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Gaasivahetuse mdiste ja olemus. Gaasivahetuse jaotamine

Oksudatsiooniprotsessid, mis kindlustavad energiaga organismide funktsioone, on seotud pideva
O, juurdevooluga organismi ja okstidatsiooniprotsessides tekkinud CO, organismist viljaviimisega

ehk gaasivahetusega.

Hingamisprotsess koosneb kolmest liilist:
1) gaasivahetus viliskeskkonna ja hingamispinna vahel;
2) keha sisekeskkonna libimine hingamisgaaside (O, ja CO,) poolt lihtsa difusiooni teel
(kolloidlahustes) voi transportsiisteemide vahendusel;

3) gaasivahetus keha sisekeskkonna vedelike ja kudede vahel.

Esimest nimetatakse ka viliseks gaasivahetuseks (external gas exchange) ja kolmandat sisemiseks
gaasivahetuseks (internal gas exchange). Okoloogilisest vaatekohast lihtudes pakub suurt huvi just
viline gaasivahetus, mis on eriti suures sdltuvuses keskkonnast ja selle teguritest. Samal ajal on ka
teistes lilides omad spetsiifilised adaptatsioonid vastuseks keskkonnatingimuste muutustele

gaasivahetuse aspektist vaadates.

Lilid 2 ja 3 toimuvad alati veekeskkonnas. Gaaside difusioon kolloidstisteemides ei erine
praktiliselt difusioonist vees. Veeloomadel toimub ka 1 lili veekeskkonnas. Siiski. Isegi
atmosfddriohku hingavatel maismaaloomadel ei satu o6hk reeglina vahetusse kontakti
hingamispinnaga, vaid hingamispinna peal moodustatava veekilega. See on andnud alust
formuleerida niinimetatud Colosi paradoks, et "hingamine toimub alati veekeskkonnas". Imetajate
kopsude alveoolid alati kaetud arvestatava paksusega veekilega. Veri siidame vasakus vatsakeses on
alati suurema viskoossusega, kui paremas vatsakeses. Seda saab seletada ainult sellega, et kopsu

kapillaarides eritatakse alveoolidesse palju vett.

Ainevahetuse tase
...mida enamasti moddetakse hapnikutarbimise e. hingamise intensiivsuse jirele, on tiheks koige
sagedamini moddetav fiisioloogiline parameeter. Siinkohal on paslik teha tilevaade seda niitaja

iseloomustamiseks kasutatavatest terminitest:

Standardainevahetuse tase (Standard metabolic rate, SMR) - on suurus, mille m&6tmisel
ektotermne (kdigusoojane) loom on paigal, ei liiguta, ei seedi ja ei ole mistahes stressori maju all
(ei fitisiline, termiline, psithholoogiline jne. stress). Praktikas on viga raske saavutada. On
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kirjeldatud juhtumeid, kus eksperimentaatori sisenemine laborisse muudab putuka ainevahetuse

taset! Valguse lilitamine muudab riitme jne.

P6hiainevahetuse tase (Basal metabolic rate, BMR) - on minimaalne, elutegevuse tagamiseks
vajalik ainevahetuse tase endotermsetel (piisisoojastel) loomadel. Loomulikult rahulolekus,

termoneutraalses olekus, mitte seedides, stressivaba jms.

Standardainevahetuse taseme ja basaalse ainevahetuse taseme eristamine on vajalik, kuna SMR on

minimaalne tase teatud temperatuuril. BMR aga termoneutraalses olekus.

Puhkeoleku ainevahetuse tase (Resting metabolic rate, RMR) - sarnaneb standard (basaalsele)
tasemele, kuid loom on ainult paigal, voib seedida jms. Lihtsalt aktiivsus on minimaalne. Seega

voib puhkeoleku ainevahetuse tase olla oluliselt korgem standardsest ainevahetuse tasemest.
Edasi natuke keerulisemaid méisteid.

Kasutatakse ka moistet pieva keskmine ainevahetuse tase (average daily metabolic rate ADMR)

- looma tavalise 66pdeva keskmine tase.

Maksimaalne ainevahetuse tase (maximal metabolic rate MMR) - mé6detakse kas maksimaalse
tutisilise koormuse tingimistes voi endotermide puhul ka maksimaalse kiilmastressi tingimustes.
Siiski on viga raske ndidata, et méddetud suurus ka téepoolest on maksimaalne voimalik. Samas
et ole tihtegi litkumist, mis paneks toole korraga nditeks koik lihased. Seega soltub maksimaalne

ainevahetuse tase aktiivsuse tiiiibist ja voib olla erinev litkumisel ja termoregulatsioonil.

Loomade ainevahetuse tase ei ole midratud tiksnes nende fiisioloogilise seisundi ja aktsiivsusega,
vaid ka paljude muude teguritega: arengustaadium, keha mass, toidu ja hapniku kittesaadavus,

s60gi koostisest, fotoperioodist, hormoontasakaal, vee soolsus veeloomadel, litkidest.



Tabel 1

Pohiainevahetustasemele lihedane hapnikutarvidus
(Prosser, 1962)

Loom mass/g mlO,/g/h TeC
Pissisoojased
Imetajad
Karihiir 3.6 10.6
Koduhiir 21.1 3.4
Tava-leethiir 21.7 2.27
Laborihiir 20 1.69
Laborirott 28.2 0.88
Suslik 227 0.95
Merisiga 460 0.76
Erinaceus 684 0.738
Arctomys 1868 0.483 mingi pisikiskja
Kass 3000 0.446
Koer 20 000 0.36
Lammas 46 800 0.25
Inimene * 57900 0.204
Lehm 300 000 0.124
Linnud
Koolibri 3.8 10.7
Piisuke 22 6
Tuvi 300 1.5
Kaigusoojased selgroogsed
Kalad
Salvelinus (paalia, 16hilane) 0.349 15 aktiivne ujuja
Kohverkala 0.061 20 pohjaeluviis
Kerakala 0.038 20
Vingerjas 0.036 15
Kilpkonn 3000-4000 0.088 16
Alligaator 53000 0.0747 16
Lagismadu 2000-3000 0.068 16
Konn 35 0.056 16
Putukad
Chironomus (vastsed) 0.192
Prodiamessa (vastsed) 0.4-0.6
Tenebrio (vastsed) 0.182 12 see ei ole optimumtemperatuur
Haemonis (veemardikas) 0.381
Schistocerca (rindtirts) 0.63 (paigalolek)
15.0 (lend)
Calliphora (imago) 1.7
Liblikad 0.4-0.7 (paigal)
Vihilaadsed
Uca pugilator (signaalkarp) 0.05 20
Emerita (?) 0.11 20
Homarus 0.50 15
Cambarus (joevihk) 0.10
Limused
Helicella (vootigu) 0.186 23
Zebrina (torntigulane) 170 0.052 23
Limnea (jirvetigu?) — * 0.0114
Pecten (kammkarp) 0.07 20
Austrid 0.006 10 karpidel ~vere  hapnikusidumisvbime
madal
Anodonta (jirvekarp) 0.002
Mpytilus (rannakarp) 0.055
Ussid
Nippostrongylus (lameuss?) 1.3
Rotylencus (nematood) 0.66
Ascaris 0.5
Eechiuroidea (kidavagel) 0.012
Enchytraeus (valgeliimukas) 0.03 mullas ja veephjas
Chacetopterus (tiiblisandlane) 0.008 elavad merep6hjas sarvtupes
Aprenicola (liivatdlv) 0.031 elavad liivas merepGhjas
Ainuraksed Keha maht pl selge tendents keha suurenedes ainevahetuse tase
viheneb
Trypanosoma (rhodesiense) 60.0 1=15-30 pm, viburloom, unitove tekitaja
Bresslaua 0.015 7.3



Tetrahymena 2.85
Paramecium (kingloom) 0.6 1.3
Pelomyxa (ama6b) 10.0 0.5

Vorreldava suurusega ja vorreldava hingamiselundiga hapnikutarviduse médrab suurel méiral vere

hapnikusidumisvoime. Karpidel on see eriti madal.

Gaasivahetuse Uldised printsiibid ja mehhanismid

Gaasivahetuse mehhanismi aluseks on gaaside difusioon kontsentratsioonigradiendi suunas. See
on miiranud loomadel gaasivahetussiisteemide evolutsiooni pohiméttelised teed ja nende stistee-

mide 6koloogilise varieeruvuse mehhanismid erinevates elukeskkondades.

Ficki seadus:

dn - tlekantud aine hulk
D - diffusioonikoefitsient
S - ristldikepindala

dc
Ficki seadus dN=Ds == dt

dx dc S
— - kontsentratsioonigradient
dx
dt - aeg

Hapniku kasutamise voimalused so6ltuvad eelkdige hapniku kontsentratsioonist keskkonnas

organismi vahetus liheduses.

Kujutame ette olukorra, kus rakkude hapnikuvajaduse rahuldamine toimub ainult difusiooni teel
kolloidstisteemis. Spetsiaalsed transportsiisteemid puuduvad. Keskkonna hapnikusisaldus on
tavaline. Missugused organismid saavad sellistel tingimustel elada? Sellisel juhul on voimalik elada

sfiirilistel organismidel, kelle maht on ligikaudu 1 mm’.

Seega hingamine ilma spetsiaalse gaasivahetusstisteemita ja on voimalik ainult viikestel
organismidel, voi organismidel, kus elavad keharakud igaiiks eraldi voetuna pole keskkonnast
palju kaugemal kui 0.5 mm. Sellistel organismidel madal ainevahetuse tase ja nad on suures

soltuvuses keskkonnatingimustest. Erandiks on siiski ainuraksed organismid, kelle ainevahetuse

tase voib kiitindida kiillaltki korgele (Tabel 1)

Evolutsioon on viinud hulkraksetel organismidel viliskatete valdava osalemiseni hingamisfunkt-
sioonides, sest sootoru omab sulgumisaparaati ja on pohiliselt tiis toidumassi ning ei saaks
seetdttu gaasivahetuses osaleda. Ainult ménedes veeloomade rithmades (meripurad, kalad) ja

dhuhingamisele iile liinud selgroogsetel (Dipnoi, Tetrapoda) tiidavad hingamisfunktsioonid
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sooltoru tekised.

Enamus lihtsamaid selgroogseid kasutab hingamiseks kogu keha pinda. Lihtne nahahingamine on

iseloomulik koikidele viikese aktiivsusega veeselgrootutele.

Niited spetsiaalsete gaasivahetusorganiteta organismidest:

Ainuraksed.

Kisnad - keha pind on struktuurne, poorne.

Ainuddssed
Meduusid - elusad rakud on kega pinnal, keha pohiosas koosneb indiferentsest vee
ja mineraalainete massist.

Lameussid

Umarussid

Réngussidel (Annelidae) juba monel on 16pused. Suurem osa ilma.

Katete diferentseerumine, mis on tekkinud paremate kaitsekohastumuste eesmirgil (Niiteks
tugeva kutiikula voi koja teke) viib kas siis katete tildise libitavuse vihenemisele voi ka
gaasivahetuse osaleda saava pinna vihenemisele. Sama efekti omab ka keha moétmete
suurenemine ja ainevahetuse taseme téus. (IMaht muutub proportsioonis lineaarmddtme kuubiga,
pindala ruuduga.) See tingib kompensatsiooniks spetsiaalsete katete piirkondade (lihtsamal juhult

epiteeli viljakasvud) tekkimisele, mille libitavus ja pindala kindlustavad gaasivahetuse.

Enamusel hulkraksetel organismidel hingamisfunktsioonid lokaliseeritud kattekudede
spetsiaalsetesse piirkondadesse, mille kaudu toimub O, difusioon viliskeskkonnast organismi ja
CO, difusioon organismist viliskeskkonda. Need ongi hingamisorganid. Selline hingamise tiiip
omakorda on tingib O, ja CO, transpordivajaduse hingamisorganite ja kudede vahel. Loomadel
taidab seda funktsiooni reeglina vereringe. Samas tuleb silmas pidada, et gaasivahetusvoime jdib
alles koikidele kattekudedele, mis on kas otseses kokkupuutes veega voi vihemalt mingil madral

niisked (maismaaloomad). Esimesed hingamiselundid tekivad rongussidel ja nendeks on 16pused!

Hingamissisteemid

Suuremad loomad ei saa lootma jddda tiksnes difusioonile, vaid vajavad spetsiaalseid siisteeme

gaasivahetuse tagamiseks. On kolm pdhiméttelist spetsiaalset gaasivahetussiisteemi.

Lopused on kehast vilja sopistuvad keha jitked, mis on tugevalt voldilised v6i muul moel pinda

suurendavad. Kuigi ta on viline struktuur, on ta sageli kaetud spetsiaalsete katetega ja ei ole
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viliselt nihtav (kalad, moned krabid). Lopuseid ventileeritakse kas (vee) pumpamisega,

ripsmetega vo1 16puseid liigutades.

Kopsud on keha sisse sopistunud, sageli keeruka ehitusega struktuur. Ventileeritakse pdhiliselt

ohu konvektsioonlitkumise tekitamisega. Harva piisab lihtsast difusioonist.

Trahheed koosnevad paljudest 6hku tiis torudest (trahheedest), mis ulatuvad avausest
(hingamisavast) otse kudedeni. Trahheesiisteemi ventileerimiseks kasutatakse nii

konvektsiooniliitkumise tekitamist kui ka difusiooni.

