartsláttartíðni, á meðan á köfun stendur, er vel þekkt meðal allra hópa 

kafandi spendýra eins og sela (Thompson og Fedak, 1993; Andrews o.fl., 1997), hvala 

(Williams o.fl., 1993) og marða (MacArthur og Karpan, 1989). Hjá fuglum virðist ekki 

draga eins mikið úr hjartsláttartíðni við köfun og hjá spendýrum. Í sumum tilvikum er nær 

enginn munur á hjartsláttartíðni við köfun og í hvíld á landi (Butler og Woakes, 1984; 

Froget o.fl., 2004). Það þekkist hins vegar að hjartsláttartíðni geti minnkað mjög mikið hjá 

fuglum ef þeir eru neyddir til að kafa (Butler og Woakes, 1979; Stephenson og Jones, 1989) 

og einnig ef þeir eru hindraðir í því að koma aftur upp á yfirborðið við eðlilega köfun 

(Butler og Woakes, 1984). 

Fyrstu rannsóknir á köfun dýra og fugla sýndu fram á mikla samdrætti í slagæðum, en 

flestar þessar rannsóknir voru gerðar þannig að dýrin voru neydd til að kafa 

(Scholander, 1940; Elsner, 1969). Erfitt er að rannsaka blóðflæði í spendýrum og 

fuglum, sem ráða sjálf hvenær þau kafa, en rannsóknir á hjartsláttartíðni við köfun 

benda til þess að samdráttur á slagæðum eigi sér líklegast stað við langa köfun hjá 

spendýrum (Thompson og Fedak, 1993; Andrews o.fl., 1997). Fuglar eru einnig taldir 

geta stjórnað blóðflæði við köfun en breytingar í blóðflæði við eðlilega köfun líkist 

sjaldnast þeim miklu breytingum sem verða við neydda köfun (Woakes og Butler, 1983; 

Bevan og Butler, 1992a; Ponganis o.fl, 1999a). 

Þó að fuglar og spendýr geti nýtt sér súrefnissnauð efnaferli við köfun þá er í dag að 

mestu álitið að við flestar kafanir séu efnaferli almennt súrefnisháð (Butler og Jones, 

1997; Watanuki og Burger, 1999; Stephenson, 2005). Mælingar á mjólkursýru í blóði 

bendir þó til þess að við langar kafanir aukist súrefnissnauð efnaferli (Kooyman og 

Kooyman, 1995; Ponganis o.fl, 1997a). Hins vegar hefur það þau neikvæðu áhrif á 
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fuglinn að hann þarf að eyða lengri tíma á yfirborðinu til þess brjóta niður 

mjólkursýruna áður en fullri köfunargetu er aftur náð (Butler og Jones, 1997). 

Þar sem súrefni er einn helsti takmarkandi þátturinn fyrir þann tíma sem dýr geta verið í 

kafi, er eðlilegt að búast við aðlögun þar sem súrefnisbirgðir eru auknar, enda er slíkt að 

finna hjá kafandi dýrum. Súrefnisbirgðir er helst að finna í þremur formum hjá dýrum; 

loft í öndunarfærum, tengt hemóglóbíni í blóði og mýóglóbíni í vöðvum (Schmidt-

Nielsen, 1997). 

Loft í öndunarfærum hefur þann ókost að auka flothæfni og einnig eykst hætta á 

köfnunarefniseitrun við djúpa köfun (Butler, 2001). Ennfremur veldur þrýstingur því að 

öndunarfæri leggjast saman og því getur blóðið ekki tekið upp súrefni úr öndunarfærum 

(Kooyman o.fl., 1970; Foot o.fl., 2006). Rannsóknir hafa sýnt fram á að rúmmál 

öndunarfæra er minna eftir því sem dýrategundir kafa dýpra (Kooyman og Ponganis, 1998) 

og er 5-30% af heildar súrefnismagni hjá flestum spendýrum í öndunarfærum en hjá fuglum 

er það oftast á bilinu 35-60% (Butler, 2001). Fuglar virðast geta nýtt sér súrefni í 

öndunarfærum við köfun og er nýtingin mest í stuttum köfunum (Hudson og Jones, 1986; 

Knower Stockard o.fl., 2005). 

Blóðið sér meðal annars um að dreifa súrefni um líkamann og er því mikilvægur miðill fyrir 

súrefni. Það magn súrefnis sem dýr getur innihaldið í blóði fyrir köfun byggist á þrennu; 

súrefnisburðargetu blóðsins, heildarmagn blóðs og mettun súrefnis í blóði fyrir köfun (Hill 

o.fl., 2004). Mettun súrefnis í blóði er tengt sækni hemóglóbíns í súrefni, það er að segja 

hve mikill þarf hlutfallsþrýstingur súrefnis, mældur í kPa, að vera til þess að tiltekin mettun 

eigi sér stað. Eftir því sem  hlutfallsþrýstingur súrefnis þarf að vera lægri er talið um að 

sækni sé meiri. Algengt er að notast við eininguna P50 sem segir til um hve mikill 

hlutfallsþrýstingur súrefnis þarf að vera til þess að ná 50% mettun, en hjá mönnum er 

P50≈3,5 kPa fyrir hemóglóbín í slagæðum (Hill o.fl., 2004). Hemóglóbíngildi í blóði hjá 

dýrum sem kafa að staðaldri er oftast hærra en hjá landdýrum, sem dæmi þá er það hjá 

mönnum um 150 g/l, hjá hettumörgæsum (Pygocelis antartica) um 196 g/l og hjá 

weddellsel (Leptonychotes weddellii) 260 g/l (Milson o.fl., 1973; Ponganis o.fl., 1993; 

Harmening, 2002). Hematókrít, sem segir til um hlutfall blóðfrumna í blóði, virðist ekki 

vera mikið hærra hjá dýrum sem kafa en hjá landdýrum, enda eru takmörk fyrir því hve hátt 

hematókrít getur verið, þar sem viðnám blóðs og æðaveggja eykst og súrefnisflutningur 

minnkar eftir því sem hematókrít eykst (Birchard, 1997). Hjá spendýrum er stóran hluta 

súrefnisbirgða að finna í blóðinu, því er blóðmagnið hjá mestu köfurunum mikið og getur 

orðið allt að 21 ml/100 g líkamsþyngdar hjá weddellsel og 20 ml/100 g líkamsþyngdar hjá 

búrhval (Physeter catodon), en er um 8 ml/100 g líkamsþyngdar hjá mönnum (Sleet o.fl., 

1981; Ponganis o.fl., 1993; Harmening, 2002). Heildarblóðmagn hjá spendýrum er ekki 

alltaf í notkun þar sem stór hluti þess er geymt í miltanu og sett út í blóðkerfið í köfun 

(Cabanac o.fl., 1997; Cabanac o.fl., 1999). Blóðmagn hjá fuglum er ekki eins mikið og hjá 

spendýrum, það er um 8,7 ml/100 g líkamsþyngdar hjá aðalsmörgæsum (Pygoscelis 

adeliae) og 10,0 ml/100 g líkamsþyngdar hjá keisaramörgæsum (Aptenodytes forsteri) 

(Kooyman og Ponganis, 1998). 

Það sem einkennir súrefnisgeymslur dýra sem kafa umfram landdýr, er 

mýóglóbínmagnið (Butler og Jones, 1997; Kooyman og Ponganis, 1998). Mýóglóbín 

finnst í vöðvum og hefur meiri sækni í súrefni en hemóglóbín (Ordway og Garry, 2004), 

en P50 fyrir hemóglóbín í mönnum er 3,5 kPa (27 mm Hg) en aðeins 0,8 kPa (6 mm Hg) 

fyrir mýóglóbín (Hill o.fl., 2004). Vegna staðsetningar og sækni þá nýtist það súrefni 



5 

sem er bundið mýóglóbíni aðeins vöðvum (Wright og Davis, 2006). Magn mýóglóbíns 

hjá dýrum sem kafa er töluvert hærra en hjá öðrum dýrum, hjá mönnum er það 0,21 

g/100 g af vöðva, 5,4 g/100 g hjá weddellselum og 6,4 g/100 g hjá keisaramörgæsum og 

skerjasæfílum (Mirounga angustirostris) (Ponganis o.fl., 1993; Kooyman og Ponganis, 

1998; Noren o.fl., 2001; Hill o.fl., 2004). 

Við rannsókn á mjólkursýru hjá weddellsel eftir köfun komu Kooyman o.fl (1983) fram 

með hugtakið loftháð köfunarmörk (aerobic dive limit eða ADL), en það segir til um 

hve lengi dýr getur verið í kafi áður en mjólkursýrumagn í blóði hækkar umfram 

magnið fyrir köfun. Þar sem einungis eru til þekktar mælingar á mjólkursýru eftir frjálsa 

köfun hjá weddellsel og keisaramörgæs þá kom fram hugtakið reiknuð loftháð 

köfunarmörk (calculated aerobic dive limit eða cADL). Til þess að reikna cADL þarf að 

þekkja súrefnisbirgðir dýrs (Vo2) og hvað það brennur miklu súrefni í kafi (V
．

o2). Jafnan 

er cADL = Vo2/V
．

o2, en hún segir til um hve lengi dýr getur kafað áður en 

súrefnisbirgðir þess eru á þrotum (Butler, 2006). Hansen og Ricklefs (2003) bentu á að 

þessi framsetning gerir ráð fyrir að efnaskiptahraði sé óháður dýpi, en flestar athuganir 

sýna að fuglar kafa lengur en cADL. Í því sambandi var sett fram hugtakið 

atferlisfræðileg loftháð köfunarmörk (behavioral aerobic dive limit eða bADL). 

Árið 1997 komu Butler og Jones fram með hugtakið mjólkursýruþröskuldur köfunar 

(diving lactate threshold eða DLT) þar sem þeir töldu að ruglings hafði gætt í 

vísindagreinum um notkunina á ADL og cADL. Með því vildu þeir að DLT yrði notað í 

stað ADL þar sem þeir töldu að nafnið DLT lýsti í raun betur hvað væri að gerast því 

köfun gæti í raun aldrei orðið alveg súrefnisóháð, en það virðist ekki ennþá vera sátt um 

hvaða hugtök á að nota í hvert sinn (Butler, 2006). 

Meðal fugla þá hafa mörgæsir lengi verið vinsælar tegundir við rannsóknir á 

lífeðlisfræði við köfun og seinna komu ýmsar andategundir til sögunnar (Ponganis og 

Kooyman, 2000). Rannsóknir á svartfuglum hófust upp úr 1980 og enn er lítið vitað um 

lífeðlisfræði þeirra og fáar tegundir hafa verið rannsakaðar að einhverju marki. 

Á Íslandi verpa fimm tegundir svartfugla; langvía, stuttnefja, álka (Alca torda), lundi 

(Fratercula arctica) og teista (Cepphus grylle). Við Ísland er aðalfæða langvíu, stuttnefju, 

álku og lunda; loðna (Mallotus villosus), sandsílategundir (Ammodytes sp.), síld (Clupea 

harengus) og ljósáta (Thysanoessa spp.) sem þeir þurfa að kafa eftir (Kristján Lilliendahl, 

1990; Kristján Lilliendahl og Jón Sólmundsson, 1997; Ævar Petersen, 1998). Stofnar 

þessara fugla hér á landi, fyrir utan teistu, eru mjög stórir og er Ísland mikilvægur 

varpstaður fyrir þessar tegundir (Gaston og Jones, 1998; Ævar Petersen, 1998). 

1.1 Markmið 

Markmið þessa verkefnis var að mæla súrefnisbirgðir þriggja tegunda svartfugla, 

langvíu, stuttnefju og lunda, reikna út cADL og það saman við mældan köfunartíma til 

að sjá hvort köfun þeirra sé að mestu bundin súrefni eða hvort líklegt sé að þær nýti sér 

súrefnissnauð efnaferli að einhverju marki í kafi. Rita (Rissa tridactyla) var tekin með 

til samanburðar, en hún er af sama ættbálki og svartfuglar og verpir á sömu svæðum en 

kafar ekki eftir fæðu. 
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2 Aðferðir 

2.1 Blóðsýnataka 

Fyrir blóðsýnatöku voru 30 langvíur, 20 stuttnefjur og 16 ritur snaraðar á hreiðri, þar sem 

þær lágu á eggjum, í Látrabjargi (65° 30' N, 24° 31' V) í júní 2002 og 21 lundar voru teknir 

úr holum sínum við Stórhöfða í Vestmannaeyjum (63° 24' N, 20° 17' V) í júlí 2002. Hetta, 

eða klæði, var sett yfir höfuð fuglanna, þeir vigtaðir með 10 gramma nákvæmni og lagðir á 

bakið til þess að auðvelda blóðtöku. Blóð var dregið úr læri, á svæði við og fyrir ofan þar 

sem tibiotarsus og tarsometatarsus mætast, eða úr vængnum (brachial æð) á mótum 

humeral-radioulnar (Campbell, 1995). Eftir að nálin hafði verið dregin út var þrýst á sárið 

og fuglinum sleppt þegar blóðflæði úr stungusvæðinu hafði stöðvast. Notuð var 5 ml 

sprauta (Omnifix, Braun) og bæði 23G nál (Neolus, Terumo) og 23G fiðrilda nál (Surflo, 

Terumo). Blóðsýni var sett í glas með K2EDTA (BD Vacutainer) og geymt í kæli þangað 

til það var mælt. Við sýnatöku var gengið út frá því að heildarblóðmagn fugls sé um 10% af 

líkamsþyngd (6-12 ml/100 g) og að hægt sé að taka 10% af heildarblóðmagni án þess að 

það hafi neikvæð áhrif á fuglinn (Campbell, 1995). 

Til þess að búa til þynningarkúrfu á Evan’s Blue í sera vegna mælingar á  

heildarblóðmagni þá var einnig dregið blóð úr langvíum, lundum og ritum með 

hjartastungu. Lundar voru háfaðir í Vestmannaeyjum í ágúst 2002, langvíur og lundar 

skotnir á Faxaflóa í maí 2003 og ritur skotnar á Reykjarfirði á Ströndum í september 

2003. Nál var stungið milli furcula þar til hún lenti í hjartanu og blóð var síðan dregið 

inn í sprautuna. Þar næst voru fuglar snúnir úr hálslið. Notuð var 10 ml sprauta 

(Omnifix, Braun) og 20G nál (Sterican, Braun). Blóðsýni var sett í glas með K2EDTA 

(BD Vacutainer) og geymt í kæli þangað til það var mælt. 

2.2 Fjöldi rauðra blóðkorna 

Heilblóði var blandað í Natt og Herrick lausn (sjá viðauka I) til þess að auðvelda 

talningu en lausnin litar kjarna rauðra blóðkorna fjólubláa (Natt & Herrick, 1952). Gerð 

var 1:200 þynning á blóði í Natt og Herrick lausn og það látið standa í nokkrar mínútur 

til að tryggja að sýnið litaðist. Hrist var upp í sýnum og það síðan látið í talningagler 

(Double Neubauer Ruling, Assistent) og látið bíða í nokkrar mínútur. Talningaglerið var 

sett undir smásjá og fjöldi rauðra blóðkorna var talinn í reitunum í hornunum fjórum og 

í miðjunni á miðferningnum (Campbell, 1995; Harmening, 2002). Til þess að fá út 

fjölda rauðra blóðkorna í míkrólíter var heildarfjöldi taldra  rauðra blóðkorna 

margfaldaður með 10.000 (Campbell, 1995) en sú tala er fengin með jöfnunni ((dýpi 

talningarglers x þynningar stuðull)/svæði sem talið er á) eða ((10x200)/0,2)) = 10.000 

(Harmening, 2002). Gerðar voru sex talningar á hverju sýni og meðaltalið reiknað út. 

2.3 Hematókrit 

Hematókrít var metið með því að draga blóð upp í hárpípur, endar voru innsiglaðir með 

leir og það síðan sett í skilvindu á 12.000xg í 5 mínútur (Campbell, 1995), þar sem g = 
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0,00001118rN
2
 (r er radíus skilvindu í sentimetrum og N er snúningar á mínútu). Gerðar 

voru tvær mælingar á hverju sýni og meðaltalið notað. 

2.4 Hemóglóbínmagn 

Magn hemóglóbíns var mælt í HemoCue Photometer (HemoCue AB). Blóð er dregið 

inn í þar til gerða kúvettu og það sett inn í HemoCue Photometer. Inni í kúvettunni 

brotna rauðu blóðkornin niður með yfirborðsvirkuefninu sodium deoxycholate þannig 

að hemóglóbín losnar úr frumunum. Járnið í hemóglóbíninu breytist úr tvígildisform 

(Fe
2+

) yfir í þrígildisform (Fe
3+

) með natríumnítrati og við það myndast methemóglóbín 

sem sameinast asíði og myndar methemóglóbínasíð sem tækið notar til að mæla 

hemóglóbínið við 570nm og 880 nm bylgjulengd. Gerðar voru tvær mælingar á hverju 

sýni og meðaltalið notað. Til viðmiðunar var mæld HemoCue B-Hemoglobin 

viðmiðunar kúvetta. 

