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Referat

Heggberget, T. G. Staurnes, M., Strand, R. & Husby, J. 1992.
Smoltifisering hos laksefisk. - NINA Forskningsrapport 31: 1-42.

Hovedhensikten med denne rapporten er p& grunnlag av littera-
turstudium & gi en oversikt over faktorer som har betydning for
produksjon og utsetting av smolt som er best mulig i stand til &
overleve etter utsetting. | forhold til smolt som benyttes i tradi-
sjonelt oppdrett, hvor fisken holdes i en beskyttet tilvaerelse hele
livet, m& en smolt som skal overleve et fritt liv i naturen ha en
del egenskaper i tillegg. Foruten god sjevanns-toleranse, ma en
smolt som settes ut ha en optimal vandrings- og naeringsatferd.
En definisjon av en smolt som.skal settes ut, ma& derfor omfatte
bade fysiologiske, atferdsmessige og morfologiske faktorer.
Betegnelsen "gkologisk smolt" ber derfor benyttes pa smolt
som settes ut i naturen.

| foreliggende rapport er det lagt stor vekt pd & gi en grundig
oversikt over eksisterende litteratur. Mye av den forskning som
er utfert, har blitt gjort pa andre arter av laksefisk enn de nor-
ske. For & kunne overfare disse resultatene til norske forhold, er
det gitt en oversikt over relevante biologiske forskjeller mellom
atlantisk laks og stillehavslaks.

Mekanismene som styrer smoltifiseringsprosessen er viktig & for-
std ndr en skal produsere en god anleggssmolt. Med utgangs-
punkt i det som skjer i naturen, er det derfor gitt en grundig fysi-
ologisk gjennomgang av prosessene. Det er ogsa gitt en oversikt
over de mest vanlige fysiologiske smoltifiseringsindikatorer.

Bade norsk og utenlandsk forskning har vist at anleggsprodusert
smolt i de fleste tilfeller gir darligere gjenfangster enn vill smolt.
Det er mange arsaker til dette. Det er store variasjoner i forhold
til produksjonsregime i smoltanlegget, alder og sterrelse pa
smolten, behandling like fer og under utsetting, utsettingssted
og utsettingstidspunkt. Malet er & produsere en smolt som har
de fysiologiske og akologiske kvaliteter som er mest mulig lik vill
smolt og sette den ut sd skadnsomt som mulig. Dedeligheten av
utsatt smolt er sannsynligvis sterst under og like etter utsetting.
De starste gevinster nar det gjelder gjenfangster, kan derfor pri-
maert oppnas gjennom en gkt forskningsinnsats i utsettingsfa-
sen og den ferste tiden etter utsetting.

Tor Heggberget og Rita Strand, Norsk institutt for naturforsk-
ning, Tungasletta 2, N-7005 Trondheim.
Magne Staurnes og Jan Husby, Universitetet i Trondheim, AVH.

Abstract

Heggberget, T. G., Staurnes, M., Strand, R. & Husby, J. 1992.
Smoltification in salmonids. - NINA Forskningsrapport 31: 1-42.

The aim of the present report is based on review of the literatu-
re and experience from Norway, to analyse factors important for
survival and released hatchery reared salmon smolts. Contrary
to smolt released in cage aquaculture, where the fish is kept in
protected environment throughout the whole life-span, a smolt
which is released in nature must have some additional properti-
es. In addition to proper seawater tolerance, a smolt which is
released must have optimal migratory, feeding and antipredator
behaviour. A definition of a smolt released in nature should,
therefore, include both physiological, behavioural and morpho-
logical characters. The term ecological smolt is therefore intro-
duced.

This report aims to give a detailed review of existing literature.
Many of the studies performed, have been on other salmonid
species than the Norwegian. To apply these results on Atlantic
salmon, brown trout and Arctic char, a summary of the main
biological differences between salmonid species is given.

The mechanisms governing the smoltification process are impor-
tant to understand when producing a good hatchery smolt.
With reference to natural systems, a detailed review of the phy-
siological processes is given.

Both Norwegian and international studies have shown that hat-
chery reared smolts have lower survival and give lower recapture
rates than wild smolts. There are several reasons for this: There
are variations in relation to production regime in the hatchery,
age and size of the smolts, handling of the fish before and
during release, place and time of release. The goal is to produce
a smolt that has the same physiological and ecological properti-
es as wild smolt. The mortality of smolts are probably highest
during and immediately after release. The highest potential to
increase recaptures, is therefore to increase research of sal-
monid smolts during release and the first period after release.

Tor Heggberget and Rita Strand, Norwegian Institute for Nature
Research, Tungasletta 2, N-7005 Trondheim.
Magne Staurnes and Jan Husby, University of Trondheim, AVH.




Forord

Bakgrunnen for denne rapporten var et gnske om a samle litte-
ratur og erfaringer som kan bidra til & bedre resultatene av
smolt som settes ut | vassdrag. Gjennom litteraturstudier og ved
egne data, hvor vi har konsentrert oss om fysiologi og gkologi
hos laksefisk, har vi forsekt & gi en syntese som skal bidra til gkt
forstaelse av viktige mekanismer og forhold som har betydning
for overlevelse av smolt som settes ut i naturen. Vi har lagt vekt
pa a kombinere fysiologisk og gkologisk kunnskap for & bidra til
en samlet gkt forstaelse av problemer knyttet til produksjon og
utsetting av smolt.

Dette har vaert et samarbeid mellom NINA og Universitetet i
Trondheim, AVH, hvor sistnevnte har hatt ansvaret for den fysi-
ologiske delen.

Arbeidet med denne rapporten er finansiert av Vassdrags-

regulantenes Forening, Statkraft og Nina. Vi takker hermed for
de tilskott som har gjort dette arbeidet mulig.

Trondheim, april 1992

Tor G. Heggberget,
prosjektleder
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1 Innledning

Utsetting av anleggsprodusert smolt av laks har foregatt i nor-
ske vassdrag siden 1950-tallet. Resultatene av utsettingene viser
at gjenfangstene av disse utsettingene ofte er svaert lave. Ofte
er overlevelsen av anleggsprodusert smolt bare halvparten av
overlevelsen av vill smolt.

Det er utfart mange undersekelser knyttet til smoltifisering hos
laksefisk. Mange av disse undersekelsene er imidlertid utfert pa
andre arter laksefisk enn vare. En viktig maisetning med denne
rapporten er derfor & gi en sammenstilling av viktige biologiske
forskjeller mellom vdre laksefisker og utenlandske laksefisker
(stillehavslakser). Videre har det tidligere vaert en tendens til at
ekologiske og fysiologiske forhold knyttet til smoltifisering har
vart behandlet adskilt. Vi har her forsgkt & analysere sammen-
hengen mellom fysiologiske mekanismer og ekologiske forhold.
| denne forbindelse er det nadvendig & definere en smolt som
skal settes ut i vassdrag bade fysiologisk og gkologisk.

Forbedring av gjenfangstene av anleggsprodusert smolt blir en
sentral oppgave i tiden framover, bade i tilknytning til havbeite
og utsetting av smolt til andre formal, f.eks. vassdrags-regule-
ringer. En gjennomgang av faktorer som har fert til variasjoner i
overlevelse av utsatt smolt er derfor ogsd en vesentlig hensikt
med denne rapporten.

2 Livshistoriemgnster hos
laksefisk

2.1 Utvikling av anadromitet

Anadromi innebaerer at en fisk blir fadt og lever den ferste tiden i
ferskvann, for s& d vandre til sjgen. Anadrome fisk vandrer tilbake
til ferskvann for & overvintre eller gyte. Til denne gruppen herer
laksefisk (Salmonidae) som bestdr av bl.a. slektene Salmo (utbre-
delse pa begge sider av det nordlige Atlanterhavet), Salvelinus
(holarktisk eller cirkumpolar utbredelse) og Oncorhynchus (utbre-
delse pa begge sider av det nordlige Stillehav).

Opprinnelsen til laksefiskene har vaert omstridt, men trolig stam-
mer laksefiskene fra sma erretlignende ferskvannsfisk som levde
i kalde innsjger og elver pa den nordlige halvkule (Tchernavin
1939). De spredte seg gjennom ferskvannssystemer over et stort
omrade, og pga. variasjonene i miljget oppstod etter hvert et
mangfold av slekter og arter. Forverrede leveforhold i ferskvann
som lavere temperatur og darligere tilgang pa naeringsdyr (trolig
under istiden hvor dyr og planter ble utryddet fra store omrader
pa den nordlige halvkule), har sannsynligvis resultert i en utvik-
ling mot naefingsvandringer til havet. | ferste omgang skjedde
vandringen til de store brakkvannshavene som eksisterte pa den
tiden, og da kanskje bare som en utvidelse av et vandringsmen-
ster mellom elv og innsj@. Dette ga sa gradvis opprinnelsen til de
ekte anadrome formene (Tchernavin 1939).

| denne utviklingen har trolig slekten Oncorhynchus sitt opphav
fra slekten Salmo ved at en sterre bestand av Salmo-slekten ble
geografisk isolert i den mest perifere delen av utbredelsesomra-
det pd kysten av Asia. Dette skjedde trolig etter at "den faunis-
tiske broen" mellom Atlanterhavet og Stillehavet ble brutt for
ca. 1 million &r siden (Neave 1958; Hoar 1976). Med tiden er
det etablert en rekke arter med svaert ulik livssyklus med hensyn
til oppholdAvandring i sj@- og ferskvann og grad av fleksibilitet i
valg av livshistoriemanster (Tabell 1) (Rounsefell 1958). Valg av
livshistoriemanster er for det enkelte individ genetisk kontrollert,
men ogsa pavirket av miljgforhold (fenotypisk komponent).

Laksefiskene tilbringer en varierende del av sitt liv i ferskvann,
eller i brakkvannssonen i elvemunninger. Dette er ustabile miljg,
og en av de mest karakteristiske egenskapene til laksefisk er
derfor stor fleksibilitet med hensyn til livshistoriemenster
(Thorpe 1989). Mansteret varierer bade innen og mellom arter.
Noen fa arter av laksefisk gjennomferer hele sitt livslep i fersk-
vann. De fleste har imidlertid et starre eller mindre innslag av et




anadromt livsmenster som innebaerer oppvekst i ferskvann,
naeringsvandring til sjgen, og vandring tilbake til ferskvann for
reproduksjon. Generelt er slike vandringer (migrasjoner) en fun-
damental biologisk respons til ugunstige forhold (Taylor & Taylor
1977). For at vandringer hos en art kan utvikles, ma det & skifte
habitat (tilholdssted) ke "fitness", dvs. gke individets reproduk-
tive suksess og overlevelse (ske det genetiske bidraget til senere
generasjoner). Migrasjon utvikles dermed nar fordelene ved &
skifte habitat minus ulempene ved & migrere mellom habitatene
overstiger fordelene ved & forbli i bare ett habitat (Thorpe
1987b). Den viktigste faktoren for utvikling av anadromitet hos
laksefisk har vaert forskjellen i mengde tilgjengelig mat i sjgen
og i ferskvann (Gross 1987; Gross et al. 1988; Craig 1989). Et
anadromt livsmenster er utviklet ndr den egkte veksten og
kroppsstarrelsen etter opphold i sjgen - pa tross av mindre sjan-
se for overlevelse - totalt har gitt en bedre reproduktiv suksess
og dermed har bidratt mer til artens fremtidige generasjoner
(Thorpe 1987Db).

Det er imidlertid ikke noen enkel sammenheng mellom forhold i
sj@ og ferskvann, Dette kommer til uttrykk i for eksempel mange
av vare sjergyebestander, der det i noen tilfeller er dérlig fersk-
vannsvekst og heg grad av anadromitet mens det i andre tilfelle
er god ferskvannsvekst pd presmoltstadiet og heg grad av ana-
dromitet (Strand 1991). Temperatur, fotoperiode og vannfering
er viktige faktorer som utlgser vandring hos laksefiskene. Disse

nina forskningsrapport 031

faktorene varierer med breddegrad, mellom arter og innen sam-
me vassdrag fra ar til ar.

2.2 Grad av anadromitet

De fleste undersakelser av smoltifisering hos laksefisk er utfart
pa andre arter enn de norske laksefiskene. Graden av anadromi-
tet varierer mye mellom arter, og det er derfor nedvendig a gi
en oversikt over de viktigste forskjeller mellom norske og uten-
landske arter av laksefisk.

Slekten Oncorhynchus (stillehavslakser) kjennetegnes generelt
ved en sterk tilknytning til det marine miljg (Tabell 1).
Pukkellaks (0. gorbuscha) gyter bade i elv og brakkvann.
Yngelen er selvfarget og vandrer ut i sjgen, bare ca. 3 cm lang,
straks den kommer opp fra grusen ndr plommesekken er absor-
bert. Ketalaksen (O. keta) gyter lenger oppe i elvene enn puk-
kellaksen, men vandrer ogsa ut i sjgen straks den kommer opp
fra grusen. Kongelaks (O. tshawytscha) vandrer ut som yngel
om hasten samme &r som den klekkes eller har et opphold i
ferskvann pd ett eller flere & for utvandring (Healy 1983).
Kongelaks regnes sammen med pukkellaks og ketalaks til de
obligate anadrome laksefiskene (Rounsefell 1958). De andre
Oncorhynchus-artene har et langt starre inn av fisk som ikke
vandrer ut i sjgen (fakultativ anadrome). Den anadrome formen

Tabell 1. Oversikt over lakseartene av slektehe Oncorhynchus, Salmo og Salvelinus, ordnet
etter grad av anadromi (*: mest utpreget anadrom, ** og ***: fakultativ anadrom, ****:
fullstendig ferskvannsresident). Salmon Species ( Oncorhynchus, Salmon, Salvelinus), rouged
according to degree of anadromy. (* anadromous, **, *** facultative anadromous and
**x* freshwater resident.