Palju kasutatakse hingamises autoventilatsiooni — mehhanism, kus tiks liigutus tdidab mitmeid
funktsioone, sealhulgas ka gaasivahetuspindade ventilatsiooni. Niiteks karbid pumpavad vett libi
oma keha toidu hankimiseks ja sellega ka uhatakse ka 16puseid; sama teevad kisnad, vihid.
Putukate lendamisel ventileeritakse trahheestisteemi lennulihaste liigutuste abil. Kalad teevad

ujumisel lihtsalt suu lahti.

Gaasivahetus vees ja 6hus

Veekeskkonna iseloomustus

Veeloomad kasutavad hingamiseks vees lahustunud hapnikku. 15+ C juures kuiva 6hu rohul 1 atm
(1013 hPa) vee pinna kohal lahustub 11vees 34 ml hapnikku. Tavaliselt kujuneb 6hu ja veepinna
vahel tasakaaluolukord. Lisaks hapniku osar6hule veepinna kohal, mé&jutavad tema lahustuvust

veel temperatuur ja teiste lahustunud ainete olemasolu (vt. tabel 2).

Vee hapnikusisaldusele avaldavad méju ka paljud Tabel 2
okoloogilised tegurid. Vee segamine (kiire vool, ki- '

dud. kosed ai dab Hapniku hulk vees (ml/1)
restikud, kosed, torm, lainetus) suurendab vee (Krogh, 1941)

hapnikusisaldust. Vaikse ilmaga vo1 viikestes seisvates
veekogudes on olukord vastupidine. Rohelised taimed °C Magevesi Merevesi

soodustavad samuti vee hapnikusisalduse tdusu. Soojas

0 10.29 7.97
vees pinnakihtides intensiivse fotosiinteesi tagajirjel 5 922 6.89

hapnikusisaldus téusta korgemaks, kui seda voiks 10 8.02 6.35
15 7.22 5.79

. _ R 20 6.57 5.31
tulemusel voivad 16pustele tekkida gaasimullid jakalad 5 557 4.46

oodata hapniku lahustuvust arvestades. (Ulekiillastuse

voivad limbuda - kes on akvaariumi pidanud, teab!)

Viiga hapnikuvaene on palju orgaanilisi aineid sisaldav vesi (muda, detriit), sest orgaaniliste ainete
lagunemisele kuluv hapniku hulk v6ib olla suurem, kui vette juurde tuleva hapniku hulk. See
nihtus voib eriti voimenduda kdrge temperatuuri juures ja talvel jid all. Tiikide ja jirvede pdhjas,

meresivikutes tekib ja on tihti hapnikupuudus. Kéikidest nendest teguritest tingituna looduslikes
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vetes lahustunud hapniku hulk on mitte ainult viike vaid ka viga muutuv. Histi aereeritud
veekogudes on see tavaliselt 7-11 ml/l. Sageli v6ib hapniku hulk vees langeda kuni kiimnendike

ml-ni liitris vees.

Ohukeskkonna iseloomustus

Atmostfiiriohk sisaldab 20.95% hapnikku. Stsihappegaasi sisaldus on 0.03%. Vastavalt suur on ka
tema osar6hk nt. merepinnal, kuiv 6hk - 212 hPa. Reaalselt on tema osaréhk viiksem ,kuna 6hus
on alati veeaure, kuid praktiliselt alati on tema osarohk piisav efektiivseks gaasivahetuseks hinga-
misorganite pinnal. 20°C on 6hus 32 korda rohkem hapnikku kui vees, selle difusiooni kiirus 300

000 korda suurem kui vees.

Ohukeskkonnas limiteerib gaasivahetust 5hu kuivus. See tuleneb sellest, et tegelik gaasivahetus
vere ja viliskeskkonna vahel ei erine pshimétteliselt veeloomade gaasivahetusest. Verre saab
hapnik saabuda iiksnes olles eelnevalt lahustunud hingamisepiteeli katvas 6hukeses veekiles.

See on tinginud bioloogilise vajaduse hoida hingamispinnad pidevalt niisked. Kuivas 6hus pole
see sugugi mitte lihtne, kuid just see vajadus on suunanud maismaaloomade hingamisorganite

ehituse ja funktsioonide evolutsiooni ja elupaiga valiku.

Gaasivahetus "normaalsetes” tingimustes

Veehingamine. Lépused.
Veekeskkonna olemus on tinginud ka vastava hingamissiisteemide morfoloogia ja funktsioonid.
Madala ainevahetusega organismidel piisab siiski ainult suhteliselt passiivsest gaasi-

vahetusiisteemist katete kaudu.

Korgema ainevahetuse tasemega loomadel (aktiivselt litkkuvad organismid) passiivne kehapinna
kontakt (ka muudel pohjustel) ei rahulda organismi hapnikuvajadust. Lisahingamisorganiks vees
(ka kuivamaaloomadel on 16puseid!) on 1opused mitmesugused hingamisjitked, mis on histi

varustatud (veresoontega) ja ei pea omama erilist toestusstruktuure.

Loomad piitiavad alati selle poole, et 16pused ja vesi omavahel oleksid litkumises. Monedel
loomadel on nende pind kaetud liikuvate ripsmetega v6i/ja neid liigutatakse pidevalt vees. Teistel
loomadel on nad asetatud nii, et neid uhab suunatud. Tulenevalt vee hapnikusisaldusest,
viskoossusest ja massist pole voimalik vett hingamiseks edasi-tagasi liigutada. See teguviis ei

tasuks ennast energeetiliselt dra.



Hulkharjasussidel (esimesed lopustega loomad!) tiidavad hingamisfunktsioone parapoodiumid
(Nereis harjasliimuka jisemed, vabalt ujuvad vormid); Arenicola litvatolv (kaevunult liivas), omab
ehtsaid 16puseid; palooloussid pohjaeluviisiga, urgudes; Kombitsmithklastel Terebellidae on
"hingamiskimbud", Sabe/lidae lehvikuslased - elavad tupes, kust sirutavad muuhulgas vilja ka
hingamiselundeid. Okasnahksed kasutavad hingamiseks eelkdige ambulakraaljalgu, kuid ka neil
on lisaks nahaldpused, kus 6hukese kehaseina kaudu toimub ripsmete aktiivse t66 tulemusena vee
gaasivahetus kehavedelikuga. Molluskitel on samuti hulk ripsepiteeli, mille t66 tulemusena
uhatakse 16pusepinda veega. Vihkidel on l6puste uhamiseks spetsiaalsed keha jitked
skafognaadid. Veeputukatel trahheelopused (veresoonte asemel on suur hulk trahheoole).

Kbige suurema tiise ja efektiivsuse on saavutanud

Kalade lIdpusaparaat.

Luukalade 16pused ja kopskalade kopsud ning ujupdis on sooltoru tekised. Koikidel kaladel
pumbatakse vett aktiivselt libi I6puste. Suhteliselt vihem efektiivne on pumpamine s66rsuudel.
Luukaladel moodustavad suudos ja 16pusedds kokku pumba, mis kindlustab intensiivse vee
libivoolu 16pustest. Kohrkaladel 16pusekaas puudub. Seetottu té6tab see mehhanism nendel
puudulikult. Kiirel ujumisel kasutavad nad vee pumpamiseks litkumist ennast, ujudes avatud
suuga. Analoogne avatud suuga ujumist kasutavad ka kiiresti ujuvad luukalad (tuunid). On

Niidatud, et viga suurtel kiirustel annab passiivne 16puste ventilatsioon umbes 30% energiasiistu

(Fredman, 1979).

Vesi liigub luukalade kalade 16pustes ainult ithes suunas. "Sissehingamist" ja "viljahingamist"
nendel pole. Vee litkumine toimub pidevalt tinu sellele, et rohk suuddnes on peaaegu alati

koérgem rohust operkulaardones.

Vee suunatud litkumine on véimaldanud kasutada gaasivahetuse tagamiseks eriti efektiivset nn.

vastuvoolu printsiipi (Joonis 1). Lopustesse saabuvates veresoontes voolab veri vastu voovoolu.

Mehhanismi efekt seisneb selles, et kogu Vastuvoolu printsiip
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luukalad veest eraldada kuni 85% selles sisalduvast hapnikust. Efektiivne on kaladel ka vere
(hemoglobiini) hapnikusidumisvéime - 2.5-3x korgem, kui imetajatel. Viiga kiirel veevoolul
(ujumisel) langeb kalade hapniku omastamise efektiivsus 40-45%-ni. Kohrkaladel on hapniku
omastamise efektiivsus 70-77%. Lampetra fluviatilis, joesilmu hapniku omastamise efektiivsus

16pustes on 10-25% (kdige algelisem ehitus).

Lopusepiide hulk ja suurus ning sellele vastavalt gaasivahetuses osalev kogupindala varieerub
suurel mdiral eri liikidel. See korreleerub histi litkide 6koloogiliste eripiradega, sealhulgas
litkumisaktiivsusega. Niiteks kiiresti ujuval makrellil on 16puste kogupindala tile 5 korra suurem,
kui pohjaeluviisiga ongitsejal e. merikuradil, kes praktiliselt ei soorita mingeid aktiivseid liigutusi.
Tursa ja havi 16puste pindala on umbes 1.5x suurem kui lestal. P6hja-Ameerika rannikuveteselava
aktiivse elulaadiga sinikrabil Ca//inectes on 16puste pindala 1367 mm?/g, viheaktiivsel liigil Libina

on see 748 mm’/g.

Hingamine 6hukeskkonnas

Ohuhingamine veeloomadel

Terve rida loomaliike (eelkdige luukalad) liike kasutab atmosfiddridhku kui tdiendavat
hapnikuallikat. See on iseloomulik enamasti magevees ja troopilistes estuaarides (ajutistes
veekogudes) elavatele loomadele. Selliste veekogude pohjakiht on rikas orgaaniliste ainete
sisalduse poolest ja korgel temperatuuril intensiivselt toimuvad lagunemisprotsessid suurendavad
vees hapnikupuudust. Litoraalsete piirkondade loomad jddvad "kuivale" tduse ja moona tottu
(krabid, okasnahksed jt.). Sellistes tingimustes omandab 6huhapniku omastamise véime suure

tihtsuse.

Ohuhingamiseks voidakse kasutada 16puseid, suu- ja 16pusedonte limaskesta pinda, soolt, ujupait
janahka. K6ige suurema kohastumusena kasutatakse selleks kopsu (morfoloogiliselt ja funktsio-

naalselt lihedane maismaaselgroogsete kopsudele).

Peab mirkima, et ka paljud teised eelpool nimetatud vdimalused ei jid oma efektiivsuselt
kopsudele alla. Kuni hingamispinnad on niisked, pole ka kuival hingamisega probleeme. Ainult
l6pustega 6hku hingates tekivad suured raskused. Nimelt oma ehituselt koosnevad nad pinna
suurendamise eesmirgil Shukestest plaadikestest, mis vees on enam-vihem poolhdljuvas olekus.
Kuiva kitte sattudes langevad 16puselehekesed kokku, mis tekitab hingamispinna jirsu ja suure
vihenemise. Nii surevad veest vilja voetud kalad mitte tildisest kuivusest ja 16puste kuivamisest,

vaid just 16puste kokkulangemise tottu tekkinud #kilisest hapnikupuudusest.
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Léuna-Ameerika soodes elav kala Synbranchus marmoratus (Ameerika liitlopus, angerjataolise
kehaga) tiidab perioodiliselt 16pusedone dhuga, hoides seda seal 12-15 min. (Lopused on tal
suurel miiral redutseerunud.) Selle aja jooksul omastatakse dhust umbes 50% hapnikust. Kui
veehingamise puhul kiillastub arteriaalne veri 50-60%, siis 6huhingamise korral ulatub kiillas-
tatuse aste kuni 100%-ni. Ohuhingamise korral suureneb veres CO, sisaldus, mis likvideeritakse
kiiresti veehingamisele tagasi minekul. Bioloogiliselt on selle liigi 6huhingamine seotud rohkem

veekogude kuivamisega, kui vee hapnikuvaegusega.

Ohuhingamine esineb ka angersigalastel Clariidae ja ronikalal Anabas. Ka nendel ei toimu
gaasivahetus 16pustes vaid 16pusedone voltjatel viljakasvetel, milles on rikkalikult verekapillaare.
Angersigalastel on soomusteta viiga limane nahk ja ldpuste taga epibranhiaald6nes puukujuline
lisahingamiselund. Ronikalal on selleks labiirintelund 16pustepealses lisadones. Katsetes on
selgunud, et Clarias segahingamisel saab kala 54% hapnikust 6hust. CO, viiakse vilja l6puste ja
naha kaudu. 25 °C juures saab Anabas 80% hapnikku Ghust. Ohu juurdepiisuta vees langeb

ainevahetus 5 korda.

Paljudel liikidel toimub atmosfidrihingamine seedetrakti erinevates osades. Vingerjal Misgurnus
fossils ja louna-ameerika kohversigalastel Callichthyidae toimub see tagasooles (vingerjal osaliselt
eessooles). Seal on sileda pinnaga limaskest ja 6huke epiteel, milles on palju verekapillaare. Kala

neelab veepinnalt 6hku ja surub selle libi soole.

Paljud liigid kasutavad 6huhingamisel ujupait, mille seinas on ujupdies vajaliku gaasi sisalduse
hoidmiseks histi arenenud gaasindirmed. Gaasinddrmeid kasutatakse ka Shuhingamiseks.
Klassikaliseks niiteks sellise hingamissiisteemi kohta on vaaphaug Lepisosteus osseus ja mudakala
Amia calva (kirgjas ujupdis on neeluga iihenduses). Vaaphaug saab 70-80% hapnikust
ohuhingamise teel. Amial soltub see suhe temperatuurist: 10 °C juures toimub ainult
veehingamine. Temperatuuri tdustes hakkab suurenema 6huhingamise osakaal. 30 °C juures on
see umbes 75%. Hulkuimlased Polypteridae asustavad troopilise ajutisi mageveekogusid.