2.5 MCV, MCH og MCHC 

MCV (mean corpuscular volume), MCH (mean corpuscular haemoglobin content) og 

MCHC (mean corpuscular haemoglobin concentration) voru reiknuð út samkvæmt 

jöfnu úr Campbell (1995): 

MCV (fL) = (Hematókrít (%) × 10) / Fjöldi rauðra blóðkorna (106/μl) 

MCH (pg) = (Hemóglóbín (g/dl) ×10) / Fjöldi rauðra blóðkorna (106/μl) 

MCHC (pg) = (Hemóglóbín (g/dl) ×100) / Hematókrít (%) 

2.6 Heildarblóðmagn 

Heildarblóðmagn var metið með Evan’s Blue (T-1824) en þetta litarefni hefur verið 

notað við rannsóknir á ýmsum fuglum (Croll o.fl, 1992; Dzialowski & Sotherland, 

2004), fiskum (Milligan & Wood, 1982), spendýrum (Slaughter o.fl., 2002; Blair & 

Mickelsen, 2006; Weise & Costa, 2007) og jafnvel á mönnum (El-Sayed o.fl., 1995; 

Poulsen o.fl., 1998; Feigenbaum o.fl. 2000). Aðferðin byggist á því að sprauta þekktu 

magni af Evan’s blue inn í æð, eftir ákveðinn tíma er dregið blóðsýni, það skilið, 

blóðvökvi síðan mældur í ljósmæli og niðurstaðan borin saman við þekktar þynningar 

(Guyton, 1981). Með þessari aðferð er hægt að reikna heildar blóðvökvamagn, en til 

þess að fá út heildarblóðmagn þarf að taka hematókrít með í reikninginn. Evan’s blue 

binst albúmíni í blóðinu og er útskilnaður þess úr líkama tengdur útskilnaði á albúmín 

(El-Sayed o.fl., 1995; Hamer o.fl., 2002), en einnig skilst það út um nýrun og er 

heildarútskilnun úr æðakerfinu um 5% á klukkutíma (Guyton, 1981). Fylgt var aðferð 

Croll o.fl. (1992) sem notuðu Evan’s blue til mælingar á blóðmagni í stuttnefju. Fjórir 

fuglar af hverri tegund voru snaraðir í Látrabjargi í júní 2003 og sprautað var Evan’s 

blue lausn (0.0025 g/ml í 0,9% natríumklóríð lausn) í æð með 1 ml sprautu (Omnifix, 

Braun) og 25G fiðrilda nál (Surflo, Terumo), 200 μl í langvíu og stuttnefju og 100 μl í 

lunda og ritu. Blóðsýni var síðan tekið úr annarri æð 12 mínútum síðar, með sömu 

aðferð og er lýst fyrr við blóðtöku, en samkvæmt Croll o.fl (1992) er dreifing Evan’s 

blue í blóðvökva orðin jöfn í stuttnefju eftir 10 mínútur. Að því loknu var fuglinum 

sleppt. Sýnin voru kæld strax eftir blóðtöku. Hematókrít var mælt í hverju sýni og 

blóðvökvi síðan skilinn frá blóðkornunum í skilvindu. Ljósgleypni (optical density) 

blóðvökvasýna var mæld við 620 nm. 
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Hluti af blóðsýnum, sem voru dreginn úr hjarta skotinna og háfaðra fugla, voru skilin og 

blóðvökvi fjarlægður. Ýmsar þynningar voru gerðar með Evan’s blue og blóðvökva og 

ljósgleypni þess mæld við 620 nm. Búin var til kúrfa út frá niðurstöðum þessara 

mælinga fyrir hverja fuglategund sem sýnir sambandið milli styrkleika litarefnis í 

blóðvökva og ljósgleypni. Þessi kúrfa var síðan notuð til þess að meta þynningu 

blóðvökvasýna þeirra fugla sem sprautaðir voru með Evan’s blue og heildar 

blóðvökvamagnið var reiknað út. Notaðir voru blóðvökvar sem ekki voru með 

óeðlilegum lit, til dæmis vegna blóðrauða (heamolysis), hækkaðs bilirúbíns (icterus) og 

lípíðs (lipemia). 

Niðurstöður fyrir blóðvökvamagn og hematókrít var notað til þess að reikna út 

heildarblóðmagn, en notast var við jöfnu frá Sturkie & Griminger (1986) þar sem 

heildarblóðmagn = (blóðvökvamagn × 100) /  hematókrít (%). 

Þegar súrefnismagn í blóði var reiknað út var gengið út frá því að bindigeta súrefnis í 

blóði hjá svartfuglum væri lík þeirri sem finnst í keisaramörgæsum eða 1,34 ml O2/g af 

hemóglóbín (Tamburrini o.fl., 1994; Ponganis o.fl., 1997b) en bindigetan hjá ritu er lík 

og hjá hettumáfi (Larus ribibundus) eða 1,20 ml O2/g af hemóglóbín (Viscor o.fl., 

1984). Einnig að 70% af heildarblóði er í bláæðum og 30% í slagæðum og að fyrir 

köfun er slagæðablóðið 95% mettað og bláæðablóðið 70% mettað (Stephenson o.fl., 

1989a; Croll o.fl, 1992) og að fuglarnir geti nýtt sér 96% af súrefni í blóði í kafi 

(Hudson og Jones, 1986). 

2.7 Mýóglóbínmagn 

Til þess að meta súrefnismagn í vöðva voru fimm fuglar af hverri tegund veiddir í 

Ísafjarðardjúpi, við Langanes og á Breiðafirði í apríl og maí 2009. Fuglarnir voru 

aflífaðir og settir í plastpoka og kældir fljótlega eftir að þeir voru veiddir og síðan frystir 

þangað til að þeir voru rannsakaðir. 

Mýóglóbínmagn var mælt með aðferð Reynafarje (1963), en útfærsla Croll og félaga 

(1992) á aðferð Reynafarje var höfð til hliðsjónar. Um 200 mg af hreinum vöðva voru 

látin út í fosfat dúa (0.04M og með pH 6,6), í hlutfallinu 19,25 ml fyrir hvert gramm af 

vöðva, og hann tættur þar í sundur uns allur vöðvinn var niðurbrotinn. Lausnin var síðan 

sett í kælda skilvindu (5°C) við 28.000xg í 60 mínútur. Glæra flotið var sett í 

tilraunaglas og kolmónoxíð gas látið flæða um lausnina í 8 mínútur. Út í lausnina var 

sett natríum hýdrósúlfít og kolmónoxíð gas látið flæða í 2 mínútur í viðbót. Lausnin var 

sett í kúvettu og ljósgleypni þess mæld við 538 og 568 nm. Mýóglóbínmagn var síðan 

reiknað út með eftirfarandi hætti: mýóglóbínmagn (mg/g af ferskum vöðva) = 

(ljósgleypni við 538 – ljósgleypni við 568 nm)*117,3. Gerðar voru tvær mælingar á 

hverju sýni og meðaltalið notað. Til viðmiðunar var mælt uppleyst hesta mýóglóbín 

(Sigma-Aldrich). Gengið var út frá því að súrefnisbindigeta fyrir hvert gramm 

mýóglóbíns sé 1,34 ml O2 (Ponganis o.fl., 1997b). 

Til þess að meta heildar mýóglóbínmagn í fuglunum voru fimm fuglar af hverri tegund 

krufnir og pectoralis major, supracoracoideus og lærisvöðvar vegnir með eins gramms 

nákvæmni. 



10 

2.8 Rúmmál öndunarfæra 

Þar sem ekki eru til gögn um rúmmál öndunarfæra hjá svartfuglum þurfti að meta slíkt 

út frá rannsóknum á öðrum fuglategundum. Loftmagn í öndunarfærum var reiknað út 

með jöfnu frá Lasiewski og Calder (1971); loftmagn í öndunarfærum (í millilítrum) = 

160,8W
0,91

, þar sem W er þyngd fugls í kílógrömmum, en þessi jafna gefur svipaða 

niðurstöðu og þær sem hafa verið mældar hjá skúföndum (Aythya fuligula) (Keijer & 

Butler, 1982; Stephenson o.fl., 1989a) og hefur verið notuð til þess að meta rúmmál 

öndunarfæra hjá langvíu (Wilson o.fl., 1992), stuttnefju (Croll o.fl., 1992; Lovvorn o.fl., 

1999; Elliott o.fl, 2010) og ritu (Wilson o.fl., 1992). 

Gert var ráð fyrir sömu forsendum og hjá Stephenson o.fl. (1989a) við mat á hlutfalli 

súrefnis í öndunarfærum. Fremri hluti öndunarfæra er talinn vera um 45% af 

heildarrúmmáli öndunarfæra (Scheid o.fl., 1974) og hlutfallslegur styrkur súrefnis í fremri 

hluta öndunarfæra er 16,0% og í aftara 19,5%, meðaltalið er því 17,6%. Fuglarnir eru taldir 

geta nýtt 90% af súrefni úr öndunarfærum í kafi (Knower Stockard o.fl., 2005). 

2.9 Loftháð köfunarmörk (cADL) 

Loftháð köfunarmörk (cADL) voru reiknuð út frá jöfnunni cADL = Vo2/V
．

o2, þar sem 

Vo2 eru súrefnisbirgðir og V
．

o2 efnaskipti í kafi. Þar sem ekki eru til niðurstöður fyrir 

efnaskipti í frjálsum kafandi svartfuglum þá var notast við efnaskipti stuttnefju í grunnri 

laug, 0.93 ml O2 s
–1

 kg
–1 

(Croll og McLaren, 1993), og grunnefnaskipti stuttnefju, 0.31 

ml O2 s
–1

 kg
–1

 (Gabrielsen o.fl., 1988), til útreikninga á cADL. Til samanburðar voru 

notaðar rannsóknir á köfunartíma svartfugla síðustu fimm ára (sjá viðauka 2), en þar 

sem mælitæki geta haft áhrif á köfunarhegðun svartfugla (Elliott, o.fl. 2007; Elliott og 

Gaston, 2009) er líklegast að nýjustu mælingar séu að gefa betri mynd af köfun þeirra 

vegna smærri mælingatækja og annarra uppsetninga á fuglum. 

2.10 Tölfræði 

Niðurstöður eru gefnar sem meðaltal ± staðalfrávik. Tölfræði fyrir hematókrít var 

reiknuð út frá arcsine breyttum tölum. Til að bera saman niðurstöður var notast við 

einbreytudreifigreiningu (one-way ANOVA) og t-próf og voru þær taldar marktækar ef 

P≤0,05 (Fowler o.fl, 1998). Til þess að forðast villur vegna endurtekinna prófa var 

notast við Holm–Bonferroni (Holm, 1979). 

2.11 Rannsóknarleyfi 

Rannsóknin var gerð með leyfum UMH02020103/13-4-1 og UMH0805005/13-4-1 frá 

Umhverfisráðuneytinu og leyfi YDL03050004/023 frá Tilraunadýranefnd. 
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3 Niðurstöður 

Í svartfuglum mældist fjöldi rauðra blóðkorna (RBK) mest 3,56·106/μl í lunda en minnst 

3,41·106/μl í stuttnefju (Tafla 1). Marktækur munur er á meðaltals fjölda RBK hjá 

tegundunum fjórum (F3,83=8,617, P<0,05). RBK í ritu mældist 3,21·106/μl og er það 

marktækt frábrugðið þeim gildum sem mældust í svartfuglunum (P<0,001). Ekki er 

marktækur munur á RBK milli svartfuglategundanna. Hematókrít mældist hæst 54,5% í 

lunda en 49,1% í langvíu og 50,2% í stuttnefju. Það er marktækur munur á meðaltals 

hematókrít hjá tegundunum fjórum (F3,83=47,027, P<0,05). Marktækur munur er á 

hematókríti hjá stuttnefju og lunda (P<0,001) og langvíu og lunda (P<0,001) en ekki á 

milli langvíu og stuttnefju. Ritan var með 42,6% hematókrít, en það var marktækur 

munur á henni og öllum tegundum af svartfuglum sem rannsakaðir voru (P<0,001).  

Tafla 1. Fjöldi rauðra blóðkorna (RBK), hematókrít, magn hemóglóbíns, MCV (mean corpuscular 

volume), MCH (mean corpuscular haemoglobin content) og MCHC (mean corpuscular 

haemoglobin concentration) hjá langvíu, stuttnefju, lunda og ritu (meðaltal ± staðalfrávik). 

_______________________________________________________________________________________________________ 

  Langvía Stuttnefja Lundi  Rita 

 (n=30) (n=20) (n=21) (n=16) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

RBK (106/μl) 3,48 ± 0,13 3,41 ± 0,16 3,56 ± 0,38 3,21 ± 0,11 

Hematókrít (%) 49,1 ± 2,18 50,2 ± 1,80 54,5 ± 1,28 42,6 ± 1,12 

Hemóglóbín (g/100 ml) 17,9 ± 0,87 17,3 ± 0,73 17,7 ± 1,27 15,7 ± 0,71 

MCV (fL) 141,5 ± 12,1 147,4 ± 11,2 154 ± 17,4 132,9 ± 7,5 

MCH (pg)  51,55 ± 3,19 50,80 ± 3,10 50,24 ± 6,19 48,87 ± 2,73 

MCHC (g/dl) 36,7 ± 3,25 34,6 ± 2,54 32,4 ± 2,77 36,8 ± 2,34 
_______________________________________________________________________________________________________ 

Marktækur munur er á meðaltals hemóglóbínmagni hjá tegundunum fjórum (F3,83=22,166, 

P<0,05). Langvían mældist með hæsta hemóglóbínmagnið af svartfuglunum, það er 17,9 

g/100 ml, en minnst var það 17,3 g/100 ml í stuttnefju. Marktækur munur er á magni 

hemóglóbíns hjá stuttnefju og langvíu (P=0,005). Hemóglóbínmagnið í ritu mældist 15,7 

g/100 ml og er það marktækt frábrugðið gildum svartfuglanna (P<0,001). Þar sem MCV, 

MCH, MCHC gildin eru beintengd RBK, hematókrít og hemóglóbíngildum (sjá aðferðakafla) 

þá eru niðurstöður þeirra í samræmi við það.  

Það er marktækur munur á meðaltals blóðmagn hjá tegundunum fjórum (F3,12=17,545, 

P<0,05). Blóðmagn var mjög svipað hjá langvíu, stuttnefju og lunda og það var ekki 

marktækur munur á milli þessara tegunda (Tafla 2). Marktækur munur var á blóðmagni 

hjá ritu og hinum tegundunum. Þar sem gert er ráð fyrir að bindigeta hemóglóbíns og 
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súrefnishleðsla blóðs fyrir köfun sé sú sama hjá öllum tegundum þá er það súrefni sem 

er í blóði tengt hemóglóblínmagni og blóðmagni. 

Tafla 2. Þyngd, hematókrít, blóðvökvamagn, blóðmagn og súrefnismagn í slagæðum og bláæðum 

hjá langvíu, stuttnefju, lunda og ritu (meðaltal ± staðalfrávik) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

  Langvía Stuttnefja Lundi  Rita 

 (n=4) (n=4) (n=4) (n=4) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Þyngd (g) 1015 ± 34,2 1005 ± 31,1 425 ± 26,5 440 ± 63,3 

Hematókrít (%) 50,5 ± 2,2 50,7 ± 1,6 52,3 ± 2,0 41,7 ± 0,7 

Blóðvökvi (ml/100 g) 6,1 ± 0,3 6,1 ± 0,1 6,4 ± 0,4 4,4 ± 0,3 

Blóðmagn (ml/100 g) 12,1 ± 0,3 12,0 ± 0,3 12,2 ± 0,3 10,5 ± 0,7 

Slagæðar O2 (ml/kg) 8,20 ± 0,29 7,95 ± 0,26 8,03 ± 0,31 5,61 ± 0,32 

Bláæðar O2 (ml/kg) 14,09 ± 0,50 13,68 ± 0,45 13,81 ± 0,53 9,65 ± 0,55 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Mýóglóbíngildi mældust hæst hjá stuttnefju (1,63 g/100 g í brjóstvöðva en 0,89 g/100 g 

í lærvöðva) en minnst hjá ritu (0,82 g/100 g í brjóstvöðva en 0,41 g/100 g í lærvöðva). 

Það er marktækur munur á meðaltals mýóglóbíngildi fyrir bæði brjóstvöðva 

(F3,16=72,140, P<0,05) og lærvöðva (F3,16=49,162, P<0,05). Marktækur munur er á 

mýóglóbínmagni í bæði brjóst- og lærisvöðvum hjá ritu samanborið við langvíu, 

stuttnefju og lunda (P<0,001). Gildi fyrir langvíu og stuttnefju voru mjög svipuð og 

enginn marktækur munur á þeim. Hins vegar var marktækur munur á mýóglóbínmagni í 

brjóstvöðvum hjá lunda og stuttnefju (P=0,02) og í lærisvöðvum hjá lunda og langvíu 

(P=0,03). Þar sem súrefnismagn í vöðvum er í beinu sambandi við magn mýóglóbíns í 

vöðvum og magni vöðva þá kemur það ekki á óvart að marktækur munur er á 

súrefnismagni í bæði brjóst- og lærvöðvum hjá ritu samanborið við langvíu, stuttnefju 

og lunda (P<0,001). Einnig er marktækur munur á súrefnismagni í brjóstvöðvum milli 

lunda og langvíu (P<0,001) og lunda og stuttnefju (P<0,001). 

Tafla 3. Mýóglóbínmagn í pectoralis major og sartorius, þyngd brjóstvöðva (pectoralis major og 

supracoracoideus) og lærisvöðva og súrefnismagn í brjóst- og lærisvöðvum hjá langvíu, stuttnefju, 

lunda og ritu (meðaltal ± staðalfrávik) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

  Langvía Stuttnefja Lundi  Rita 

 (n=5) (n=5) (n=5) (n=5) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Mýógl. p. major (g/100 g) 1,60 ± 0,13 1,63 ± 0,08 1,50 ± 0,08 0,82 ± 0,11 

Mýógl. sartorius (g/100 g) 0,86 ± 0,08 0,89 ± 0,10 0,97 ± 0,07 0,41 ± 0,07 

Brjóstvöðvar (g) 211,6 ± 16,8 204,3 ± 11,7 102,5 ± 7,4 55,5 ± 2,2 

Lærisvöðvar (g)  50,1 ± 1,7 44,8 ± 5,7 27,8 ± 4,1 14,6 ± 4,3 

O2 í brjóstvöðvum (mL/kg) 4,44 ± 0,27 4,38 ± 0,21 3,45 ± 0,13 1,47 ± 0,12 

O2 í lærisvöðvum (mL/kg) 0,56 ± 0,02 0,53 ± 0,06 0,60 ± 0,09 0,19 ± 0,04 
_______________________________________________________________________________________________________ 
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Þar sem rúmmál öndunarfæra var metið út frá jöfnu sem byggir á þyngd, þá eru 

niðurstöður tengdar þyngd fuglanna (Tafla 4). Langvían var að meðaltali þyngsti fuglinn 

og er þar af leiðandi með stærstu öndunarfærin og mesta súrefnismagnið í þeim. Ritan 

og lundinn eru hins vegar með smæstu öndunarfærin. 