Amerikansk navn Latinsk navn Norsk navn
* Pink salmon Oncorhynchus gorbuscha Pukkellaks

* Chum salmon 0. keta Ketalaks

* Chinook salmon 0. tshawytscha Kongelaks

**  Coho salmon 0. kisutch Selviaks

**  Masu salmon 0. masu Masulaks

**  Sockeye salmon 0. nerka Redlaks

***  Atlantic salmon Salmo salar Atlantisk laks
***  Rainow trout 0. mykiss Regnbuegrret
***  Brown trout Salmo trutta @rret

***  Dolly varden Salvelinus malma Nordvestamerikansk reye
***  Arctic char Salvelinus alpinus Reye

***  Brook trout Salvelinus fontinalis Bekkeraye
*x*x | ake trout Salvelinus namaycush Canadargye

© Norsk institutt for naturforskning (NINA) 2010 http://www.nina.no
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av redlaks (0. nerka) kan som kongelaks tilbringe alt fra uker til
ar i ferskvann fer utvandring. De andre anadrome artene van-
drer ut ferst etter ett eller flere &r i ferskvann. Selviaksen (O.
kisutch) er som atlantisk laks en territorial elvefisk far utvan-
dring. Det samme gjelder masulaks (O. masu), som sammen
med amagolaks (O. amago) har en utbredelse som er begrenset
til kysten av Asia. Ogsd anadrom regnbuegrret (O. mykiss, "ste-
elhead") har en lang ferskvannsfase fer den vandrer ut, og
arten har et betydelig innslag av ikke-anadrom fisk ("rainbow
trout”). P& sammme méten har "cutthroat trout" (O. clarki)
badde anadrome og ikke-anadrome former.

Av de to artene i Salmo-slekten, atlantisk laks (S. salar) og arret
(S. trutta), har atlantisk laks det sterste innslaget av anadromi-
tet. Laksen foretar lange hawandringer og spesielt pa den euro-
peiske siden av Atlanterhavet er det f& rene ferskvannsstammer
(reliktlaks). Den sterste fleksibiliteten med hensyn til livshistorie
har artene i slekten Salvelinus (reye), som ogsd er den minst
anadrome av Salmonidae-familien. De har alle et betydelig inn-
slag av ikke-anadromitet, og de anadrome formene av arktisk
reye (S. alpinus), nordvestamerikansk rgye (S. malma) og bek-
kergye (S. fontinalis) foretar alle bare kortvarige vandinger i kyst-
nare omrader. Til denne slekten herer ogsd den rene fersk-
vannsarten canadargye (S. namaycush).

2.3 Laksefisk i Norge

Atlantisk laks, arret og reye viser avtagende grad av anadromi-
tet vurdert ut fra utvandringsmenster, oppholdstid i havet og
hyppighet av ikke-anadrome stammer (Rounsefell 1958; Hoar
1976, 1988). Atlantisk laks vandrer ut i sjgen nar den er 1-8 ar
gammel. Alderen ved utvandring varierer i forhold til veksthas-
tighet i presmoltstadiet. Alderen ved utvandring er generelt
omvendt korrelert til muligheten for vekst bestemt ut fra tem-
peratur og daglengde, og eker med wkende breddegrad
(Thorpe 1989). Utvandringen fra elver i Europa skjer ved en
lavere alder enn fra nordamerikanske elver pé tilsvarende bred-
degrad (Thorpe 1989). Starrelsen pa laksesmolt i norske vass-
drag er vanligvis 11-15 ¢m (Lund et al. 1989). Laksen foretar
som regel lange vandringer, og overvintrer 1-3 ar i havet fer
den vender tilbake til sin oppvekstelv for & gyte. En del fisk der
etter ferste gangs gyting, men overlevelsen i elva av utgytt laks
kan veere betydelig (Berg & Hagala 1972; Berg & Gausen
1988). | de fleste laksepopulasjoner er det en del hanner som
kjgsnnsmodner fer utvandring (Orton et al. 1938; Jones 1959;
Leyzerovich 1973; Jonsson & Sandlund 1979; Dalley et al.
1983; Myers 1984). Andelen av tidlig kjennsmodne hanner
(gyteparr) varierer sterkt mellom ulike vassdrag og laksestam-

mer, fra ca 3 % i Altaelva (Heggberget 1989) til ca 80 % i
andre bestander (Myers 1984),

De store forskjellene i starrelse og alder ved kjgnnsmodning har
en genetisk komponent (Naevdal et al. 1978). Det er vist at
bade store og smd hanner kan ha hey reproduktiv suksess
(Gross 1984). Andelen tidlig kjgennsmodne hanner varierer imid-
lertid ogsd med miljgbetingelser som naeringstilgang og tempe-
ratur, og dermed vekstrate. En aksellerert vekst i et smoltanlegg
kan derfor gke andelen hanner som kjsnsmodner tidlig i en lak-
sepopulasjon. Variasjon i alder/sterrelse ved kjennsmodning
mellom populasjoner er derfor viktig & ta hensyn til ved kultive-
ring; utvelgelse av stammer benyttet ved utsettinger.

Det finnes ogsa bestander av atlantisk laks som ikke vandrer ut i
sien. | Norge er det registrert kun tre populasjoner av slik relikt-
laks (stammen i Nidelva ved Arendal er trolig utdedd).
Byglandsblegen (Byglandsfjorden) har vandring mellom elv og
innsjg (Dahl 1927), mens sméablanken ovenfor Fiskumfoss i
Namsen er en elveform uten vandring til innsjg (Berg 1953).
Stasjonaer laks har darlig vekst sammenliknet med anadrom laks
(Dahl 1927; Berg 1953; Gjevik 1981; Berg & Gausen 1988).

@rret og raye viser stor fleksibilitet i valg av livshistorie. Begge
disse artene har anadrome bestander som vandrer til sjgen som
smolt ved varierende alder og sterrelse, avhengig av breddegrad
og vassdrag. De gyter i ferskvann, foretar forholdsvis korte van-
dringer i kystnaere omrader, og bade umoden og moden sje-
erret og sjereye overvintrer i ferskvann (Nordeng 1977).
Umoden fisk kan overvintre i et annet vassdrag enn den vokste
opp i, men vender sannsynligvis tilbake til oppvekstvassdraget
for & gyte ndr den er kjgnnsmoden. Sjearreten er i likhet med
laksen utbredt langs hele kysten i motsetning til sjgraya som
ikke finnes naturlig utbredt ser for 65°N, dvs. grenseomradet
mellom Nord Trendelag og Nordland. Hos bade reye og arret
finner vi at en del av populasjonen, bade hunner og hanner,
ikke vandrer ut i sjgen, men forblir i ferskvann hele sitt liv. Disse
betegnes som ferskvannstasjonaere eller residente. Laks, orret
og reye kan ofte finnes i samme vassdrag, men det er variasjo-
ner mellom artene m.h.t. utvandringstidspunkt og alder/starrel-
se ved ferste gangs utvandring (smolt).




3 Smoltifisering

3.1 Begrepene smolt og
smoltifisering

Det anadrome levevis medfgrer store endringer i bade livsmen-
ster og livsmilj@ som krever omfattende forandringer i utseende,
atferd og fysiologi. Den synkroniserte prosessen av morfologis-
ke, atferdsmessige og fysiologiske forandringer som setter en
ung laksefisk (parr) i stand til 8 overleve, vokse og vandre nor-
malt i sjgen kalles smoltifisering, og den utvandrende fisken
smolt (Figur 1). Oversikter over smoltifiseringsprosessen er gitt
av Hoar (1976), Folmar & Dickhoff (1980), Wedemeyer et al.
(1980), Langdon (1985), Barron (1986), McCormick & Saunders
(1987) og Hoar (1988). Begrepet smolt blir vanligvis bare benyt-
tet om den fisken som vandrer ut i sjgen for ferste gang.
Forberedelsen til et marint liv bestar av flere mer eller mindre
uavhengige prosesser. Prosessene styres av indre (endogene)

Figur 1
Parr (averst) og smolt av atlantisk laks. - Parr (upper) and smolt
of Atlantic salmon.

rytmer som synkroniseres av ytre miljgforhold slik at utvandring-
en kan skje pa et optimalt tidspunkt. Hos de fleste laksefisk skjer
dette i l@pet av noen uker om varen, og den korte perioden fis-
ken er smolt blir gjerne kalt “smoltvinduet”. Overfering av fisk
til fullt sjevann utenfor dette "smoltvinduet” kan fere til stor
dedelighet og lav eller ingen vekst. Dersom smolten holdes igjen
i ferskvann vil den kunne desmoltifisere, dvs. tilbakedannes til
en ferskvannsfisk for s& & kunne resmoltifisere neste var
(Houston 1961; Conte og Wagner 1965; Boeuf og Harache
1982; Duston og Saunders 1990).

Som eksempel pa ulike krav til smolt som settes ut i naturen og
smolt som settes ut i vanlig sjgoppdrett, kan nevnes resultatene
fra forsek i Halsvassdraget i Finnmark (Heggberget 1991).
Smolt som ble satt ut 2 km ovenfor fiskefella ved utlepet av
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Halselva, viste utvandringsfrekvenser som varierte mellom 10 og
80 %. Disse resultatene viser at utvandringslyst hos ulike be-
handlingsgrupper av smolt varierer sterkt. Den smolten som
ikke vandrer ut like etter utsetting blir stadende i ferskvann og
gdr etter hvert til grunne. Samtidig kan den vaere konkurrent
og predator i forhold til villfisk. Resultatene viste videre (Figur 2)
at den smolten som hadde best utvandringslyst,vandret traskest
ut etter utsetting. Rask utvandring etter utsetting vil derfor
vaere en god indikator pa en god smoilt.

Prosent utvandring

Figur 2

Antall degn fra utsetting av smolt til registrering i nedgangsfella
i Halselva, Finnmark. - Number of days from release of smolts to
observation in downstream situated smolt trap.

Parallelt med utsetting ovenfor fella i Halselva ble smolt fra en
del av de samme grupper satt ut i maerer i vanlig sjgoppdrett.
Denne fisken viste liten dedelighet og ga god vekst i sjgvann.
Disse resultatene viser at kravene til en god smolt som skal set-
tes ut i naturen er forskjellig fra fisk som settes ut i maerer i sjgen.

| forbindelse med vanlig oppdrett, hvor smolten holdes inne-
stengt i en maer, vil kravet til en god smolt vaere at den er i
stand til & overleve og vokse normalt etter utsetting i sjeen. |
forbindelse med utsetting, hvor fisken pa egen hand skal klare
seg i naturen, vil imidlertid kravet til en god smolt matte utvides
til ogsd & omfatte normal vandringsatferd og antipredatoratferd
etter utsetting. Det er bare i svaert fa undersekelser at van-
dringsmenster og antipredatoradferd er undersgkt i forbindelse
med vurdering av smoltkvalitet.

Etter den strengeste definisjonen hvor ogsa atferd er inkludert,
vil begrepene smolt og smoltifisering ofte vaere "feil" brukt.
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Smolt som settes ut i naturen mé& foruten & vaere fysiologisk
smoltifisert, ogsa vaere gkologisk smoltifisert.

3.2 Alder, starrelse og vekst

Alder, starrelse og vekst er faktorer som i stor grad pavirker
smoltifiseringsprosessen. Betydningen av de ulike faktorene er
imidlertid langt fra godt nok kjent, bl.a. fordi de kan veere van-
skelig & skille. Resultater fra forsek under oppdrettbetingelser
trenger heller ikke umiddelbart gjelde for hva som skjer i natur-
en. For at en parr av atlantisk laks skal gjennomga smoltifiser-
ing, er det vanlig & anta at den ma vaere over en viss minstestar-
relse. Fisk som er lengre enn 8-10 c¢m etter vekstsesongen vil
med stor sannsynlighet bli smolt neste var, mens mindre fisk for-
blir parr (Elson 1957; Skilbrei 1988). En slik terskellengde for
smoltifisering er ogsd funnet for andre anadrome laksefisk
(Conte & Wagner 1965; Clarke et al. 1978). Utvandrende smolt
av atlantisk laks i Norge er normalt 11-15 ¢m (Lund et al. 1989)
og 1-8 ar gamle. Eldre fisk har en tendens til & smoltifisere ved
en mindre stgrrelse enn yngre fisk (Evans et al. 1984,
Heggberget 1989).

Veksthastigheten er ogsa antatt & ha innvirkning pa avgjerelsen
om fisken skal smoltifisere eller ikke, men mange forhold
omkring dette er enda usikre, spesielt med hensyn til hva som
foregdr i naturen. Under gode vekstbetingelser i et oppdrettsan-
legg vil parr av atlantisk laks gradvis splittes i to sterrelsesgrup-
per (bimodal vekst) i lepet av det ferste &ret (Figur 3) (Thorpe
1977; Bailey et al. 1980; Thorpe et al. 1980, 1982; Saunders et
al. 1982, 1985; Boeuf et al. 1985; Kristensson et al. 1985;
Skilbrei 1988; Stefansson et al. 1989). Utvikling av en slik bimo-
dal sterrelsesfordeling utover seinsommeren er ogsa funnet hos
stillehavslakser (Hirata et al. 1986; Saxton et al. 1983; Clarke &
Shelbourn 1986). Denne utviklingen skyldes en endring i appe-
titt som trolig er regulert av en endogen rytme som styres av
fotoperioden (Clarke og Shelbourn 1986; Villarreal et al. 1988;
Thorpe et al. 1989).

Parr som opprettholder/eker appetitten og veksten utover som-
mer og hast vil havne i den avre sterrelsesgruppen og normalt
smoltifisere den pafalgende varen (Thorpe et al. 1982; Higgins
1985; Kristinsson et al. 1985; Thorpe 1987a; Metcalfe et al.
1986). Inngangen til hurtigvekstfasen betraktes som en tidlig
manifestasjon av den sammensatte prosessen som neste var
kuliminerer med utviklingen av en sjevannstolerant smolt
(Kristinsson et al. 1985; Thorpe 1986).