Hingamiselundiks on tal ujupdis ja ta on obligatoorne aeroob.

Histi on teada mudahtpiku Periopthalmus maine eluviis, kes elab troopiliste merede soistel
estuaaridel mangroovitihnikutes (j6e lehtersuue). Ohuhingamine toimub tal valdavalt naha kaudu
(on ka epibranhiaalelund). Selle efektiivsus 6hus on nii suur, et tiielikult vette surutuna ilmnevad
limbumise tunnused. Gaasivahetus 5hus toimub enamasti naha kaudu ka tavalisel angerjal, kes on
voimeline kuival maal libima pikki vahemaid ihest veekogust teise rinnates. Naha roll

hingamises s6ltub tal tdielikult keskkonnast - vees 10%, 6hu kies 2/3.
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Taelised (ujupdit asendavad) kopsud on kopskaladel Dipnoi. Austraalias Neoceratodus forsteri,
ameerikas Lepidosiren paradoxa, Aafrikas irguimed Protopterus. Kopskaladel on huhingamiseks
ka spetsiaalsed lisaavad - koaanid, mis véimaldavad hingata kinnise suuga. Need kalad pole
okoloogilisest aspektist ithelaadsed. Ameerika kopskala elab regulaarselt kuivavates seisuveekogu-
des. Austraalia kopskala elab jogedes ja aeglastes vooluveekogudes, kus hapnikupuudust pole.
Normaalse hapnikusisaldusega vees hingas neotseratodus (Austraalia) ainult Iopustega. Aafrika ka
ameerika kopskalad tarbisid hapnikku ainult kopsudega, stisthappegaas eritus nii kopsudest kui ka
l6pustest. Neotseratodusel on vajadus 6huhapniku tarbimiseks ainult kdrge litkumisaktiivsuse

juures samal ajal teistel kopskaladel on see obligatoorne protsess.

Gaasivahetus dhuhingajatel

Ohuhingamise uldprintsiibid

Ohukeskkonna hingamiselundite morfoloogilisteks isedirasusteks on gaasivahetuspindade
asetumine keha sees ja see ei puutu vahetult kokku viliskeskkonnaga nagu veeloomadel.
Iseloomulik on nn. veehingamises sobilike "héljuvate struktuuride" asendumine tugevamatega.
Selle pdhjustest oli juttu kalade puhul. Suur hulk limaskesta rakke hoiavad hingamiséontes suure
niiskuse. Samuti hoitakse niiskena hingamisteed. Selgroogsetel loomadel algab sissehingatava 6hu
niisutamine juba hingamisteedes - trahheedes ja bronhides. Sama printsiibi jirgi on ehitatud ka

selgrootute loomade kopsud voi teised gaasivahetusorganid.

Kui hingamispind on keha sees, toimub vilisdhuga tihendus viikeste avade kaudu. Sellise
ehitusega kopsude fiisioloogiline eelis seisneb selles, et viikese ava kaudu toimub hapniku
difusioon kopsu kiiremini, kui veeauru difusioon kopsust vilja. Tulenevalt 6hu viiksemast

viskoossusest ja massist on voimalik 6hku liigutada edasi-tagasi.

Kuivamaa eluviisile Ule lainud Idpustega veeloomade hingamisorganid

Selge tendents: 16puste asemel hakkab hingamisfunktsiooni tditma l6pusedone sein. Kuivamaa
eluviisile tle ldinud eeslopuselised molluskid Prosobranchia. Gaasivahetus toimub mantlioone
veresoontega rikastatud piirkondades. Analoogne, kuid mirkas keerukama ehitusega on
kopstigude mantli6os - hingamispind on gofreeritud, mis suurendab gaasivahetuspinda. Mélemal

on algne veehingamiselund - kteniidium - redutseerunud. Mudakalast oli juba juttu.
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Analoogselt muutuvad ka liilijalgsete hingamisorganid. Keerukamatel viihkidel (ka vees elavatel)
asuvad l6pused kinnises ruumis, mis aeglustab oluliselt nende kuivamist 6hus. Kui lisanduvad ka
tugevad kattekoed ongi voimalus tarbida oShuhapnikku. Isedranis on 6huhingamisele
spetsialiseerunud kookosevaras Bigus /atro. Tema 16pused on sisuliselt redutseerunud ja asendunud
nahavoltidega. Lopusoone seinad funktsioneerivad kopsudena. Selle liigi tdiskasvanud isendid

elavadki kuival maal.

Koige rohkem kuivamaa vihilaadseid on kakandite Isopoda seas. Veevormidel on hingamis-
elunditeks tagakeha jisemed. Need on ka kuivamaaloomadel, kiill morfoloogiliselt oluliselt
muutunud ja omavad rea omapiraseid kohastumusi hingamispinna niisutamiseks (jalgade
kapillaaride kaudu imatakse pinnasest niiskust, samuti keha peale kukkunud veetilgad juhitakse

hingamiselunditeni.

Kopsud tekivad nendel veeloomadel, kellel 16pused ka vees asuvad 66nsustes vo1 kilbikeste all.
Ehk kohastumused, mis veeloomadel on tekkinud kaitseks 6rnade 16puste mehhaaniliste
vigastuste eest, tileminekuga maaelule saavad kaitseks kuivamise eest. Siiski nendel vormidel,
kellel hingamisfunktsioon kuivale maale tle minnes jddb nii 6elda "l6pustele” e. veehingamis-
organile, on suhteliselt halvasti kohastunus eluks vee defitsiidi tingimustes. Ka tuntud

kookosevaras, kakandid jt. elavad alati vaid korge 6huniiskusega elupaikades.

Maismaa dmblikulaadsete raamatkopsud on juba oluline samm edasi, kuid mitte piris see, sest ta
jadb ikkagi 16puse derivaadiks. On huvitav teooria skorpionide kopsude tekkimisest mooksabade
tagakeha 16pustest. Lopuseid kandev jalg kasvab katete kiilge ja sopistub sisse, moodustades
kotikujulise ruumi - kopsu. Uhendus vilisshuga kiib viikese augu kaudu. Kuid ka selline organ ei

kindlusta veel tiielikult kuivamaa elu.

Tekib kiisimus, et kuidas nii? Skorpionid elavad ju isegi korbes. Nii see on. Enamus skorpione on
siiski niiskete metsade elanikud. Kui nad ka esinevad ariidsetes piirkondades, tegutsevad nad siiski

kivipragudes, kivide all ja teistes varjupaikades, kus niiskus on lihedane kiillastatusele.

Tuleb silmas pidada terminite "kuivamaa loom" voi "kserofiil” suurt subtelisust. Enamus alamaid
selgrootuid loomi elavad voi vihemalt piiiiavad enamuse ajast vithida keskkonnas, kus ohuniiskus on
lihedane kiillastumisele (100%). Sellises olukorras ei kuiva ka 6hu kéies hingamispind dra, sest aurumine
Ja kondenseerumine sellelt on tasakaalus. Isegi enamus vdikseid korbeloom:i on aktiivsed ikkagi
normaalsetes niiskusetingimustes. Ainult subteliselt suured (ariidsete alade) loomad on véimelised monda

aega viibima kuiva ohu kées. Sellisel jubtumil votavad nad kaasa piisava veetagavara.
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Selgroogsetel maismaaloomadel on hingamiseks need piris kopsud.

Kopsudega hingamine
Kui keba pind tungib sissepoole vo1 on sisse sopistunud, nimetatakse saadud 6onsust kops. Terminit kops
kasutatakse soltumata sellest, kas gaasivahetuskeskkond on 6hk voi vesi. Veekeskkonnas hingab kopsudega

nditeks meripura, kelle ainevahetuse tase on aga viga madal.

Enamusel maismaaloomadest toimub kopsudes asuva hingamispinna ventileerimine
sissehingamise ja viljahingamise teel. Voimalik, et selline 6hu edasi-tagasi liigutamise meetod
aitab niiskust kokku hoida - pidev thesuunaline Shu litkumine kuivatab kindlalt rohkem
hingamisepiteeli. Samas on ka kuivamaaloomade seas niiteid iihesuunalise Shuvooluga

ventilatsioonist (linnud, putukate trahheed).

Gaasivahetuse intensiivsuse suurendamise teed maismaaloomadel on analoogsed veeloomadele -

suurendatakse gaasivahetuspinda ja ventileeritakse neid aktiivselt.

Esimestel maismaaselgroogsetel - amfiibidel on kopsud veel suhteliselt vihe arenenud. Neil
kompenseeritakse see puudus nahahingamise suure osatihtsusega. On histi jilgitav tendents
kopsudega hingamise osatihtsuse ja elupaiga niiskusereziimi vahel. Niiteks Rana esculenta saab
umbes poole hapnikust kopsudega ja poole naha kaudu. Rana fusca saab juba tile 60% hapnikust
kopsude kaudu. Stisihappegaasi viljutatakse enamasti aga naha kaudu. Sabakonnadel on
primaarne nahahingamine. Kopsud aitavad hingamisele kaasa ainult eriolukordades. Kahepaiksete
hingamisliigutused on samuti omapirased. Roideid neil pole ja 6hk surutakse kopsudesse

"neelates".

Reptiilide kopsud varieeruvad eri liikidel tugevalt, kuid on oluliselt suurema "kasuliku" pindalaga,
kui konnadel. Hingamisliigutused on ka palju suurema efektiivsusega, toimudes rinnakorvi
liigutustega. Ainult kilpkonnadel toimuvad need liigutused diafragma ja kilbi avauste lihaste

koostool.

Imetajatel on kopsud alveolaarse ehitusega. Sellisel saavutatakse viga suur hingamispind, mis
{iletab keha pindala mitu korda. Konna kopsukoe 1 cm’ kohta tuleb 20 cm” gaasivahetuspinda.
Normaalsel hiirel tuleb seda 800 cm”.

Membraan, mis eraldab 6hku kopsudes verest peab olema viga dhuke, et gaasid saaksid histi

difundeeruda. Inimese kopsus on alveolaarmembraani paksus mitte rohkem, kui 0,2 um. Et seda
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ette kujutada voib vorrelda mone kisiraamatu (niiteks Schmidt-Nieldseni ckofiisioloogia) lehega,
mis on umbes 50 pm paks. Kui iga raamatu leht 16igata 250-ks paralleelseks kihiks, siis saame

alveolaarmembraani ligikaudse paksuse. Inimese kopsude kogupindala on umbes 100 m’.

V6imsad hingamisliigutused toimuvad nii rindkere kui ka diafragma voimsate liigutustena. See on
loonud kokkuvottes alused viga intensiivseks gaasivahetuseks ja tihtlasi ka homoiotermiaks?!, sest
pisiva kehatemperatuuri hoidmine pohineb tugevalt korgel ainevahetuse tasemel. Hingamiseks

kuluva energia hulk moodustab umbes 1% kopsudest 14bi kiiva hapniku koguhulgast.

Teoreetiliselt on voimalik ka kopsudega vees hingata ja lopustega 6hu kies. Piiravaks teguriks, mis

lopustega ohu Ries ei saa, puudutasime veeloomade juures (langevad kokku).

Miks kopsudega ei saa vett hingata (mitte tibtsuse jirjekorras):
1) vesi on ca 50x viskoossem, kui 6hk ja 30x hapnikuvaesem, kui 6hk. Energeetiliselt ei suudaks
see stisteem ennast majandada. Vett saab ainult libi vo1 médda voolutada.
2) kopsukoe ja vee osmootsete rohkude erinevus. Magevees tekib viga kiiresti plasmoliiiis - vesi
tungib rakkudesse ja need lohkevad. Merevees on olukord parem, kuid ikkagi mitte normaalne.
Uldiselt on nii, et merevette uppunute pidstmine ja elustamine on hibtsam, kui magevees. Seda
saab teha kauema aja méodudes. Ujuma oppige alati merevees!
3) niiskusekile kopsus pole piris libtne veekile. Tal on ka oma struktuurielemente, mis veega
kokku puutudes rikutakse ja ka ta ise lahustuks. On ka seotud osmoosiprobleemiga.
Hiirtega on tehtud katse, kus hiiri sunniti "hingama’” atmosfiiriohu asemel vaid hapnikuga kiillastatud
vett. Huired pandi isoosmootsesse lahusesse, mis on tasakaalus 8 atm ohurohuga nii et 1 [ vett sisaldab
hapnikku niisama palju, kui 1 [ ohku. Alguses piiiidsid hiired muidugi pinnale tulla, kuid kui nad ira
‘uppusid” jiid nad paris mitmeks tunniks ellu. Kui aga need hiired tagasi ohu kitte tuua, siis
ohuhingamine on neil uuesti véimatu, sest kopsukoe struktuurid on poordumatult rikutud. Kindlasti olete

aga kogenud, et veeloomad on palju vastupidavamad 6hu kies, kui vastupid.

Lindude hingamine

Lindude gaasivahetussiisteemi ehitus erineb paljuski teiste maismaaselgroogsete hingamisstis-
teemist. Lindude kopsud ei ole alveolaarse chitusega (lendav roomaja!) ja on kiillaltki viihese
elastsusega. Tavalise linnu kopsu maht (kopsu kui organi ruumala, mitte kopsumaht!) on tiksnes
pisut suurem kui pool sama suure imetaja kopsu mahust. Samal ajal kopsu 6hku juhtivate
trahheate ruumala on palju suurem imetajate hingetoru ruumalast. Lisaks on lindude kopsudega
seotud 5 paari elastseid hukotte. Ohukottide ruumala on mitu korda suurem kui kopsudel.