Tafla 4. Þyngd, rúmmál öndunarfæra og súrefnismagn í öndunarfærum hjá langvíu, stuttnefju, 

lunda og ritu (meðaltal ± staðalfrávik). 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 Langvía Stuttnefja Lundi Rita 

 (n=30) (n=20) (n=21) (n=16) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Þyngd (g) 1023 ± 61,0 1003 ± 64,9 436 ± 40,7 444 ± 53,7 

Rúmmál öndunarfæra (ml) 168 ± 18,8 161 ± 9,5 76 ± 6,4 77 ± 8,5 

O2 í öndunarfærum (ml/kg) 28,8 ± 3,2 28,3 ± 1,7 30,4 ± 2,6 30,4 ± 3,4 
_______________________________________________________________________________________________________ 

Reiknaðar nýtanlegar súrefnisbirgðir eru 52,3 ml/kg hjá langvíu, 51,2 ml/kg hjá 

stuttnefju, 52,5 ml/kg hjá lunda og 43,8 ml/kg hjá ritu. Hjá svartfuglum eru stærstu 

birgðir að finna í öndunarfærum en næstmestar í blóði (Tafla 5).  

Tafla 5. Meðaltal nýtanlegs súrefnis út frá helstu gleymslustöðum hjá langvíu, stuttnefju, lunda og 

ritu og meðalþyngd fugla. 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 Blóði  Vöðva Öndunarfæri Þyngd 

 (ml O2/kg) (ml O2/kg) (ml O2/kg) (g) 
_______________________________________________________________________________________________________ 

Langvía 21,4 5,0 25,9 1019 

Stuttnefja 20,8 4,9 25,5 1004 

Lundi 21,0 4,1 27,4   431 

Rita 14,7 1,7 27,4   442 
_______________________________________________________________________________________________________ 

Reiknuð loftháð köfunarmörk (cADL) eru marktækt hærri hjá langvíu og stuttnefju 

heldur en hjá lunda (P<0,001) (Tafla 6).  

Tafla 6. Reiknuð loftháð köfunarmörk (cADL) út frá hvíldarefnaskipti, 2x hvíldarefnaskipti  og 3x 

hvíldarefnaskipti hjá langvíu, stuttnefju, lunda og ritu og meðalþyngd fugla. 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 Stuttnefja Langvía Lundi      

_____________________________________________________________________ 

0,93 ml s
-1

 kg
-1

 55 s 57 s 45 s 

0,62 ml s
-1

 kg
-1

 83 s 86 s 61 s  

0,31 ml s
-1

 kg
-1

 166 s 172 s 102 s 
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4 Umræða 

4.1 Súrefni í blóði 

Það sem einkennir helst niðurstöður fyrir blóðgildi svartfugla er hve áberandi hærri þau 

eru en hjá flestum tegundum sem kafa ekki (Bond og Gilbert, 1958; Balasch o.fl., 1974; 

Balasch o.fl, 1976; Polo o.fl., 1992). Gildin eru svipuð og í öðrum rannsóknum á sömu 

tegundum og öðrum fuglum sem kafa eftir fæðu (sjá töflu 7). 

Tafla 7. Meðaltalsgildi fyrir hematókrít (HCT), hemóglóbín (HGB) og blóðmagn ýmissa fugla. 

*Kooyman 1989, tekið úr Croll o.fl. 1992 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 HCT HGB Blóðmagn Heimild 

 (%) (g/dl) (% af massa)  

_______________________________________________________________________________________________________ 

Hettumávur (L. ribibundus) 42,0 12,9 - Viscor o.fl 1984 

Hettumávur (L. ribibundus) 43,9 15,9 - Balasch o.fl. 1974 

Rita (R. tridactyla) 42,6 15,7 10,5 Þessi rannsókn 

Rita (R. tridactyla) 54,9 - - Wanless o.fl. 1997 

Rita (R. tridactyla) 44,0 15,8 - Elliot o.fl. 2010 

Lómur (G. stellata) 54 20,7 13,2 Bond og Gilbert 1958 

Aðalsmörgæs (P. adeliae) 46,2 16,5 - Milson o.fl. 1973 

Hettumörgæs (P. antarctica) 52,8 19,6 9,3* Milson o.fl. 1973  

Dvergmörgæs (Eudyptula minor) 40 18,0 - Mill og Baldwin 1983 

Stuttnefja (U. lomvia) 50,2 17,3 12,0 Þessi rannsókn 

Stuttnefja (U. lomvia) 52,8 18,0 - Elliot o.fl. 2010 

Stuttnefja (U. lomvia) 48,0 18,1 12,3 Croll o.fl. 1992 

Langvía (U. aalge) 49,1 17,9 12,1 Þessi rannsókn 

Langvía (U. aalge) 54,8 - - Wanless o.fl. 1997 

Langvía (U. a. californica) - 15,1 - Lenfant o.fl. 1969 

Lundi (F. arctica) 54,5 17,7 12,2 Þessi rannsókn 

Lundi (F. arctica) 57,9 - - Wanless o.fl. 1997 

Lundi (F. arctica) 60,8 19,4 - Erpur Snær Hansen, 2003 

Álka (A. torda) 55,3 - - Wanless o.fl. 1997 

Álka (A. torda) 60,7 17,6 12,4 Erpur Snær Hansen, 2003 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Erfitt getur reynst að bera saman blóðgildi milli mismunandi svæða og tímabila því margar 

breytur geta haft áhrif á þau. Blóðgildi geta breyst töluvert milli árstíða (Hunter og Powers, 

1980; Driver, 1981; Hauptmanova o.fl., 2006) og stöðu fuglsins á lífsferli sínum (Chilgren og 

DeGraw, 1977; Piersma o.fl., 1996; Sergent o.fl, 2004). Tímasetning rannsókna getur því 

skipt máli og í raun endurspeglar einungis þann tíma sem mælingin er gerð. Einnig virðast 

fuglar geta aukið blóðmagn ef aðstæður krefjast þess, þannig þegar skúfendur (Aythya 
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fuligula) þurftu að kafa dýpra en venjulega eftir fæðu, jókst blóðmagn þeirra úr 107 ml/kg í 

141 ml/kg en hematókrít og hemóglóbín hélst óbreytt (Stephenson o.fl., 1989a). Svartfuglar 

geta því hugsanlega aukið blóðmagn að einhverju marki við ákveðnar aðstæður, eins og ef 

fuglarnir þurfa að kafa dýpra eftir fæðu en venjulega. Aukið blóðmagn gerir fugl þyngri og 

þar af leiðandi eykst vænghleðsla hans (Lovvorn og Jones, 1994). Fuglar, sem þurfa að fljúga 

langt eftir fæðu, græða því lítið á því að hafa mikið blóðmagn. Stuttnefjur í Látrabjargi fljúga í 

kringum 300 km til þess að komast að ísröndinni í fæðuleit á milli Íslands og Grænlands 

(Benvenuti o.fl., 1998) á meðan stuttnefjur við Hakluyt eyju við norðvestur strönd Grænlands 

og Coburg eyju í norðaustur Kanada eru að meðaltali að fljúga um 80 km (Falk o.fl., 2002). 

Íslensku stuttnefjurnar gætu því haft minna magn af blóði en stuttnefjur á svæðinu á milli 

Grænlands og Kanada, því það mundi minnka orkukostnað þeirra. 

4.1.1 Áhrif fæðusamsetningu á blóðgildi 

Annar mikilvægur hluti sem spilar líklegast stórt hlutverk eru þær fæðutegundir sem 

fuglarnir lifa á. Á varptímanum sækja stuttnefjur á norðvestur hluta Íslands aðallega í 

loðnu, sem er í ætisleit á svæðinu milli Íslands og Grænlands, en eftir því sem sunnar 

dregur eykst mikilvægi sandsílategunda (Kristján Lilliendahl og Jón Sólmundsson, 

1997). Loðnan er uppsjávarfiskur, sem lifir á svifdýrum við yfirborð sjávar, og 

sandsílategundir eru grunnsævisfiskar sem lifa sjaldan dýpra en 150 metra (Gunnar 

Jónsson og Jónbjörn Pálsson, 2006). Spurning er hvort það sé hagstætt fyrir stuttnefjur, 

hér við land, að auka orkukostnað á flugi með auknu blóðmagni ef þess er ekki þörf við 

fæðuöflun. Skúfendurnar hjá Stephenson og félögum (1989a), sem juku blóð- og 

vöðvamagn til þess að mæta auknu fæðuöflunardýpi, juku orkukostnað sinn á flugi á 10 

m s
-1

 hraða úr rúmum 50 W í rúm 65 W (Lovvorn og Jones, 1994). Við Coat eyju í 

mynni Hudsonflóa í Kanada er fæða stuttnefju á varptímanum mun fjölbreyttari en við 

Ísland. Eins og hér þá gegnir loðna mikilvægu hlutverki en sandsílategundir mun minna. 

Hinsvegar þá er ískóð (Boreogadus saida) og ýmsar botnfiska tegundir, eins og 

flekkjamjóni (Leptoclinus maculatus), trjónuþrömmungur (Triglops pingeli), 

þrömmungur (Triglops murrayi) og brandálstegundir (Gymnelus sp.) töluvert 

mikilvægar (Elliott o.fl., 2008a). Þarna voru botnfiskar veiddir nokkuð nálægt 

varpstöðvum, á um 70–90 metra dýpi, og meðaltími frá hreiðri var rétt yfir 20 mín. 

Fuglarnir notuðu svokallaða U–lagaða köfun, en þá synda fuglar um á ákveðnu dýpi eða 

við sjávarbotninn í leit að bráð (Halsey o.fl., 2007). Fuglarnir virðast taka meðvitaða 

ákvörðun fyrir köfun um hvaða tegund af bráð ætlunin er að leita að (Elliott o.fl., 

2008a). Þar sem veiðistöðvar eru nálægt varpsvæðinu og botnfiskar mikilvæg fæða, þá 

myndu stuttnefjur þar hagnast á því að hámarka blóðmagn sitt til þess að lengja þann 

tíma sem þeir geta verið í fæðuleit á sjávarbotninum. V–löguð köfun, þar sem fugl 

staðnæmist ekki eða mjög stutt á ákveðnu dýpi áður en hann heldur upp (Halsey o.fl., 

2007), var aðallega notuð við veiðar á hryggleysingjum og í um 50% tilfella við veiðar á 

loðnu (Elliott o.fl., 2008a). Hins vegar geta niðurstöður varðandi loðnu verið vanmetnar 

þar sem höfundar töldu að í sumum tilvikum hafi fugl verið að leita að bráð á botninum 

en tekið loðnu í staðinn þar sem betri bráð fannst ekki. Íslenskir svartfuglar eru því 

líklegast að nota V–lagaða köfun við veiðar á loðnu og blöndu af V– og U–lagaðri 

köfun við veiðar á sandsíli. Því væri forvitnilegt að sjá hvort blóðmagn og ýmis 

blóðgildi endurspegli fjarlægðir frá veiðisvæðum og tegund bráðar. 

Breytingar á fæðuöflun gætu líka spilað inn í breytingar á blóðgildum. Í norður 

Hudsonflóa hefur orðið veruleg breyting á fæðusamsetningu sem stuttnefjur færðu 

ungum sínum í hreiðrið. Frá því um miðjan 9. áratug til miðs 10. áratugar síðustu aldar 
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féll hlutfall ískóðs í fæðu úr 43% niður í 15%, botnfiskar féllu úr 36% niður í 15% en 

loðna jókst úr 15% í 50% (Gaston o.fl. 2003). Aukningin á sókn stuttnefju á loðnu og 

sandsíli á kostnað ískóðs og botnfiska var talin stafa af hlýnun Hudson flóa sem leiddi 

af sér minni ísbreiðu á sumrin (Gaston o.fl., 2003). Þannig að þegar Croll og félagar 

(1992) voru að rannsaka stuttnefjurnar á Coatseyju á árunum 1988 og 1989 voru þær 

líklegast að koma með ískóð og ýmsar botnfisktegundir á meðan loðnan var einungis 

um 20% af fæðunni. Upp úr árinu 2000 þá er loðnan kominn upp í um 50% og sandsíli 

um 20% (Gaston o.fl., 2003). Þar sem það að eltast við uppsjávarfisk, eins og loðnu, 

kostar mun meiri virkni hjá stuttnefju en að leita uppi fisk á botninum (Elliott o.fl., 

2009), þá er spurning hvort einhver lífeðlisfræðilegur munur sé á stuttnefjum í kringum 

1990 og síðan upp úr 2000. Vel er þekkt að svartfuglar geti breytt um fæðusamsetningu 

fyrir ungana sína miðað við framboð. Þannig fæða langvíur í Faralloneyju við 

Kaliforníu, Bandaríkjunum, unga sína aðallega á ýmsum karfategundum (Sebastes spp.) 

en á hlýjum árum þá skipta þeir yfir í sardínur (Sardinops sagax) og ansjóvur 

(Engraulis mordax) þar sem karfategundirnar leita í kaldari sjó (Miller og Sydeman, 

2004). Árið 2004 færðu stuttnefjur, á St. Georgseyju í Beringshafi, ungum sínum um 

53% kyrrahafssandsíli (Ammodytes hexapterus) en hlutfallið var einungis 0,5% árið 

2007 og hlutfall smokkfisks (Gonatidae) hækkaði úr 10% árið 2004 í um 62% 2007 

(Kokubun o.fl., 2010). Lundar á Funkeyju við Nýfundnaland, Kanada, færðu ungum 

sínum nær eingöngu sandsílategundir árið 2004 en árið 2005 fengu ungar nær eingöngu 

loðnu (Burke og Montevecchi, 2008). Það er forvitnilegt að vita hvort einhver 

lífeðlisfræðileg breyting verði á fuglum sem þurfa að veiða aðrar tegundir en vanalega 

til þess að mæta orkuþörf unganna þar sem mismunandi bráð þýðir mismunandi og 

misorkufrekar veiðiaðferðir (Halsey o.fl., 2007; Elliott o.fl., 2008a, 2009). 

Einnig er spurning hvort breyting verði á súrefnisbirgðum eftir árstíðum þar sem oft 

verður töluverð breyting á fæðusamsetningu milli árstíða (Erikstad og Vader, 1989; 

Erikstad, 1990; Kristján Lilliendahl, 1990; Kristján Lilliendahl og Jón Sólmundsson, 

1997; Moody og Hobson, 2007; Hedd, o.fl. 2010). Svartfuglar þurfa líka að bregðast við 

þeim breytingum sem hafa orðið á fæðustofnum (Bryant, 1998; Rowe o.fl., 2000; 

Carscadden o.fl, 2002; Gaston o.fl., 2003; Baillie og Jones, 2004), jafnvel með því að 

færa sig inn á ný svæði til þess að verða sér úti um fæðu. Lundar sem verpa á skosku 

eyjunni Isle of May virðast leita meira út úr Norðursjó en áður fyrr frá ágúst fram í 

desember, jafnvel töluvert út á Atlantshafið og hafa merktir fuglar til dæmis fundist við 

austurströnd Íslands. Þetta er talið stafa af minnkandi fæðuframboði í Norðursjó (Harris 

o.fl., 2010). Aðlögunarhæfni svartfugla að minna fæðuframboði er þó takmörkunum háð 

og ber þar meðal annars að nefna að þeir hafa mjög hraða meltingu og nýting fæðunnar 

er ekki eins góð og til dæmis hjá fýl (Fulmarus glacialis), skúmi (Stercorarius skua) og 

silfurmávi (Larus argentatus) (Brekke og Gabrielsen, 1994; Hilton o.fl, 2000). 

Orkunotkun þeirra er einnig mjög há (McNab, 2009; Shaffer, 2010). Þetta veldur því að 

svartfuglar eru mjög viðkvæmir fyrir fæðuskorti og eiga erfitt með að bregðast við ef 

þeir komast einhverra hluta vegna ekki í fæðu (Tranquilla o.fl., 2010). 

4.1.2 Áhrif sníkjudýra á blóðgildi 

Sníkjudýr virðast líka geta haft veruleg áhrif á blóðgildi. Meðal þeirra sníkjudýra sem 

lifa á svartfuglum er lundalúsin (Ixodes uriae), sem lifir á blóði úr hýslinum (Muzaffar 

og Jones, 2004; Robert og Janovy Jr, 2005). Lundalúsin ber einnig margar tegundir af 

veirum og bakteríum sem eru sjúkdómsvaldar hjá svartfuglum og má þar nefna Lyme 

sjúkdóm en honum veldur bakterían Borrelia burgdorferi. Þessi baktería hefur fundist í 
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teistu (Cepphus grylle) í Flatey (Olsen o.fl., 1995). Hjá ritu hafa fundist tengsl milli 

fjölda lundalúsa og hematókrítar, þannig að hematókrít fer lækkandi eftir því sem fleiri 

mítlar finnast á fugli (Wanless o.fl., 1997). Hins vegar hafa ekki fundist sömu tengsl hjá 

svartfuglum því er ekki vitað hvort lundalúsin hafi sömu áhrif á þá. Þekkt er að 

sníkjudýr (Babesia sp.) geta lækkað hematókrít, hemóglóbín og fjölda rauðra blóðkorna 

hjá dvergmörgæsum (Eudyptula minor) töluvert (Sergent o.fl., 2004). 

