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Hvad koster det fisk at traekke vejret

AF JENS PETER LOMHOLT OG JOHN FLENG STEFFENSEN

Fisk ander ved hjzlp af gzller. Gennem koordi-
nerede bevagelser af mundhule, svelg og gelle-
lag skabes en mere eller mindre kontinuerlig,
ensrettet vandstrgm over gellerne, hvorved der
sikres en stadig tilfgrsel af iltrigt vand. Blodet,
som strgmmer gennem de meget tyndvaeggede
geller, optager en del af denne ilt og afleverer
samtidig kuldioxid.

Da vandstrgmmen over gellerne er betinget af
muskelarbejde, koster det fisken energi at opret-
holde denne vandstrgm. Andedrztsmuskulatu-
rens stofskifte eller iltforbrug kan betegnes som
fiskens andings- eller ventilationsomkostning.

Vand har en razkke egenskaber, som ggr, at
vandandende dyrs betingelser for at ande eller re-
spirere afviger vasentligt fra luftindende dyrs.
Luft indeholder ca. 21% ilt, dvs. 210 ml pr. liter
luft. Til sammenligning indeholder luftmeattet
vand kun 6-10 ml ilt pr. liter, alt afhangig af tem-
peraturen, idet iltens oplgselighed i vand falder
med stigende temperatur. Dette udggr en kom-
plikation for fiskene, idet stigende temperatur
samtidig bevirker en ggning i stofskiftet og der-
med iltbehovet for disse vekselvarme dyr. Hertil
kommer, at vandets matning med ilt kan udvise
store svingninger i mange typer af vandige miljg-
er, et forhold, som er blevet ekstra aktuelt i vore
forureningsplagede tider. Alt i alt udggr vand
altsd et iltfattigt milj¢ sammenlignet med luft.
Konsekvensen af dette er, at fiskene ma pumpe
eller ventilere langt mere end de luftindende dyr
for at fa tag i en given mengde ilt. Nar hertil
kommer, at vand har langt hgjere vagtfylde og
viskositet end luft, ligger det nar at slutte, at fi-

Fig. 1. Sugefisk fastsuget til akvariets glasveeg ved hjelp af
sugeskiven pd hovedets overside. De tverstillede lameller er
omdannede finnestrdler i en oprindelig rygfinne. Sugeskiven
og lamellerne er sdledes indrettet, at de »bider sig fast«, ndr
fisken pdvirkes af en bagudrettet kraft. Selv en dgd sugefisk
sidder fast, hvis man treekker den i halen.



Fig. 2. Sugefisk siddende pd et stort plastrgr ophengt i akvariet. Lige til venstre for snuden anes enden af et rpr, hvorigennem
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en kraftig vandsirgm er rettet mod fisken. De tilbringer neesten al deres tid siddende pi denne mdde uden at vise aktive geelle-
beveegelser. Hvis vandstrgmmen afbrydes, begynder de gjeblikkelig at pumpe vand over geellerne. Ved fodring hopper de af og

viser sig som scerdeles hurtige svgmmere.

skene ma have en langt stgrre ventilationsom-
kostning end de luftdndende dyr.

Fisk i hvile

Angivelserne i den fysiologiske litteratur anga-
ende ventilationsomkostningen hos fisk er meget
varierende, men de fleste lere- og handbgger an-
fgrer en hvilevaerdi pa 10-20% af hvilestofskiftet
som det rimeligste skgn, selvom visse forfattere
har fremf@rt verdier pa 50-70%. Til sammenlig-
ning kan navnes, at ventilationsomkostningen
hos et menneske i hvile er ca. 2%.

Disse verdier for ventilationsomkostning hos
fisk refererer til en situation, hvor fisken ander i
veliltet vand. Betydningen af stgrrelsen af venti-
lationsomkostningen kommer for alvor frem, nar
man vil overveje fiskenes energiomsatning, nar
de udsettes for iltfattigt vand og séledes tvinges
til at gge vandstrgmmen over gzllerne. Hvis det
er rigtigt, at ventilationsomkostningen er sa hgj,
kan man meget vel tenke sig, at fiskene kan
komme ind i en »ond cirkel«. Pget ventilation gi-
ver ganske vist en gget tilfprsel af ilt til gellerne,
men det koster sa meget, at det meste af denne ilt