Gaasivahetuses 6hukotid ei osale. Kopsukude koosneb mélemast otsast lahtistest dhutorukestest -
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parabronhidest, mis voimaldavad 6hu tthesuunalise litkumise st. lindude kopse ei ventileerita nagu

imetajatel 6hku sisse-vilja liigutades vaid 6hk liigub iihes suunas.

Ohukotid jagunevad anatoomiliselt ja funktsionaalselt kahte gruppi - eesmised e. kraniaalsed ja
tagumisteks e. kaudaalsed 6hukotid. Tagumised dhukotid on suuremad, kui eesmised. Lindude
hingetoru jaguneb kaheks bronhiks. Kumbki bronh Iiheb kopsuni ja ka libi kopsu otse tagumisse
ohukotti. Kraniaalsed 6hukotid kinnituvad bronhi kiilge enne kopse. Ka osa viiksemaid 6hukotte
kinnitub kopsude kiilge.

1) Sissehingamisel tiidetakse atmosfiirichuga tagumise Shukotid ja osaliselt ka kopsud. Eesmised
ohukotid tdidetakse kopsudest tuleva dhuga. 2) Viljahingamisel surutakse 6hk tagumistest
ohukottidest kopsudesse ja eesmistest ohukottidest hingetorru. Sisse hingatud 6hk viljub
hingamissiisteemist alles jirgmisel hingamistsiikli jooksul. Nii tagatakse kopsudes &hu
thesuunaline litkumine. See voimaldab ka lindudel saavutada gaasivahetusstisteemi viga korge
efektiivsus, kasutades juba kaladest tuttavat "vastuvoolu printsiibi" pohimétet. Tegelikult lindude
kopsus ei ole tegemist ideaalse vastuvoolu printsiibiga. Pigem voiks seda nimetada risfvoolu
printsiibiks, st. enne parabronhidega kokku puutumist veresoon laguneb. Uldine gaasivahetuses
osalev pind on lindudel suhteliselt viiksemgi, kui imetajatel. Konnadel 0.25 m”/kg kehakaalu
kohta, hiirtel 5 m”/kg ja kanal 1.1 m’/kg.

Huvitav on mirkida, et lindude hingamissiisteemis puuduvad igasugused klapid. Ohu vajalikus
suunas litkumine tagatakse iiksnes hingamisteede avade orientatsiooniga, hingamisteede
koverusega ja nende diameetri vastava muutumisega hingamistsiikli eri faasides. Niiteks
parabronhi diameeter v6ib muutuda 2.3x, mis tingib umbes 30 kordse seda libiva 6hu hulga

muutuse.

Milleks selline ehitus? Lend vajab palju energiat ja korgel 6hus on ju ka hapnikku vihem. Niiteks
varblane suudab veel lennata (palju energiat noudev tegevus) veel 6 km korgusel 6hus. Alles
rohkem kui 7.5 km korgusel nad ei ole voimelised lendama ja 9 km kérgusel ka enam seisma.
(Katsed on tehtud barokambris). Hiired muutusid litkumatus juba 3.7 km kérgusel ja 6 km
korgusel langesid koomataolisse seisundisse. Kuna varblane ja hiir on vorreldava suurusega, nende
vere hapnikumahutavus on samuti vorreldav, siis on ainus pohjendus sellele gaasivahetusstisteemi
ehitusprintsiipide erinevus. Teoreetilise arvutustega peaks lihtsa gaaside osarohkude erinevuses
tingitud arteriaalse vere kiillastatus hapnikuga olema 6 km kérgusel 24%. Tegelikult on see 80%,

mis on kiillaltki lihedane normaalsele. See nditab veelkord "vastuvoolu” printsiibi efektiivsust.

Looduses voib linde kohata ka kérgmigedes (Himaalajad jt.), kus nad suudavad kergelt lennata

tle inimestest migironijate peade, kes ilma hapnikumaskita vaevalt litkuda suudavad. Miks teistel
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loomadel "vastuvoolu printsiip" levinud pole? See on paras kiisimus evolutsionistidele. Eks elu

alus ongi ju mitmekesisus ja mitmekesisus ka fiisioloogilisest aspektist.

Munade hingamine

Munas areneva embriio hapnikuga varustamine on huvitav probleem. Enamus toid on tehtud
kanade munadega, kuid péhiprintsiipe saab iildistada enamusele linnumunadele va. ekstremaalse
suurusega munad. Kéige viiksem muna on koolibril 0.3 g. Jaanalinnu muna kaalub ile 1 kg.

Suurim teadaolev linnumuna kuulus viljasurnud linnule Aepyornis - ligikaudu 10 kg.

Asja munetud muna on mikrokosmos, kus on olemas koik vajalik elusa tibu tekkimiseks vilja
arvatud hapnik. Sellepirast peab munakoor olema libitav hingamisgaasidele, kuid iihtlasi on ta
seetottu libitav ka teistele gaasidele. Fisioloogilisest aspektist on tihtis, et ta on libitav
stisthappegaasile ja veeaurule. Kui keskmiselt kaalub kanamuna pirast munemist 60g, siis 21
pieva jooksul tarbib ta 6 1 hapnikku (8.6 g) ja eraldab 4.5 1 siisihappegaasi (8.8 g). Seega on
gaaside kaal praktiliselt sama. Veeauru eraldus 11 (8.8 g e. 14.7% algkaalust). Enne koorumist
kaalub muna 51 g. Kui tibu on koorunud, kaalub ta 39 g. 12 g kaaluvad munakoor ja méned

membraanid.

Asja munetud munakoore (koos seesmise ja vilimise membraaniga) libilaskvus viike. Esimese
pieva jooksul suureneb munakoore libilaskvus mitmeid kordi. Munakoor ise on gaasidele viga

vihe libitav. Membraanid kuivavad ménevorra pirast munemist ja see suurendabki gaaside

libilaskvust.

Munakoores on umbes 10 000 poori diameetriga 0,017 mm. Kui keskmiselt muna pindala on 70
cm’, siis tuleb 1,5 poori iga ruutmillimeetri kohta ja kooride kogupindala on 2,3 mm’. Siitkaudu
toimubki kogu gaasivahetus. Hapnikutarviduse tase suureneb haudumise viltel pidevalt. Umbes
28 tundi enne koorumist tibu teeb augu 6huruumi membraani ja algab hingamine kopsudega. 12

tundi hiljem hakkab tibu 16hkuma munakoort ja liheb siis tiielikult tile kopsudega hingamisele.

Muna témbis otsas on seesmise ja vilimise membraani vahel 8huruum. See suureneb haudumise
J
jooksul vee aurumise tdttu. Kontrollimehhanism, kas muna saab neel praadida v6i mitte - hautud

muna jiib veepinnale ujuma!

Korgmiestiku tingimused, kus hapniku osardhk on madal, on tdsine viljakutse embriio
hapnikuvajaduse rahuldamisele. Seda probleemi on uuritud Kalifornia uurimiskeskuses valgel

leghornil 3800 m kérgusel (480 mmHg). Alguses arenesid ainult 16% viljastatud munadest.
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Merepinnal oli tavaliselt 90%. Pirast kaheksandat polvkonda jéudis munade arenemine 60%-ni.

Kuivord munade hapnikutarviduse rahuldamine soltub vaid difusioonist, siis hredamas 6hus on
ka difusioon kiirem nii et 3800 m korgusel toimub difusioon 1.5 korda kiiremini kui
normaalrohul ja sellest jitkuks tiielikult muna hapnikutarviduse rahuldamiseks vaatamata
viitksemale hapniku osarohule. Miks siis areng ei toimu? Probleem seisneb selles, et horedamas

ohus suureneb ka veekadu oluliselt.

Korgmiestikus munetud (kanade)munad on viiksemad (viiksem suhteline pindala),
inkubatsiooniperiood pikeneb. Pooride pindaja pinnaiihiku kohta viheneb, kuigi munakoore

paksus jadb muutumatuks. Summaarne hapniku libitavus jaib samaks, kuid nii viheneb veekadu.

Kui vorrelda tavaliselt migedes elavate (2800 m) lindude mune nende tasandikel elavate
sugulastega, siis migedes elavate lindude munade koore gaasijuhtivus on oluliselt viiksem
vorrelduna madalamal elavate lindude munakoore gaasijuhtivusega. Madalama juhtivuse
kompenseerib parem difusioon, kuid veekadu viheneb. Viga korgel elavatel lindude munade

hingamine on kompromiss veekadude ja hapniku vihesuse vahel.

Linnud, kelle munad hautakse koduneva taimemassi kuhilates (rihukana Austraalias), on teised
probleemid. Kuigi niiskus kuhila sees on 100%, on kddunemisprotsesside tottu hapniku hulk kuni
14% ja stisthappegaasi hulk voib ulatuda kuni 9%-ni. Nende munad on 6hukese koorega ja neil on

suured poorid. Munade areng kestab kaks kuud.

Kubhilates oma mune hauduvate lindude munakoorte uurimine on kinnitanud moningaid hiipoteese
dinosauruste pesitsusharjumuste kohta. Leitud dinosauruste munakoorefragmendid ohid 6hemad ja
suurema poorsusega, kui sama suures lindude munad. Dinosauruste munakoore gaasijuhtivus oli §-24
korda suurem linnumunade gaasijubtivusest. See lubab jareldada, et dinosauruste mune hauti samuti
korge niiskusega keskkonnas, seega toendoliselt maa all. Analoogsete omadustega on ka tinapieva

reptilide munad, mida hautakse maa all.

Naha osa hingamises

Naha osa hingamises on normaalne ja tihtis amfiibidele, kelledel on niiske ja histi veresoontega
varustatud nahk. Niiteks ménedel salamandritel ja konnaliigil ei olegi kopse, kuid need elavad ka
kogu aeg vees. Konnadel on naha kaudu hingamine aastaringselt ligikaudu sama. Talvekuudel on
vastavalt kopsude osatihtsus viiksem kui nahal ja suvekuudel on kopsude osatihtsus suurem, kui

nahal.
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Roomajatel on nahk gaasidele peaaegu libimatu. Ainult vee-eluviisiga roomajatel voib naha osa
gaasivahetuses ulatuda 30%-ni, kuid primaarne gaasivahetusorgan on ikkagi kops.

Imetajatel on naha roll hingamises siiski tiihine. Tihtipeale on toodud niiteid (minu enda
bioloogiadpetaja), kui lapsed on surnud, olles karnevaliks kas ennast saapaviksiga "neegriks"
voobanud v6i méne muu virviga (kullavirv jms.). Siinkohal on surm hapnikupuuduse tottu
vilistatud. Hapnikutarbimist naha kaudu praktiliselt ei ole voimalik modta (see on viga viike) ja
stisthappegaasi eraldumine naha kaudu on vihem kui 1% kopsude kaudu toimuvast sisihappegaasi
eraldumisest. Letaalne toime on siinkohal olnud "bodypaintinguks" kasutatud virvidel (sisaldavad
miirgiseid ihendeid). Ka nahkhiirtel ei ole naha osa hingamises mirkimisviirne, ainult lennul

suureneb stisthappegaasi eritumine naha kaudu.

Trahheedega hingamine

Loomade séltuvust niisketest (vesistest) elupaikadest vihendab eriliste hingamisorganite -
trahheede tekkimine. Lopused ja kopsud véivad pshimétteliselt funktsioneerida nii vees kui ka
ohus. Trahheed on ainsaks hingamisorganiks, mis saab talitleda ainult dhu kies. Sekundaarselt
vette elama ldinud putukatel on pdhimétteliselt sdilinud huhingamine ja nende trahheestisteemil

on terve rida vastavaid modifikatsioone.

Eri rithmade lilijalgsete loomade trahheeststeemid ei ole teineteisega homoloogsed. Seega tuleb
sellist tatipi hingamiselundeid vaadata kui spetsiifilisi kohastumusi eluks kuival maal, mis
tekkinud soltumatult erinevates flilogeneetilistes harudes lilijalgsetel paralleelselt voi
konvergentselt. Funktsionaalselt lihedaste, kuid ehituselt erinevate trahheestisteemide lai levik
lilijalgsetel nditab, et trahheehingamise mehhanismil on suur eelis kuivamaa eluks, vorreldes

teiste hingamisstisteemidega.

Evolutsioonis on trahheed tekkinud kattekudedest. Trahheeloomade eellased elasid reeglina
pinnases voi siis kddukihis killastatud niiskusetingimustes, hingates kogu keha pinnaga.
Uleminek veedefitsiidiga keskkonda elama sai voimalikuks katete diferentseerumisele kahes
vastandsuunas -
1) veekadude viltimiseks katete iildise libitavuse vihenemine vihendab oluliselt véimalust
ka gaasivahetuseks.
2) see tingib omakorda katetes piirkondade tekkimise, millel siiliks voime gaasivahetuseks
- st. viga hea libitavus ja piisav pindala.
Kuival maal viliste gaasivahetusorganite (16pusetaoliste jitkete) areng voi tekkimine on vilistatud,

sellepirast gaasivahetuspinna suurenemine on voimalik ainult katete libitavate osade keha sisse
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sopistumise teel. (Kehtib ka selgroogsete kopsude suhtes.) Nii see muutus hakkas jirjest rohkem
edasi arenema kuni tekkisidki trahheed - hingamiselund, mis koosneb harunevate torukeste

sisteemist ning viikesest avausest ihenduseks vilisdhuga.