4.1.3 Áhrif aldurs á blóðgildi 

Ekki hefur ennþá verið kannað hvernig blóðgildi breytast með aldri svartfugla. Wanless 

og félagar (1997) báru saman hematókrít hjá langvíu á eggi eða með unga og svo fugla 

sem voru ekki með hreiður og komust að því að fuglar með egg eða unga voru með 

marktækt hærri hematókrít, eða 56,7% á móti 53,8%. Hins vegar var ekki vitað um 

aldur fuglanna og því var ekki hægt að fullyrða hvort hematókrít hækki með aldrinum, 

hvort hematókrít hækki hjá þeim fuglum sem eru með hreiður til þess að mæta auknum 

orkukostnaði eða hvort þessir mismunandi hópar séu að leita af mismunandi fæðu. Við 

Bretland, þar sem þessi rannsókn var gerð, eru langvíur á varptímanum aðallega að 

veiða marsíli (Ammodytes marinus), síld (Clupea harengus) og tannsíld (Sprattus 

sprattus) (Finney o.fl, 1999). 

4.1.4 Miltað sem geymslustaður fyrir rauð blóðkorn 

Nýlega hefur þeirri hugmynd verið varpað fram að fuglar gætu, líkt og spendýr, geymt 

rauð blóðkorn í miltanu sem væri síðan leitt út í æðakerfið í kafi og þar af leiðandi 

myndi hematókrít hækka og magn súrefnis, sem fugli stendur til boða í kafi, aukast 

(Nevins, 2004; Robinson o.fl., 2008). Því til stuðnings nefnir Nevins (2004) að miltað 

sé 1,2% af meðalþyngd langvíu á meðan hún er einungis 0,3% hjá landfuglum sem kafa 

ekki (Møller og Erritzøe, 2003). Einnig er hlutfallsstærð rauða miltiskviku hærri hjá 

langvíu (75–80%) en hjá hænsnum (Gallus gallus domesticus) (40–45%). Stærð milta 

gæti þó verið tengt öðru, en annað hlutverk miltans tengist ónæmiskerfinu (Reece, 

2006). Hjá klettasvölu (Petrochelidon pyrrhonota) er miltað stærra hjá þeim fuglum 

sem þurfa að glíma við fleiri sníkjudýr (Brown og Brown, 2002). Hlutfallsleg stærð 

miltaðs er einnig meiri hjá þeim fuglum sem verpa í byggðum en fuglum sem verpa 

einir og sér (Møller og Erritzøe, 1996), en útbreiðsla sníkjudýra getur verið mikil þar 

sem margir fuglar eru samankomnir á litlu svæði (Muzaffar og Jones, 2004). Stærð 

miltaðs gæti því endurspeglað álag af völdum sníkudýra. Meiri rannsókna er þörf, en ef 

rétt reynist að fugl geti nýtt sér verulegt magn rauðra blóðkorna í miltanu í kafi þá gæti 

það útskýrt að hluta hve oft er mikil skekkja á milli cADL og raunverulegs köfunartíma. 

4.1.5 Rannsóknir á blóðgildi svartfugla 

Eina rannsóknin á langvíu, stuttnefju og lunda sem er sambærileg þessari er rannsókn 

Croll og félaga (1992) á stuttnefju. Hins vegar er samanburður ekki auðveldur. 

Stuttnefjurnar sem notaðar voru í rannsókn Croll og félaga voru veiddar sem ungar á 

Coat eyju og aldar upp við tilbúnar aðstæður í San Diego í Bandaríkjunum í eitt ár áður 

en mælingar fóru fram. Hins vegar voru allir fuglar í þessari rannsókn veiddir úr 

náttúrulegum stofnum, en að hafa fugla í haldi gæti haft margvísleg áhrif á orkuþörf 

þeirra og þar af leiðandi breytingar á líkamsvirkni þeirra. Þegar nashyrningslundar 

(Cerorhinca monocerata) voru veiddar og hafðar í haldi í búri með 1,5 metra djúpu 

vatni, þá lækkaði hematókrít hjá þeim úr 56% í um 41% innan þriggja vikna frá því að 

þær voru veiddar. Líklegasta ástæðan var talinn vera að þegar þær höfðu ekki tækifæri 
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til þess að fljúga eða kafa minnkaði súrefnisþörf fuglanna sem leiddi til lækkaðs 

hematókríts vegna minni framleiðslu rauðra blóðkorna (Newman o.fl., 1999). Einnig 

geta verið kynbundin áhrif. Hjá Croll og félögum var ekki borinn saman munur á milli 

kynja og líklegast var úrtökuhópurinn blandaður. Ef gert er ráð fyrir að stuttnefjur á 

Íslandi hegði sér líkt og á Gannet eyju í Labrador Kanada, þar sem kvenfuglar veiða 

aðallega að morgni til og á kvöldin en karlfuglar yfir daginn (Jones o.fl., 2002), þá eru 

líklegast flestir fuglar sem veiddir voru í björgum kvenfuglar. Ekki er vitað hvort munur 

er á blóðgildum milli kynja hjá stuttnefjum en það er töluverður munur milli kynja hjá 

dílaskarfi (Phalacrocorax carbo), hænsnum og fashönum (Phasianus colchicus) (Bond 

og Gilbert, 1958; Balasch o.fl., 1974). 

Elliot og félagar (2010) mældu hemóglóbín og hematókrít hjá stuttnefju og ritu frá 

Prince Leopold eyju, sem tilheyrir heimskautasvæði Kanada og er á um 74°N, sem 

samanburð í rannsókn á fornklumbu (Synthliboramphus antiquus) og skerjuklumbu 

(Ptychoramphus aleuticus). Hemóglóbín hjá stuttnefju mældist 18,1 og hematókrít 48%, 

en hjá ritu mældist hemóglóbín 15,8 og hematókrít var 44%. 

Lenfant og félagar (1969) mældu hemóglóbín hjá langvíu og var niðurstaða þeirra 

töluvert lægri en í þessari rannsókn, eða 15.1 g/100 ml á móti 17.9 g/100 ml. Hins vegar 

kemur ekki fram í rannsókninni fjöldi sýna sem mældur var, en rannsóknin beindist 

aðallega að aðalsmörgæsum og var langvían aðeins til viðmiðunar. Einnig notuðust þeir 

við undirtegundina Kaliforníu langvíu (Uria aalge californica), en langvíur frá 

Kyrrahafinu eru stærri en þær frá Atlantshafinu (Gaston og Jones, 1998). 

Flestar rannsóknir á blóðgildum svartfugla snúa að mælingum á hematókrít. 

Aðferðafræðin er þó stundum það ólík á milli rannsókna að erfitt getur verið að bera 

þær saman. Í stað þess að notast við staðlaðar aðferðir eins og í þessari rannsókn þá er 

oftast aðeins gefinn upp fjöldi snúninga á mínútu sem sýnið er spunnið við í skilvindu 

og tímann, en erfitt að líkja eftir flestum þessara rannsókna þar sem krafturinn sem 

verkar á sýnið er háður fjölda snúninga á mínútu og þvermál skilvindu. Eins og kemur 

fram í aðferðahluta þessarar rannsóknar þá er notast við mælieininguna g (relative 

centrifuge force) til þess að sýna þann kraft sem sýnin voru keyrð við og því auðvelt að 

líkja eftir aðstæðum ef þvermál skilvindu er þekkt. Sem dæmi um ólíkar aðferðir má 

nefna að Newman og félagar (1997) mældu hematókrít hjá langvíu við 10.400 snúninga 

á mínútu í 3 mínútur á meðan Wanless og félagar (1997) mældu hematókrít hjá langvíu 

við 1.800 snúninga á mínútu í 15 mínútur. Niðurstöður eru líka jafn ólíkar og 

aðferðirnar. Hematókrít langvíu hjá Newman og félögum (1997) er aðeins 39%, en slík 

niðurstaða myndi benda til blóðþurrðar bæði hjá fuglum og mönnum (Campbell, 1995; 

Harmening, 2002). Enda treysta þeir ekki niðurstöðum sínum meira en svo að þeir 

notuðu niðurstöður annarra rannsókna við mat á fjölda hvítra blóðkorna. Niðurstöður 

Wanless og félaga (1997) er hins vegar í hina áttina, hematókrít langvíu mældist að 

meðaltali 54,8% og lunda 57,9% sem höfundar segja að sé hæsta gildi sem mælst hafi 

hjá sjófugli og jafnast á við gildi hjá hvalnum mjaldri (Delphinapterus leucas). Hærri 

gildi hafa þó mælst hjá lunda, því Bradley og Threlfall (1974) fengu gildi að meðaltali 

60,5% og á bilinu 53,4%–69,0%. Úrtakið hjá þeim voru sex fuglar en þeir gefa ekki upp 

hvernig hematókrít var mælt og því er erfitt að meta áreiðanleika þessara niðurstaðna, 

en um verulega há gildi er að ræða. Hematókrít niðurstöður þessarar rannsóknar ná ekki 

svipuðum hæðum og hjá Wanless og félögum (1997), hins vegar er hematókrít hjá lunda 

hærri en hjá langvíu og stuttnefju í báðum rannsóknum. Niðurstöður allra svartfugla eru 
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þó svipaðar og hjá Lenfant o.fl. (1969), Croll o.fl. (1992), Elliot o.fl. (2010) og þær 

óbirtu niðurstöður sem Newman o.fl. (1997) notuðu við útreikninga. 

4.2 Súrefni í vöðvum 

Mýóglóbíngildi hjá svartfuglum eru áberandi hærri en hjá fuglum sem fljúga en kafa 

ekki, en lægri en hjá mörgæsum (sjá töflu 3 og 8). 

Tafla 8. Meðaltals mýóglóbíngildi ýmissa fuglategunda fyrir pectoralis (Pec), sartorius (Sar) og 

supracoracoideus (Sup). *tekið úr Croll o.fl. 1992, †gildi fyrir þjálfaða endur (sjá texta). 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 Pec Sar Sup Heimild 

 (g/100 g) (g/100 g) (g/100 g)  

_______________________________________________________________________________________________________ 

Keisaramörgæs (A. forsteri) 6,40 - - Ponganis o.fl. 1999b 

Aðalsmörgæs (P. adeliae) 3,00 - - Kooyman 1989* 

Dvergmörgæs (E. minor) 2,80 - - Mill og Baldwin 1983 

Stuttnefja (U. lomvia) 1,63 0,89 - Þessi rannsókn 

Stuttnefja (U. lomvia) 1,35 - - Elliot o.fl. 2010 

Stuttnefja (U. lomvia) 1,90 - - Croll o.fl. 1992 

Langvía (U. aalge) 1,60 0,86 - Þessi rannsókn 

Langvía (U. aalge) 1,41 0,63 1,19 Davis og Guderly 1987 

Lundi (F. arctica) 1,50 0,97 - Þessi rannsókn 

Lundi (F. arctica) 1,25 0,81 0,94 Davis og Guderly 1987 

Rita (R. tridactyla) 0,82 0,41 - Þessi rannsókn 

Rita (R. tridactyla) 0,42 - - Elliot o.fl. 2010 

Skúfönd (A. fuligula) 0,47 (0,74†) - - Stephenson o.fl 1989a 

Bjargdúfa (Columba livia) 0,72 0,73 0,15 Davis og Guderly 1987 

Fashani (Phasianus colchicus) 0,05 0,52 0,07 Davis og Guderly 1987 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Þar sem svartfuglar þurfa bæði að fljúga og kafa þurfa þeir að gera málamiðlun og 

virðast því ekki geta aukið súrefnisbirgðir sínar í vöðvum eins og mörgæsir geta, en um 

47% af súrefnisbirgðum keisaramörgæsar er falið í vöðvum og hlutfallið er 26% hjá 

aðalsmörgæs (Kooyman og Ponganis, 1998). Hjá svartfuglum er hlutfallið 9,6% hjá 

langvíu og stuttnefju og 7,8% hjá lunda. Líklegasta skýringin er sú að hlutfall 

brjóstvöðva af heildarþunga fugls er meiri hjá langvíu (20,8%) og stuttnefju (20,1%) en 

lunda (17,2%). Davis og Guderly (1987) mældu mýóglóbín hjá langvíu og lunda og 

töldu að hið aukna magn hvatberaensíma, sem er þörf fyrir fluggetuna, gæti haft 

takmarkandi áhrif á magn mýóglóbíns í flugvöðvum og gæti það útskýrt að hluta 

muninn á mýóglóbínmagni hjá svartfuglum og mörgæsum. Líkt og með blóðmagn þá 

jókst magn mýóglóbíns í brjóstvöðva hjá skúföndum úr 0,47 g/100g í 0,74 g/100 g 

þegar fuglinn þurfti að kafa dýpra en venjulega eftir fæðu (Stephenson o.fl., 1989a). Því 

er líklegt að svartfuglar geti aukið magn mýóglóbíns í vöðvum ef aðstæður kalla á dýpri 

eða lengri kafanir. Einungis hafa verið gerðar þrjár rannsóknir á mýóglóbíngildi 

svartfugla, Croll og félagar (1992) og Elliot og félagar (2010) mældu þau hjá stuttnefju 

og Davis og Guderly (1987) mældu þau hjá langvíu og lunda (tafla 8). Allar þessar 

rannsóknir notuðust við aðferð Reynafarje (1963) eins og gert var í þessarri rannsókn.  
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Mýóglóbínniðurstöður þessarar rannsóknar eru aðeins hærri en hjá Davis og Guderly 

(1987), en þeir fuglar voru skotnir í júlí 1984 við Nýfundnaland. Svartfuglar á 

varptímanum við Nýfundnaland virðast aðallega vera að sækja í loðnuhrygnur sem 

koma inn á grunnslóð til þess að hrygna (Winters, 1982). Á árunum 1982–1983 voru 

lundar við Nýfundnaland aðallega að veiða loðnu (70–74%) fyrir ungana (Baillie og 

Jones, 2004) en hjá langvíuungum var hlutfallið 78–80% (Birkhead og Nettleship, 

1987). Langvíur virtust sækja loðnu við hitaskiptalagið (thermocline), köfunarárangur 

var bestur á milli 10–29 metra dýpi (Hedd o.fl., 2009), en mældar loðnutorfur voru að 

meðaltali á um 0,3–32,6 metra dýpi í júlí 1982 (Piatt, 1990). Ástæðan fyrir velgengni 

við veiðar við hitaskiptalagið er talið stafa af því að loðnan á erfiðara með skjótar 

hreyfingar við hitastig undir 0°C (Kieffer, 2000). Því miður eru engar rannsóknir til á 

veiðiaðferðum íslenskra svartfugla og samanburður því erfiður. Á varptímanum við 

Ísland er loðnan í ætisleit á hafinu á milli Íslands og Grænlands (Vilhjálmsson, 1994) og 

líklegt er að svartfuglar, sérstaklega á Vestfjörðum og Norðurlandi, séu að nýta sér 

hitaskiptalagið sem verður til þegar Golfstraumurinn rekst á pólsjóinn úr norðri. 

Töluverður munur er á mýóglóbínmagni í brjóstvöðvum hjá stuttnefjum úr þessarri 

rannsókn, 1,63 g/100 g, og hjá Croll og félögum (1992), 1,90 g/100 g, en þeir veiddu 

fuglana veturinn 1988–89 við Nýfundnaland á meðan fuglarnir í þessarri rannsókn voru 

að hefja varp þegar þau voru veidd. Munurinn gæti legið í því að fæða stuttnefju er 

mjög ólík eftir árstíðum (Kristján Lilliendahl, 1990; Bryant, 1998; Kristján Lilliendahl 

og Jón Sólmundsson, 1998; Moody og Hobson, 2007) og þar af leiðandi gætu 

mýóglóbíngildi verið ólík eftir árstíðum til þess að mæta þessarri breytingu í 

fæðusamsetningu. Svartfuglar gætu hugsanlega aukið mýóglóbín í vöðvum til þess auka 

köfunargetu svo þeir geti mætt auknum orkukostnaði á veturna (Fort o.fl., 2009). 

Stuttnefjur sem verpa í norðaustur hluta Kanada og við vesturströnd Grænlands ferðast 

suður á haustin og fyrri hluta vetrar og dvelur stór hluti þeirra austur af Nýfundnalandi 

um veturinn (Gaston, 1980; Donaldson o.fl., 1997). Því er líklegt að Croll og félagar 

hafi verið að veiða fugla úr mismunandi varpstofnum og spurning hvort þessi háu gildi 

séu að endurspegla veiðiaðferð fugla úr há norðri ef ekki er árstíðarmunur á mýóglóbíni. 

Það kemur sérstaklega á óvart hve mikill munur er á mýóglóbíngildum hjá langvíum 

Davis og Guderly (1987) og stuttnefjugildum Crolls og félaga (1992), sérstaklega í ljósi 

þess að fuglarnir voru allir veiddir við Nýfundnaland, á meðan nær enginn munur var á 

íslenskum stuttnefjum og langvíum. Munurinn á svartfuglum við Nýfundnaland gæti 

legið í árstíðarsveiflum á mýóglóbínmagni eða að þessar tegundir hafi verið að veiða 

mismunandi bráð, en mikill innbyrðis munur getur verið á hvaða bráð stuttnefjur og 

langvíur eru að veiða milli ára (Bryant, 1998). Niðurstöður Elliott og félaga (2010) eru 

töluvert lægri en önnur mæld gildi. Þeir vildu skýra það með því að þeir blönduðu 

saman pectoralis og supracoracoideus við mýglóbín mælingu, en töluverður munur 

getur verið á þessum tveimur vöðvum (Davis og Guderly, 1987). 