Fig. 3. Sugefisk siddende i stromrespirometret. Motor og
pumpe, som sprger for vandcirkulationen, ses pa gulvet un-
der bordet. Pd bordet og hylderne en del af det apparatur,
som styrer og registrerer vandhastighed, temperatur og il
indhold.

forbruges af respirationsmuskulaturen og saledes
ikke kan komme resten af fisken til gode. Sagt
med andre ord vil den hgje ventilationsomkost-
ning kunne udggre en begrensende faktor for
fisk, som udseattes for iltfattigt vand, og for den
sags skyld ogsa for fisk under hgj aktivitet.
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Den eksperimentelle pavisning af stgrrelsen af
fiskenes ventilationsomkostning har varet for-
bundet med problemer, som kan udtrykkes der-
ved, at det er umuligt at fa en fisk til under et gi-
vet s@t betingelser at @ndre sin ventilation pa
kommando. Derfor har forskellige fremgangsma-
der vaeret forsggt, men disse kan alle udsattes for
alvorlig kritik. For eksempel har man vist, at ilt-
forbruget gar ned, nar en fisk bedgves, sa respira-
tionsbevagelserne standser, og fisken i stedet
ventileres kunstigt ved hjelp af en pumpe. Faldet
1 iltforbrug er da taget som udtryk for respira-
tionsmuskulaturens stofskifte. Imidlertid tyder
meget pa, at de anvendte beddvelsesmidler har
en kraftig farmakologisk virkning pa de sma
blodkar i gzllerne, s mgnsteret i blodgennem-
strgmningen 1 disse forstyrres. Faldet i iltforbrug
kan meget vel vare resultatet af en forstyrrelse af
gellernes optimale funktion. Lignende indven-
dinger kan ggres mod forsgg, hvor man med lo-
kalbedgvelse har stoppet respirationsbevagelser-
ne. En sadan lokalbedgvelse kan nemlig nzppe
undga at pavirke de muskler, som skal sgrge for
at holde gallerne i den rigtige stilling. Da gasud-
vekslingen i geellerne til syvende og sidst er betin-
get af de geometriske forhold, dvs. den rette for-
deling af vandstrgmmen over gellerne, kan der
igen meget vel blot vare tale om, at gellefunk-
tionen og dermed fiskens iltoptagelse er under-
trykt.

Vores egen beskaftigelse ved fiskenes ventila-
tionsomkostning er baseret pd, at vi blev op-
marksomme pa eksistensen af en fisk, som man
faktisk kan fa til at @ndre sin ventilation pa kom-
mando uden at bruge nogen forstyrrende ind-
greb. Denne fisk er hajsugefisken (Echeneis
naucrates), en slegtning til den mere kendte Re-
mora remora. Sugefiskene har navn efter en stor
sugeskive pa oversiden af hovedet, i virkelighe-
den en omdannet rygfinne (fig. 1). I naturen til-
bringer de en stor del af tiden fastsuget til stgrre
fisk og havskildpadder. Néar disse ader, hopper
sugefiskene af og lever sa at sige af smulerne fra
de riges bord. Sugefiskene forekommer i varme
have over hele verden. Hajsugefiskene, som vi
har arbejdet med, er fanget ved Floridas @stkyst.

Nar sugefisken sidder fast pa en anden fisk,
som bevager sig hurtigt gennem vandet, ophgrer

dens aktive andedratsbevaegelser, og den far
vandstrgmmen over sine geller »gratis« ved blot
at abne munden. 1 akvarier kan man fa suge-
fisken til at benytte dette »gratis« andedrat ved
at rette en kraftig vandstrém mod dens hoved.
Fig. 2 viser en sugefisk, som sidder pa et plastrgr
ophangt i akvariet. Umiddelbart foran snuden pa
fisken udmunder et rgr fra en kraftig pumpe. I
denne situation reagerer sugefisken, som om den
sidder pd en anden fisk, der svgmmer gennem
vandet. 54 snart vandstrgmmen afbrydes, begyn-
der den at pumpe vand som enhver anden fisk.

Sugefisken anbringes nu i et strgmrespirome-
ter (fig. 3), som egentlig er beregnet til maling af
iltforbrug hos fisk ved forskellige svgmmehastig-
heder, altsa en trademglle eller kondicykel til
fisk, om man vil. En pumpe kan sende vandet
rundt med den @nskede hastighed. Iltforbruget
males ved at registrere faldet i iltindhold i det
kendte rumfang vand i systemet. Efter hver ma-
ling ledes en del af vandet gennem en kunstig lun-
ge, som bringer vandets iltindhold tilbage til ud-
gangsniveauet, hvorefter en ny maling kan pabe-
gyndes. Systemet omfatter udstyr til kontrol og
registrering af vandets iltindhold, temperatur og
strgmningshastighed. Det hele styres af en com-
puter efter et i forvejen fastlagt program.