Sellise evolutsiooni mudelit saame vaadelda kuivamaaeluviisile tile ldinud tiitipiliste mereloomade
- hulkharjasusside niitel. Mereloomadena on neile iseloomulik hingamine kogu keha pinnaga voi
ka keha pinna viljakasvetega e. 16pustega, samuti on gaasivahetusel abiks parapoodiumid.
Maismaaeluviisile tile ldiinud vormid (pinnases) meenutavad vilimuselt rohkem viheharjasusse
(vihmaussi) nii vilimuselt kui ka litkumisviisilt (Nereis diversicolor). Hingamiseks kasutavad nad
kogu keha pinda. Osa liike liiguvad ka maapinnal (Lycastis vivax, Nereis vitabunda), kasutades
neuropoodidega, meenutades vilimuselt hulkjalgseid. Neil on tugev kutiikula, eriti peapoolses
kehapooles. Ka nemad hingavad p&hiliselt keha pinna kaudu, kuid juba ilmnevad trahheetaolised
toruja sissesopistused keha pinnal. Hingamisfunktsioon tekib siin katete baasil, mitte 16puste
baasil, nagu vihkidel. Analoogse skeemi kohaselt on trahheed tekkinud ka tilejainud vormidel.
Edasises arengus "kasvavad" torud oma tdiuslikumates vormides praktiliselt iga tiksiku rakuni ja
vereringe ei osale enam hapniku transpordis. Lihtsamate trahheeststeemide korral jiib hapniku

transportfunktsioon vereringe hooleks.

Trahheesiisteem esineb rohkemal v6i vihemal miiral koikides pdhilistes maa-eluviisiga
lilijalgsete klassidel.
Trahheeloomad:
kakandite pseudotrahheed - on ka sissesopistised, kuid mida uhatakse hemolimfiga, torud
el joua rakkudeni.
Moénedel hulkharjasussidel Polychaeta niiteks Lycastopsis
Onychophora - kiitisikloomad voi ka Urgtrahheeloomad (Protracheata)
Kéikidel @mblikulaadsetel on lisaks raamatkopsudele ka mingisugused trahheed.

Putukad - siin on esindatud trahheeststeemi tdiuslikumad ja keerukamad vormid.

Veelkord peab rohutama: maismaaliilijalgsete trahheed, isegi kui nad oma struktuurilt on viga
lihedased, seisneb nende homoloogsus ainult selles, et nad on katete derivaadid ja tdidavad sama
tunktsiooni. Detailsem ehitus ja piritolu on viga erinev. Trahheesid saame tinglikult vaadata ka

kui kopsude analooge - alati on nad torujad stigavad kattekudede sissesopistused kehasse.
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Putukate hingamine

Trahheede to6printsiip

Trahheestisteemi t66 pdhineb difusioonil ja konvektsioonil. Hapniku difusioon &hus on kiire.
Samal ajas CO, difusioon on aeglane, kuid ta lahustub histi hemoliimfis ja ta difundeerub seal
kiiresti ja histi. Veekaod muutuvad minimaalseks, kuna peentes torukestes toimub veeauru difu-
sioon oluliselt aeglasemalt kui hapniku difusioon. Lisaks toimub pidev hapniku litkumine keha
sissepoole. ("Vastuvool samas torus"). Tiiuslikemates trahheesiisteemides on seda auku, mille
kaudu 6huvahetus toimub - stigma - voimalik sulgeda. Samuti on teada, et viikeste pooride
kaudu kiireneb gaaside difusioon pinnanihtuste tottu. Tahke faasi ja 6hu piirpinnal toimub
difusioon eriti kiiresti. Seda on niidatud taimelehtede 6hulohedes, kus gaaside litkumine
ohulohede kaudu on nii suur, et niiliselt osaleks gaasivahetuses kogu lehe pind. Ainevahetuse

taseme tousuga lisatakse difusioonile trahheede aktiivne ventilatsioon.

TrahheesuUsteemi ehitus putukatel
Ohk siseneb avatud trahheesiisteemi hingamisavade kaudu. Poliipneustilistel putukatel on neid 8-
10 paari: 1-2 rindmikul ja 7-8 tagakeha liilidel. Oligopneustilistel 1-2 paari. Stigmade hulk ja

asetus on soltuvuses eelkdige elukeskkonnast.

Stigma juures asub aatriumi. Siin asub sulgumisaparaat. Sulgemisaparaate on kahte tiitipi - vélised
ja sisemised. Sisemise sulgemisaparaadiga stigmadel on ka 6hu filtreerimisaparaat - tavaliselt hulk
harjaseid. Hingamisavadest algavad trahheed on ehitatud samadest komponentidest nagu kattedki
- epiteel ja kutiikula. Kutiikula koosneb kutikuliinkihist ja paksust prokutiikulast. Prokutiikula

moodustab spiraalsed paksendid - teniidiumi, mis hoiab traheesid kokkulangemise eest.

Trahheetiived jagunevad stigma juures kolmeks, tiks haru viib hapniku siidameni, teine sooltoruni
ja kolmas niirviketini. Trahheetiived harunevad ja nende libima6t viheneb ja neid numetatakse
edasi trahheoolideks. Trahheoolide 16pus on alati tihekujulised rakud, mis reaalselt toimetavadki
gaasivahetust kudedega.

Algselt olid trahheed metameersed ehk iga kehaliili tagas iseenda varustamise hapnikuga.
Evolutsiooniline tendents on see, et naaberlillide trahheed liituvad ja moodustuvad ka

pikisuunalised, mitmeid lilisid thendavad trahheetiived.

Trahheesiisteemis on paljudel putukatel ka osad, mille seintel puuduvad paksendid ja mille
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ruumala saab muutuda. Neid ruume nimetatakse Shukottideks ja nende abil on voimalik
trahheestisteemi aktiivne ventilatsioon. Siin voime leida analoogiat lindude kopsude

ventilatsiooniga, kuid see analoogia on viga kaudne.

Hingamise regulatsioonimehhanismid putukatel
Avatud trahheestisteemiga putukatel on kaks véimaluste hingamise reguleerimiseks:
1) hingamisliigutuste riitmi ja amplituudi muutmine;
2) stigmade t66 muutmine.
Aktiivsuse suurenemisel, keskkonna hapnikusisalduse langemisel voi stisihappegaasi sisalduse

tousul voidakse kasutada mélemaid regulatsioonivéimalusi voi tihte neist.

Putukate hingamisliigutuste riitmi reguleerivad kahte tiitipi nirvikeskused, mis méddravad tagakeha
lihaste kokkutdmmete riitmi ja amplituudi. Esmane keskus kutsub esile hingamisliigutused.
Esmaseks keskuseks on tagakeha ja tagarindmiku liilide ganglionid. Igaiiks neis kontrollib oma
lili hingamisliigutusi. Nendest omakorda tiks ganglion on juhtiva hingamiskeskuse rollis,
midrates oma riitmiga koikide teiste segmentide riitmi ja sellega kogu putuka keha hingamislii-
gutuste ritmi. Tavaliselt on selleks keskuseks metatorakaal voi esimese tagakeha liili ganglion.
Juhtival keskusel on spetsiaalsed generaatorneuronid, millel on spontaanse (automaatse) aktiivsuse

voime. Elektriliselt kujutab tema aktiivsus perioodiliselt tekkivaid elektrilise aktiivsuse "pakette".

Sekundaarsed nirvikeskused asuvad pea- voi rindmikuganglionides. Nende ganglionide impulsid
voivad muuta esmastes keskustes tekkivate impulsside ritmi, stimuleerides voi pidurdades esmase
keskuse to6d. On niidatud, et prototserebreumis asuvad seenekujulised kehad oma impulssidega
pidurdavad hingamisliigutusi. Pirast nende eemaldamist ilmneb hiiperventilatsioon (Tuleb
arvestada, et sellises katses tekitatakse putukale suur vigastus, mis voib raskendada tulemuste

adekvaatset interpreteerimist!).

Sekundaarsed hingamiskeskused kindlustavad hingamisliigutuste adaptiivsed muutused. Pea- ja
rindmikuganglionidel on suur tundlikkus hemolimfi pH muutuste suhtes. Suure siisthappegaasi
sisalduse korral ja hapnikupuudusel kuhjuvate 16puni okstideerimata ainevahetusproduktide tottu
muutub hemolimfi pH. See kutsub esile teisestes hingamiskeskustes impulsside sagenemise, mis
omakorda suurendavad sekundaarsete hingamiskeskuste riitmi intensiivistumise. Nii toimub
regulatsioon thtviisi histi nii keskkonna hapniku- ja siisithappegaasisisalduse muutustele ning

organismi muutuvatele ainevahetusele.

Oluline on siin, et niiteks imetajatel reageerib hingamiskeskus ainult vere CO, sisalduse suurenemisele.
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Kui hoida siisihappegaasi sisaldus normis ja vihendada hapnikusisaldust, ei suuda imetaja organism

sellele reageerida ja voib jirgneda "meeldiv” surm.

Stigmade t66 reguleerimine kiib sulgumisaparaadi kaudu. Stigmadel on tavaliselt tiks v6i kaks
lihast. Uhe lihasega stigmal to6tab see sulgurlihasena ja lihase 16tvudes stigma avaneb katete
elastsuse tottu. Kahe lihasega stigmal on tiks sulgurlihas ja teine avav lihas. Kuid ka siin toimub
avanemine rohkem elastsusjbudude méjul. Lihaste 16tvudes stigma avaneb. Inspiratoorsed
stigmad suletakse viljahingamise ajal ja ekspiratoorsed stigmad sissehingamise ajal. Trahheedesse
saabuva 6hu kogus s6ltub stigmade avamise ajast ja avatuse astmest. Niiteks tirtsu S. gregaria
inspiratoorsed stigmad on avatud tavalistes oludes ainult 20-30% hingamistsiikli kestusest. Kui
CO, sisaldus atmostiiris tduseb 5%-ni, pikeneb sissehingamine 80-90%-ni ventilatsioonitsiiklist.
Vastavalt viheneb viljahingamise aeg. Selliselt siilitatakse hapnikutarbimise tase ja
kompenseeritakse kdrgenenud CO, sisalduse moju. Korge stisthappegaasi sisalduse juures ei suleta

ka stigmasid tihedalt, vaid nad jddvad osaliselt avatuks.

Stigmade t66 regulatsioon pohineb peamiselt stigmade lihaste reflektoorsel pidurdamisel ja
drritamisel stinkroonselt hingamisliigutustega. Moénedel stigmadel on peale selle veel ka
kesknirvisiisteemist s6ltumatu regulatsioonimehhanism, mis pohineb siisthappegaasi pidurdaval
toimel nirvi ja lihase vahelisele impulsside tilekandele. Suur stisihappegaasi kontsentratsioon
halvendab irrituse tilekannet nirvilt sulgurlihasele. Osaline selle tilekande blokeerimine viib
stigmade mittetiielikule sulgemisele. Tiielikul blokeerimisel stigmad jiddvadki avatuks. Nii on
stigmadel nirvististeemist s6ltumatu regulatsioonimehhanism. See on péhiline regulaator

puhkestaadiumides, eriti diapausis.

Trahheolaarne kontroll kudede hapnikuvajaduse rahuldamisel

(See on gaasivahetuse kolmanda liili analoog)

Hingamise regulatsioonimehhanismid muudavad adekvaatselt trahheedesse saabuva hapniku
hulka vastavalt vajadusele. See aga ei ole voimeline reguleerima erinevate organite varustamist

hapnikuga vastavalt nende aktiivsusele. Selleks kasutavad putukad trahheolaarset kontrolli.

Trahheolaarsel kontrolliks kasutatakse kahte voimalust.

Regulatsioon trahheesiisteemi morfoloogiliste muutuste kaudu

Iga organit hapnikuga varustavate trahheede hulk soltub selle organi hapnikuvajadusest ja
keskkonna hapnikusisaldusest. Kui putukal 16igata 1ibi mingit keha osa hapnikuga varustava
trahheetiivi, siis peagi voib mirgata teiste trahheoolide migratsiooni puuduliku trahheatsiooni
piirkonda. Selles mingivad aktiivset rolli epidermaalrakud, haarates tsiitoplasmaatiliste jitketega

vigastamata lihimaid trahheoole ja tommates neid lihemale.
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Trahheoolide migratsioon toimub isegi intaktsetel putukatel keskkonna vihendatud
hapnikusisalduse juures. Kui putukad viibivad pikka aega hapnikuvaeses keskkonnas, muutub
nende trahheoolide hulk ja asetus. Nii kompenseeritakse hapnikupuudus trahheeststemi
intensiivsema arenguga. See siisteem toimib aga aeglaselt. Kiired muutused hapnikuvajaduse
rahuldamiseks toimivad regulatsiooniga trahheevedeliku kaudu. Tavaliselt on trahheoolide
16puosa tiidetud vedelikuga. Vedeliku tase (hulk) soltub konkreetse koe hapnikuvajadusest. Kui
nditeks lihaskude on puhkeseisundis, on ka trahheevedeliku tase "korge", ta ulatub kaugemale.
Lihase aktiivsuse suurenedes vedeliku tase liheneb ja tema asemele tuleb 6hk. Ka keskkonna
hapniku- ja stisthappegaasi sisalduse muutumisel vedeliku tase muutub. Vedeliku tase soltub siin

koe ja selle vedeliku osmootsete rohkude vahest.