4.3 Súrefni í öndunarfærum 

Ólíkt spendýrum þá virðast öndunarfæri vera fuglum mikilvægur geymslustaður 

súrefnis fyrir köfun (Kooyman & Ponganis, 1998), en við mat á súrefnisbirgðum í 

fuglum þá er einna erfiðast að meta það súrefni sem þeir geta nýtt sér úr öndunarfærum í 

kafi. Til að fá rétt mat þarf að vita raunverulega stærð öndunarfæra, magn lofts í 

öndunarfærum við köfun og upptöku súrefnis úr öndunarfærum í kafi. Erfitt er að meta 

magn lofts í öndunarfærum hjá fuglum á rannsóknarstofum (Stephenson, 1995) og ekki 

virðist enn hægt að meta það í frjálsum fuglum. Þar af leiðandi nota flestar rannsóknir, 
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þar sem komið er inn á rúmmál öndunarfæra fugla sem kafa, útreikninga í stað beinna 

mælinga (Croll o.fl., 1992; Wilson o.fl., 1992; Lovvorn o.fl., 1999; Sato o.fl., 2002; 

Hansen og Ricklefs, 2004; Lovvorn o.fl., 2004). Þetta getur því gefið skakka mynd af 

raunverulegri stærð öndunarfæra og því súrefnismagni sem í þeim er, en þangað til 

beinar mælingar á öndunarfærarúmmáli svartfugla næst, þá gefur þessi útreikningur 

bestu mynd af súrefnismagni í öndunarfærum. 

Á meðan sumir fuglar, eins og endur og skarfar, virðast kafa í útöndun (Ross, 1976; 

Butler & Woakes, 1979; Tome & Wrubleski, 1988) þá kafa sumar mörgæsir í innöndun 

(Kooyman o.fl.,1971; Sato o.fl., 2002). Þetta virðist í beinu sambandi við það dýpi sem 

fuglinn ætlar að kafa á, þannig að fugl hefur meira loft í öndunarfærum eftir því sem 

kafa á dýpra (Sato o.fl., 2002). Það er hægstætt fyrir fugl, sem ætlar grunnt til þess að ná 

í fæðu, að hafa lítið loftmagn í öndunarfærum, enda fer mesta orkan hjá fuglum í 

grunnri köfum í að vega á móti flothæfni (Stephenson o.fl., 1989b; Cook o.fl., 2010). 

Hins vegar minnkar flothæfni eftir því sem neðar dregur, vegna þrýstings, og því geta 

þeir fuglar sem kafa djúpt leyft sér að taka meira loft í öndunarfærum án þess að fórna 

of mikilli orku (Lovvorn o.fl., 1999; Sato o.fl., 2002). Lovvorn o.fl. (2004) reiknuðu út 

hvað það myndi kosta stuttnefju að kafa með 60% meira loft eða minna en 

heildarrúmmál öndunarfæra reiknuð út með formúlu frá Lasiewski og Calder (1971). 

Niðurstaðan var að í efstu 20 metrum þá var vinnufrekara að kafa með meira loft en eftir 

það var nær enginn munur. Vinnukostnaður heildarköfunar niður á um 100 metra dýpi 

jókst aðeins um 4,5% þegar loft var aukið um 60% en minnkaði um 4,7% þegar loft var 

minnkað um 60%. Einnig getur þetta loft minnkað orkukostnað við að komast aftur upp 

á yfirborðið, á meðan stuttnefja þarf að taka 108 vængjatök niður á 71 metra dýpi þá 

þarf hún einungis að taka 11 vængjatök frá 71 metra dýpi og upp á yfirborðið (Lovvorn 

o.fl., 2004). Fuglar virðast því meta fyrir köfun hve djúpt þeir munu kafa og í hve 

langan tíma þannig að hámarks afköst náist (Mori o.fl., 2002; Sato o.fl., 2002; Watanuki 

o.fl, 2003; Wilson, 2003). Þetta leiðir til þess að það súrefni sem er í boði í 

öndunarfærunum getur verið mjög breytilegt milli kafana og því erfitt að meta það. Í 

rannsókn Wanless og félaga (1988) kom fram að um 20% af köfunum hjá langvíu og 

nær 30% af köfunum hjá lunda voru á bilinu 1–19 sekúndur. Í slíkum stuttum köfunum 

er mikið loft í öndunarfærum kostnaðarsamt og líklegast að fuglarnir takmarki það loft 

og nýti sér frekar súrefni úr blóði og vöðvum. 

Vitað er að fuglar geta nýtt sér súrefni úr öndunarfærum í kafi (Butler & Woakes, 1984; 

Hudson & Jones, 1986; Kooyman & Ponganis, 1998; Knower Stockard o.fl., 2005). Mesti 

hluti lofts í öndunarfærum fugla er í loftsekkjum en loftskipti eru lítil þar og því þarf loftið 

að berast til lungna til að súrefni nýtist (Powell, 2000). Þrýstingur í loftsekkjum breytist í 

sundi hjá skúföndum og dvergmörgæsum og því er loftflutningur frá loftsekkjum til lungna 

mögulegur þó fuglinn sé í kafi (Boggs o.fl., 1998; Boggs o.fl., 2001). Þó er ekki vitað hve 

mikill loftflutningurinn er né hvaða leið í lungunum loftið fer. Þó ber að nefna að báðar 

fyrrnefndar tilraunir hjá Boggs og félögum (1998 og 2001) voru gerðar við yfirborðið 

þannig að áhrif umhverfisþrýstings á öndunarfærin, og þar með súrefnisupptöku, var ekki 

metinn. Eins og áður hefur komið fram þá þéttist loft sem nemur þættinum l/n þar sem n–ið 

er tugir metra í dýpkun (Lovvorn & Jones, 1994). Hins vegar er ekki vitað hvort lungu fugla 

falli saman í kafi (Sato o.fl., 2002) og því er mögulegt að fugl geti nýtt sér súrefni úr 

öndunarfærum þrátt fyrir að vera á töluverðu dýpi. 

Hjá þeim fuglum sem taka upp súrefni úr öndunarfærum í kafi er enn töluverð óvissa um 

hve mikið af þessu súrefni er í raun nýtt. Í rannsókn Croll og félaga (1992) notuðust þeir við 
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rannsókn á stokköndum (Anas platyrhynchos) við mat á upptöku súrefnis úr öndunarfærum 

hjá stuttnefju. Í rannsókninni á stokköndunum kom í ljós að þær náðu að nýta 75% af 

súrefninu úr öndunarfærunum (Hudson & Jones, 1986). Ókosturinn við þá rannsókn er að 

endurnar voru neyddar til þess að kafa og því er líklegt að líkamar þeirra hafi sett í gang 

varnarkerfi til dæmis með því að takmarka blóðflæði til mikilvægra líffæra (Butler & 

Woakes, 1979; Stephenson & Jones, 1989; Butler & Jones, 1997). Rannsókn á magni 

súrefnis í loftsekkjum hjá keisaramörgæsum leiddi í ljós að 42–100% af súrefni í 

öndunarfærum er nýtt í kafi og er notkunin tengd þeim tíma sem fuglinn er í kafi (Knower 

Stockard o.fl., 2005). Ef gengið er út frá því að súrefnisnýtingin úr öndunarfærum hjá 

svartfuglum sé líkari mörgæsum en öndum þá er nýtanlegt súrefni í öndunarfærum hjá til 

dæmis stuttnefju um 28 ml í stað 21 ml ef gengið er út frá 75% nýtingu. Ef notuð er sömu 

efnaskipti fyrir kafandi stuttnefju og hjá Croll og félaga (1992) þá getur hún verið rúmar sjö 

sekúndur lengur í kafi ef nýtingin er næstum 100%. 

Notkun á súrefni úr öndunarfærum í kafi getur valdið tvennskonar alvarlegum vandamálum, 

súrefnisskortur af völdum lágs hlutfallsþrýstings súrefnis í öndunarfærum og köfunarveiki. 

Flæði á súrefni úr lungum inn í blóðið veldur því að hlutfallslegt magn súrefnis í 

öndunarfærum minnkar, en þar sem aukinn umhverfisþrýstingur vegna aukinnar 

köfunardýptar veldur samþjöppun á öndunarfærum helst hlutfallið nokkuð stöðugt. Hins 

vegar þegar fuglinn heldur upp á við þenjast öndunarfærin út og hlutfallið minnkar hratt. Ef 

mikið súrefni hefur verið tekið úr öndunarfærum þá getur munurinn á hlutfalli súrefnis í 

blóði og öndunarfærum valdið því að súrefni leitar úr blóðinu og aftur út í lungun. Þetta 

getur valdið því að heilinn fær ekki nóg súrefni sem veldur síðan meðvitundarleysi (Hill 

o.fl., 2004). Ekki er ennþá vitað hvernig fuglar ná að komast hjá því. Í andrúmsloftinu er 

nitur sem leitar inn í blóðið úr lungunum eins og súrefni. Eftir því sem hlutfallsþrýstingur 

þess eykst vegna þrýstings sjávar leitar meira af nitri inn í blóðið þar sem það leysist upp. Ef 

fuglinn kemur of hratt upp þannig að streymi á nitur úr blóðinu aftur út í lungun er ekki 

lokið getur það tekið á sig gasform inni í æðakerfinu og valdið stíflum og jafnvel dauða 

(Hill o.fl., 2004). Þar sem líkamar fugla verða með jákvæða flothæfni eftir því sem ofar 

dregur ætti hraði þeirra að aukast en hann gerir það ekki alltaf. Stuttnefjur eru að synda á 

1.7–2.0 metra/sek þegar þeir eru að kafa undir 10 metra en á uppleið þá er hraðinn aðeins 

1.5–1.7 metra/sek, jafnvel nokkra metra undir yfirborði (Lovvorn o.fl., 2004), en talið er að 

fuglar stjórni hraðanum á uppleið til þess að koma í veg fyrir köfunarveiki (Sato o.fl., 2002; 

Watanuki o.fl, 2003; Elliott o.fl., 2007).  

4.4 Efnaskipti í kafi 

Til þess að komast að því hvort svartfuglar séu að stunda loftfirrða öndun við köfun er 

nauðsynlegt að bera saman súrefnisbirgðir við efnaskipti fugls í kafi, það er að segja 

súrefnisnoktun við köfunina. Hins vegar hefur reynst erfitt að mæla súrefnisnoktun 

svartfugla við köfun. Við efnaskiptarannsóknir er aðallega skoðuð grunnefnaskipti 

(Basal Metabolic Rate eða BMR), hvíldarefnaskipti (Resting Metabolic Rate eða RMR) 

og orkuneysla (Field Metabolic Rate eða FMR). Grunnefnaskipti og hvíldarefnaskipti 

miðast við að fuglinn sé í hvíld en orkuneysla nær til allra efnaskipta hjá fugli í 

ákveðinn tíma (Croll og McLaren, 1993; McNab, 2009; Shaffer, 2010). Við mælingar á 

grunnefnaskiptum og hvíldarefnaskiptum er fugl settur inn í lofteinangrað búr og 

súrefnisnoktun hans mæld (Gabrielsen o.fl, 1988; Birt–Friesen o.fl, 1989; Bryant og 

Furness, 1995). Hins vegar geta streituvaldandi þættir haft áhrif á mælingar og ef langur 

tími líður milli þess sem fugl er fangaður og þangað til mælingin fer fram þá geta 
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líffæri, eins og til dæmis vöðvar, rýrnað sem hefur áhrif á niðurstöður (Bryant og 

Furness, 1995; McKechnie o.fl, 2006; McNab, 2009). 

Við mælingar á orkuneyslu er aðallega notast við tvímerkt vatn (doubly labeled water) 

þar sem CO2 framleiðsla fugls er mæld sem síðan er hægt að umreikna í efnaskipti hans 

(Shaffer,  2010). Kosturinn er að fuglar geta lifað eðlilegu lífi meðan rannsóknin fer 

fram sem eykur gildi niðurstaðna (Fort o.fl., 2010; Shaffer, 2010). Ókosturinn er 

hinsvegar að það verður að verða tryggt að fuglinn náist aftur sem gerir það að verkum 

að hjá svartfuglum er einungis hægt að mæla orkuneyslu hjá varpfuglum (Fort o.fl., 

2010). Þar sem mælingar á orkuneyslu taka fyrir heildarefnaskipti fugls þá er erfitt að 

sundurliða hve orkufrek hver athöfn fugls er og því erfitt að finna nákvæmlega út 

efnaskipti fugls í kafi með mælingu á orkuneyslu (Fort o.fl., 2010). Einnig geta 

mismunandi aðferðafræði við gjöf á tvímerktu vatni og blóðsýnatöku haft áhrif á 

hegðun og efnaskipti fugla  (Schultner o.fl., 2010). 

Tafla 9. Ýmis efnaskiptagildi fyrir þær svartfuglategundir sem skoðaðar voru í þessarri rannsókn,  
† 
efnaskipti í lofti (efnaskipti í vatni), 

‡ 
tekið úr Johnson og West 1975, 

§ 
tekið úr Shaffer 2010. 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 BMR RMR FMR Heimild 

 (kJ/dag) (kJ/dag) (kJ/dag)  

_______________________________________________________________________________________________________ 

Langvía (U. aalge) - 516
†
 (525) - Croll og McLaren 1993 

Langvía (U. aalge) - 580 2200 Gabrielsen 1996 

Langvía (U. aalge) 390 - - Bryant og Furness 1995 

Langvía (U. aalge) 588 - - Johnson og West 1975 

Langvía (U. aalge) 523 - - McEwan, E.H. ‡ 

Stuttnefja (U. lomvia) - 593
†
 (611) - Croll og McLaren 1993 

Stuttnefja (U. lomvia) - - 1860 Croll 1990, PhD ritgerð
§
  

Stuttnefja (U. lomvia) - 438 - Gabrielsen o.fl. 1988 

Stuttnefja (U. lomvia) 588 - - Johnson og West 1975 

Lundi (F. arctica) 222 - - Bryant og Furness 1995 

Lundi (F. arctica) - - 848 Gabrielsen, G.W. óbirt
§
 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Önnur aðferð til að meta súrefnisnotkun dýrs er að finna sambandið milli 

hjartsláttartíðni og súrefnisnotkun. Hjartsláttartíðni hefur mikið verið rannsökuð hjá 

sjávarspendýrum og í flestum tilvikum er hjartsláttartíðnin mæld í gegnum húðina en í 

sumum er tæki grætt inn í líkamshol dýra (Thompson og Fedak, 1993; Williams o.fl., 

1993; Boyd o.fl., 1995; Andrews o.fl, 1997; Ponganis, 2007; Green o.fl, 2009a). Fyrstu 

fuglategundirnar þar sem hjartsláttartíðni var mæld voru endur, en þá var 

hjartsláttarmælir græddur inn í fuglinn og hann látinn kafa við tilbúnar aðstæður þar 

sem oftast var hægt að mæla súrefnisnotkun hans (Woakes og Butler, 1975; Butler og 

Woakes, 1979; Woakes og Butler, 1983; Stephenson o.fl., 1986; Bevan og Butler 

1992b; Bevan o.fl, 1992). Hins vegar er erfitt að meta samband mismunandi 

hjartsláttartíðni við súrefnisnoktun á fuglum með slíkum rannsóknum. Til þess að leysa 

þetta eru fuglar látnir ganga á göngubretti, þar sem hægt er að fylgjast með hjartslætti og 

súrefnisnotkun, og þær niðurstöður eru síðan notaðar til að meta súrefnisnotkun hjá 

frjálsum fuglum (Froget o.fl, 2001; Green o.fl., 2001). Eins og í öðrum 
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efnaskiptamælingum eru ennþá ýmsir annmarkar á því þegar rannsóknir á 

hjartsláttartíðni dýra í tilraunastofum eru yfirfærðar á dýr í náttúrulegu umhverfi (Fedak 

o.fl., 1988; Ponganis og Kooyman, 2000; Green o.fl., 2007; Portugal o.fl., 2009; 

Groscolas o.fl., 2010). Sem dæmi þá skiptir magn hvatbera í vöðva miklu máli um 

súrefnisnotkun hans (Hoppeler, 1990; Kayar o.fl., 1994). Magn hvatbera í lærisvöðva 

keisaramörgæsar er 6,3% og 3,8% í brjóstvöðvum en það gæti útskýrt muninn á 

súrefnisnotkun hans á göngubretti og á sundi (Ponganis o.fl., 1997b). Rannsóknir á 

hjartsláttartíðni hafa verið gerðar á fjölda fuglategunda, eins og konungsmörgæs 

(Aptenodytes patagonicus), klappamörgæs (Eudyptes chrysolophus), svaltrosa 

(Diomedea melanophris), hænsnum og helsingjum (Branta leucopsis) (Bevan o.fl., 

1994; Froget o.fl, 2001; Green o.fl., 2001; Ward o.fl., 2002; Green o.fl., 2009b; 

Portugal o.fl., 2009). Hins vegar hefur slík rannsókn ekki verið gerð á svartfuglum. 

Enda spurning hvernig svartfuglum myndi reiða af á göngubretti. 