Det er nu muligt at méle sugefiskens iltforbrug,
ndr den ventilerer aktivt, og nar den betjener sig
af passiv ventilation, blot ved at @ndre vandha-
stigheden. Fig. 4 viser et eksempel pa resultatet
af et sadant forsgg. Ved vandhastigheder pé ca. 4
og 10 cm pr. sekund er dndedraztsfrekvensen ca.
70 pr. minut og iltforbruget ca. 116 milligram ilt
pr. kg kropsvagt pr. time. @ges vandhastigheden
til 15 cm pr. sekund, falder iltforbruget. Andings-
frekvensen er den samme, men stgrrelsen (ampli-
tuden) af andedratsbevagelserne bliver mindre.
Ved vandhastigheder pa 17 til 20 cm pr. sekund
er andingsfrekvensen uregelmessig, men ved ha-
stigheder over ca. 21 cm pr. sekund géar ande-
draetsbevagelserne helt i std, dndingsfrekvensen
falder til nul, og iltforbruget falder yderligere til
ca. 110 mg pr. kg pr. time. Forskellen mellem ilt-
forbruget under aktiv og passiv ventilering er ca.
5%, og i gentagne forsgg har det varieret fra 4 til
6% . Disse forsgg med uforstyrrede sugefisk uden
indgreb af nogen art peger altsd pa, at ventila-
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Fig. 4. Andedretsfrekvens og iltforbrug hos en sugefisk som funktion af vandhastigheden.

tionsomkostningen hos fisk er en del lavere, end
hvad der hidtil har vaeret antaget.

Som omtalt ovenfor har man anset en hgj ven-
tilationsomkostning hos fisk som en naturlig falge
af vandets ugunstige egenskaber som respirato-
risk miljg. At vand er iltfattigt i forhold til luft
star fast, og dermed at fisk er ngdt til at ventilere
mere end luftindende dyr. Forholdet udjavnes
dog noget af den kendsgerning, at fiskene opta-
ger en stgrre procentdel af den ilt, der er til stede
i andingsmediet end f.eks. pattedyr. Det er ikke
ualmindeligt, at fisk kan udnytte 80% af den ilt,
der er i andingsvandet, mens et menneske kun
udnytter ca. 25% af ilten i indandingsluften. Til-
bage star den enorme forskel i vegtfylde og vi-
skositet mellem vand og luft. Det er dog ikke sik-
kert, at man umiddelbart kan slutte heraf, at ar-
bejdet med at ventilere ngdvendigvis ma veare
meget stgrre hos fisk end hos pattedyr. Muskelar-

bejdet i forbindelse med ventilation af pattedyr-
lungen gar ikke kun til at overkomme luftens
inerti og viskositet, men nok sa meget til at over-
vinde stivheden i brystkassen og lungerne. Bryst-
kassens mekaniske egenskaber er imidlertid ikke
kun betinget af dens funktion med hensyn til at
bevaege lungerne, men ogsa af hele pattedyrets
mekaniske situation som et landlevende dyr, der
ma bere sin egen vagt. Fisken derimod lever i
vand, som har en vegtfylde nasten lig dens egen
saledes at den bzres oppe af vandet. Man kan
derfor meget vel tenke sig, at de mekaniske
egenskaber af fiskenes andedratsapparat er helt
anderledes, sa der ikke kraves sa stor muskel-
kraft til dets bevagelse. Os bekendt foreligger en
nermere mekanisk analyse af fiskenes ande-
dratsapparat dog ikke.

Vi har brugt denne sarlige reaktion hos sugefi-
sken som et redskab til at belyse et problem, ven-
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tilationsomkostningens st@grrelse, som er af inter-
esse 1 forbindelse med fiskenes respirationsfysio-
logi i mere bred almindelighed. Den store danske
fysiolog August Krogh gjorde for mange ar siden
opmarksom pa vigtigheden af, hver gang man
konfronteres med et fysiologisk problem, at sgge
at finde netop det forsggsdyr som bedst muligt
kan give svar pa ens spgrgsmal. Vi finder, at su-
gefisken er et godt eksempel pa, at en i sig selv
markveardig og staerkt specialiseret fisk kan bi-
drage til at belyse et problem af betydning for fisk
som sadan.