HemolUimfi osa putukate gaasivahetuses

Klassikaliselt viidetakse, et putukate hemoliimf ei osale gaasivahetuses. See on osaliselt dige.
Hapnikku putukate hemoliimf téepoolest ei transpordi, kuid CO, transpordil hemolimf siiski
osaleb. Nimelt ei vilju kudedes vabanenud stisihappegaas kohe trahheestisteemi vaid seotakse vere
puhversiisteemidega (bikarbonaatidena tavaliselt). Kui vere puhverdusvoime on ammendatud,
alles siis viljutatakse kogunenud siisihappegaas tihe purskena. Aktiivsel putukal kérge
ainevahetuse taseme juures pole neid tsiikleid eriti mirgata (voimalik, et ka puhverdussiisteemi ka
ei kasutata), kuid puhkeseisundites putukatel on tiikliline siisthapegaasi eraldamine viga
tavapirane mehhanism. Selline gaasivahetus voimaldab trahheesid ventileerida ka passiivselt, ilma

tiiendavat energiat ventilatsiooniks kulutamata ning samuti viia miinimumini veekadusid.

Kui putukas on trahheesiisteemi 6huga tiitnud, siis hapniku tarbimise tulemusena muutub seal
ohuréhk madalamaks, kui atmosfiiris, samuti muutub hapniku osardhk madalamaks, kui
atmosfiiris. Trahheesiisteemi jiiga ehituse tottu aga trahheed kokku ei lange ja kui putukas veidi
stigma avab, liigub 6hk 6hurdhu toimel trahheestisteemi. Nimelt sellel ajal, kui stisihappegaasi
verre kogutakse, pole tarvis midagi trahheedest viljapoole viia ehk kogu 6hu litkumine on

thesuunaline — viljast keha sisse.

Adaptatsioonid keskkonna hapnikusisalduse muutumisele

Hapniku vahesus veekeskkonnas (hupoksia)
Mitmesugused adaptatsioonid on tiheldatavad ka seoses veekogude hapnikureziimiga, sest
atmosfidrihingajatel on  hapnikupuudusega reeglina  vihem  probleeme. Madala

hapnikusisaldusega veekogudes elavatel liikidel (ka sama liigi isenditel) on pikemad l6puse-
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lehekesed, rohkem lopusekaari - seega suurem hingamise pindala (Ficki seadus!).

Hapnikusisalduse muutumisele on vastavad kohastumised ka fiisioloogilisel tasemel.
Hapnikusisalduse langemisele (hiipoksia) reageerivad kalad vastavalt 16pustest 1ibi voolava vee
huilga suurendamisega (hingamisliigutuste sagedus vo6i maht v6i molemad voimalused -

hiiperventilatsioon). Hapnikusisalduse suurenemisel (hiiperoksia) vastupidi.

Tavaliselt kaasneb hiiperventilatsiooniga stidame riitmi aeglustumine, mis viitab ainevahetuse
taseme moningasele langusele ja vastavalt ka vihenenud hapnikuvajadusele. Ilmselt on ajutise
hapnikupuuduse tleelamiseks toimunud kohastumine kahel teel - gaasivahetusaparaadi t66

intensiivsuse tostmine ja organismis moningane hapniku kokkuhoid.

Hingamise regulatsioonimehhanismid on kaladel uuritud ebapiisavalt. Hingamisliigutuste riitmi
stimuleeritakse hingamiskeskusest piklikajus. Selle keskuse autonoomsele riitmile toimivad vere
O, ja CO, kontsentratsiooni diinaamikast tingitud riitmi reguleerivad mehhanismid. On
ndidatud, et kalad reageerivad vee hapnikusisalduse muutustele vere hapnikusisalduse muutumise
kaudu. Keskkonnas hapnikusisalduse muutumisele reageerib kala organism viikese viivitusega,
mis vastab vajalikule ajale kutsumaks esile vere hapnikusisalduse vastavat muutust.
Hapnikuretseptorite asukoht kaladel pole tipselt selgitatud. Téenidoliselt asuvad nad 16pustes,
seljaaordis vo1 suudones. Kuivord siisthappegaasi difusioon ja lahustuvus on vees ca 25x parem,
kui 6hus. Seega on gaasivahetust limiteeriv ja reguleeriv faktor just vee hapnikusisaldus.
Maismaaselgroogsetel on regulatsioon siisthappegaasi sisalduse jirgi, sest 6hus hapnikupuudust

normaalselt ei esine.

Gaaside transport veres

Olulisi kohastumusi (vee) hapnikusisalduse muutumisele leiame ka vere hapniku transport-
funktsioonides. Hapniku transport veres toimub kahte voimalust mé6da:
1) vereplasmas lahustunud kujul

2) poorduvalt hingamispigmendiga sidumisega.

Vereplasmas lahustunud hapniku hulk on piiratud ja see meetod hapniku transpordiks on lihtsalt
kaasnev nihtus (inimesel jaguneb transport umbes 98% hemoglobiiniga ja 2% lahustunult plasmas).
On teada vihesed ringeelundkonnaga vormid, niiteks antarktilised jidkalad (£ Chaenichthydae),
kelle veres hemoglobiin (véi selle analoog) puudub ja hapniku transport toimub vereplasmas

lahustunud kujul. Veri on nendel virvitu. Need kalad elavad histi aereeritud kiilmas vees, on
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passiivse eluviisiga ja madala ainevahetuse tasemega. Neile on iseloomulik suur veresoonte hulk

l6pustes, suurenenud nahahingamine, suur stida ja vastavalt intensiivne vere voolamine lopustes.
uid 1segi selliste kohastumistega on nende vastupanuvoime hiipoksiale oluliselt viiksem kui

Kuid lliste kohastumist d t hiipoksiale oluliselt viiksem ki

hingamispigmentidega liikidel.

Kui loomal on vereringesiisteem, mis kannab edasi ka hapnikku, siis reeglina on veres ka
hapnikku edasi kandev pigment. Uhtedel loomadel osaleb see hapniku transpordil pidevalt, teistel
hapnikuvaeguse olukorras, kolmandatel on tema tihtsus hapniku depoovarude loomisel.

Hingamispigment vib olla lihtsalt kolloidses vormis vereplasmas (hemoliimfis) v6i rakusiseselt.

Hingamispigmendid

Hemotsiianiin (vaske sisaldav pigment, hapnikuga seotult sinine, muidu virvitu, hemoglobiini jirel
levikult teisel kohal) - esineb alati lahustunult vereplasmas. On vihilaadsetel, paljudel molluskitel
ja dimblikulaadsetel, mooksabadel (Limulus).

Klorokruoniin (rauda sisaldav, rohelist virvi) - plasmas lahustunult neljas hulkharjasusside

perekonnas Sabellidae, Serpulidae. Uhel liigil Serpula on ta veres koos hemoglobiiniga.

Hemeriitriin (rauda sisaldav, hapnikuga seotult violetne, ilma virvitu) - esineb erilistes

verekehakestes (rakkudes) monedel hulkharjasussidel ja kombitspirgsetel (Zentaculata).

Hemaoglobiin (rauda sisaldav, hapnikuga seotult helepunane, ilma tumepunane). Selgroogsetel
loomadel vererakkudes, okasnahksetel verekehakestes, lahustunud kujul réngussidel (vihmaussi
veri on pinane!), lilijalgsetel (alamad vihid, putukatest hironomiididel Chironomidae ja kiinil
Gastrophilus), molluskitel verekehakestes, ménedel lameussidel (trematoodid), timarussidel
(Ascaris, Nippostrongylus, Eustrongylides, Camallanus), ainuraksed (Paramecium, Tetrahymena). Isegi

ménede puude juuremiigarad sisaldavad hemoglobiini, seda vaid siimbioosis bakteritega.

Selgrootute hemoglobiin erineb molekuli struktuurilt oluliselt selgroogsete hemoglobiinist.
Erineb aga vaid valguline osa - globiin - erinevatel loomadel suuruselt, aminohapete koostiselt,
lahustuvuselt jt. fiitisikaliste parameetrite poolest. Heem ehk hapniku ja stisthappegaasi siduja on
koikidel sama. Funktsionaalsetelt omadustelt on hemoglobiinid viga sarnased. Evolutsioonis on

hemoglobiin tekkinud séltumatult palju kordi. Sellest ka erinevused ja viga laialdane levik.

Lihastes (teissuussetel, kui ka pohilistel esmassuusetel loomadel) kannab hapnikku edasi

miioglobiin, mis on hemoglobiini monomeer. Miioglobiinil on hemoglobiiniga vérreldes on
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suurem hapnikusidumisvoime.

Stisthappegaasi transporditakse pigmentidega suhteliselt vihem, sest ta lahustub vees palju
paremini, kui hapnik. Ta on peamiselt plasmas lahustunud kujul karbonaatioonina. pH-d tagavad

vere puhversisteemid kannavad hoolt sealjuures, et veri liiga happeliseks ei muutuks.

Hemoglobiiniga seotud transport sdltub hemoglobiini (eriitrotsiiiitide) hulgast, selle keemilistest
omadustest, eriti hemoglobiini hapnikusidumisvoimest. Okshemoglobiini dissotsiatsioonikover
iseloomustab hemoglobiini hapnikuga killastatuse astet erinevate hapniku osaréhkude juures.
Maismaa selgroogsetel on sellel tavaliselt sigmoidne kuju, kaladel hiiperboolne kuju. Sellel koveral
voetakse standardparameetritena kaks punkti: hapniku osarohk, mille juures hemoglobiin on

100% kiillastatud hapnikuga ja hapniku osaréhk, mille juures killastatuse aste on 50%.

Hemoglobiini suurema hapnikusidumisvéime korral nihkub kéver vasemale (kiillastumine toimub
madalama hapniku osar6hu juures). Oma méju on siin keskkonnatingimustel. Niiteks

temperatuuri toustes sidumisvoime viheneb.

Suur tihtsus on vere pH (happelisusel). Happesuse suurenedes hemoglobiini hapnikusidumis-
voime viheneb ("Bohri effekt"). See on viga oluline gaasivahetuse juures kudede ja vere vahel.

Kudedest tuleb verre palju CO,, pH langeb ja hapnik vabaneb hemoglobiinist kergemini.

Hemoglobiini omadused voivad erinevatel liikidel tugevasti varieeruda séltuvalt kohastumustest
elukeskkonna gaasiresiimile. Nii on seisvates, orgaanilise ainega rikastes veekogudes elavatel
kaladel hemoglobiini hapnikusidumisvéime suurem, kui kiire vooluga vees voi merevees (mitte

stigavike loomad!).

‘Liapniku kiillastus (P,,) ja vabanemise (P.))
Hemoglobiini suurel hapnikusidumisvoimel Lipsarchk (kPa) Py Py,
I d vuundused. Vastavalt antakse hal- Havi 15-17 1.3  0.3-04
on ka omad puudused. Vastavalt antakse ha Karp 15.17 13 03-04
vemini ju hapnikku dra kudedele. Nii on histi Angerjas  15-17 13  0.3-04
aereeritud veekogudes korge litkumisak- Latikas 16 3.0 0.6
. . .o . |Kammeljas 16 5.2 1.3
titvsusega loomadel hemoglobiini hapnikusi Forell 15-17 91 1520
dumisvoime monevorra madalam. Selliselt/ Ty sk 15 91 2.4
antakse hapnik kiiremini tle kudedele. Skumbria 20 13.3 2.3
Inimene 37 11.0 3.5

Halbade hapnikutingimustega veekogudes

elavatel kaladel on enamasti vihelitkuv eluviis, mille puhul hapniku kudedele andmise kiirus pole
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nii oluline. Peale selle on nendel liikidel histi viljendunud "Bohri effekt”, mis soodustab hapniku

vabanemist.

Vere hapnikusidumisvoime ja elukeskkonna hapnikureziimi korrelatsioon on jilgitav ka the ja
sama liigi piires, eriti erinevatel arengustaadiumidel. Lampetra fluviatilis jdesilmu vastsetel, kes on

mudaeluviisiga on hapnikusidumisvéime ligi 6x suurem, kui tdiskasvanud loomal.

Vastureaktsioonides hiipoksiale on suur osa ka eriitrotsiititide hulgal. Hapnikupuuduse
tundemirkide ilmnemisel toimub depooeriitrotsiititide vabastamine verre, mis suurendab vere
hapnikumahtuvust. Iseloomulik on, et see reaktsioon on paremini viljendunud liikidel, kes elavad

halvematse hapnikutingimustes.

Kohastumused hiupoksiale 6hukeskkonna loomadel

Atmosfidriohu koostis on praktiliselt muutumatu ja tavaliselt maismaaloomade gaasivahetusel
hapnikupuudust ei esine. Uksnes manedel erijuhtudel, spetsiifilistes 6koloogilistes tingimustes,
mis mojuvad Shu koostisele, on ilmnenud teatavad adaptatsioonid. Sellisteks kohtadeks on
niiteks urud, puuddnsused jt. kinnised peidupaigad, kus loomade elutegevuse tagajirjel koguneb
CO, (hiiperkapnia) ja viheneb hapniku osardhk. (Stisthappegaas on oShust raskem ja see
soodustabki tema kogunemist). Niiteks mutide urgudes on 6hu stisihappegaasi sisaldus 0.3-3.8 %
(max 5.5%), hapnikusisaldus 15-20%. Kalifornia susliku urgudes vastavalt 2.4-2.9% ja 17.6-
18.3%, jinese urus 6-8% ja 13-14%. Mida suurem loom, seda rohkem ta 6hu koostist mojutab.

Sarnaselt on muutunud koostisega 6hk ka puuddnsustes elavatel loomadel- ja lindudel.