Fisk som har lavere veksthastighet som felge av redusert appe-

titt havner i den nedre starrelsesgruppen og forblir normalt parr
minst ett &r til. Blir fisken imidlertid gitt tilstrekkelig hay tempe-
ratur og gode nok vekstbetingelser om vinteren, kan den likevel
smoltifisere (Saunders et al. 1982; Kristinsson 1984). Dette tyder
pad at "valget" med hensyn til veksthastighet om hasten ikke
nadvendigvis er endelig for hvorvidt fisken har evne til & smolti-
fisere eller ikke.

Under oppdrettsforhold i kaldt vann hvor veksten er lav, skjer
ikke alltid en lignende todeling av populasjonen om hesten som
hos fisk holdt ved heyere temperaturer (Eriksson et al. 1979).
Utvikling av bimodalitet innen en arsklasse har ogsa vaert van-
skelig & demonstrere i naturen, kanskje som felge av overlap-
ping i sterrelse mellom drsklassene og de store lokale variasjone-
ne i miljg i en elv (Hoar 1988).
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Figur 3

Gradvis oppdelingen av en populasjon av null-drig atlantisk laks
i to sterrelsesgrupper. Fisk i den evre sterrelsesgruppen vil smol-
tifisere folgende vér. - Segvegation of two size grupes of
Atlantics salmon. Fish un upper size-group will smoltify the fol-
lowing spring.




3.3 Utseende og atferd
3.3.1 Farge

| elva er laksungen (parren) bunnlevende og territorial (forsvarer
et begrenset omrade mot inntrengere). Den star gjerne bak stei-
ner i ly for stremmen og gjer korte utfall opp i vannmassene for
a fange naeringsdyr som driver forbi. Draktfargen er tilpasset slik
at den gar mest mulig i ett med omagivelsene. Karakteristisk er
en merk brungrenn farge med flere store merke flekker (finger-
eller parrmerker) pa sidene (Figur 1). | havet lever laksen som en
rovfisk fritt i vannmassene (pelagisk). Draktfargen skal na gi
kamuflasje i et nytt milig, og smolten far et utseende som er
karakteristisk for pelagisk fisk. Parrmerkene, som ligger dypt i
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huden, blir under smoltifiseringen etter hvert skjult av lysreflek-
terende krystaller (purinene guanin og hypoxanthin) som avset-
tes i skjell og ytre hudlag (Robertson 1948; Parker & Vanstone
1966; Johnston & Eales 1967, 1968, 1970; Vanstone & Markert
1968; Hayashi 1970). Sidene blir blanke, buken lys og ryggen
merk (Figur 1). Finnene, saerlig bryst-, rygg- og halefinne, merk-
ner gradvis fra ytterkanten. Karakteristisk for smolt er ogsa last-
sittende skjell som lett faller av ved handtering og transport.
Skjellskadet smolt taler darlig overgangen til sjgvann.

Verken endringer i temperatur eller fotoperiode synes a vaere
nedvendig for & indusere den gkte avsetningen av puriner, og
fargeforandringen synes farst og fremst & vaere endogent kon-
trollert (Johnston & Eales 1970; Hoar 1988).

Figur 4

Skjematiserte endringer under smolti-
fiseringen av atlantisk laks. a) Grad av
selvfarge (1 og 4 representerer det
typiske utseende til henholdosvis parr
og smolt, jfr. Fig. 1); b) kondisjonfak-
tor ((vekt i g)-(lengde i cm)'3‘ 100); ¢)
aktivitet i gjellene av Na-K-ATPase
(aktivitetsnivdet varierer mye mellom
ulike malemetoder), d) konsentrasjon
av natrium i blodplasma 24 timer
etter utsetting i fullt sjevann; e) kon-
sentrasjonen i blodplasma av thyro-
xin; f) konsentrasjonen i blodplasma
av cortisol (konsentrasjonsnivaet for
hormonene varier mellom  ulike
undersekelser). - Simplified changes
during smoltification of Atlantic sal-
mon. a) silver colouring, b) condition
factor, ¢) gill Na-K-ATP-ase actiority,
d) blood pasma Na- consentration 24
hours afteeeer transfer to sea-water,
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3.3.2 Kroppsform

Det skjer ogsa en endring i kroppsfasongen i forbindelse med
smoltifiseringen. Kroppen blir slankere (Figur 1) og tilpasset et
pelagisk liv med skt svemmeaktivitet (Riddell & Leggett 1981).
Kondisjonfaktoren, som angir forholdet mellom vekt og lengde,
avtar (Figur 4) (Hoar 1939a; Martin 1949; Houston &
Threadgold 1963; Vanstone & Markert 1968; Farmer et al.
1978; McCormick et al. 1987). Nedgangen skyldes nedbrytning
av fettvev og ekt lengdevekst, sarlig mellom gattfinnen og
halefinnen (Nikolskii et al. 1947). Det skjer ogsd andre endringer
i morfologi, bl.a. reduksjon i arealet av brystfinnene (Nikolskii et
al. 1947), endring i struktur av fettfinnen, kjevene, tungen og
tennene (Gorbman et al. 1982).

3.3.3 Svemmeatferd

| elva har yngelen/parren en instinktiv tendens til & svemme mot
strgmmen (positiv rheotaxi). De store brystfinnene orienteres slik
at fisken presses ned mot bunnen (Kalleberg 1958; Keenleyside
1962; Keenleyside & Yamamoto 1962; Symons 1976). Dette
gjer, sammen med den velutviklede stedstilherigheten, at fisken
kan leve innen et bestemt territorium selv ved hey vannhastig-
het (Thorpe 1984). | forsek er det vist at parr i sterk stram svem-
mer mot stremmen til de er helt utmattet i forsgk pad & holde
seg stasjonzer (Kutty & Saunders 1973).

Under smoltifiseringen endres orienteringen i forhold til strem-
retningen fra & vaere motstrems til & bli mer vilkarlig
(Keenleyside & Yamamoto 1962; Arnold 1974; Lundquist 1983;
Lundquist & Eriksson 1985). Evnen til svemme motstrems avtar
(Virtanen & Forsman 1987) og srolten forlater bunnen
(Kalleberg 1958). Smolten oppgir & vaere stasjonaer, og lar seg
lettere fare med strammen, f.eks. i forbindelse med en flom-
topp (Thorpe & Morgan 1978; Smith 1982; Thorpe 1982).
Stilleflytende innsjeer kan forsinke utvandringen bade hos atlan-
tisk laks (Thorpe et al. 1981; Hansen et al. 1984) og hos
Oncorhynchus-arter (Raymond 1968, 1979).

Utvandringen har ogsd et element av aktiv svemming med-
strams. Det er mest markert hos stillehavslakser (Hoar 1976;
Thorpe 1982), men er ogsa vist & vaere tilfelle for atlantisk laks
(Kalleberg 1958; Solomon 1978). Smolten seker trolig bl.a.
aktivt ut av bakevjer for & holde seg i de mest rasktflytene omréa-
dene i elva (Solomon 1978; Hansen & Jonsson 1985). | flere
undersekelser er det vist at smolten har hodet medstrams under
utvandringen (Babcock 1904; Foerster 1925; White & Huntsman
1938; Kalleberg 1958; Hartman et al. 1967), men det motsatte
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er ogsd registrert (Babcock 1904; Hartman et al. 1967). | sirku-
laere oppdrettstanker er det vanlig at fisken snur og svemmer
medstrems nar den blir smolt. | spesielle tankforsek med 2-arig
ostersjslaks beveget smolten seg medstrems hayt | vannmasse-
ne (Eriksson 1984). Fisk holdt i brakkvann (tilnaermet miljget i
Bottenviken) fortsatte denne atferden, mens fisk holdt i fersk-
vann i september sgkte ned mot bunnen og orienterte seg mot-
strems. Denne parratferden ble opprettholdt inntil fisken igjen
utviklet smoltadferd under smoltifiseringen neste var (Eriksson
1984).

3.4 Vann- og saltbalanse

Beinfisk har en sammensetning av ioner og et osmotisk trykk i
kroppsvaesken som ikke er svaert forskjellig fra det man finner
hos hayere vertebrater. Det osmotiske trykket bestemmes av
antall lgste partikler i vaesken (angitt ved osmolaliteten), og
bestemmer bevegelsen av vann. Kroppsvaesken bestar generelt
av to hoveddeler: den inne i cellene (intracellulzervaesken, ICF)
og den utenfor cellene (ekstracellulaervaesken, ECF). Intra-
cellulzervaesken utgjer ga 40 % av kroppsvolumet (det intra-
cellulzere rom). Ekstracellulaer-vaesken (det ekstracellulzere rom)
kan igjen deles i den som omgir cellene i ulike vev (interstitial-
vaesken) og den i blodet (blodplasma). Mengden av blod hos
fisk utgjer ca. 5 % av kroppsvolumet, hvorav normalt 30-40 %
er blodceller.

lonesammensetningen av interstitialvaesken og blodplasmaet er
ikke vesentlig forskjellig, mens sammensetningen av vaesken
innenfor og utenfor cellene er svaert ulik. Konsentrasjonen av
natrium- (Na*) og kloridioner (1) er hey utenfor og lav inne i
cellen, mens det er omvendt for kaliumioner (K*). Forskjellen i
Na*-konsentrasjonen over cellemembranen er grunnlaget for
cellenes funksjon ved at gradienten er nedvendig for transport
av naeringsstoffer til energiproduksjon og syntese av ulike for-
bindelser inn i cellen, og for dannelsen av elektriske impulser
(nervefunksjonen). Nat*-gradienten mellom intra- og ekstracellu-
lervaesken opprettholdes ved aktiv ionepumping ved hjelp av
enzymet Na-K-ATPase lokalisert i cellemembranen. En vesentlig
del av kroppens energiforbruk g&r med til denne livsngdvendige
ionepumpingen.

lonesammensetningen og det osmotiske trykket i kroppsvaesken
opprettholdes innenfor et relativt snevert omrade uavhengig av
innholdet av salter (saliniteten) i omgivelsene (ione- og osmore-
gulering; oversikter ved bl.a. Maetz et al. 1976, Evans 1979;
Foskett et al. 1983; Payan et al. 1984). Awik fra denne optimale
sammensetningen vil fare til mistrivsel, nedsatt appetitt og ned-




satt sykdomsresistens. Dersom awviket blir for stort, der fisken
som felge av sammmenbrudd i cellenes funksjon. De viktigste
ionene i ekstracellulzervaesken er Nat- og CI7, som tilsammen
utgjer ca. 90 % av alle opplaste partikler i blodplasma. Normale
konsentrasjoner for laksefisk i ferskvann er 135-155 mM for
Nat* og 115-135 mM for ClI” (osmolaliteten 290-330 mQOsm), og
i sjpvann 145-165 mM og 130-150 mM for henholdsvis Nat og
CI" (osmolaliteten 320-350 mOsm). Et awik i Na*- og Clkon-
sentrasjonen pa 20-30 % fra normalverdiene vil representere en
svaert alvorlig forstyrrelse i ionebalansen hos fisken.

3.4.1 Vann- og saltbalansen i ferskvann og saltvann

lonekonsentrasjonen og det osmotiske trykket (osmolaliteten) i
plasma hos en beinfisk ligger mellom det i ferskvann og det |
sjevann. En Na*-konsentrasjon i blodplasma p& 145 mM tilsva-
rer Na*-konsentrasjonen i ca. 11 “/oo brakkvann, og en Cl-kon-
sentrasjon pa 130 mM i plasma tilsvarer Cl'konsentrasjonen i 8-
9 “/oo brakkvann. En osmolalitet pa 320 mOsm tilsvarer det i
brakkvann med en salinitet p& ca. 11 “/oo. | bade ferskvann og
sjgvann er det derfor ngdvendig med osmotisk arbeid for opp-
rettholde den osmotiske balansen. De viktigste organene for
regulering av vann- og saltbalansen hos beinfisk er gjellene,
nyrene og tarmkanalen.

| ferskvann (konsentrasjonen av Nat og CI” < 1 mM) har fiskens
kroppsvaeske altsd et langt hayere innhold av ioner og en haye-
re osmolalitet enn vannet omkring. Vann trenger derfor inn i fis-
ken samtidig som fisken mister icner til vannet. For oppretthol-
delse av vann- og saltbalansen mé fisken derfor ha en mekanis-
me som tar opp ioner og en mekanisme for eliminering av vann
(hyperosmotisk regulering). Vannet skilles ut gjennom nyrene.
Den glomerulzere filtrasjonsraten er hay. For & minimalisere
tapet av ioner er reabsorbsjonen av ioner hay slik at det netto
produseres store mengder av en sterkt fortynnet urin. Opptaket
av ioner (hovedsakelig Na* og CI") skjer i gjellene, og da farst
og fremst i de respiratoriske cellene i sekundaerlamellene.
Enzymene Na-K-ATPase og karbonsyre anhydrase spiller en vik-
tig rolle i dette opptaket. Opptaket av Na* og Cl™ er knyttet til
utskillesen av ammoniakk og karbondioksid (Nat byttes mot
NH4* og H*, og CI” mot HCO3).