Svemmende fisk

Det har veret havdet, at sugefiskens overgang
fra aktiv til passiv anding sker ved én bestemt
vandhastighed uafhangig af vandets iltindhold.
Nar den aktive ventilation er ophgrt, regulerer
sugefisken mundabningens st@rrelse i forhold til
vandstrgmmens hastighed. Jo hgjere vandhastig-
hed, jo mere lukker den munden i. Denne juste-
ring af mundabningen hzvdes ogsé at vare uaf-
hangig af vandets iltindhold. Da meningen med
ventilationen er at tilgodese fiskens iltbehov, ly-
der det umiddelbart besynderligt, at den udeluk-
kende skulle regulere maengden af vand over gel-
lerne uden hensyn til, hvor meget ilt dette vand
indeholder. Det almindelige er da ogsa, at fisk
gger vandstrgmmen over gazllerne som svar pa
nedsat iltindhold i andingsvandet.

Vi undersg@gte hos tre sugefisk sammenhangen
mellem vandets iltindhold og den vandhastighed,

- hvor fiskene skifter fra aktivt til passivt andedret.
Fig. 6 viser klart, at jo mindre ilt, der er i vandet,
jo mere fart skal der pa vandstrgmmen, fgr ande-
dratsbevagelserne standser. Endvidere fandt vi,
at en sugefisk, som praktiserer passivt dndedret
ved en bestemt vandhastighed, vil regulere
mundabningen som svar pa @ndringer i vandets
iltindhold (fig. 5).

Disse observationer gav anledning til et forsgg
med regnbuegrreder, som gg@r det muligt ogsa at
udtale sig om ventilationsomkostningen hos en
svgmmende fisk. Nar en regnbuegrred svgmmer
med tilstreekkelig hgj hastighed, vil &ndedreatsbe-
vegelserne ga i sta, og gellerne ventileres passivt
pa lignende made som hos en sugefisk. Ligeledes
er den hastighed, hvor overgangen sker, betinget

Fig. 5. To billeder af den samme sugefisk, som praktiserer
passivt dndedret ved den samme vandhastighed men ved to
forskellige iltindhold. @verst er iltindholdet hgjt, og fisken
dbner ikke munden ret meget. Nederst er iltindholdet lavere,
og munden er vidt dben. Hvis iltindholdet bliver endnu lave-
re, vil fisken overga til aktiv ventilering.

af vandets iltindhold. Hgjere iltindhold i vandet
betyder, at andedratsbevagelserne gar i sta ved
en lavere svgmmehastighed. Fisken bliver nu sat
til at svgmme med en bestemt hastighed i strom-
respirometret, og ved at @ndre iltindholdet kan
man fa den til at skifte mellem aktivt og passivt
andedrat og male iltforbruget i de to situationer.

Ligesom hos sugefisken ser man et fald i iltfor-
bruget, nir andedratsbevagelserne standser.
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Dette fald er ca. 10% af fiskens samlede iltfor-
brug og er altsa udtryk for den energi, fisken spa-
rer, ved at g over til passivt andedrat. Nar fisken
bevager galleligene ud og ind, vil der opsté
hvirvler i vandet. Det bevirker, at fisken vil yde
mere modstand mod bevagelsen gennem vandet.
Nar 4andedratsbevaegelserne standser, bliver
vandstrgmmen forbi fisken mere regelmassig, og
modstanden mod bevagelsen gennem vandet fal-
der. Man kan sige, at fisken bliver mere strgmlin-
jet, saledes at det koster mindre energi at
svpmme med en vis hastighed. Faldet i iltforbrug
ved overgang til passiv ventilation skyldes dels
denne effekt, og dels at andedrztsmuskulaturens
iltforbrug til arbejde falder bort.

Vi kan ikke direkte male stgrrelsen af de to bi-

200 300

vandets ilttryk, mmHg

drag til faldet i iltforbrug, men vi kan sige sa me-
get, at andedratsmuskulaturens iltforbrug ma
vere mindre end det observerede fald pa 10% af
det samlede iltforbrug. Det betyder, at udgiften
til at pumpe vand ogsé hos de svgmmende fisk er
forholdsvis lav og mindre, end man hidtil har reg-
net med.
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