Ebasoodus gaasireziim voib kujuneda ka talvel lume all. 45-80 cm paksuse lumekohi all tGuseb
CO, sisaldus 2.8-4.0%-ni. Siin aitavad 6huvahetusele kaasa lume pinnale ulatuvad korred ja
poosad ja nii ongi tavaliselt rohkem loomi sellistes kohtades. (Muidugi pole see ainus pohjus, ka

toit jms.)

Urgudes elavad loomad taluvad hiiperkapniat ja hiipoksiat paremini kui teised loomad, kes ei
puutu oma elus taoliste ndhtustega kokku. Adaptiivsed mehhanismid sellise olukorra talumiseks
on eelkdige seotud vere gaasitranspordiomadustega. Suurenenud on hemoglobiini hapnikusi-
dumisvéime. Tavaliselt on uruloomadel ménevorra viiksem ainevahetuse tase, mis samuti
vihendab hapnikuvajadust. Lisaks ka hingamiskeskuse suur tolerantsus vere stisthappegaasisisal-
duse suhtes. (Imetajatel reguleeritakse hingamisliigutuse sagedust vere stisihappegaasisisalduse
kaudu.). Need kohastumused on eriti iseloomulikud talveuinakute ajal. Huvitaval kombel on

taolised reaktsioonid jilgitavad ka siili kerratdbmbumise ajal hidaolukorras.
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Obnsustes elavatel lindudel pole erilise kohastumusi kirjeldatud. Ilmselt on nende hingamine

niisamagi piisavalt efektiivne ka sellises olukorras.

Kdrgmaestiku moju
Suurem hulk teadmistest, kdrgmiestiku- ja madala 6hurdhu toimest tuleb uuringutest inimesel.
Migironijad tunnevad fiiisilise suutlikkuse vihenemist 3000-4000 m kérgusel. Pohiline 6hu
omaduste muutumine hingamise suhtes tekib huréhu muutumisega. Kui rohk langeb, viheneb
ka koos sellega hapniku osar6hk. Eelkdige on see iseloomulik olukord migedes. Eriti histi on
sellest aspektist uuritud imetajad.
Kohastumused on kahte pohilist taipi:

1) adaptatsioonid hiipoksiale

2) kohastumused paremaks hapniku omastamiseks.
Hiipoksiale kohastumused toimivad péhiliselt kudede tasemel, milleks on ildine kudede

vastupidavuse suurenemine hapnikupuudusele ja anaeroobse gliikoliiisi intensiivistumine.

Kohastumused paremaks hapniku omastamiseks kujutavad endast kompensatoorseid reaktsioone
kudede normaalse hapnikuvajaduse rahuldamiseks hapniku raskendatud verre pddsemise

tingimuses. Need reaktsioonid toimuvad mitmel tasandil ja erineva kiirusega.

Kbige kiiremini hakkavad toimima hingamissageduse ja sidame 166gisageduse suurendamine -
intensiivistatakse kopsude ventilatsiooni ja tsirkulatsiooni. Paralleelselt sellega suurendadakse vere
hapnikumahutavust - suurendatakse eriitrotstiitide hulka. See protsess toimub teatava ajalise
nihkega. Alguses ja lithiajalisel toimel on véimalik kasutada veredepoost varurakke. Pikemal
aklimatisatsioonil asendub hiiperventilatsioon ja sidame 166gisageduse kiirendamine iildise
erlitropoeesiprotsesside muutumisega, mille tulemusena suureneb veres hemoglobiini hulk.
(Sportlaste kdrgmiestikutreeningud, "veredoping”). Kérgmiestikuloomadel voib sama efekti anda

ka lihtsalt vere hulga suurenemine, ilma hemoglobiibi suhtelist hulka suurenemata.

Samuti on kérgmiestikuloomadel hemoglobiini hapnikusidumisvéime suurenenud. Ehk me

nieme mehhanismidelt analoogseid kohastumusi nagu kaladelgi.

Kudede tasemel toimuvad samuti muutused hapnikuvaesemast verest parema hapniku omastamise
suunas. Sellest kiiljest on iseloomulik enstimaatiliste stisteemide aktiivsuse muutumine ja kudede
hingamispigmendi - miioglobiini - hulga suurenemine. Miioglobiinile on iseloomulik suurem

hapnikusidumisvéime, kui hemoglobiinil ja nii moodustub lihastes teatav hapnikuvaru.
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Anaeroobne metabolism. Hapnikuvdla tasumine

On organisme,
1) kes tldse ei talu vihimatki hapnikupuudust (méned ripsloomad jms)
2) elavad viga hapnikuvases keskkonnas, kuid on voimelised hapnikku omastama
voimaluse korral (siseparasiidid)
3) aeroobsed organismid, kes on véimelised suhteliselt pikka aega (tunde) viibima
anaerobioosis (konnad, vihmaussid, putukad (diapaus), taliuinakus imetajad). Niiteks
koger voib olla 5.5 kuud tiielikult 14bi kiilmunud jéis tdiesti ilma hapnikuta.
4) aeroobid, kes on viiga tundlikud hapnikupuuduse suhtes - imetajad, linnud, putukad,
peajalgsed molluskid.

Loomad, kes satuvad moneks ajaks hapnikupuudusse peavad rahuldama energiavajaduse
mitteoksiidatiivsete e. anaeroobsete protsessidega. Tavaliseks teeks on siin gliikoliiiis. Ilma
hapniku osaluseta tekib siin piimhape, mis seotakse tavaliselt lihastes. Hiljem aeroobsetes
tingimustes hapniku puudujdik kompenseeritakse intensiivsema hingamisega ja piimhape
okstideeritakse (ka pirast jooksmist koik 166tsutavad!). Piimhappe kogumisele paneb piiri siiski

vere puhverdusvoime.

Teine voimalus on anaeroobse gliikoluiisi jidkproduktid eritada vilja, kuid suhteliselt
energiarikaste ainete eritamine on suhteliselt ebaratsionaalne. Kolmandaks voimaluseks on
piimhappe edasine lagundamine. Niiteks kuldkala suudab samuti histi taluda anoksiat. Tema
kehas moodustatakse piimhappest etanool mis eritatakse kehast vilja. Mis on sellise stisteemi
eelis? Kalade vere puhverdusvoime on viga viike ja kala peab maksimaalselt viltima piimhappe
liia sattumist verre. Etanool lahustub vees viga histi ja ka difundeerub kergelt 16puste kaudu vilja.
Sel moel vildib kala atsidoosi, kuigi etanooli kui viga energiarikka tihendi eritamise on ménes
mottes ka suur raiskamine. Kas kala ei saa alkoholijoobet? Inimesele on toksiline akoholikogus
veres 0.25%. Tavaliselt autojuhtidele on lubatav piir 0.05%. Kuldkalal on kéige suurem etanooli
kogus moodetud 0.024%, mis on umbes pool inimesele lubatavast kogusest nii et kalad “purju”

toendoliselt el jdd.

Sdltuv ja sbltumatu hapnikutarbimise tidp

Paljud loomad, nagu ka eelpool nigime, on vdimelised kompenseerima keskkonna
hapnikusisalduse muutumise (kui see viheneb) hingamise intensiivistamisega ja kui see tuseb,
siis vastavalt hapnikutarbimise stabiliseerimisega optimaalsel nivool. Selliseid loomi nimetatakse

soltumatu hapnikutarbimise tiiiibiga loomadeks. Loomulikult on nii veeloomadel kui ka
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maismaaloomadel teatud kriitiline hapnikusisalduse piir, millest allapoole langedes
hingamiselundid enam ei ole voimelised tagama organismi varustamist hapnikuga. Kui hapnikusi-
saldus langeb alla seda piiri, algab hapnikutarbimise kiire langus. Kriitiline hapnikusisaldus on eri
litkidel viiga erinev. Séltumatu hapnikutarbimise tiitibiga loomad on niiteks:

Enamus ainurakseid (7etrahymena, Paramaecium, Trypanosoma); Ainuddssed (Hydra); Rongussid
(Tubisfex, Lumbricus, Hirudo); Okasnahksete munad; Moéned parasiitussid (7richinella,
Nematodirus, Haemonchus, Rhabditis); Molluskid (austrid, Myzilus (rannakarp) jt.); Vihilaadsed
(aerjalaline Calanus, Uca jt.); Putukad; Enamus veeselgroogseid, kdik maismaaselgroogsed ja
putukad. See nimekiri pole muidugi tiiuslik, kuid annab ettekujutuse funktsiooni levikust

loomadel.

Kas siis, kui hapnikku saab keskkonda rohkem, kui tavaliselt, jiib nende loomade
hapnikutarbimise tase tavalisele nivoole. Niiteks kui imetajatel asendada 6hk puhta hapnikuga,
jadb nende hapnikutarbimise tase muutumatuks. Juurde tuleb muidugi hapniku toksilisuse

probleem.

Vastand on séltuva hapnikutarbimisega tiitip. Sellisel juhul on looma hapnikutarbimine tiielikus
soltuvuses keskkonna hapnikusisaldusest. Soéltuva hapnikutarbimistiitibiga loomad on: Osa
ainurakseid (Spirostomum); Moned ainudéssed aktiinid (Cassiopea); Vabalt elavad ussid
(Sipunculus, Erpobdella, Nereis), Enamus parasiitusse (imiussid Trematoda, Scistosoma, paelussid
Diphyllobothrium, nematoodid Ascaris, Litomosoides); Méned molluskid ja vihilaadsed (Homarus,
Daphnia, merevihilaadsed); Tiiskasvanud okasnahksed (meritihed, merisiilikud); Méned
veeputukad (Ephemera, Anatopynia, Tanytarsus); Méned selgroogsed (Opsanus - konnkala,
Triturus purrbogaster - ?) pohjaeluviisiga nahahingamisega kalad. On ka nende kahe tiitibi

vahevorme.

Nendele hingamise tatipidele ja kriitiline hapniku kontsentratsioonile omavad méju paljus
sisemised ja vilised faktorid. Need on looma tildine aktiivsus ja ainevahetuse tase, aklimatisatsioon
madalale hapnikusisaldusele, hapnikutransportsiisteemi omadused ja hingamisepiteeli omadused
(varustatus veresoontega, hingamisliigutused). Uks miiravamaid on selle juures transportpi-
gmendi olemasolu ja hapnikusidumisvéime. Tavaliselt ainuraksed loomad, organismid, kelle
hingamispigment kiillastub hapnikuga selle madala kontsentratsiooni juures ja trabheeloomad on

reeglina soltumatu hapnikutarbimistiiiibiga.

Hapniku liig keskkonnas

1 atm rohu juures olev puhas hapnik on ohtlik enamusele piisisoojastele loomadele. (tdenioliselt
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ka teistele loomadele, aga vastavaid uuringuid on vihe). Inimene saab hingata puhast hapnikku
kuni 12 tundi. Pirast 24 tunni m66dumist tunneb ta suurenenud idrritust kopsudes ja tldist
hirmu. Kui rotte hoida puhtas hapnikus, surevad nad méne péeva pirast tugeva kopsukahjustuse
tottu. Kui 6huréhk on suurem kui 1 atm, arenevad nirvilisuse tundemirgid enne kui
kopsukahjustuse moju. Pidev hingamine 2 atm juures pohjustab krampe ja liigutamine vihendab
vastupanuvoimet. 3 atm juures olevat hapnikku talub inimene koge rohkem méned tunnid kuni
poordumatute muutusteni. Siit tuleneb tahtsus tuukritele - kui sukelduja laskub 40 m stigavusele
ja hingab puhast atmosfidriohku, mis sellisel stigavusel on 5 atm juures, on hapniku osaréhk seal 1
atm st. ligikaudu toksilisuse piiril. Seega puhta surudhu kasutamine suurema sukeldumise
stigavuse juures on viga ohtlik. Sellepirast kasutatakse suurtel sukeldumise stigavustel vihendatud

hapnikusisaldusega 6hku nii, et hapniku osaréhk et tletaks 0.5 atm.

Gaasivahetus liikumisel Ghest keskkonnast teise

Eelkoige kisitleme siinkohal loomi, kes hingavad atmosfidrichku, kuid tegutsevad mingi aja vee
all. Sukeldujad loomad on péhiliselt imetajad, linnud ja putukad. Adaptatsioone vee-eluks on
praktiliselt koikidel seltsidel va. nahkhiired, Lagomorpha (jinesed ja kiiilikud) ja primaadid
(viimane viide on viimaste uuringutega kahtluse alla seatud, sest niiteks inimesel on leitud

spetsiifilise vee-elulisi adaptatsioone)..

Eilopused ei sobi 6huhingamiseks ega kopse ei saa kasutada veehingamiseks. Kuidas rahuldavad
oma hapnikuvajaduse loomad litkumisel ithest keskkonnast teise? Kuivord sukeldumistingimused
on samad, on ka erinevate sukelloomade poolt kasutatavad fusioloogilised mehhanismid on

sarnased.

Pahimatteliselt on sukeldumine see adaptatsioon hapnikupuudusele. Siiski on sukeldumisel ka
modningaid spetsiifilisi probleeme.

1. Kessoontdbi e. aeroemboolia.

Viibides pikka aega stigavamal kui 20 meetrit lahustub kudedes olulisel hulgal gaase, eriti
limmastikku. See on probleemiks akvalangistidel ja tuukritel. Kiirel tdusmisel rohk viheneb, koed
muutuvad gaasidest iilekillastatuks ja veresoontes tekivad humullid, mis blokeerivad vereringe.
Mis edasi jirgneb, on teada. Ometi hiilged ja vaalad véivad kiiresti pinnale tdusta ilma, et mulle
tekiks. Selgub, et nendel tilekiillastatuse probleeme ei ole. Vahe on selles, et loomad ei vota
tavaliselt vee alla kaasa 6hku. Hiilged ja vaalad hingavad enne sukeldumist vilja ja kopsudesse jiib
alles nii vihe ohku, et see ei tekita tlekiillastust. samuti on vereringe sukeldumise ajal kopsudes
viga viike.