I sjpvann har fisken et langt lavere innhold av ioner og en lavere
osmolalitet enn omgivelsene. Vann trekkes derfor ut av fisken,
samtidig som ioner trenger inn. Fisken ma derfor drikke sjavann,
holde tilbake vannet, og eliminere ioner for & opprettholde
vann- og saltbalansen (hypoosmotisk regulering). Drikkeraten
varierer mye, men det er vanlig & operere med en normalrate p&
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ca. 0.5 % av kroppsvekten per time. | tarmkanalen blir ioner
(hovedsakelig Nat og CI") aktivt tatt opp, og vann vil da passivt
felge med. Overskuddet av Na* og CI" skilles ut gjennom klorid-
cellene lokalisert p& gjellenes primaerlameller (ogsa kalt filamen-
ter). Det viktigste enzymet i forbindelse med denne aktive utskil-
lelsen er Na-K-ATPase. Divalente ioner som Mg+ og SO4*" skil-
les ut gjennom nyrene. For & minimalisere vanntapet, er den
glomerulzere filtrasjonsraten lav, samtidig som vann konserveres
ved at det felger med ndr Na* og CI reabsorberes fra nyretubu-
li, samlekanaler og urinblaere. Fisk i sjgvann skiller derfor ut en
liten mengde urin med en osmolalitet omtrent som blodplasma.

Den ulike reguleringen av salt- og vannbalansen i ferskvann og
sjpvann krever funksjonelle og strukturelle forskjeller i regule-
ringsorganene i de to miljgene. For & minimalisere innstram-
mingen av vann og utstrammingen av ioner, har gjellemembra-
nen hos fisk i ferskvann lav vann- og ionepermeabilitet. Cellene
er bundet tett sammen ved sakalte "tette kontakter" ("tight
junctions"). Ca’*-ionene har en avgjerende funksjon i denne
sammenbindingen. Fjernes Ca?*-ionene fra disse strukturene,
noe som f.eks. skjer i surt vann ved at Ca?*-ionene byttes med
H*-ioner, blir membranen mer lekk. Antall kloridceller p& pri-
maerlamellene er lavt. De er sma, og har en enkel struktur i for-
hold til kloridcellene hos sjgvannsfisk. Statteceller ved kloridcel-
lene mangler.

Antall kloridceller hos fisk i sjgvann er langt hayere. De er sterre,
og strukturen er langt mer komplisert ved at den basale (mot
blodet) og laterale membranen danner lange innbuktninger inn-
over i cellen (tubulaersystem). De er mitokondrierike, noe som
gjenspeiler det heye energiforbruket i forbindelse med den
omfattende ionepumpingen over cellemembranen i de basale
og laterale kanalene. Aktiviteten av Na-K-ATPase i gjellene hos
fisk i sjpvann er flere ganger hayere enn den hos fisk i fersk-
vann. | tilknytning til kloridcellene er det hos fisk i sjgvann sakal-
te statteceller. Transporten av Cliionene ut av fisken foregdr
gjennom kloridcellen (transcellulzer utskillelse). Nat-ionene skil-
les derimot ut gjennom kanalene mellom klorid- og stattecelle-
ne (paracellulaer utskillelse). Mens alle de andre cellene i gjelle-
epitelet pd samme méate som i ferskvann er bundet sammen
med "tette kontakter", er sammmenbindingen mellom klorid-
cellene og stettecellene langt svakere pga. feerre bindingsstruk-
turer. Disse forbindelsene kalles derfor "lekke kontakter" ("lea-
ky junctions"), og ferer til at gjellemembranen hos sjavannsfisk
er mer lekk enn hos ferskvannsfisk. Den lekke strukturen mel-
lom kloridcellene og deres statteceller er nedvendig for utskillel-
sen av Na*-ionene. Endringer i osmoregulatoriske egenskaper
knyttet til fordeyelseskanalen under smoltifiseringen er enda
ddrlig undersgkt. Vannabsorbasjon over tarmen hos marine fisk
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er sterre enn hos ferskvannsfisk. Forsek in vitro viser at det skjer
en fordobling av den Na*-koblete vannabsorbasjonen under
smoltifiseringen hos bade atlantisk laks (Usher et al. 1991) og
selvlaks (Collie & Bern 1982; Lorez et al. 1982). Det kan derfor
se ut til @ vaere en lignende preadaptiv gkning i evnen til ekt
vannopptak over tarmepitelet som det er for utskillelse av ioner
over gjelleepitelet. | timene etter overfering av smolt av atlan-
tisk laks til sjgvann eker drikkehastigheten kraftig (Usher et al.
1988).

3.4.2 Endringer under smoltifiseringen
3.4.2.1 Artsforskjeller

Alle laksefiskene har en viss toleranse for saltvann, men det er
stor forskjell mellom de ulike laksefiskene med hensyn til nar og
hvordan de utvikler hypoosmotisk reguleringsevne. Pukkellaks
og ketalaks utvikler sjgvannstoleranse pd yngelstadiet (Weisbart
1968; Kasiwagi & Sato 1969). Ogsa i enkelte populasjoner av
kongelaks utvikles toleransen pa et meget tidlig stadium (Clarke
& Shelbourn 1985). De andre Oncorhynchus-artene og artene i
slektene Salmo og Salvelinus oppnér full sjigvannstoleranse ferst
etter ett eller flere ar.

3.4.2.2 Storrelsesrelatert og smoltifiseringsrelatert
sjovannstoleranse

Hos flere arter av laks, erret og reye er det vist at toleransen for
sigvann eker med starrelsen av fisken som felge av et redusert
forhold mellom overflate og volum (nar fisken vokser gker volu-
met forholdsvis mer enn overflaten), og/eller en starrelsesav-
hengig utvikling av de hypoosmotiske reguleringsmekanismene
(McCormick & Saunders 1987). Denne sterrelsesavhengige sje-
vannstoleransen er forskjellig mellom de ulike slektene, og for-
skjellene gjenspeiler stort sett grad av anadromitet og opphold i
sigen (Rounsefell 1958; Hoar 1976). Starrelsen som kreves for
overlevelse i sjgvann er generelt minst for stillehavslaksene
(Oncorhynchus), sterre for atlantisk laks og erret (Salmo), og
starst for reyeartene (Salvelinus).

Den raske endringen i sjevannstoleransen som finner sted under
smoltifiseringen er imidlertid forskjellig fra den sterrelsesavheng-
ige sjavannstoleransen ved at den utvikler seg i lapet av kort tid
(normalt 4-8 uker), den er sesongavhengig og styrt av miljgen-
dringer slik at maksimal toleranse sammenfaller med utviklingen
av de andre smoltegenskapene ved tidspunktet for utvandring
(Conte & Wagner 1965; Saunders & Henderson 1970, 1978;
Wagner 1974; Komourdjian et al. 1976a; Clarke et al. 1978;
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1985; Johnston & Saunders 1981; Saunders et al. 1983, 1985;
McCormick et al. 1987; Duston & Saunders 1990). Smolten er
preadaptert til et marint liv slik at den uten sterre problem mes-
trer en direkte overgang fra ferskvann til fullt sjgvann. | naturen
har dette trolig stor tilpasningsverdi ved at fisken raskt kan pas-
sere brakkvannsomradene utenfor elvemunningen hvor den er
svart utsatt for predasjon (Chernitsky 1983; McCormick et al.
1985; Hvidsten & Mekkelgjerd 1987).

Den smoltifiseringsrelaterte gkningen i sjgvannstoleransen kan
atskilles fra den starrelsesrelaterte gjennomn graden av toleranse.
Parr p4 10-12 cm av bdde atlantisk laks og selviaks vil kunne
overleve noen dager i sjgvann med en salinitet pa ca. 30 °/oo
(Saunders & Henderson 1969; Clarke & Nagahama 1977), men
vil pa sikt ha darligere vekst og overlevelse i sjgen (McCormick &
Saunders 1987). En fisk p&d smoltstarrelse (14-17 ¢cm) som er
ufullstendig smoltifisert vil kunne tilpasse seg ca. 30 ®/eo sj@-
vann. Den vil imidlertid i motsetning til smolt normalt ha darlig
overlevelse i vann med en salinitet pd 37-40 °/ss, 0g vil 0gsa ha
déarligere vekst i fullt sjgvann (Saunders et al. 1985; McCormick
et al. 1987; Duston & Saunders 1990).

Om smolten i et settefiskanlegg har tilstrekkelig sjevanntoleran-
se kan testes ved enkle sjovannstester. En overlevelsestest hvor
fisken eksponeres for en hay salinitet (omlag 40 °/s0) skiller nor-
malt en smolt med fullt utviklet sjgvannstoleranse fra en en min-
dre godt utviklet fisk ved at bare smolten overlever i flere degn
(Komourdjian et al. 1976b; Saunders & Henderson 1969;
Wedermeyer et al. 1980; McCormick et al. 1987). Den mest
brukte testen er & méle konsentrasjonen av Na* eller CI” i blod-
plasma etter eksponering i sjgvann (salinitet>28 °/os). Smolt kan
regulere nivaet tilbake til tilnaermet normale konsentrasjoner
etter en eksponeringstid p& 24 timer mens dette normalt ikke er
tilfelle med ufullstendig smoltifisert fisk (Clarke & Blackburn
1977; Clarke 1982; Blackburn & Clarke 1987). | forbindelse med
utsetting i vassdrag gir disse sjgvannstestene i seg selv ikke til-
strekkelig informasjon om fisken er klar for utsetting (Brannon
et al. 1982; Clarke 1982; Mahnken et al. 1982).

3.4.2.3 Smoltifiseringsrelaterte endringer

Under omdannelsen fra en ferskvannsfisk til en sjevannsfisk
skjer det store endringer i de organene som star for regulering-
en av vann- og saltbalansen hos fisken, ferst og fremst i gjelle-
ne, nyrene, tarmen og urinblaera.

| gjellene @ker antallet av kloridceller (Loretz et al. 1982; Wickes
et al. 1983; Langdon & Thorpe 1985; Lubin et al. 1989). De blir
0gsa sterre og strukturen blir mer kompleks bl.a. ved utvikling




av et tubuleert system som er typisk for kloridcellene hos sje-
vannsfisk (Langdon & Thorpe 1985; Pisam et al. 1988; Lubin et
al. 1989). Det dannes ogsd stetteceller til kloridcellene, men
antall "lekke kontakter" som dannes som felge av de lgse bin-
dingene mellom kloridcellene og utlgpere fra stottecellene er
langt.faerre enn i sjgvann. Disse strukturene ser i hovedsak ut til
a utvikles ferst etter overfering til sjgvann (Pisam et al. 1988).
lonepermeabiliteten hos smolt er imidlertid heyere enn hos
bade parr og desmoltifisert fisk, og smolt som holdes i fersk-
vann far etter hvert et netto ionetap (Primmet et al. 1988;
Nance et al. 1990).

Samtidig med utviklingen av en struktur lik den en finner hos
fisk i sjgvann, eker aktiviteten av Na-K-ATPase i cellemembra-
nen kraftig (Figur 4). Denne gradvise gkningen under smoltifi-
seringen er pavist hos en rekke laksefisk og er mye brukt som
fysiologisk smoltifiseringsindikator (f.eks. Zaugg & Mclain 1970,
1972; Adams et al. 1973; Giles & Vanstones 1976a; McCartney
1976, Saunders & Henderson 1978; Ewing et al. 1979; Boeuf &
Harache 1982; Boeuf et al. 1985; Langdon & Thorpe 1985;
McCormick et al. 1987; Primmet et al. 1988; Nance et al. 1990).
@kningen sammenfaller med tidsrommet nar fisken naturlig
vandrer ut, og gkt aktivitet er ogsa malt hos naturlig utvandren-
de smolt (Zaugg & Wagner 1973; Natochin et al. 1975; Lorz &
McPerson 1976; Langdon & Thorpe 1985; Virtanen & Sovio
1985).

@kningen i aktiviteten av Na-K-ATPase settes i sammenheng
med utviklingen av evnen til hypoosmotisk regulering (Figur 4).
@kningen faller sammen med ekning i sjgvannstoleransen
(f.eks. Adams et al. 1973; Boeuf et al. 1978, 1985; Saunders &
Henderson 1978; Boeuf & Harache 1982; Boeuf & Prunet 1985;
Langdon & Thorpe 1985), og det er pavist en positiv sammen-
heng mellom enzymaktiviteten hos smolt og overlevelsen ved
eksponering for hay salinitet (McCormick et al. 1987). Det er
ogsa foreslatt at gkningen i aktiviteten under smoltifiseringen er
viktig for opprettholdelsen av ionenivaet mens fisken er i fersk-
vann ved & bidra til ekt ioneopptak nadr permeabiliteten eker
(Primmet et al. 1988).

Ogsa aktiviteten av andre enzymer i gjellene gker under smoltifi-
seringen, bl.a. ravsyre dehydrogenase (SDH) som er et viktig
enzym i cellenes energiomsetning (Zaks & Sokolova 1961;
Chernitsky 1980, 1986; Langdon & Thorpe 1984). @kningen av
SDH gjenspeiler gkningen i antall mitokondrier i kloridcellene og
disse cellenes akte krav til energitilgang i forbindelse med utskil-
lelsen av ioner i sjgvann (Langdon 1985).

Endringer i osmoregulatoriske egenskaper knyttet til fordeyel-
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seskanalen under smoltifisering er darlig undersekt. Vannab-
sorbsjonen over tarmen hos marine fisk er starre enn hos fersk-
vannsfisk. Hos smoltifiserende selvlaks er det funnet en forbiga-
ende fordobling av vannabsorbsjonen (Collie & Bern 1982;
Loretz et al. 1982). Hos smolt av atlantisk laks eker drikkehastig-
heten kraftig i timene etter overfering til sjevann (Usher et al.
1988).

3.5 Metabolisme og kroppssammen-
setning

| lepet av smoltifiseringen skjer det en omdannelse i fiskens
kroppsvev. Dette reflekteres i endringer i metabolisme (stoffskif-
te) og kroppssammensetning.