Eina birta rannsókn á efnaskipti svartfugls í kafi er rannsókn Croll og McLaren (1993) á 

langvíu og stuttnefju. Niðurstaða þeirra var að efnaskipti stuttnefju í kafi væri um þreföld 

hvíldarefnaskipti sem Gabrielsen og fleiri (1988) mældu að væri 0.31 ml O2 s
–1

 kg
–1

, eða að 

efnaskipti í kafi væri 0.93 ml O2 s
–1

 kg
–1 

(Croll o.fl., 1992; Croll og McLaren, 1993). Það er 

samt vandkvæðum bundið að yfirfæra niðurstöður þeirra yfir á köfun fugla við náttúrulegar 

aðstæður. Fuglarnir sem voru notaðir við rannsóknina voru veiddir sem ungar og aldir upp í 

dýragarði í tveggja metra djúpri laug sem hefur líklegast haft einhver lífeðlisfræðileg áhrif á 

fuglana (Bryant og Furness, 1995; Newman o.fl., 1999; McKechnie o.fl, 2006; McNab, 

2009). Mælingin sjálf fór fram í átta metra djúpri laug sem gerir það að verkum að 

orkufrekara var fyrir fuglana að kafa þar en í náttúrulegu umhverfi. Orkukostnaður við að 

yfirvinna flothæfni er mestur í fyrstu metrunum en skiptir litlu þegar fuglinn hefur náð 20 

metra dýpi (Lovvorn o.fl, 2004). Uppsetning tilraunar getur líka haft veruleg áhrif á 

niðurstöður en tilraunir á efnaskipti skúfandar í kafi hafa gefið gildi frá 0,53 ml O2 s
–1

 kg
–1 

 

(Bevan og Butler, 1992a) og upp í 0,91 ml O2 s
–1

 kg
–1 

 (Halsey o.fl, 2003) sem hefur síðan 

veruleg áhrif á cADL (Borg, 2004). 

Aðrir þættir geta líka haft töluverð áhrif á efnaskipti fugls í kafi. Umhverfishiti spilar 

stórt hlutverk í efnaskiptum, en efnaskipti í hvíld í 5°C heitu vatni er um 14 W∙kg
-1

 hjá 

langvíu en um 18 W∙kg
-1

 hjá stuttnefju. Hins vegar eru efnaskipti í hvíld í 15–20° C 

heitu vatni um 8 W∙kg
-1

 hjá langvíu og stuttnefju (Croll og McLaren, 1993). Þar sem 

hitatap er ennþá meira ofan í vatni þá er algengt að fuglar takmarki flæði blóðs til ystu 

vefja með því að þrengja æðar (Stephenson og Jones, 1989; Bevan o.fl., 1997; Handrich 

o.fl., 1997) og virðast svartfuglar gera slíkt hið sama. Við rannsókn á stuttnefju við 

Svalbarða kom í ljós að hitastig í ystu vefjum fugls lækkaði að meðaltali úr 38.8°C fyrir 

köfunarlotu (diving bout) niður í 35.0°C eftir köfunarlotu (Niizuma o.fl, 2007). Hins 

vegar þá hélst hitinn í líkamsholi stuttnefju næstum því í stað, eða að meðaltali um 40.5° 

C fyrir köfunarlotu og 39.3° C eftir köfunarlotu (Niizuma o.fl, 2007). Þessi stöðugi hiti 

er talinn vera tengdur flutningi blóðs úr ysta laginu og hitamyndun frá flugvöðvunum, 

en einnig stuðlar breyttur blóðflutningur að því að meira súrefni sé til taks fyrir 

mikilvæg líffæri eins og miðtaugakerfið, hjartað og flugvöðva. Hjá gullskarfi 

(Phalacrocorax georgianus) þá lækkaði hitastig í líkamsholinu um 4.9° C við köfun 

(Bevan o.fl., 1997). 

Þar sem flestar kafanir svartfugla tengjast fæðuöflun gæti hækkun á efnaskipum af 

völdum fæðuvarmamyndunar (Heat increment of feeding eða HIF) haft áhrif á þann 

tíma sem svartfuglar geta verið í kafi (Costa, 1988). Fæðuvarmi er þegar dýr étur fæðu 
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þá aukast efnaskipti þess og er aukning efnaskipta meiri eftir því sem dýrið étur meira 

og er hærri eftir át á próteinríkri fæði en lípíð- eða kolvetnisríkri fæðu (Markussen o.fl., 

1994; Janes og Chappell, 1995; Hill o.fl., 2004; Bicudo o.fl., 2010). Stuttnefjur, sem 

voru kyrrar við thermoneutral zone og átu sjálfar kældan fisk, notuðu að meðaltali 23,53 

ml O2 min
-1

 þegar innan við sjö og hálf mínúta var liðin frá innbyrðingu fisks miðað við 

16,60 ml O2 min
-1

 hvíldarefnaskipti (Hawkins o.fl., 1997). Fuglarnir náðu ekki 

upprunalegu hvíldarefnaskiptum fyrr en eftir um 85 mínútur. Þegar þetta er umreiknað í 

sekúndur þá er stuttnefja að nota 0,104 ml O2 s
-1

 umfram en hvíldarefnaskipti einungis 

vegna þess sem hún át. Það er nokkur munur á stuttnefjum og öðrum sjófuglum er 

varðar fæðuvarma. Hún nær hámarks V
．

o2 eftir einungis sjö og hálfa mínútu á meðan 

skerjaskarfur eftir ~60 mínútur (Enstipp o.fl., 2008), aðalsmörgæs eftir 73 mínútur 

(Janes og Chappell, 1995) og dvergmörgæs eftir 43 mínútur (Green o.fl., 2006). Einnig 

hélst V
．

o2 tiltölulega stöðugt í um 60 mínútur frá því hámarki var náð en féll svo hratt 

niður í upphafsgildi (Hawkins o.fl., 1997). Hjá skerjaskarfi, aðalsmörgæsi og 

dvergmörgæsi hélst hámarks V
．

o2 stutt og var lækkun niður í upphafsgildi jöfn allan 

tímann (Janes og Chappell, 1995; Green o.fl., 2006; Enstipp o.fl., 2008). Ekki er enn þá 

vitað hve mikil áhrif fæðuvarmi hefur á efnaskipti í villtum svartfuglum. Þar sem 

efnaskiptahækkun af völdum fæðuvarma er snögg hjá stuttnefju má gera ráð fyrir að 

þetta hafi áhrif á efnaskipti þeirra á veiðisvæðum. Mögulegt er að svartfuglar geti líkt og 

skúfendur minnkað blóðflæði til meltingafæra í kafi og þannig minnkað 

heildarsúrefnisþörf þeirra í kafi (Butler o.fl., 1988; Bevan og Butler, 1992a), þó virðast 

keisaramörgæsir ekki takmarka flæði blóðs til meltingafæra í kafi (Ponganis o.fl., 2003). 

Hins vegar má reikna með að þegar fugl er kominn upp á yfirborð og blóðflæði opnast 

aftur til meltingafæri að þá aukist súrefnisþörf fuglsins. Þegar fugl hefur veiðar eru 

aukin efnaskipti af völdum fæðuvarma líklegast engin en eftir því sem hann veiðir meira 

þá aukast efnaskipti hans, einnig vegna hitunarkostnaðar á bráð, sem veldur því að hann 

þarf líklegast að dvelja lengur en vanalega á yfirborðinu til þess að mæta þessum aukna 

súrefniskostnaði. Hvort hann mætir þessum kostnaði eftir hverja köfun eða á milli 

köfunarlota er enn þá óvíst, en þar sem melting svartfugla er hröð (Hilton o.fl, 2000) er 

nær öruggt að svartfuglar þurfa að svara þessum aukna súrefniskostnaði á veiðisvæðinu. 

Annað sem getur haft áhrif á efnaskipti er tap á massa á varptíma. Stuttnefjur  geta tapað 

allt að 6% af líkamsþyngd sinni á þessu tímabili og virðist beintengt við útungun (Croll 

o.fl., 1991; Gaston og Perin, 1993; Gaston og Hipfner, 2006). Það sem einkum tapast er 

fita sem fuglinn er að brenna meðan á útungun stendur, en þó að fita sé með jákvæða 

flothæfni upp á 0.738 N∙kg
-1

 þá minnkar kostnaðurinn við köfun ekki mikið við minna 

fitumagn (Lovvorn og Jones, 1991; Lovvorn o.fl, 1999). Ef við gefum okkur að fyrir 

hvert 1 gramm af fitu sem fugl missir tapast líka 0.1 gramm af próteini (Lovvorn og 

Jones, 1991), að samsetning stuttnefju sé 64.4% vatn, 21.7% prótein, 10.2% fita og 

3.7% aska (Furness o.fl., 1994; Lovvorn o.fl, 1999) og að flothæfni fyrir fitu sé 0.7381 

N∙kg
-1

, prótein -2.302 N∙kg
-1

 og ösku -6.508 N∙kg
-1

, þá er fugl sem er að léttast úr 1031 

grömmum niður í 968 að lækka flothæfni fyrir líkamsvefi um 0.042 N, eða úr 4.27 N 

niður í 4.23 N (Croll o.fl., 1991; Lovvorn o.fl, 1999). Önnur líffæri minnka einnig en 

áhrifin eru talin önnur. Eftir útungun hjá stuttnefju minnkar lifrin um 13%, blaðran um 

39% og kynkirtlar um 67% (Elliott o.fl, 2008b). Við að minnka líffæri sem ekki eru 

lengur eins nauðsynleg fyrir þetta tímabil þá ná fuglarnir að draga úr orkuþörf. Heildar 

massa tap stuttnefju eftir útungun er talið minnka orkukostnað þeirra við flug um 8% og 

við köfun um 5–9%. Ef fugl myndi ná að lengja köfunartíma um 5% þá gæti hann aukið 
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botntímann (bottom time), þar sem hann er að leita af bráð, um 30% ef reiknað er með 

að hann noti 20% af tíma köfunar í botntímann (Elliott o.fl, 2008b). 

Þrýstingsbreyting á lofti í öndunarfærum og fjöðrum hjá fuglum hefur líka áhrif á efnaskipti 

í kafi. Croll og McLaren (1993) mældu efnaskipti hjá kafandi langvíu og stuttnefju í 20° C 

heitu vatni og fundu að hjá langvíu voru þau um um 17 W∙kg
-1

 en hjá stuttnefju um 21 

W∙kg
-1

. Hins vegar var laugin sem þeir notuðu aðeins 8 metra djúp þannig að ekki var hægt 

að meta áhrif þrýstings sjávar á loftbirgðir. Wilson og félagar (1992) reiknuðu út breytingar 

á efnaskiptum hjá langvíu í kafi út frá grunnefnaskiptum og áhrifum þrýstings sjávar á 

flothæfni og komust að því að orkukostnaður er um 32 J s
-1

 við yfirborðið en á 50 metra 

dýpi er hann orðinn um 12 J s
-1

. Þannig að orkukostnaður, og þar af leiðandi súrefnisnotkun, 

er mjög mismunandi eftir því hve djúpt fugl er að synda. 

Davis og Guderley (1987 og 1990) skoðuðu ýmis ensím í vöðva hjá langvíu og lunda og 

báru þau saman við niðurstöður hjá dúfu (Columbia livia) og fashana (Phasianus 

colchicus). Ástæðan fyrir því að dúfa og fashani voru valin til viðmiðunar er sú að þau eru 

fulltrúar mismunandi hópa. Fashani flýgur aðallega þegar hann er að flýja og notast þá við 

sprengiflug (burst flight) þar sem ATP kemur aðallega frá glýkólýsu. Dúfa er mikill 

flugfugl og getur flogið í langan tíma og er flugið aðallega knúið af loftháðum ferlum. 

Ensím sem taka þátt í glýkólýsu, eins og fosfófrúktókínasi, aldólasi og pýruvat kínasi 

voru oftast þrisvar sinnum hærri í brjóstvöðvum hjá fashana en hjá langvíu og lunda, 

hins vegar var lítill munur á milli langvíu og dúfu en gildin hjá lunda voru nokkuð lægri 

en hjá langvíu. Einnig voru gildi fyrir glýkógen fosfórýlasi a og laktat dehydrógenasi 

hærri í brjóstvöðvum hjá fashana en svipuð hjá dúfu, langvíu og lunda. Þegar ensím sem 

taka þátt í Krebshringnum, eins og sítrat syntasi, isosítrat dehydrógenasi og malat 

dehydrógenasi, voru skoðuð snerist dæmið við. Gildin voru margfalt lægri hjá fashana 

en mjög svipuð hjá dúfu, langvíu og lunda. Hins vegar er mikill munur á magni ensíma 

úr Krebshringnum milli flugvöðva og lærvöðva, sem gæti bent til að orka kominn frá 

glýkólýsu sé mikilvæg fyrir lærvöðva. Á meðan það var oftast lítill munur á glýkólýsu 

ensíma á milli pectoral og supracoracoideus, þá voru ensím úr Krebshringnum töluvert 

hærri í pectoral en supracoracoideus. Hjá dvergmörgæsum er lítill munur á magni sítrat 

syntasa milli pectoral og supracoracoideus, en munurinn gæti legið í því að mörgæs 

getur nýtt sér alla vænghreyfinguna til þess að knýja sig áfram á meðan svartfuglar 

þurfa líka að geta myndað lyftikraft úr vænghreyfingunni (Clark og Bemis, 1979; Mill 

og Baldwin, 1983; Davis og Guderley, 1987). Út frá þessum rannsóknum ályktuðu 

Davis og Guderley að flestar kafanir hjá langvíu og stuttnefju séu loftháðar og því ekki 

mjög háðar glýkólýsu. Davis og Guderley (1987) mældu einnig glútamat-pýruvat 

transamínasa, glútamat-oxalóasetat transamínasa og glútamat dehydrógenasi í vöðva hjá 

langvíu og lunda og komust að þeirri niðurstöðu að fita og prótein séu mikilvæg fyrir 

efnaskipti hjá svartfuglum. 

Mjólkursýra myndast við glýkólýsu þó vefir hafi nægan aðgang að súrefni, en hlutfall 

pýruvats á móti mjólkursýru hjá mönnum er 10:1 (Berne og Levy, 1998). Hjá 

keisaramörgæs er magn mjólkursýru í blóði við hvíld að meðaltali 1.7 mmól/l (á bilinu 

1.2 til 2.7 mmól/l) og fer ekki yfir þessi mörk í kafi fyrr en eftir 5 mínútu sund 

(Ponganis o.fl, 1997a). 

Annað sem gæti spilað mikilvægt hlutverk í því hve lengi fuglar geta nýtt sér loftfirrð 

efnaferli í kafi, eru þær kolvetnisbirgðir sem þeir hafa fyrir köfun. Þar sem lokaafurðir 
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β–oxunar er acetyl CoA sem fer beint inn í Krebshringinn og lokaafurðir prótein 

niðurbrots geta farið beint inn í Krebshringinn, þá getur notkun á fitu og próteinum til 

myndunar á ATP einungis átt sér stað við loftháðar aðstæður (Berne og Levy, 1998). 

Þar afleiðandi eru loftfirrð efnaskipti, þar sem loka afurðin er mjólkursýra, háð magni 

kolvetnis sem er til reiðu. Aðalfæða langvíu, stuttnefju og lunda eru hryggleysingjar og 

fiskar (Kristján Lilliendahl og Jón Sólmundsson, 1997; Gaston og Jones, 1998) því er 

hlutfall kolvetnis í fæðu lágt (Lawson o.fl., 1998). Líkami dýra getur þó breytt flestum 

amínósýrum yfir í glúkósa í gegnum gluconeogenesis, en um 6,3% af glúkósa 

framleiðslu hjá mönnum í svefni er kominn frá amínósýrum (Berne og Levy, 1998). 

Einnig getur líkami fugla myndað glúkósa úr glýseról, sem er afleiða tríglýseríðs (Butler 

og Bishop, 2000). Heilinn og taugakerfið er nær algjörlega háð glúkósa til efnaskipta og 

því er stórum hluta glúkósa beint þangað, en hjá mönnum þá þarf heilinn um 6 grömm 

af glúkósa á klukkutíma (Berne og Levy, 1998; Hazelwood, 2000). Hins vegar er það 

ekki bara magn kolvetnis í vefjum sem hefur takmarkandi áhrif heldur líka sýrustigið í 

vefjum og blóðinu. Slagæðablóð fugla er með pH í kringum 7.5, en við efnaskipti í 

vefjum súrnar blóðið vegna þess að koltvíoxíð (CO2) er veitt út í blóðstreymið 

(Goldstein og Skadhauge, 2000). Við eðlilega öndun halda loftskipti í öndunarfærum 

pH gildi eðlilegu, en í kafi geta dýr ekki losað sig við koltvíoxíð og því súrnar blóðið. 

Ef vefir eru að nota loftfirrð efnaskipti þá hleðst mjólkursýra upp í vefjunum og ef flæði 

blóðs í kafi er eðlilegt til þessara vefja þá hækkar sýrustig blóðsins hratt þar sem lifrin 

getur ekki brotið mjólkursýru niður nema að hafa súrefni (Berne og Levy, 1998). Þar af 

leiðandi getur fugl í kafi ekki fengið hámarksnýtingu á því kolvetni sem vefir innihalda. 

Stuttnefjur hafa þó, líkt og margir aðrir kafarar, mikla getu til að halda pH gildi vöðva 

jöfnu en buffering capacities (β) mælist 75 slyke (Elliott o.fl., 2010). Þetta gerir það að 

verkum að þeir geta hámarkað afköst glýkólýsu þrátt fyrir uppsöfnun á mjólkursýru 

(Castellini og Somero, 1981). 