2. Hapniku toksilisus (vt. eespoolt). See on jille aktuaalne ainult akvalangistidele.

3. Inertgaaside narkootiline toime. Jillegi on aktuaalne tiksnes gaasilist 6hku hingavatele
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tuukritele. Limmastikul on samasugune toime nagu naerugaasil, kuid see ilmneb alles suurel
rohul ca. 10 atm. Seega stigavamal, kui 100m ei saa hingata atmosfddriohku ja limmastik
asendatakse heeliumiga vo1 ka vesinikuga, kuid suurtel stigavustel on ka heeliumil kérvalmojusid.
Teine véimalus on asendada pehme iilikond jiiga tuukriiilikonnaga, kus saab siilitada madala
rohu. Sukleduvatel loomadel seda probleemi jillegi ei ole, sest nad ei vota gaasilist 6hku vee alla
kaasa..

4. Suure rohu otsene moju.

Tavalistel sukelloomadel ei ole rohk probleemiks, sest Weddelli hiilgel maksimaalsed
sukeldumised kuni 600m ja kashelotil kuni 1100 m on vaid liihiajalised litkumised. Kill on
pohjust arvata, et suure rohk mojutab biokeemilisi reaktsioone ja orgaaniliste ainete struktuuri.

Konkreetseid andmeid selle kohta on vihe, kuna siivamereloomade uurimine on viga keeruline.

Pahiliselt on sukelloomadel probleemiks kudede 5. hapnikuga varustamisega
Nahahingamise osatihtsus on mirgatav ainult sukelduvatel roomajatel (kilpkonnad, maod).

Mboned kilpkonnad kasutavad pirasoolt.

Hapnikutagavarade loomine sukeldumiseks

Suurema kopsumahu arvelt on seda teha véimatu (kessonntébi, raskused sukeldumisel). Ainuke
voimalus hapniku kaasa votmiseks on teha seda veres seotult(lahustunult). Nii ongi sukelloomadel
vere hulk suhteliselt suurem ja seal on rohkem hemoglobiini. Samuti seotakse suur hulk hapnikku
musklites miioglobiiniga. Miioglobiini hulk lihastes on suhteliselt viiksem kui hemoglobiini veres.
Sukelloomadel on miioglobiini hulk veres oluliselt suurem, kui kuivamaaloomadel (5-10x). Nii
ongi, et hiilgel on sukeldumiseks kaasa voetud hapniku hulk kaalutihiku kohta umbes kaks korda
rohkem hapnikku, kui niiteks inimesel. Puhkeseisundi ainevahetuse taset arvestades jitkuks
hiilgele kaasa voetud hapnikust 5 minutiks. Ometi véivad hilged sukelduda vihemalt kolm korda

kauem. (Inimene voiks sukelduda 4 min, maksimaalne on siiski 2 min). Kuidas?

Kohastumused hapnikutagavarade 6konoomseks kasutamiseks

Uks kbige iseloomulikum kohastumine on siidame 166gisageduse jirsk langemine sukeldumisel.
Hiilgel langeb stidame l166gisagedus 140 1/min pealt sukeldumisel kohe 40 1/min ja edasi veel 20
1/min. Seda refleksi tuntakse ka sukelrefleksi nime all. Huvitav on siinjuures, et lindudel pole
sukelrefleksi leitud! Voimalik, et mingil méiral kasutavad linnud sukeldumise ajal 6hukottides

olevat 6hku. Ka on nende sukeldumine lithem.

Imetajatel (va. primaadid) on sukelrefleks viiga levinud nihtus. Seda on leitud ka niiteks sigadel,
krokodillidel jt. Vaatamata stidame t66 aeglustumisele siilib normaalne vererdhk. See tuleneb

vereringe vidhenemisest perifeersete veresoonte vasokonstriktsioonist e. kokkutdmbumisest.
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Vereringest jdetakse korvale koik, mis hidasti ei vaja hapnikku - seedelundkond, kopsud, isegi
enamus lihased jietakse sukeldumisel verest ilma (miioglobiin!). Samal ajal sukeldujate loomade
lihaste anaeroobne t66voime kiillaltki hea. Piimhape seotakse lihastes ja vabastatakse sealt alles

pinnale tilekul. Sdilib kesknirvisiisteemi varustamine verega ja hapnikuga.

Analoogne bradiikardia esineb ka kaladel, kui nad veest vilja tostetakse. Mudakalal (6huhingaja)
ilmneb klassikaline sukelrefleks vette minekul. Sukeldumise ajal viheneb pisut ka dldine

ainevahetuse tase, kui seda on raske hinnata. Pigem on see tildise sukelrefleksi kompleksne toime.

Veeputukate hingamine
Putukad on vee-eluviisile ile ldinud sekundaarselt st. maismaalt. Praktiliselt kaik veeputukad on
magevees, iiksikud riimvees ja merevees putukaid pole (probleemid soolaainevahetusega). Koikidel

veeputukatel siilivad trahheed!

Lihtsamal juhul toimubki hingamine nagu kuivamaa putukatel - libi stigmade. Sellisel juhul
viheneb stigmade hulk ja jirele jdab tavaliselt tagumine paar. Stigmade timbrus on hiidrofoobne ja
nii on lihtne seda 6hu kitte pista. Trahheed on kiillaltki mahukad, et hoida méneks ajaks piisavat
hapnikuvaru. (Ka 6hu kies ei ole stigmad kogu aeg avatud!). Kaasa voetavaid koguseid piirab

ujuvus.

Paljud putukad kannavad 6hku keha vilispinnal ja stigmad avanevad sellesse 6hukihti. Ujurite
valmikutel on kattetiibade alune ruum 6hku tiis ja stigmad avanevad sinna. Selgsduduril Nozonecta
on kohtmisel poolel 6humull. Kas sellise mooduse juures on probleeme ujuvusega ja need
putukad peavad pidevalt ujuma, et mitte pinnale tdusta. Kiill aga on taoline moodus tunduvalt
efektiivsem kui ainult trahheede kasutamine. Nimelt toimub selle 6humulli kaudu ka vee all
ohuvahetus. Kui selgséudur uputada vette, mis on tasakaalus puhta limmastikuga, elab ta ainult 5
minutit. Kui vesi on tasakaalus dhuga, siis elab ta 6 tundi. Kui vesi on tasakaalus puhta hapnikuga,
ja putukal samuti lastakse kaasa votta ainult puhas hapnik, siis ainult 35 minutit. Millest selline

ootamatu erinevus?

Sellel on kaks péhjust: 1) shumull ise on hapnikutagavara, 2) shumull toimib difuusse 16pusena,
millesse imbritsevast veest difundeerub hapnikku. Ohuruum vees, kui see on tasakaalus Ghuga ja
mille seinad on gaasidele libitavad, sisaldab samuti samas vahekorras gaase, mis vees. Esimesel
juhul (limmastik) liheb putukas ohumulliga hapnikuvabasse vette. Hapnik kaob mullist, sest
putukas tarbib seda ise, kuid rohkem lahustub seda imbritsevas vees ja 5 minuti parast on hapnik
otsas. Teisel juhtumil (6hk) pirast monda aega vihenda putukas mullis hapniku hulka titleme 5%

ja siisihappegaasi hulk suureneb 1%-ni. Ulejiéinud osa, 94% mullist moodustab limmastik. Niiid
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on hapniku osardhk mullis viiksem, kui vees ja hapnik difundeerub veest mulli. Stisihappegaas
mullist dra. Kuna vees on limmastiku tasakaal 6huga (79% limmastikku) on mullis pidevalt
limmastiku osarohk suurem, kui vees ja limmastik lahustub samuti tasapisi vees. See aga votab
aega tunde. Kolmandal juhtumil (puhas hapnik nii mullis kui vees) kaob mull vastavalt sellele,
kuidas putukas hapnikku tarbib. Difusiooni mulli praktiliselt ei toimu, sest
kontsentratsioonigradienti mulli ja vee vahel hapniku osas ei teki. Eraldunud stsihappegaas
lahustub vees kiiresti. Ohumulliga hingamist m&jutab sukeldumise siigavus - mida siigavamale

minna, seda kiiremini mull kaob.

Ohumulli saab aga tiiustada ja nn. tiiustatud Ghumull on plastron. Sellise juhul on teatav keha
osa tihedalt kaetud hiidrofoobsete karvakestega, mis moodustavad margumatu pinna. Nende
karvakeste vahelt ei kao 6hk kunagi. Niiteks lutikal Aphelocheirus on 2 miljonit karvakest plastroni
ruutmillimeeetri kohta ja iga karvake on 5 pm pikk. Seega on plastron praktiliselt igavene ja need

putukad saavad jidda vee alla piiramatuks ajaks.

On ka putukate vastsevorme, kelledel on 16pused. Trahheeldpused kiilide vastsetel, ithepievikud.

Lapuste sees on veresoonte asemel ikkagi trahheed. Sukelrefleksi putukatel ei ole kirjeldatud.

Temperatuuri, sisihappegaasi sisalduse, vee soolsuse mdju hingamisele

Homoiotermsetel loomadel on pdhiainevahetuse tase madalaim nn. optimaalses temperatuuris.
Sellest erinevas temperatuuris hapniku tarbimine téuseb. Poikiilotermsetel organismidel
hapnikutarbinime téuseb umbes 2-2.5x 10 °C kohta. Seda loomulikult fusioloogilistes piirides.
Teatud temperatuurist (ca 40 °C) saabub surm. Kaladel tuseb ainevahetuse tase pidevalt.

Putukatel ilmneb enne letaalset temperatuuri viike ainevahetuse taseme langus.

Kbigusoojastel kiilmaveeloomadel on tavaliselt madal ainevahetuse tase, kui nende sugulastel
soojaveeloomadel. Pannes nad samasse temperatuuri, on kiilmaveeloomadel alati kérgem
ainevahetuse tase, kui soojaveeloomadel.

Suure stisihappegaasi sisalduse juures vees viheneb paljudel veeloomadel hapnikutarbimine.
Viiksematel mageveeloomadel (molluskid, vihid) on alati kérgem ainevahetuse tase, kui

lihedastel liikidel merevees. Mereloomadel on tiheldatav ka hapnikutarbimise tdus soolsuse

vihenedes. Suurtel loomadel see sdltuvus puudub.
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Kokkuvote

Uldised kohastumused gaasivahetuse tagamiseks tagamaks organismi varustatust hapnikuga ja

stisthappegaasi eraldamist muutuvates keskkonnatingimustes hapniku sisalduse suhtes:

1) gaasivahetus viliskeskkonna ja hingamispinna vahel
gaasivahetuspind ja selle suurus, gaasivahetusorgani teke, aktiivne liigutamine
(hingamise), vastuvoolu printsiip;
2) keha sisekeskkonna libimine hingamisgaaside (O, ja CO,) poolt lihtsa diffusiooni teel
voi tsirkuleerivate vedelike poolt transpordituna;
transportsiisteemi teke ise, transportpigmendi hapnikusidumisvéime muutumine
(suurendamine), 5hu vahetu kudedeni juhtimine (trahheeloomad)
3) gaasivahetus keha sisekeskkonna vedelike ja kudede vahel.
pH moju transportpigmendi hapnikusidumisvoimele (Bohri effekt), reservi

tekitamine kudedes (miioglobiin), ainevahetuse taseme muutmine (muutumine).

36



	Hingamine
	Urmas Tartes
	Gaasivahetuse mõiste ja olemus. Gaasivahetuse jaotamine
	Ainevahetuse tase

	Gaasivahetuse üldised printsiibid ja mehhanismid
	Hingamissüsteemid
	Gaasivahetus vees ja õhus
	Õhukeskkonna iseloomustus


	Gaasivahetus "normaalsetes" tingimustes
	Veehingamine. Lõpused.
	Kalade lõpusaparaat.

	Hingamine õhukeskkonnas
	Õhuhingamine veeloomadel

	Gaasivahetus õhuhingajatel
	Õhuhingamise üldprintsiibid
	Kuivamaa eluviisile üle läinud lõpustega veeloomade hingamis organid
	Kopsudega hingamine
	Lindude hingamine
	Munade hingamine
	Naha osa hingamises
	Trahheedega hingamine

	Putukate hingamine
	Trahheede tööprintsiip 
	Trahheesüsteemi ehitus putukatel
	Hingamise regulatsioonimehhanismid putukatel
	Hemolümfi osa putukate gaasivahetuses

	Adaptatsioonid keskkonna hapnikusisalduse muutumisele
	Hapniku vähesus veekeskkonnas (hüpoksia)
	Gaaside transport veres
	Hingamispigmendid
	Kohastumused hüpoksiale õhukeskkonna loomadel
	Kõrgmäestiku mõju
	Anaeroobne metabolism. Hapnikuvõla tasumine
	Sõltuv ja sõltumatu hapnikutarbimise tüüp
	Hapniku liig keskkonnas
	Hapnikutagavarade loomine sukeldumiseks
	Kohastumused hapnikutagavarade ökonoomseks kasuta miseks
	Veeputukate hingamine

	Temperatuuri, süsihappegaasi sisalduse, vee soolsuse mõju hingami sele
	Kokkuvõte