Smolt av atlantisk laks har en heyere metabolisme (hayere oksy-
genforbruk) enn parr (Baraduc & Fontaine 1956; Power 1959;
Withey & Saunders 1973; Higgins 1985; Maxime et al. 1989). |
samsvar med dette er tettheten av mitokondrier og aktiviteten
av respiratoriske enzymer (eks. cytochrome-c-oxidase og SDH) i
bl.a. lever og gjeller sterre hos smolt enn hos parr (Blake et al.
1984; Sheridan et al. 1985¢c; Omeljaniuk & Eales 1986; Bradley
et al. 1989; McCormick et al. 1989).

Samtidig med ekningen i metabolisme skjer det ogsa hematolo-
giske endringer, bl.a. endringer i sammensetningen av hemo-
globiner med ulik oksygenbindingsevne (Wilkins 1968; Giles &
Vanstone 1976b; Giles & Randall 1980). De hematologiske for-
andringene er satt i sammenheng med det gkte oksygenforbru-
ket under smoltifiseringen og migrasjonen (Cameron &
Wohlschlag 1969; Zaugg & Mclaine 1986). De kan ogsa veere
en preadaptering til sjgvann hvor oksygeninnholdet er lavere
enn i ferskvann (Vanstone et al. 1964; Giles & Randall 1980;
Hoar 1988). @kt spesifikk hjertevekt hos smolt sammenlignet
med parr (Sigholt et al. 1989) indikerer ogsd endringer i blod-
karsystemnet som kan tenkes & vaere en tilpasning til den akte
metabolismen.

Metabolismeekningen under smoltifiseringen reflekteres i
endringer i kroppens sammensetning. Mest karakteristisk er en
sterk”reduksjon av energilagrene i form av glykogen i lever og
muskel, og av fett i bukhule og muskel (f.eks. Fontaine & Hatey
1950; Malikova 1957; Vanstone & Markert 1968; Fessler &
Wagner 1969; Saunders & Henderson 1970; Komourdijan et al.
1976b; Woo et al. 1978; Sheridan et al. 1983; Sheridan 1986).
Ved siden av ekt nedbrytning er det ogsa nedgang i syntesen av
glykogen og fettsyrer. Som felge av nedgangen i fettinnholdet i
muskelvev, sker det relative vanninnholdet (Farmer et al. 1978;
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Komourdjian et al. 1976a,b; Saunders & Henderson 1978; Woo
et al. 1978). | samsvar med disse endringene skjer det under
smoltifiseringen en gkning i aktiviteten av glykolytiske enzymer i
leveren og en nedsatt aktivitet av glykogensyntetiserende enzy-
mer (Sheridan et al. 1985b). Det skjer ogsd en gkning i aktivite-
ten av lipolytiske enzymer (Sheridan et al. 1985b).

Sammensetningen av fettsyrer endres under smoltifiseringen.
Smolt har en stgrre andel av umettede fettsyrer enn parr (Lovern
1934; Ota & Yamada 1971, 1974a,b; Sheridan et al. 1985a).
Innholdet av umettede fettsyrer er generelt starre hos saltvanns-
fisk enn hos ferskvannsfisk, og endringen i lepet av smoltifise-
ringen er derfor blitt foreslatt & representere en preadaptering til
det marine milja (Sheridan 1989).

| lapet av smoltifiseringen inntrer ogsa en rekke endringer i fis-
kens proteinbalanse og i vevenes innhold av aminosyrer. Disse
endringene kan vaere et resultat av de store metabolske forand-
ringene i fisken under smoltifiseringen (McCormick & Saunders
1987).

3.6 Hormonelle endringer

Hos fisk som hos andre dyr finnes det spesialisert vev som skiller
ut spesielle forbindelser i blodbanen for & pavirke/indusere reak-
sjoner i celler (malceller) i ulike organer. Vev som skiller ut slike
forbindelser blir kalt endokrine kjertler og forbindelsene som
skilles ut blir kalt hormoner. Malcellene har reseptormolekyler
som er spesifikke for det aktuelle hormonet. Nar hormonet bin-
des til reseptoren, ferer det til reaksjoner som induserer/endrer
ulike prosesser i cellen. Celler uten den spesielle reseptoren for
hormonet, pavirkes ikke. Sammen med nerveimpulser regulerer
hormonene kroppens ulike funksjoner. | forhold til det som skjer
ved nerveimpusler, virker hormonell regulering langsomt fordi
produksjon, utskillelse og sirkulasjonen av hormonene tar noe
tid. Hormonene virker derfor ferst og fremst i forbindelse med
mer vedvarende reguleringsfunksjoner, som f.eks. oppretthol-
delsen av blodets ionesammensetning og glukosekonsentrasjon,
reguleringen av metabolsk aktivitet og kontroll av seksuell aktivi-
tet.

| forbindelse med smoltifiseringsprosessen er det en kraftig
ekning i endokrin aktivitet. Den sekretoriske aktiviteten fra
hypothalamus reguleres av endogene rytmer og fra miljefakto-
rer som virker gjennom sansene (Figur 5). Frigjeringshormoner
fra hypothalamus regulerer sekresjonen av hormoner fra hypo-
fysen, som igjen kontrollerer andre endokrine organer eller
pavirker malorganene direkte. De viktigste systemene i forbin-

delse med smoltifiseringen synes & vaere hypothalamus-hypofy-
se-thyroidea-aksen (thyroidea-hormoner) og hypothalamus-
hypofyse-interrenal-aksen (cortikosteroider), samt direktevirk-
ningen av hypofysehormonene veksthormon og prolaktin pa uli-
ke organer (Figur 5). Det er imidlertid malt endringer i de fleste
endokrine vev som er undersekt. Det skjer endringer i bl.a.
utskillelsen av kjennshormoner, katekolaminer, og i sekresjonen
fra urofysen og Stannius-legemene (Fontaine et al. 1963; Bern
1978; Hunt & Eales 1979; Aida et al. 1980; Nishioka et al. 1982;
Rich 1983; Sower et al. 1984; Patino & Schreck 1986; lkuta et
al. 1987). Hos salvlaks er det funnet en forbigéende topp i pla-
smakonsentrasjonen av insulin tidlig i omdannelsesprosessen
(Plisetskaya et al. 1988; Plisetskaya 1990). Sett pa bakgrunn av
de store metabolske endringene som finner sted under smoltifi-
seringen er pankreas-hormonene overraskende lite undersakt.

3.6.1 Thyroidea-hormoner

Blodplasmakonsentrasjonen av thyroidea-hormonene thyroksin
(T4, ogsé kalt tetraiodothyronin) og triiodothyronin (T3) eker
generelt kraftig i forbindelse med energikrevende omdannelses-
prosesser (Norris 1983; Dickhoff & Darling 1983; Eales 1985).
De virker ofte sammen med andre hormoner og er ngdvendig
for at disse skal ha effekt. Uten thyroidea-hormonene vil f.eks.
utskillelsen av veksthormon vaere redusert, og i vev forsterker
thyroidea-hormonene effekten av veksthormon. Hormonene gir
generelt gkt metabolisme (kalorigenisk effekt), og er nedvendig
for normal vekst og utvikling. Hos fisk og andre lavere vertebra-
ter er effektene av thyroidea-hormonene langt mer sammensatt
og usikker enn hos hayere vertebrater, og kalorigenisk effekter
av hormonene er enda ikke skikkelig dokumentert for laksefisk.

Hos pattedyr er de hormonproduserende cellene samlet i skjold-
bruskkjertelen (thyroidea), mens de hos fisk ligger spredd i om-
rddet rundt svelget, for det meste nzer ventralaorta. Utskillesen
stimuleres av det thyroidea-stimulerende hormon (TSH, ogsa
kalt thyrotropin) produsert av hypofysens thyrotrofe celler, som
igien er stimulert av thyrotropin-frigjgringshormonet (TRH) fra
hypothalamus (Figur 5). Det meste skilles ut i form av T4. Ty
betraktes ofte bare som et prohormon, og i cellene omdannes
det meste av Ty til T3 som er den biologiske mest aktive formen.

Under smoltifiseringen aker aktiviteten i thyroideacellene (Hoar
1939b), og hos en rekke laksefisk er det pavist en forbigaende i
plasmanivdet av thyroidea-hormonene (f.eks. Dickhoff et al.
1978, 1982; Nishikawa et al. 1979; Nagahama et al. 1982;
Lindahl et al. 1983; Youngson & Simpson 1984; Boeuf og
Prunet 1985; Ewing et al. 1985; Virtanen & Sovio 1985;
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McCormick et al. 1987). Det skjer bade en ekt sekresjons- og en
lavere elimineringshastighet av hormonene (Specker et al.
1984). En av arsakene til den gkte thyroidea-aktiviteten er at
sensiviteten for TSH eker under smoltifiseringen (Specker &
Schreck 1984; Swanson & Dickhoff 1987).

@kningen i plasmanivaet skjer i forkant av eller samtidig med
utviklingen av en fullstendig smolt, og den kraftige ekningen av
T4-konsentrasjonen kan derfor brukes som indikator pa smoltifi-
seringsprosessen pa samme mate som gkningen i gjelleaktivite-
ten av Na-K-ATPase (Figur 4). @kningen av T3 er mindre enn
for T4 (Dickhoff et al. 1982; Boeuf & Prunet 1985; Virtanen &
Soivio 1985; McCormick et al. 1987), og kan ogsad mangle
(Nishikawa et al. 1979; Folmar & Dickhoff 1981; Ewing et al.
1985; Virtanen & Soivio 1985).

Endringene i thyroidea-aktiviteten er blitt relatert til endring i
omagivelsesfaktorer som fotoperiode, manesyklus, temperatur,
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vannfering og vannkvalitet (oversikt ved Hoar 1988). Ogsa fak-
torer som ernaringstilstand og reproduksjonstilstand pavirker
aktiviteten (Hoar 1988). Den gkte thyroidea-aktiviteten er blitt
assosiert med okt vekst (samvirkning med veksthormon), ekt
metabolisme, gkt purin-avsetning og selvfarging (endret pro-
teinsyntese), okt hypoosmotisk reguleringsevne (samvirkning
med veksthormon og cortisol) og utvandringensadferd (oversikt
ved Donaldson et al. 1979; Wedermeyer et al. 1980,
Leatherland 1982; Barron 1986; Dickhoff & Sullivan 1987; Hoar
1988). Felles for disse effektene er at endringene sjelden kan til-
skrives en direkte virkning av thyroidea-hormonene alene, men
krever samvirke med andre hormoner, trolig ferst og fremst
veksthormon og cortisol. @kt thyroidea-aktivitet er altsa som
oftes nedvendig, men ikke tilstrekkelig for & indusere endring-
ene som finner sted under smoltifiseringen (Hoar 1988).

Fotoperiode

Endogene rytmer

%

Pinealkjertel
Melatonin

Hypothalamus
Frigjeringshormoner

AN

Hypofyse
TSH PRL GH ACTH

e \
Thyroidea- Interrenal-
celler celler
T Ts Cortisol
: \ Figur 5
) Skjematisk oversikt over den hormo-
nelle reguleringen av smoltifiseringen
Y hos atlantisk laks. ?f rhyroio;ea-;n‘-
: mulerende hormon (thyrotropin); PRL:
Adferd|| |Uiende \I{:ﬁeln{tgcbolisme t'g;pjgﬁ{ﬁgzﬁne prolaktin; GH: veksthormon; ACTH:
;(;g‘;?ﬁ;sammen- adrenocortitropid; T: triiodothyronin;

T4 thyroksin. - Simplified illustration
of the hormonal regulation of smolti-
fication in Atlantic sallmon.
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3.6.2 Cortikosteroider -

Cortikosteroider produseres hos fisk i celler i tilknytning til de
postkardinale venene eller forgreininger av disse i fremre del av
nyrene (interrenalt vev i hodenyren, tilsvarer binyrebarken hos
pattedyr). Produksjonen i cellene stimuleres av hypofysehormo-
net adrenocortikotropin (ACTH), som igjen stimuleres av frigjar-
ingshormoner fra hypothalamus (Figur 5) (ldler & Truscott
1972; Donaldson 1981). De viktigste cortikosteoider hos fisk er
cortisol og cortison. Utskillelsen antas & skje i form av cortisol,
og konsentrasjonen av cortisol i blodplasma er normalt heyere
enn av cortison. Det meste av hormonene i plasma er protein-
bundet. Cortison dannes trolig fra cortisol ute i vevet.

Hormonene er derivater av kolesterol, og tilharer gruppen av
steroider som hos pattedyr kalles for glukocorticosteroider. De
er som thyroidea-hormonene nedvendige for gjennomfaringen
av en rekke metabolske prosesser, og pavirker sarlig karbohy-
drat- og proteinmetabolismen. Hormonene farer generelt til ekt
proteinkatabolisme og en ekning i blodets glukosekonsentra-
sion (hyperglycemi). Effektene pd karbohydrat- og proteinmeta-
bolismen er ganske lik hos vertebratene. Det gjelder ogsa effek-
tene i forbindelse med stress. Stressfaktorer gker hypofysens
utskillelse av ACTH, som s& farer til gkt cortisolutskillelse og ekt
blodkonsentrasjon av glukose.

Cortikosteroidene er ogsd viktige i reguleringen av vann- og
saltbalansen, og hos fisk er denne mineralcortikale effekten
sveert framtredende. Mens prolaktin betraktes som det "fersk-
vannsadapterende hormon" hos beinfisk, regnes cortisol som
det “sjevannsadapterende hormon". Fisk som har fatt fiernet
det interrenale vevet far lavere hypoosmotisk reguleringsevne og
har déarlig overlevelse i sjgvann. Cortikosteroidene har imidlertid
ogsa en viktig funksjon i ferskvann ved & stimulere opptaket av
ioner i gjellene, og den osmoregulatoriske rollen til cortikoste-
roidene-er derfor primaert & ske utskillelse av ioner i saltvann og
konservering av ioner i ferskvann (Maetz 1969).