Það sem gleymist oft við mat á köfunartíma út frá súrefnisbirgðum er það ATP sem er 

til staðar í vöðvum fyrir köfun og fosfókreatín, en hjá mönnum geta þær birgðir einar 

veitt nógu mikið af ATP til þess að keyra vöðva undir áreynslu í 10–15 sekúndur (Berne 

og Levy, 1998; Silverthorn, 2001). Skerjasæfílar, sem voru neyddir í köfun, byrjuðu 

strax að nýta sér fosfókreatín þrátt fyrir að nóg væri af súrefni í líkama þeirra. Eftir átta 

mínútur var lengjuvöðvinn (longissimus dorsi) í selunum búinn að nýta að meðaltali um 

19% af því fosfókreatín sem var til staðar fyrir köfun. Munurinn á nýtingu var þó mikill 

milli sela eða að meðaltali á bilinu 5-46%. Þegar selirnir gátu andað á ný tók það 

vöðvann að meðaltali um tvær mínútur að ná 99% af upphaflegu fosfókreatínmagni 

(Thornton, 2000). Við rannsókn Stephenson og Jones (1992) á stokköndum í neyddri 

köfun kom í ljós að stór hluti ATP myndunar í brjóstvöðva kom frá fosfókreatín og þá 

sérstaklega þegar 2–4 mínútur voru liðnar frá því köfun hófst en þá voru um 27% af 

ATP komið frá fosfókreatín en afgangur frá glýkólýsu. Köfunin stóð í 6,5 mínútur en þá 

höfðu brjóstvöðvarnir einungis eytt um 22% af fosfókreatín og hefði því framleiðslan 

getað staðið í um 27 mínútur. Eftir að köfun var hætt tók það vöðvana innan við 5 

mínútur að ná sama magni af fosfókreatín og fyrir köfun. Hins vegar ber að geta þess að 

stokkendur nota fætur til sunds og blóðflæði er mjög takmarkað í brjóstvöðvum í köfun 

(Butler o.fl., 1988). Því er ólíklegt að ending fosfókreatín hjá svartfuglum sé svo mikil í 

brjóstvöðvum en miklar líkur eru á því að það geti spilað stórt hlutverk í ATP myndun í 

vöðvum sem ekki eru mikið notaðar í köfun. 

Annað sem getur spilað miklvægt hlutverk fyrir súrefnisbirgðir svartfugla er hið 

nýfundna taugaglóbín (neuroglobins) (Burmester o.fl., 2000). Hjá mönnum finnst það 
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aðallega í taugakerfinu og í auganu, en hlutverk þess er enn óljóst þó sumar rannsóknir 

bendi til þess að það gæti verið súrefnisgeymsla og hjálpað taugafrumum við 

súrefnissnauðar aðstæður eins og við heilablóðfall (Sun o.fl., 2003; Burmester og Hankeln, 

2004; Brunori og Vallone, 2007). Sækni þess í súrefni er hátt, hjá músum er P50 ≈ 0,31 kPa 

(2,3 mmHg) (Burmester o.fl., 2000) en þess má geta að hjá mönnum er P50 fyrir mýóglóbíni 

um 0,80 kPa (6,0 mmHg) og í hemóglóbíni um 3,5 kPa (27,0 mmHg) (Hill o.fl., 2004). 

Hins vegar sýndi rannsókn á taugaglóbín í mönnum, við 37°C og lífeðlisfræðilegt pH–gildi, 

P50 ≈ 1 kPa (7,5 mmHg) (Fago o.fl., 2004). Tilvist þessa glóbíns hefur verið staðfest hjá 

hænsnum og þar með er mjög líklegt að þau finnist hjá svartfuglum (Kugelstadt o.fl., 2004). 

Þó að hugsanlegar súrefnisbirgðir taugaglóbíns geti aldrei nálgast súrefnisbirgðir 

mýóglóbíns og hemóglóbíns, þá gæti það spilað hlutverk í að tryggja að viðkvæm líffæri, 

eins og taugakerfið, fái súrefni í löngum köfunum og við að yfirstíga súrefnisskort af 

völdum lágs hlutfallsþrýstings súrefnis í öndunarfærum (Burmester o.fl., 2000; Burmester 

og Hankeln, 2004; Knower Stockard o.fl., 2005). 

4.5 Köfunardýpi og tími 

Þegar meta á dýpi og tíma sem svartfuglar eru að kafa er margt sem ber að hafa í huga 

þar sem margir þættir geta haft áhrif á köfunartíma. Eitt það helsta sem getur haft áhrif á 

köfun fugla er mælingatækið sem er notað til þess að mæla köfunina (Paredes o.fl, 

2005; Elliott, o.fl. 2007; Elliott og Gaston, 2009). Elliott og félagar (2007) settu 

viðarkubb á bakfjaðrir stuttnefju til að líkja eftir mælingatækjum sem eru algeng við 

köfunarrannsóknir á fuglum, annars vegar kubb sem var 560 mm
2
 og 38,3 grömm og 

hins vegar kubb sem var 280 mm
2
 og 19,2 grömm. Til viðmiðunar settu þeir mælitæki 

sem var 75 mm
2
 og 4,5 grömm á annan fótinn þar sem þeir ályktuðu að fætur skiptu 

litlu máli fyrir fuglinn í kafi. Í ljós kom að fuglar með gervimælitæki köfuðu miklu 

grynnra en fuglar án gervimælitækis, hins vegar var köfunartími svipaður hjá 

viðmiðunarhópnum og þeim með 19,2 gramma kubbinn en töluvert styttri hjá hópnum 

með 38,3 gramma kubbinn. Þetta bendir til þess að eldri mælingar á köfun svartfugla 

gætu verið brenglaðar þar sem mælingatækið getur valdið auknu viðnámi í kafi og þar 

afleiðandi aukið orkukostnað fuglanna sem virðast mæta slíku með því að kafa grynnra. 

Þar sem aukin dýpt hefur enginn áhrif á rúmmál tækisins þá er orkufrekara að komast á 

dýpi þar sem fuglinn er með hlutlausa flothæfni en við köfun án tækis. 

Eldri gerðir af mælitækjum, svo kölluð hámarks dýptarmælir (maximum depth gauge), 

eru ónákvæm ef dýpi fer yfir 100 metra, þola illa mikinn hita og þurfa að vera 

endurheimt innan 48 klukkustunda (Elliott og Gaston, 2009). Í framtíðinni þegar 

mælitæki verða fyrirferðaminni ættu að koma fram mun áreiðanlegri gögn um 

köfunardýpi svartfugla. Annað sem virðist skipta miklu máli varðandi köfunardýpi og 

tíma er hvenær mælingin er gerð, en stuttnefja kafar mun lengur og dýpra þegar hún er 

með unga í hreiðrinu heldur en þegar hún liggur á eggi (Benvenuti o.fl, 2002). Annað 

tengt þessu er að allar rannsóknir nema ein á köfun svartfugla hafa farið fram á vorin 

eða sumrin (sjá heimildir í viðauka 2), vegna þess að þá er auðveldast að veiða þá, en 

lítið er vitað um köfun þeirra utan þess tíma sem er meirihlutinn af árinu. Á sumrin eru 

fullorðnu fuglarnir að fóðra ungana sína þannig að hegðun þeirra á því tímabili þarf ekki 

endilega að endurspegla köfun þeirra allt árið um kring. Macaroni mörgæsin (Eudyptes 

chrysolophus) kafar að meðaltali um 97,3 metra og um 31,8 sekúndur á sumrin, en um 

miðjan veturinn kafar hún að meðaltali um 134,0 metra og um 45,0 sekúndur (Green 

o.fl., 2005). Ekki er nákvæmlega vitað af hverju þessi munur stafar, en líklegast er talið 

að það tengist því að fæðutegundir mörgæsarinnar haldi sig dýpra á veturna. Annað sem 
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kom í ljós var að hjartsláttartíðni mörgæsanna var lægri á veturna og útreiknuð 

súrefnisnotkun hjá karlkyns mörgæsum var um 13,7 ml O2 mín
-1

 kg
-1

 að vetri til, en hún 

var um 27,2 ml O2 mín
-1

 kg
-1

 að sumri til. Lítið er vitað um fæðu langvíu, stuttnefju og 

lunda í kringum Ísland á veturna en fuglarnir halda sig djúpt í kringum landið og út af 

Grænlandi og Nýfundnalandi (Ævar Petersen, 1998). Fiskar af sandsílaætt 

(Ammodytidae) eins og marsíli (Ammodytes marinus), sandsíli (Ammodytes tobianus) 

og trönusíli (Ammodytes lanceolatus), sem eru mikilvæg sumarfæða fyrir svartfugla 

fyrir sunnan, vestan og austan Ísland, eru grunnsævisfiskar sem halda til á minna en 150 

metra dýpi (Gunnar Jónsson og Jónbjörn Pálsson, 2006). Því má áætla að svartfuglar 

séu ekki mikið að veiða síli á veturna og beina líklegast frekar spjótum sínum að loðnu 

og síld sem halda til fyrir norðan og austan Ísland. Einnig gætu ýmsir hryggleysingar 

verið mikilvæg fæða á veturna líkt og við Nýfundnaland (Rowe o.fl, 2000; Moody og 

Hobson, 2007; Hedd o.fl., 2010). 

4.6 Súrefnisbirgðir og cADL 

Útreiknaðar nýtanlegar súrefnisbirgðir eru 52,3 ml/kg hjá langvíu, 51,2 ml/kg hjá 

stuttnefju og 52,5 ml/kg hjá lunda (sjá töflu 5 og 10). Niðurstöður fyrir stuttnefju eru 

mjög svipaðar og hjá Elliot og félögum (2010) sem fengu 51,4 ml/kg, en hlutföllin eru 

mismunandi eða 45,7% á móti 40,6% í blóði og 5,4% á móti 9,6% í vöðvum (tafla 10). 

Líklegasta skýringin er að fuglarnir hjá Elliot og félögum voru með hærri hematókrít og 

hemóglóbín gildi en fuglarnir í þessari rannsókn (tafla 7) og mýóglóbín gildi voru 

töluvert lægri (tafla 8). Nýtanlegar súrefnisbirgðir hjá stuttnefjum Crolls og félaga 

(1992) voru töluvert lægri, 44,8 ml/kg, en hlutföllin voru svipuð og í þessari rannsókn. 

Líklegast má telja að mæld gildi fyrir hematókrít, hemóglóbín, mýóglóbín og blóðmagn 

í þessum þremur rannsóknum séu áreiðanleg, enda eru rannsóknaraðferðir sem þær eru 

byggðar á gamalgrónar og margreyndar. 

Tafla 10. Meðaltal nýtanlegs súrefnis út frá helstu gleymslustöðum hjá langvíu, stuttnefju, lunda og 

ritu og meðalþyngd fugla. 
†
Heildarblóðmagn var ekki mælt heldur gengið út frá því að það væri 

12,3% af líkamsþyngd. 

_______________________________________________________________________________________________________ 

 Blóð Vöðva Öndunarfæri Þyngd Heimild 

 (ml O2/kg) (ml O2/kg) (ml O2/kg) (g) 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Langvía (U. aalge) 21,4 5,0 25,9 1019 Þessi rannsókn 

Stuttnefja (U. lomvia) 20,8 4,9 25,5 1004 Þessi rannsókn 

Stuttnefja (U. lomvia) 23,5† 2,8 25,1 980 Elliot o.fl. 2010 

Stuttnefja (U. lomvia) 19,2 4,4 21,2 1029 Croll o.fl. 1992 

Lundi (F. arctica) 21,0 4,1 27,4 431 Þessi rannsókn 

Rita (R. tridactyla) 14,7 1,7 27,4 442 Þessi rannsókn 

Rita (R. tridactyla) 20,9† 1,3 28,4 359 Elliot o.fl. 2010 

_______________________________________________________________________________________________________ 

Þegar á að meta magn súrefnis sem er bundið hemó– og mýóglóbín kemur hins vegar 

veikleiki fram, enda engar rannsóknir til um slíkt hjá svartfuglum. Croll og félagar 

(1992) gengu út frá þeirri forsendu að bindigeta hemóglóbíns væri lík og hjá hettumáfi 

(Larus ribibundus) eða 1,20 ml O2/g af hemóglóbín (Viscor o.fl., 1984) og að bindigeta 

mýóglóbíns væri eins og hjá kúfönd eða fyrir hvert gramm mýóglóbíns sé 1,24 ml O2 



31 

(Stephenson o.fl., 1989a). Ennfremur var gengið út frá því að nýting súrefnis í 

öndunarfærum væri 75% eins og hjá stokköndum (Hudson & Jones, 1986). Í þessari 

rannsókn, og í rannsókn hjá Elliot og félögum (2010), er hins vegar gengið út frá því að 

bindigeta hemó– og mýóglóbíns og nýting súrefnis í öndunarfærum sé eins og hjá 

keisaramörgæsum (sjá aðferðafræði). Þessi forsendumunur er helsta ástæða fyrir hve 

lágar súrefnisbirgðir voru hjá stuttnefjum Crolls og félaga miðað við þessa rannsókn og 

Elliot og félaga. Ef súrefnisbirgðir hjá stuttnefjum úr rannsókn þeirri sem hér er kynnt 

væru reiknaðar út samkvæmt forsendum Croll og félaga myndi hún mælast 44,4 ml/kg 

eða 13,3% lægri. Líklegt má telja að Croll og félagar hafi vanmetið súrefnisbirgðir 

stuttnefju enda eru hettumáfar og endur ekki eins miklir kafarar og svartfuglar. Á hinn 

bóginn er mögulegt að ofmat eigi sér stað ef súrefnisbirgðir svartfugla eru reiknaðar út 

frá gildum fengnum frá keisaramörgæsum, sem eru mjög vel lífeðlisfræðilega aðlagaðar 

að köfun (Tamburrini o.fl., 1994; Ponganis o.fl., 1997b; Tamburrini o.fl., 1999; Meir og 

Ponganis, 2009; Zenteno-Savin o.fl., 2010). Líklegast liggja gildin fyrir svartfugla 

einhverstaðar þarna á milli. 

Ef notast er við 0,93 ml s
-1

 kg
-1

 fyrir efnaskipti svartfugla í köfun, sem er um 3x 

grunnefnaskipti hjá stuttnefju (Croll o.fl., 1992;  Croll og McLaren, 1993), og gengið út 

frá því að efnaskipti langvíu og stuttnefju séu eins og að efnaskipti hjá lunda sé færð 

niður með jöfnunni B=B0M
3/4

 (þar sem B er grunnefnaskipti og M er massi) þá er cADL 

fyrir stuttnefju 55,3 sekúndur, langvíu 57,3 sekúndur og lunda 45,0 sekúndur (sjá töflu 

6). Ef þessar niðurstöður eru bornar saman við mælingar á köfunartíma sést að langvíur 

og stuttnefjur eru oftast að kafa að meðaltali lengur en cADL segir til um, hins vegar er 

cADL hjá lunda vel yfir meðaltals tímamælingum (sjá viðauka 2). Hins vegar er 

spurning hvort það að nota 3x grunnefnaskipti sé ofmat á efnaskiptum þessara tegunda í 

kafi, enda eru þau gildi ekki fengin við náttúrulegar aðstæður (sjá að ofan) og eiga 

líklegast einungis rétt á sér við grunnar kafanir eða þegar fuglar eru að kafa niður fyrstu 

15–20 metra. Ef cADL er reiknuð út frá 2x grunnefnaskiptum þá er cADL fyrir 

stuttnefju 82,9 sekúndur, langvíu 86,0 sekúndur og lunda 67,5 sekúndur. Þessi gildi ná 

vel yfir meðaltals tímamælingar hjá bæði langvíu og lunda, þó lengstu mælingar hjá 

langvíu séu rúmlega 2x cADL. Hins vegar eru flestar tímamælingar hjá stuttnefju yfir 

cADL. Ef miðað er við grunnefnaskipti þá duga súrefnisbirgðir hjá stuttnefju einungis í 

kringum 170 sekúndur og þar afleiðandi er líklegt að loftfirrð efnaferli spili mikilvægt 

hlutverk í dýpstu köfunum sem geta náð vel yfir 200 sekúndur. Ólíklegt er að 

svartfuglar nýti sér allt súrefni í líkamanum áður en þeir koma úr kafi. Vitað er að fuglar 

geta haldið sér lengur í kafi ef þeir eru hindraðir í að koma upp á yfirborðið (Butler & 

Woakes, 1984). Slíkt bendir til þess að nýtanlegt súrefni sé ennþá til staðar, sem fugl 

getur meðal annars nýtt sér ef þeir þurfa að flýja undan afræningjum á yfirborðinu 

(Heithaus & Frid, 2003). 

Eins og fram kemur hér að framan þá er margt sem getur haft áhrif á efnaskipti 

svartfugla í kafi og því er ólíklegt að hægt sé að gera ráð fyrir að súrefnisnoktun fugls sé 

jöfn yfir allan köfunartímann. Líklegt er að súrefnisnotkun svartfugla sé mjög tengd 

köfunardýpi og þeirri vinnu sem á sér stað í köfun og líkist þeirri kúfu sem Hansen og 

Ricklefs (2004) reiknuðu út fyrir aðalsmörgæs (sjá mynd 2 í Hansen og Ricklefs, 2004). 

Ef tekið er dæmi um stuttnefju í rannsókn Watanuki og félaga (2003) sem var að kafa 

niður á rúmlega 70 metra dýpi og í rúmar 160 sekúndur (sjá mynd 1 í Watanuki o.fl., 

2003), þá tók það fuglinn um 18 sekúndur að komast niður á 20 metra dýpi, um 32 

sekúndur að komast frá 20 metra niður á 70 metra dýpi, hann var á botni köfunar í um 

60 sekúndur og um 50 sekúndur að komast aftur upp á yfirborðið. Við köfun eru það 
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líklegast fyrstu 20 metrarnir sem eru svartfuglinum erfiðastir, enda áhrif flothæfni mest 

þá og vinna (J) tengd því í hámarki (Lovvorn o.fl., 2004). 