Under smoltifiseringen gker aktiviteten i de interrenale cellene
(Fontaine og Olivereau 1957), og det skjer en forbigdende
gkning i plasmakonsentrasjonen av cortikosteroider, ferst og
fremst cortisol (f.eks. Fontaine & Hatey 1954; Specker & Schreck
1982; Barton et al. 1985; Virtanen & Sovio 1985; Langhorne &
Simpson 1986). Aktiviteten i de ACTH-produserende cellene i
hypofysen er ogsa heyere hos smolt enn hos parr (Olivereau
1975; Nishioka et al. 1982). In vitro er det malt gkt interrenal
felsomhet for stimulering av ACTH (Young 1988). Det ogsa vist
at bade thyroidea-hormoner og veksthormon har en stimuleren-
de effekt pa interrenal-funksjonen (Young 1988; Young & Lin
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1988), og at tilfarsel av veksthormon farer til ekt interrenal
respons av ACTH (Young 1988).

Konsentrasjonstoppen for corticostereoidene kommer vanligvis
etter thyroksin-toppen og sammenfaller normalt med tidspunkt-
et for maksimal gjelleaktivitetet av Na-K-ATPase og hypoosmo-
tisk reguleringsevne (Figur 4) (Patino et al. 1985; Virtanen &
Sovio 1985). Hos flere euryhaline fisk er det vist at cortikosteroi-
der gker den hypoosmotiske reguleringsevnen ved bl.a. a gke
utskillelsen av Na* og CI” redusere den glomerulzere filtrasjons-
hastigheten, eke reabsorbsjon av Na* i nyrene og i urinblaera,
og eke vannopptaket i tarmen (oversikt ved Idler og Truscott
1972; Donaldson 1981). Hos smoltifiserende laksefisk har corti-
sol derfor trolig en stimulerende effekt pa utviklingen av hypo-
osmotisk reguleringsevne (Specker 1982). Cortisol og veksthor-
mon ser ut til & ha en synergistisk effekt med hensyn til stimule-
ring av kloridcelle-dannelsen og ekning i gjelleaktiviteten av Na-
K-ATPase (Bjornsson et al. 1987; Richman & Zaugg 1987;
Madsen 1989). Som en alternativ hypotese til at cortisol er med
p4 & indusere den hypoosmotiske reguleringsevnen, er det blitt
foreslatt at det gkte cortisol-nivaet heller er en generell stress-
respons til at fisken ikke lenger fysiologisk og adferdsmessig er
tilpasset livet i elva etter hvert som smolten utvikler seg til & bli
en sjgvannsfisk (Simpson 1985; Thorpe et al. 1987).

3.6.3 Prolaktin

Prolaktin (PRL) er det av hypofysehormonene som generelt hos
vertebrater har den mest mangfoldige virkning (oversikt ved
Loretz & Bern 1982; Bern 1983; Hirano 1986). Funksjonene er
gruppert i fem hovedkategorier: reprodukson, osmoregulering,
vekst og utvikling, effekter pa ektodermale strukturer og syner-
gisme med steroidhormoner (Hirano 1986).

De viktigste osmoregulatoriske effektene av prolaktin er redu-
sert ionepermeabilitet i gjellene, gkt ionereabsorbsjon i nyrene
og ekt vannutskillelse i nyrene. Prolaktin er derfor et viktig hor-
mon for opprettholdelsen av vann- og saltbalansen hos fisk i
ferskvann (oversikt ved de Vlaming 1980; Loretz & Bern 1982;
Bern 1983; Hirano 1986). | overensstemmelse med dette er det
hos atlantisk laks funnet nedgang i plasmanivaet under smoltifi-
seringen (Prunet et al. 1989; Prunet & Boeuf 1989). Hos selviaks
er det derimot funnet en ekning av prolaktin under den ferste
delen av smoltifiseringen, men en kraftig nedgang i forbindelse
med maksimal sjgvannstoleranse og gkning av plasmanivaet av
veksthormon, thyroksin, cortisol og ekt gjelleaktivitet av Na-K-
ATPase (Richman et al. 1987a,b; Young et al. 1989). Det synes
altsa & vaere betydelige artsforskjeller nar det gjelder endringene




av prolaktin i forbindelse med smoltifiseringen, og hormonets
rolle i denne prosessen er enna ikke fastslatt (Young et al. 1990).

3.6.4 Veksthormon

Veksthormon (GH) eller somatropin (STH) er som det kjemisk
nart beslektede prolaktin ogsa et hypofysehormon, og har som
prolaktin en rekke ulike virkninger (oversikt ved Hadley 1988).
De viktigste effektene er ekt glykogenolyse og redusert glykoge-
nese (henholdsvis nedbrytning og dannelse av glykogen) i lever,
okt opptak og forbruk av glukose i fett- og muskelvev, lipolyse
(nedbrytning av fett) i fettvev, okt proteinsyntese i muskelvev og
stimulering av skjelettvekst. Dette ferer til ekt somatisk vekst,
men konsentrasjonen av veksthormon kan ogsa vare hgyere
enn normalt i perioder uten vekst hvor det er viktig med mobili-
sering fra energilagrene, f.eks. ved sulting og sterk fysisk aktivi-
tet.

Disse generelle effektene av veksthormon pd metabolisme og
vekst gjelder ogsa for beinfisk (Higgs et al. 1975; Miwa & Inui
1985; Sweeting et al. 1985; Wagner et al. 1985; Kawauchi et
al. 1986). Hos bl.a. laksefisk stimulerer veksthormon ogsa sj@-
vannstoleransen (Smith 1956; Komourdjian et al. 1976a; Clarke
et al. 1977; Miwa & Inui 1985; Hirano et al. 1987; Madsen
1989, 1990). Effekten pd den hypoosmotiske reguleringsevnen
forsterkes av cortisol (Bjérnsson et al. 1987; Madsen 1989,
1990) og skjer trolig som felge av stimulering av kloridcelledan-
nelsen og aktiviteten av Na-K-ATPase i gjellene (Bjornsson et al.
1987; Richman & Zaugg 1987; Madsen 1989, 1990).

Under smoltifiseringen skjer det en akning i utskillelsen og i pla-
smakonsentrasjonen av veksthormon (Sweeting et al. 1985;
Bjornson et al. 1989; Boeuf et al. 1989; Prunet et al. 1989;
QOkumoto et al. 1989; Sweeting & McKeown 1989; Young et al.
1989). Denne gkningen har trolig sammenheng bade med de
metabolske endringene og @kningen i den hypoosmotiske regu-
leringsevnhen som finner sted under smoltifiseringen (Simpson
1985; Sweeting et al. 1985; Sheridan 1986; Bjornson et al.
1989; Boeuf et al. 1989; Prunet et al. 1989; Sweeting &
McKeown 1989). Hos smolt av atlantisk laks er det registrert en
positiv sammenheng mellom plasmanivaet av veksthormon og
gjelleaktiviteten av Na-K-ATPase (Prunet et al. 1989), og hos stil-
lehavslaks er det vist at tilfersel av veksthormon induserer flere
smoltifiseringsrelaterte endringer (Miwa & Inui 1985; lkuta et al.
1989). Veksthormon virker trolig i denne prosessen i naert sam-
spill med thyroidea-hormoner og cortikosteroider.
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3.7 Betydningen av miljgfaktorer

Hormonendringene som farer til de karakteristiske endringer i
atferd, utseende, vekst, metabolisme og vann- og saltbalanse-
regulering under smoltifiseringen er underlagt endogene ryt-
mer. Vanlige biologiske rytmer er degn- (circadiane), ars- (cir-
cannuale), og maéne-/tidevannsrytmer (lunare) (Farner 1985;
Gwinner 1986). | alle fall noen av prosessene i forbindelse med
smoltifiseringen synes & vaere underlagt cirkannuale rytmer
(Eriksson & Lundquist 1982; Duston & Saunders 1990), dvs. at
de har en rytme som under konstante miljgbetingelser er perio-
disk med et gitt awvik fra drssyklusen p& 365 dager. For a sikre
at slike viktige sesongmessige hendelser i en organismes liv
som f.eks. smoltifisering og kjgnnsmodning skjer pa et tids-
punkt som gir optimal overlevelse, er det nedvendig at de er
synkronisert med arlige forandringer i miljget (Gwinner 1981),
Styringen skjer ved at en endring i miljget fungerer som tidsan-
giver/nekkelstimulus (" zeitgeber") for de endogene biologske
rytmene.

3.7.1 Fotoperiode

Hos laksefiskene er generelt &rssyklusen i daglengde (fotoperio-
den) den viktigste synkronisator for sesongavhengige endringer
som kjgnnsmodning, vekst, smoltifisering og migrasjon (oversik-
ter ved Poston 1978; Wedermeyer et al. 1980; Lundquist 1983;
Parker 1984). Den fotoperiodiske synkroniseringen skjer ved for-
midling av informasjon om lysnivd fra perifere fotosensitive
strukturer som retina og pinealorganet/epifysen til hypothala-
mus gjennom markestimulertdysinhibert frigivelse av melatonin
(Figur 5). Disse induserer via hypofysen de fysiologiske reaksjo-
nene pa lysforandringen (se Ball 1981; Underwood & Goldman
1987). Basis for malingen av daglengden i forbindelse med
smoltifiseringen og kjgnnsmodning hos laksefisk er trolig en
endogen degnrytme for fotosensivitet (Duston & Bromage
1986, Thorarensen & Clarke 1989).

Betydningen av fotoperioden for tidsstyringen av smoltifiserings-
prosessen er dokumentert for flere laksefisk (Saunders &
Henderson 1970; 1978; Zaugg & Wagner 1973; Knutsson &
Grav 1976; Komourdjian et al. 1976a; Clarke et al. 1978, 1981;
Eriksson & Lundquist 1982; Okumoto et al. 1983; McCormick et
al. 1987; Duston & Saunders 1990). Av de forskjellige prosesse-
ne som er involvert i smoltifiseringen, synes veksthastighet,
hypoosmotisk reguleringskapasitet og migrasjonstendens a
vaere mest felsom for manipuleringer med fotoperioden, mens
selvfarging synes & vaere mer uavhengig (Hoar 1988).
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Skjematisert endring i aktiviteten av Na-K-ATPase i gjellene hos
ett-drig smoltifiserende atlantisk laks etter overgang fra en vin-
terperiode (5-7 uker med 8.5 timer kunstig dagslys) til et lysregi-
me med kontinuerlig lys. Pil angir avslutningen av vinterperio-
den. Fer vinterperioden ble fisken holdt ved kontinuerlig lys
(modifisert etter H.J. Jacobsen, T. Sigholt, T. Asgird og M.
Staurnes, upubl. data.). - Simplified illustration of change in gill
Na-K-ATP-ase activity in one-year smoltification Atlantic salmon
when transfered from winter light regime (8.5 hours day-light)
to a light-regime with 24 hour day-light. The arrow indicate ter-
mination of winter period.

Ved manipulering med fotoperioden, f.eks. eksponering av parr
for forsinket, akselerert eller faseforskjevet fotoperiode om vin-
terenivdren, kan tidspunktet for de smoltifiseringsrelaterte
endringene forskyves (Figur 6) (Saunders og Henderson 1970,
1978; Zaugg & Wagner 1973; Wagner 1974; Knutsson & Grav
1976; Komourdjian et al. 1976a; Clarke et al. 1978; Okumoto
et al. 1983; Clarke 1989). Ved slike manipuleringer er en perio-
de med korte dager ("vinterperiode") fer daglengedegkningen
nedvendig for & f& en synkronisering av de ulike prosessene
(Saunders & Henderson 1978; Clarke & Shelbourn 1986;
Bjornsson et al. 1989; Clarke et al. 1989; Okumoto et al. 1989;
Thorarensen & Clarke 1989). Bakgrunnsbelysning om natten vil
kunne gi darligere smoltifisering (Thorarensen & Clarke 1989).

Endringene i daglengden trenger ikke & vaere gradvis. Ogsd en
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kombinasjon av konstant kort dag etterfulgt av konstant lang
dag, eventuelt kontinuerlig lys, er vist & kunne indusere en tilsy-
nelatende normal smoltifisering, selv om "vinterperioden” fase-
forskyves i forhold til den naturlige vinter (Bjornsson et al. 1989;
Okumoto et al. 1989; Thorarensen & Clarke 1989; Thorarensen
et al. 1989; Duston & Saunders 1990). Etter en slik vinterperio-
de med kort dag vil forandringen til en lang dag tjene som et
nekkelstimulus som tidsstyrer den endogene rytmen (Okumoto
et al. 1989; Duston & Saunders 1990).

For atlantisk laks er det vist at eksponering av kontinuerlig lys
helt fra klekking forhindrer smoltifiseringsrelaterte endringer hos
laks (unntatt selvfarging), en inhibering som oppheves etter
eksponering for degnrytme med kort daglengde (McCormick et
al. 1987; M. Staurnes, T. Sigholt & T. Asgard, upubl. data). Det
ser altsd ut som om at en degnrytme med kort daglengde er
nadvendig for & sette i gang de endogene smoltifiseringsrytme-
ne, og at denne sa deretter synkroniseres/reguleres av gkningen
i daglengde. | samsvar med dette er det i forsek med produk-
sjon av smolt av stillehavslaks samme &ret som de klekkes (sakalt
null&rs-smolt) vist at en eksponering en viss tid for kort dagleng-
de (<10-12 timer lys per degn) er nedvendig for at fisken skal
utvikle smoltegenskaper etter eksponering for lang daglengde
(Ewing et al. 1979; Clarke et al. 1981, 1989; Clarke &
Shelbourn 1986; Okumoto et al. 1989; Thorarensen & Clarke
1989). For at fisken skal respondere p& eksponering for lang
dag ved produksjon av null-drssmolt, kreves det at fisken har en
viss minstesterrelse (Ewing et al. 1979; Kashara et al. 1989).