Svartfuglar geta nýtt kraftinn úr vængjaslætti hvort heldur sem þeir eru á uppleið eða 

niðurleið og er það hvað mikilvægast þegar fugl er að kafa niður fyrstu 20 metrana, en 

mikilvægi uppsláttar vængja minnkar þegar neðar dregur (Johansson og Aldrin, 2002; 

Watanuki o.fl., 2003; Lovvorn o.fl., 2004). Mikilvægi uppsláttar vængja við köfun sést 

vel á hve stór supracoracoideus vöðvinn er hjá svartfuglum og hve hátt hlutfallið er á 

milli supracoracoideus og pectoralis (Kovacs og Meyers, 2000). Hlutfall fast-twitch 

oxidative-glycolytic vöðvaþráða í pectoralis er 13% á meðan það er 28% í 

supracoracoideus sem gæti bent til þess að loftfirrð efnahvörf eru mikilvæg í 

supracoracoideus þegar mest reynir á hann á niðurleið (Kovacs og Meyers, 2000; 

Lovvorn o.fl., 2004). Reikna má með að súrefnisþörf fugls sé hvað mest þegar hann er 

að hefja köfun en um leið gætu fosfókreatín spilað stórt hlutverk í ATP myndun í 

vöðvum. Þegar fugl er kominn á 20 metra dýpi er vægi flothæfni í heildarvinnu lítið og 

minnkar þar til hlutleysi fugls er náð á um 71 metra dýpi og er viðnám helsti 

orkukostnaðarliður eftir að þessu dýpi er náð (Lovvorn o.fl., 2004). Súrefnisþörf fugls 

minnkar því jafnt og þétt eftir því sem hann fer dýpra. Þegar á botn köfunar er komið 

breytir svartfugl um sundaðferð, í stað þess að blaka vængjum í sífellu þá stoppar hann 

vængsláttinn inn á milli og lætur sig líða áfram (Watanuki o.fl., 2003; Lovvorn o.fl., 

2004). Þetta leiðir líklega til minni súrefnisþarfar þar sem brjóstvöðvar eru ekki í 

sífelldri notkun. Súrefnisþörf fugls í botni köfnunar er þó líklegast tengt þeirri bráð sem 

hún er að veiða þar sem mismikil vinna felst í að veiða mismunandi bráð (Elliott o.fl., 

2009). Þegar svartfuglar eru á uppleið úr köfun minnkar vængsláttartíðni verulega, þó 

þurfa fuglar sem hafa kafað mikið undir 71 metra að auka vængsláttartíðni til þess að fá 

aftur jákvæða flothæfni (Watanuki o.fl., 2003; Lovvorn o.fl., 2004). Í sumum tilvikum 

taka svartfuglar engin vængjatök á leiðinni upp, jafnvel af 57 metra dýpi (Watanuki 

o.fl., 2003; Watanuki o.f., 2006). Svartfuglar láta sig líka líða áfram oftar á uppleið og 

oftast í um tvær sekúndur á mesta dýpi en eftir því sem ofar dregur lengjast þessi tímabil 

og geta orðið 3-12 sekúndur (Watanuki o.fl., 2003; Lovvorn o.fl., 2004). Vinna 

svartfugla er því í lágmarki á leiðinni upp þar sem jákvæð flothæfni hjálpar þeim að 

komast á yfirborðið og súrefnisnotkun því líklegast töluvert minni en þegar fuglinn er á 

niðurleið. Líklegast er því að þegar svartfugl er að hefja köfun þá sé efnaskipti þess um 

3x grunnefnaskipti en fer fljótt minnkandi þegar fuglinn hefur náð um 20 metra dýpi og 

minnkar enn þá meira þegar hann nálgast 70 metrana. Á uppleið er súrefnisnotkun í 

mesta lágmarki í heildarköfuninni en þó líklegast aldrei undir grunnefnaskiptum. 

Þegar stuttnefjur eru einungis að veiða fyrir sig, líkt og þegar þær liggja á eggjum, eru 

kafanir grunnar og stuttar eða sjaldan dýpra en 70 metrar (Benvenuti o.fl, 2002; Elliott 

o.fl., 2008b). Þá eru líklegast flest allar kafanir hjá svartfuglum innan ADL og 

hugsanlega einnig utan varptímans. Þegar unginn hefur klakist út þurfa foreldrar að bera 

mat í hann og þar sem stuttnefjur og langvíur bera einungis eina bráð heim í hreiðrið 

eftir veiðiferð verða þær að velja rétta bráð til að lágmarka orkukostnaðinn við 

fæðuöflun. Eftir útungun verða kafanir svartfugla dýpri og lengri, bæði vegna eigin 

fæðuöflunar og fyrir unga (Benvenuti o.fl, 2002; Elliott o.fl., 2008b; Woo o.fl, 2008). 

Að hluta sparast orkukostnaður vegna minnkunar á líffærum sem líklegast lengir ADL 

svartfugla eftir útungun, en stuttnefja með unga þarf að vera að meðaltali um 50 

sekúndur á yfirborðinu eftir 60 metra djúpa köfun á meðan stuttnefja á eggi þarf að bíða 

í rúmlega 100 sekúndur (Elliott o.fl., 2008b). 
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Enn er á huldu hver raunveruleg ADL er hjá stuttnefju, langvíu og lunda. Vísbendingar 

gætu legið í sambandinu milli köfunartíma/dýpis og hvíldartíma á yfirborði milli kafana 

(surface pause duration). Hjá stuttnefjum sem liggja á eggjum eykst hvíldartími á 

yfirborði milli kafana hratt fyrir kafanir dýpri en 80 metrar en hjá stuttnefjum með unga 

þá eykst hvíldartími hratt fyrir kafanir dýpri en 100 metrar (Elliott o.fl., 2008b). Ef 

notuð er jafna Croll og félaga (1992) um samband köfunartíma og köfunardýpis 

(köfunartími = 17.84 +2.04(köfunardýpi)) þá myndi þetta þýða um 181 sekúnda 

köfunartíma fyrir fugla með egg en 222 sekúndur fyrir fugla með unga. Hvort þetta 

bendi til að ADL fyrir stuttnefjur sé um 80 metrar fyrir fugla á eggi en 100 metrar fyrir 

fugl með unga er óvíst. Þrátt fyrir að oftast sé talið að þessi aukni tími á yfirborðinu sé 

tengdur því að fugl hafi farið fram úr ADL og þurfi að vinna úr mjólkursýru sem 

myndast vegna aukinnar þörf á loftfirðum efnaferlum vegna lækkunar á súrefni í líkama 

þeirra þá gæti útskýringin verið önnur. Mjólkursýra sem myndast þrátt fyrir að nóg sé af 

súrefni þarf að vinna í lifrinni, þá er möguleiki að svartfuglar fullvinni ekki alla 

mjólkursýru ef fugl hefur fundið gott veiðisvæði sem hætta er á að tapist ef beðið er of 

lengi á yfirborðinu (Croll, o.fl. 1992). Þannig gæti hlaðist upp mjólkursýra í líkama 

þeirra þrátt fyrir að fuglarnir hafi aldrei farið fram yfir ADL. Fosfókreatín, sem hefur 

verið notað í kafi, þarf ATP til að verða aftur fosfókreatín sem þýðir að fuglar þurfa 

súrefni til að mynda þetta ATP. Aukin súrefnisþörf fugls af völdum fæðuvarma gæti 

lengt þann tíma sem fugl þarf til þess að hlaða aftur súrefnisbirgðir og vinna úr 

fosfókreatín og mjólkursýru. Einnig gæti fæða í maganum þrýst á öndunarfæri og haft 

áhrif á rúmmál þess og hraða súrefnisupptöku (Hansen og Ricklefs, 2004). 

Í þessari rannsókn, þar sem heildarsúrefnisbirgðir stuttnefju, langvíu og lunda voru í 

fyrsta sinn mældar á fuglum úr náttúrulegu umhverfi, hefur verið sýnt fram á að 

súrefnisbirgðir eru töluverðar miðað við aðrar fuglategundir, fyrir utan mörgæsir, og 

geta líklegast nægt þeim í flestar kafanir nema þá allra dýpstu sem eru oftast þegar 

ungar eru í hreiðri. Mörgum spurningum er enn ósvarað um lífeðlisfræðina á bak við 

köfun svartfugla, þá helst hver hin raunverulegu efnaskipti þeirra eru í kafi, hvort og þá 

hvenær mjókursýran hækkar umfram eðlileg mörk og að hve miklu leyti fosfókreatín 

koma að heildar ATP framleiðslu í kafi. Ennfremur væri forvitnilegt að rannsaka 

köfunarhegðun íslenskra svartfugla til að komast að köfunartíma og dýpi. Með tímanum 

fáum við vonandi svör við þessum spurningum svo skilningur okkar aukist á því hvað 

gerir þessa fugla að svo miklum köfurum sem þeir eru. 
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Viðauki 1 

Natt og Herrick lausn 

NaCl   3.88 g 

Na2SO4  2.50 g 

Na2HPO4∙12H2O 2.91 g 

KH2PO4  0.25 g 

Formalín (37%) 7.50 ml 

Methyl violet 2B 0.10 g 

 

Blanda öllum efnunum saman og setja út í eimað vatn þangað til heildarlausnin er 1000 

ml. Láta lausnina standa yfir nótt og sía fyrir notkun. 





57 

Viðauki 2 
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___________________________________________________________________________________________________________________________________________________________________________ 

Tegund Meðaltals (og hámarks) Meðaltals (og hámarks) Gerð mælitækis Mælingarsvæði Heimild 

 köfunartími (s) köfunardýpt (m) 
___________________________________________________________________________________________________________________________________________________________________________ 

Stuttnefja† - 30,2-33,8 [miðgildi] TDR (W190-D2GT) St. George Island, USA Kokubun o.fl., 2010 

Stuttnefja
1999

 93 (192) 32 (72) TDR (―Benvenuti‖ TDR) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2009 

Stuttnefja
2000

 107 (193) 38 (71) TDR (―Benvenuti‖ TDR) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2009 

Stuttnefja
á eggi

 71 (147) 36 (76) TDR (LOTEK 1100LTD) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2008b 

Stuttnefja
með unga

 122 (153) 79 (88) TDR (LOTEK 1100LTD) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2008b 

Stuttnefja
♂

 120,1 34,5 (110) TDR (MK7 & LTD_100) Gannet Islands, Kanada Paredes o.fl, 2008 

Stuttnefja
♀

 88,8 19,7 (102) TDR (MK7 & LTD_100) Gannet Islands, Kanada Paredes o.fl, 2008 

Stuttnefja† 90,2 (106,7) 36,6 (195) TDR (W190-D2GT) St. George Island, USA Takahashi o.fl., 2008 

Stuttnefja (278) (148) TDR (LOTEK 1100LTD) Coats Island, Kanada Woo o.fl., 2008 

Stuttnefja
a
 68 (246) 79 (140) TDR (LOTEK 1100LTD) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2007 

Stuttnefja
b
 82 (177) 36 (112) TDR (LOTEK 1100LTD) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2007 

Stuttnefja
c
 68 (171) 26 (74) TDR (LOTEK 1100LTD) Coats Island, Kanada Elliott o.fl, 2007 

Stuttnefja 79,5 21,8 TDR (M190-DT) Kongsfjorden, Svalbarði Niizuma o.fl, 2007 

Stuttnefja§ - 47,5 (120) TDR (M190-D2GT) Kongsfjorden, Svalbarði Watanuki o.fl, 2006 

Stuttnefja§ - (125) TDR (M190-D2GT) Kongsfjorden, Svalbarði Watanuki o.fl, 2003 

Stuttnefja‡
á eggi

 86,3 17 [miðgildi] TDR (―Benvenuti‖ TDR) Hakluyt Island, Grænland Benvenuti o.fl, 2002 

Stuttnefja‡
með unga

 105,3 43 [miðgildi] TDR (―Benvenuti‖ TDR) Hakluyt Island, Grænland Benvenuti o.fl, 2002 

Stuttnefja 85,6 (>75)* TDR (―Benvenuti‖ TDR) Coburg Island, Kanada Falk o.fl, 2002 

Stuttnefja‡ 111,9 (>75)* TDR (―Benvenuti‖ TDR) Hakluyt Island, Grænland Falk o.fl, 2002 

Stuttnefja
♂

 116,2 (220) - TL Gannet Islands, Kanada Jones o.fl, 2002 

Stuttnefja
♀

 84,1 (240) - TL Gannet Islands, Kanada Jones o.fl, 2002 

Stuttnefja 97,3 (196) 45,3 (136) TDR (UWE DT-200) Kongsfjorden, Svalbarði Mehlem o.fl, 2001 
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Stuttnefja
d
 78 (136) 29 (77) TDR ? Woo, 2001

f
 

Stuttnefja
e
 100 (249) - TDR ? Woo, 2001

f
 

Stuttnefja 122,9 (240) 48,9 [miðgildi]** TDR (―Benvenuti‖ TDR) Hakluyt Island, Grænland Falk o.fl, 2000 

Stuttnefja - (153) MDG/TDR - Burger, óbirt gögn
g
 

Stuttnefja
1989 (júlí)

 - 47 [miðgildi] MDG Hornøya, Noregur Barrett o.fl., 1997 

Stuttnefja
1990 (júní)

 - 46 [miðgildi] MDG Hornøya, Noregur Barrett o.fl., 1997 

Stuttnefja
1990 (júlí)

 - 50 [miðgildi] MDG Hornøya, Noregur Barrett o.fl., 1997 

Stuttnefja - (210) MDG Coats Island, Kanada Croll o.fl., 1992 

Stuttnefja 55 (224) 18 (107) TDR Coats Island, Kanada Croll o.fl., 1992 

Stuttnefja - 44,2 (70,6) MDG Hornøya, Noregur Barrett & Furness, 1990 

Stuttnefja
1978

 137 (192) - Sjónrænt Baffin Bay, Kanada Bradstreet, 1982 

Stuttnefja
1979

 74 (160) - Sjónrænt Baffin Bay, Kanada Bradstreet, 1982 

 

Langvía 82,4 31,9 TDR (***) Isle of May, Skotland Thaxter o.fl., 2010 

Langvía 64 (212) 30 (152) TDR (LOTEK 1100LTD) Nýfundnaland, Kanada Hedd o.fl, 2009 

Langvía - 29 (67) TDR (M190-D2GT) Isle of May, Skotland Watanuki o.fl, 2006 

Langvía 36,6 (193) - RT Monterey Bay, USA Nevins, 2004 

Langvía - (52,9) TDR (PreciTD) Isle of May, Skotland Daunt o.fl, 2003 

Langvía 38,7 (119) 10,2 (37) TDR (MK7) Hornøya, Noregur Tremblay o.fl. 2003 

Langvía
1989 (júlí)

 - 46 [miðgildi] MDG Hornøya, Noregur Barrett o.fl., 1997 

Langvía
1990 (júní)

 - 37 [miðgildi] MDG Hornøya, Noregur Barrett o.fl., 1997 

Langvía
1990 (júlí)

 - 50 [miðgildi] MDG Hornøya, Noregur Barrett o.fl., 1997 

Langvía 72,7 - RT Shetland, UK Monaghan o.fl., 1994 

Langvía - 49,2 (70) MDG Hornøy, Noregur Barrett & Furness, 1990 

Langvía 67 (202) - RT Isle of May, Skotland Wanless o.fl., 1988 

Langvía - (138)  MDG Nýfundnaland, Kanada Burger & Simpson, 1986 
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Langvía - (~180)  Net Nýfundnaland, Kanada Piatt & Nettleship, 1985 

 

Lundi (112) (57,8) TDR (DST-300) Vestmannaeyjar, Ísland Hamilton, o.fl, óbirt gögn 

Lundi 25,4 - Sónar Lofoten, Noregur Axelsen o.fl., 2001 

Lundi - 26,4 (44,6) MDG Hornøy, Noregur Barrett & Furness, 1990 

Lundi 28 (115) - RT Isle of May, Skotland Wanless o.fl., 1988 

Lundi - (68) MDG Nýfundnaland, Kanada Burger & Simpson, 1986 

Lundi - (~60) Net Nýfundnaland, Kanada Piatt & Nettleship, 1985 

___________________________________________________________________________________________________________________________________________________________________________ 

Viðauki 2. Köfunartími, köfunardýpi, gerð mælitækis og mælingarsvæði ýmissa rannsókna.  

 *   hámarks dýpt mælitækis var 75 metrar 

 ** hámarks dýpt mælitækis var 70 metrar 

 *** Notast var við fjóra mismunandi gerðir af TDR  (PreciTD, Lotek TDR, FPBS-82A og IEI TDR) 

 

 † Takahashi o.fl. (2008) og Kokubun o.fl. (2010) eru að notast við sömu rannsóknina, nema Kokubun o.fl. notast við mælingar frá  

 árunum 2004, 2006 og 2007 á meðan Takahashi o.fl. notast einungis við 2004 mælingarnar. 

 ‡ Benvenuti o.fl. (2002) og Falk o.fl. (2002) eru að notast við sömu gögn frá Hakluyt-eyju, nema Benvenuti o.fl. eru að skoða 

breytileika  

 innan varpsvæðis á meðan Falk o.fl. eru að skoða breytileika milli varpsvæða. 

 § Watanuki o.fl (2006) og Watanuki o.fl (2003) nýta sömu gögn frá júlí 2001 Svalbarða 

 
♂ 

Niðurstöður fyrir karlfugla 

 
♀
 Niðurstöður fyrir kvenfugla 

á eggi
 Niðurstöður fyrir fugla með egg í hreiðri 

með unga 
Niðurstöður fyrir fugla með unga í hreiðri 

1999, 2000, 1989 (júlí), 1990 (júní), 1990 (júlí), 1978 og 1979 
Ártalið (og mánuður) þar sem mælingin fór fram 

a
 Fuglar með 4,5 gramma og 75 mm2 TDR 
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b
 Fuglar með 19,2 gramma og 280 mm2 TDR 

c
 Fuglar með 38,3 gramma og 560 mm2 TDR 

d
 Fuglar með 12 gramma og 254 mm2 TDR 

e
 Fuglar með 28,5 gramma og 417 mm2 TDR 

f
 Fengið úr Elliott o.fl, 2007 

g
 Fengið úr Burger, 1991 

 

MDG = Maximum Depth Gauge 

TL = Temperature Logger 

RT =  Radio-Tracking 

TDR = Time-Depth Recorder 

 

 