3.7.2 Temperatur

Vanntemperaturen er ferst og fremst en hastighetskontrollerende
faktor i smoltifiseringen, og samvirker med fotoperiode-synkroni-
seringen ved at den kontrollerer hastigheten av responsen pa
fotoperiode (oversikt ved Wedermeyer et al. 1980; Langdon
1985; Hoar 1988). @kning i temperaturen akselererer smoltifise-
ringen, men farer ogsa til en raskere desmoltiseringen slik at peri-
oden hvor fisken er smolt kortes kraftig ned ved heye temperatu-
rer (Figur 7) (Donaldson & Brannon 1975; Zaugg og Mclain
1976; Clarke & Blackburn 1977; Clarke et al. 1978, 1981, Soivio
et al. 1988, 1989). @kning av temperaturen synes & vaere mer sti-
mulerende enn konstante temperaturer bade med hensyn til den
fysiologisk smoltifiseringen og migrasjonsadferden (Wagner 1974;
Jonsson og Ruud-Hansen 1985). Hos atlantisk laks vil utvandring-
en normalt finne sted ved stigende temperaturer omkring 10°C
(@sterdal 1969; Jonsson & Ruud-Hansen 1985), men i enkelte
elver forgar utvandringen ogsa ved betydelig lavere temperaturer
(@sterdal 1969; Fried et al. 1978; Hesthagen & Garnas 1986).
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Effekt av ulike vanntemperaturer pd utvikling i aktiviteten av
Na-K-ATPase i gjellene hos smoltifiserende selviaks (fra Weder-
meyer et al. (1980) etter Zaugg & Mclain (1976)). - Effect of dif-
ferent water temperaturer on development of gill - Na-K-ATP-
ase activity hos smoltifying silver salmon. (Zaugg & Mclain
(1976)).

Smoltifiseringen hos atlantisk laks, vurdert som ekning i gjelle-
aktiviteten av Na-K-ATPase, utvikling av sjevannstoleranse,
og/eller vekst i sjevann, ser ut til & foregd normalt ved vanntem-
peraturer opp til minst 15-16°C (Saunders & Henderson 1870;
Komourdjian et al. 1976b; Knutsson & Grav 1976; Johnston &
Saunders 1981). Ogsa selvlaks ser ut til & smoltifisere normalt
ved tilsvarende heye temperaturer (Zaugg & Mclain 1976),
mens hos anadrom regnbuearret vil en heyere temperatur enn
12-13°C inhibere smoltifiseringen (Zaugg et al. 1972; Adams et
al. 1973, 1975; Zaugg & Wagner 1973; Zaugg 1981).

3.7.3 Manefase

Hos flere arter av stillehavslaks er det vist at plasmanivaet av thy-
roksin under smoltifiseringen eker kraftig ved nyméne, og da
seerlig ved den nymanen som er narmest varjevndegn (Grau et
al. 1981, 1982, 1985; Yamauchi et al. 1984, 1985; Nishioka et
al. 1985; Okumoto et al. 1989). Manesyklusen kan derfor vaere
vikig for enkelte fysiologiske forandinger (saerlig thyroksingk-
ningen) under smoltifiseringen av Oncorhynchus-arter, mens
effektene er mer usikre nar det gjelder atlantisk laks.
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3.7.4 Andre faktorer

Anadrome laksefisk er spesielt utsatt for forurensninger fordi
smoltstadiet er svaert emfindtlig for osmoregulatoriske forstyr-
relser. Eksponering til f.eks. surt vann, aluminium, kopper, sink,
kadmium og kvikksalv og ulike pesticider vil fere til inhibering av
Na-K-ATPase i gjellene, tap av sjgvannstoleranse og/eller forsin-
ket utvandring (Figur 8) (Lorz & McPerson 1976; Davis & Shand
1978; Lorz et al. 1978, 1979; Folmar et al. 1982; Saunders et al.
1983; Johnston et al. 1984; Nichols et al. 1984; Beckman &
Zaugg 1988; Farmer et al. 1989; Staurnes et al. 1989).

Smolt er dessuten generelt mer utsatt for stress enn fisk pa tidli-
gere stadier fordi den fysiologiske stressresponsen er sterkere
under smoltifiseringensperioden (Wendt & Saunders 1973;
Schreck 1982; Barton et al. 1985). | anlegg vil derfor darlige
oppdrettsbetingelser (f.eks. déarlig vannkvalitet, utilstrekkelig
féring, haye tettheter, for h@y vannhastighet og handterings-
stress) forsinke og forringe smoltifiseringen ved at bl.a. skning-
en i gjelleaktiviteten av Na-K-ATPase og den hypoosmotiske
reguleringsevnen inhiberes (Strange et al. 1978; Ewing et al.
1980; Fagerlund et al. 1981; Schreck et al. 1985; Virtanen &
Sovio 1985; Jurss et al. 1986). Smolten vil ogsa kunne fa lavere
sykdomsresistens. Disse virkningene av darlige oppdrettsbeting-
elser kan feglge bade av de sekundzere stressresponsene som
hovedsakelig er knyttet til energimetabolismen, vann- og salt-
balansen og immunforsvaret, og av endringer i utskillelsen av de
primaere stresshormonene (cortisol og katekolaminer) og andre
hormoner involvert i smoltifiseringsprosessen (Mazeaud &
Mazeaud 1981; Schreck 1981, 1982).

Handtering og transport i forbindelse med utsettingen av smolt
kan ogsa representere en betydelig stressfaktor som medferer
primaere og sekundaere fysiclogiske stressresponser (Barton et al.
1980; Specker & Schreck 1980; Barton & Peter 1982; Hogstrand
& Haux 1985; Maule et al. 1988). De fysiclogiske stressreaksjo-
nene som f.eks. gkningen i plasmanivaet av cortisol, initierer en
kaskade av andre reaksjoner som medferer lavere sykdomsresis-
tens, redusert sjgvannstoleranse, lavere migrasjonhastighet, og
redusert gjenfangst (Specker & Schreck 1980; Redding & Schreck
1983; Maule et al. 1989; Schreck et al. 1989).

3.8 Tidlig kjsnnsmodning

Hos de fleste anadrome laksefiskene vil en varierende del av
populasjonen, og da ferst og fremst hannene, velge tidlig
kjennsmodning som en alternativ livshistoriestrategi til smoltifi-
sering og utvandring til sjg (Saunders & Schom 1985; Thorpe
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Figur 8

Aktiviteten | gjellene av Na-K-ATPase (a) og konsentrasjonen av
natrium i blodplasma (b) hos smoltifiserende atlantisk laks holdt
i ferskvann med pH 6.5 (7) og pH 5.0 tilsatt 50 pg 1 aluminium
som AlCl3 (A). ¢) Konsentrasjonen av natrium i blodplasma 24
timer etter overfering til fullt sjovann. Verdiene er gjennomsnitt
+ SD (etter P. Blix, M. Staurnes & O.B. Reite, upubl. data). - Gill
Na-K-ATP-ase activity (a) and Na-consentration in blood plasma
(b) in smoltifying ~Atlantic salmon kept in freshwater with
pH=6.5 (-) angl Ph=ng 5.0. (c) concentration of Na in blood
plasma 24 hours after transfer to sea-water,

1987b; Hoar 1988). De hanner som velger & utvikle gonader far
utvandring til sjg (gyteparr) vil delta i gytingen med store voksne
hunner og produsere livsdyktig avkom (Orton et al. 1938; King
et al. 1939; Jones 1959). Dette skjer da normalt ved at de sma
gyteparrene opptrer som sakalte "snikere", dvs. at de sma fiske-
ne under selve gytingen mellom en stor hunn og en stor hann
er i stand & "snike" seg inn til de gytende og befrukte en viss
andel av eggene.

Andelen av gyteparr hos atlantisk laks varierer sterkt mellom uli-
ke populasjioner. | enkelt elver blir bare noen fa prosent av
hannene gyteparr (Evropeitseva 1959; Bailey et al. 1980;
Heggberget 1989), mens det i andre er funnet enn andel som er
starre 50% (Evropeitseva 1959, 1960; Osterdahl 1969; Schiefer
1972; Leyzerovich 1973; Dodd et al. 1978; Eriksson et al. 1979;
Lundquist 1983; Myers 1984; Ritter et al. 1986). Andelen er i
stor grad genetisk bestemt og er derfor mulig & endre ved avl
(Thorpe 1975; Naevdal et al. 1978; Thorpe et al. 1983; Gjerde
1984; Gjedrem 1985), men pavirkes ogsd av vekstbetingelser og
miljaforhold (Leyzerovich 1973; Saunders & Sreedharan 1977,
Glebe et al. 1978; Saunders et al. 1982; Caswell et al. 1984;
Sutterlin & Maclean 1984; Myers et al. 1986; Adams & Thorpe
1989; Rowe & Thorpe 1990a,b).

For flere laksefisk er det vist at veksthastigheten er positivt kor-
relert til alder ved farste kjgnnsmodning, og gyteparr er vanligvis
de sterste individene i en populasjon (Leyzerovich 1973;
Simpson & Thorpe 1976; Bailey et al. 1980; Murphy 1980;
Dalley et al. 1983; Thorpe et al. 1983; Bagliniére & Maisse
1985; Pepper et al. 1985; Thorpe 1986; Rowe & Thorpe 1990b).
Utviklingen av tidlig kjgnnsmodning synes pa samme mate som
smoltifiseringen & kreve enn viss minstesterrelse av fisken (Elson
1957; Refstie et al. 1977; Bailey et al. 1980; Thorpe et al. 1980;
Saunders et al. 1982; Myers et al. 1986).

Utviklingen av tidlig kjennsmodning er fotoperiodisk regulert og
initieres under gkende daglengde (Lundquist 1980, 1983; Scott
& Sumpter 1983; Adams & Thorpe 1989). Det er blitt foresiatt
at det er en fotoperiodisk kritisk fase pa midt- eller seinvinteren
hvor kjennsmodningsprosessene kan igangsettes, men den
endelige avgjerelse om kjsnnsmodning eller ikke blir ferst tatt
etter vurdering av ekningen i kondisjonsfaktoren (dvs. energi-
lagring) ved inngangen til vekstsesongen senere pa varen
(Thorpe 1986, 1989). Midtsommers er det en ny kritiske fase
hvor avgjarelsen blir tatt om veksten skal opprettholdes eller
reduseres. De som opprettholder veksten vil etter hvert utgjere
den gvre starrelsesgruppen som smoltifiserer neste var (Thorpe
1989).
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Fisk som velger & bli gyteparr har en sterre dadelighet enn den
tilsvarende fisken som ikke kjgnnsmodner (Mitans 1973; Dalley
et al. 1983; Myers 1984; Clarke et al. 1985). Det neste aret kan
de kjennsmodne pa nytt (Leyzerowhich 1973; Eriksson et al.
1979). De kan ogsa smoltifisere og vandre ut i sjgen til tross for
lave fettreserver pga. gytingen (Thorpe & Morgan 1980;
Saunders et al. 1982), men normalt vil imidlertid dette ikke vaere
tilfellet (se Hoar 1988). Generelt er det blitt hevdet at prosesse-
ne smoltifisering og kjennsmodning er gjensidig uforenelige
prosesser siden smoltifiseringen adapterer fisken for marine
omgivelser, mens gyting krever opphold i ferskvann (Thorpe
1986; 1987b). Bade hos atlantisk laks og hos andre laksefisk er
det vist at kjgnnsmodning reduserer sjgvannstoleransen, og
kunstig tilfersel av kjgnnshormoner har negativ effekt pd smolt-
fisering og evnen til 3 tilpasse seq sjgvann (Fagerlund & McBride
1975; Aida et al. 1984; McCormick & Naiman 1985; Lundquist
et al. 1986, 1989; Miwa & Inui 1986; Ikuta et al. 1987).
Utsetting av smolt med hey andel kjgsnnsmodne hanner vil der-
for normalt gi darlig resultat i form av tilbakevendt voksen laks.
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4 Faktorer som har betydning
for overlevelse av smolt

4.1 Utvandringstidspunkt

Smoltutvandringen i naturlige bestander foregdr i lepet av et
kort tidsintervall om véren, nar fysiske og biologiske faktorer
danner en kombinasjon som er optimal for smoltens evne til
overleve og klare overgangen fra ferskvann til saltvann. De som
gdr tidligere eller senere enn dette optimale tidsintervallet har
lavere overlevelse (Carlin 1969; Larsson 1977; Hansen & Jonsson
1989a). Dette optimale tidsintervallet varierer mellom arter og
populasjoner, og innen samme populasjon fra ar til &r (Power
1981; Jonsson & Ruud-Hansen 1985; L'Abée-Lund et al.1989).

| vassdrag der det er bade laks og @rret er det funnet at de van-
drer ut omtrent samtidig (Cross & Piggins 1982; Berg & Jonsson
1989), eller at arreten vandrer noe tidligere enn laksen (Lindroth
1977). Reyesmolten vandrer ut tidligerere enn laks og arret
(Berg & Jonsson 1989). Grunnen til dette ser ut til & veere at de
forskjellige artene har forskjellig optimal-temperatur for aktivitet
og vekst (Filipsson & Svardson 1976; Elliott 1982; Jensen 1985;
Berg & Berg 1989), forskjellig osmotisk stress ved lave tempera-
turer, forskjellig ernzering og forskjell i predasjonsrisiko i sjgen
(Jonsson 1985; Hansen 1986).

Tidspunkt for smoltutvandring varierer med temperatur og foto-
periode, faktorer som er knyttet til breddegrad (Farmer et al.
1978). Langs norskekysten ser utvandring av laksesmolt ut til &
veere tilpasset en sjgtemperatur pa 7-9°C (Heggberget et al.
1992). | Imsa (59°N) i Rogaland vandrer smolt av atlantisk laks
ut i begynnelsen av mai (Jonsson & Ruud-Hansen 1985), i Orkla
i Ser-Trendelag (63°N) i begynnelsen/midten av mai og varer til
omkring 10. juni (Hesthagen & Garnds 1986), i Salangen (69°N)
vandrer smolten fra siste del av mai til slutten av juli (Nordeng
1977), i Altaelva (70°N) starter utvandringen i begynnelsen av
juli (Heggberget et al.1992). | Nord-Sverige, Ricklean, (65°N),
starter smoltutvandringen hos atlantisk laks i begynnelsen av
juni med en topp 14 dager senere, og er ferdig i slutten av juni
(@sterdahl 1969). | Ser-Sverige starter utvandringen en maned
tidligere, og er ferdig i begynnelsen av juni (Lindroth 1977).

Figur 9 viser at utvandringen av vill smolt fra norske vassdrag
skjer til ulike tidspunkt langs norskekysten. Sjetemperaturen
utenfor de ulike vassdragene varierer imidlertid lite i forhold til
utvandringstidspunkt, Utenfor de vassdragene som hittil er un-
dersekt med tanke pd utvandringstidspunkt for smolt, ligger sje-
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temperaturen pa 7-9° C nar smolten vandrer ut i sjgen. Dette
tyder pa at det er skjedd en tilpasning i forhold til optimal sjg-
temperatur, og at denne ligger i sterrelsesorden 7-9° C.

Utvandringen av smolt skjer vanligvis i l@epet av en maned. |
noen vassdrag er det vist at i begynnelsen av utvandringen
vandrer smolten for det meste om natten, men senere i perioden
gar de ogsa om dagen (@sterdahl 1969; Bagliniere 1976; Thorpe
et al. 1981). | Ser- og Midt-Norge vandrer det meste av smolten
om natten (Hesthagen & Garnds 1986), mens det i Nord-Norge
ikke er sa klar sammenheng mellom tidspunkt pa degnet og
smoltutvandring (Heggberget, upublisert).

59° N (Imsa)
14 1 ©
134 © :g < 63° N (Orkla)
12 Eo /
11+
104 70° N (Alta)
9 v Y /
8- ﬁf/
7]
6-
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=l 1 1 T
April  Mai Juni Juli
Figur 9

Sjevannstemperaturer pa kysten utenfor noen vassdrag langs
norskekysten i forhold til utvandringstidspunkt for vill smolt. De
stiplede vertikale feltene angir tidspunkt for utvandring i de
respektive vassdragene. Sammenstilling av data fra Jonsson &
Ruud-Hansen 1985, Hesthagen & Garnds 1986, Heggberget et
al. 1992. - Sea water temperaturer at the coast outside some
rivers along the Norwegian coast compared to timing of smolt
migration in few respective salmon rivers. The vertical bars indi-
cate timing of smolt migration.

4.2 Smoltalder og starrelse

Alder og sterrelse ved smoltutvandring varierer mellom arter,
innen arter, mellom elver og mellom &r i samme elv. Det er
starrelsen mer enn alderen som er avgjerende for nar utvand-
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ringen finner sted (Elson 1957). Veksten i presmolt-stadiet er en
vesentlig faktor for alder og sterrelse ved utvandring. Individer
med hoyest vekstrate vil smoltifisere ved lavest alder.
Smoltalder vil dermed variere mer enn smoltstarrelsen. Elson
(1957) mente at laksesmolten i naturen matte ha en kritisk ster-
relse p& 10 cm om hesten om den skulle vaere i stand til & smol-
tifisere varen etter.

Variasjoner i smolt-alder mht breddegrad finner vi pa begge
sider av Atlanterhavet (Dahl 1910; Power 1981), men ved en
gitt breddegrad smoltifiserer laksen tidligere i Europa enn i
Nord-Amerika (Metcalfe et al. 1988). Hos anadrome laksefisk i
ferskvannsstadiet er det kjent at temperatur, naeringstilgang og
daglengde influerer p& vekstraten (Brett et al. 1969; Saunders
and Henderson 1970; Elliott 1975, 1982; Lundquist 1980;
Metcalfe et al.1988), og dermed pévirker smoltalder (Refstie et
al. 1977; Thorpe og Morgan 1978; Metcalfe et al.1988). | de
serlige elvene har laksen en lengre vekstsesong og nér raskere
starrelsen den m& ha for & vandre ut. Vekst hos presmolt laks i
naturen foregdr ved vanntemperatur heyere enn 7°C (Symons
1979), slik at det er antall degn med temperatur over 7°C hver
sommer som primaert bestemmer smoltalderen.

Viktige faktorer som utl@ser smoltutvandring ser ut til & vaere
vannfering og temperatur. Elson (1962) og @sterdal (1969) fant
at temperaturen matte vaere over 10°C fer smoltutvandringen
kunne starte. @sterdahl (1969) fant ogsd i den svenske elva
Rickle&n at smolten enkelte kalde ar kunne vandre fer tempera-
turen har n&dd 10°C. Fried et al. (1978) viste at smoltutvandring
ble utlest ved temperaturer over 5°C. Hesthagen & Garnas
(1986) fant ved undersekelser i Orkla at laksesmolten kan starte
utvandringen ved svart lave vanntemperaturer (2-3°C) og ved
heg/stigende vannfering. | Imsa fant Jonsson & Ruud-Hansen
(1985) at smolten vandrer ut p4 vanntemperatur 6-11°C. Det
var ikke noe som tydet pd at utvandringen ble utlest av en
bestemt vanntemperatur eller et spesielt antall degngrader, men
var kontrollert av en kombinasjon av gkende temperatur og av
temperaturnivaet i elva utover varen. | Altaelva vandrer smolten
ut ved vanntemperatur pa 7-10°C, etter at varflommen har kul-
minert (Heggberget et al. 1992).

| noen elver sammenfaller smoltutvandringen med @kning i
vannferingen i elva (White & Huntsman 1938; Allen 1944, Hoar
1953; Evropeitseva 1959; @sterdahl 1969; Northcote 1984).
Det kan imidlertid vaere en sterk korrelasjon mellom vanntempe-
ratur og vannfering. En ekt vannfering og vannhastighet vil
ogsd gke smoltens medstreams bevegelse (Thorpe & Morgan
1978; Northcote 1984). Nyere norske data viser at vannfering
og vanntemperatur som utlgsende faktorer for smoltutvandring




virker forskjellig i forskjellige laksebestander. | Imsa vandrer
smolten ut ved ca 10°C og lav/synkende vannfering, i Orkla ved
3-6°C og hay/stigende vannfering, mens den i Altaelva vandrer
ut ved ca 10°C og lav vannfaring. Dette viser at det er en tilpas-
ning i de forskjellige laksebestander til ulike utlesende faktorer
for utvandring. Arsaken til dette er at det er forholdene i sjgen
som er viktig for den utvandrende smolten nér den vandrer ut.
Dersom sjgtemperaturen er for lav vil osmotisk stress og/eller
mangel pd naring redusere overlevingen. Hvilke utlgsende fak-
torer for utvandring som er viktigst i det enkelte vassdraget, er
derfor bestemt av forholdene i sjgen utenfor vassdraget pa det
aktuelle tidspunkt. Det er ikke noen entydig sammenheng mel-
lom sjetemperaturer og elvetemperaturer. Derfor har lang tids
(ca 10 000 ar) seleksjon av av optimalt utvandringstidspunkt fart
til ulik virkning av utlesende faktorer for utvandring av smolt i
de ulike laksebestandene, slik at den vandrer ut nar sjgtempera-
turen er 7-9°C (Figur 9). Dette tidspunktet varierer fra begyn-
nelsen av mai i Servest-Norge til begynnelsen av juli i Finnmark.
En sjgtemperatur pa 7-9°C om varen/forsommeren kan derfor
veere et godt utgangspunkt for valg av utsettingstidspunkt for
anleggsprodusert smolt.

Laksesmolt tar til seg naering og vokser under utvandringen til
sjgen. Bjornn et al. (1978) har presentert data som indikerer at
smolt av regnbuegrret gjennomsnittlig vokste 0.2 mm pr. dag
mellom utsetting og gjenfangst noe senere. Churikov (1975)
viste at masulaks (O.masou) og selvlaks (O. kisutch) aktivt tok til
seg nzring under utvandringen. Hos sjgrayesmolt er det ogsa
vist at kondisjonfaktoren gker i lapet av utvandringssesongen
(Strand 1991). Bakshtansky et al. (1979) observerte at smolt av
atlantisk laks utsatt fra anlegg hadde tendens til & vandre naer-
mere bunnen og foretrakk omrader med lavere stremhastighet
enn vill smolt. De hadde heller ikke samme evne til & ta til seg
naering som den naturlige smolten i vassdraget.
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5 Utsetting av kunstig produ-
sert smolt i vassdrag

Under naturlige forhold foregér smoltifisering og utvandring av
laksesmolt pa varen og forsommeren nér de beste kombinasjo-
ner av fysiske og biologiske faktorer gir maksimal overlevelse i
sigen. Utvandringen har sammenheng med faktorer (triggere)
som utlgser smoltutvandringen (temperatur, vannfering). Nar
det skal settes ut kunstig produsert smolt fra anlegg ma en ta
hensyn til disse naturlige tilpasningene for & oppnd best mulig
overlevelse og gjenfangst. Generelt har smolt produsert i anlegg
heyere dedelighet enn smolt som er vokst opp i naturen. Det er
flere faktorer som har betydning for smoltens evne til & overle-
ve. Av disse er fiskens starrelse, atferd under utvandring, preda-
sjon, utsettingssted og utsettingstidspunkt av stor betydning.
Forsek ved NINA's forsknings-stasjon pa Ims har vist at gjen-
nomsnittlig overlevelse av anleggsprodusert smolt er bare halv-
parten av vill smolt (Jonsson et al. 1991).

5.1 Storrelse

Erfaring bade fra Europa og Nord-Amerika viser at overlevelse i
form av gjenfangst av voksne individer har en klar sammenheng
med smoltens st@rrelse ved utsetting (Carlin 1969; Ritter 1972;
Peterson 1973; Hansen & Jonsson 1989a).

Bade hos ung atlantisk laks og stillehavslaks er det pavist eken-
de saltvannstoleranse ved wskende starrelse (Houston 1961;
Conte & Wagner 1965; Parry 1966; Wagner et al. 1969;
McCormick & Naiman 1984). Smoltens starrelse alene er ikke
bestemmende for smoltens overlevelse i sjgen, men en mini-
mumssterrelse ser ut til & vaere nedvendig fer laksefiskene kan
smoltifisere. Allen (1944) og Elson (1957) viste at en kritisk star-
relse ma nds hos atlantisk laks far smoltifisering kan skje. Hos
vill laks ser det ut til at parren ma vaere 12-13 ¢m for at den kan
smoltifisere (Wedemyer et al.1980). Mahnken et al. (1982) fant
hos selviaks (O. kisutch) at sterrelsen pd det minste individet ved
et gitt tidspunkt i en populasjon i sjgvann er en god indikator
for den minimums-sterrelse en fisk mé& ha for & overleve og vok-
se i saltvann. Denne storrelsen var 138 mm. Videre mente de
at fisken méatte opprettholde en kritisk vekstrate i sjgvann for a
motvirke reversering til parr. Folmar et al. (1982) viste at selv-
laks under den kritiske grensen hadde stor andel parr-reverse-
ring og hey mortalitet.

Peterson (1973) viste eksperimentelt at ettarig smolt av atlantisk
laks mellom 12.5 og 14 cm ga god gjenfangst, 2 ar gamle
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smolt under 14 cm ga darlig gjenfangst, mens en bedre gjen-
fangst ble registrert for toarig smolt mellom 14-18 cm. Todrig
smolt over 18 c¢m ga dérligere gjenfangst. Dette viser ogsa at
starrelse ikke er noen absolutt faktor for & besternme marin
overlevelse hos atlantisk laks.

Hansen & Jonsson (1989a) satte ut ett- og todrig smolt av atlan-
tisk laks i Imsa og registrerte en bedre gjenfangst av toarig
smolt, noe som (delvis) kunne forklares med at to-aringene var
starre.

5.2 Utsettingstidspunkt

Utsettingstidspunktet for smolten har stor betydning for overle-
velsen i saltvann. Darlig gjenfangst av utsatt smolt er blitt satt i
sammenheng med feil utsettingstidspunkt (Folmar & Dickhoff
1981; Wedemyer et al.1980; Bilton et al.1982). Marin overle-
velse av coho salmon (O. kisutch) er blitt studert mht utsettings-
tidspunkt (Folmar & Dickhoff 1980, 1982). Denne arten ser ut til
a vaere ekstremt falsom for tid for utsetting. Fisk som vandret til
sjigen enten for tidlig eller for sent fikk vekststagnasjon eller des-
moltifiserte og ble parr igjen. Loyenko & Chernitskiy (1984) fant
det samme hos atlantisk laks. Fisk som ikke hadde nadd et visst
niva i smoltifiseringsprosessen eller som hadde begynt & desmol-
tifisere var ikke i stand til & vandre. De mente dette hadde
sammenheng med at overgangen til et marint liv bare kan utvik-
les i et lite tidsintervall, i sluttfasen av smoltifiserings-prosessen.
De som ikke vandrer innenfor dette optimale tidsintervallet har
ddrligere overlevelse. Larsson (1977) fant at fisk som forlot elva
i slutten av mai og begynnelsen av juni hadde starst overlevelse.
Andre forsgk har vist at utsetting av atlantisk laks om hesten
kan gi god gjenfangst i @stersjgen (Eriksson & Eriksson 1985,
Eriksson 1988). Hansen & Jonsson (1989a) fant i Imsa best
overlevelse av fisk utsatt i mai-juni, p& samme tid som den
naturlige smolten forlater vassdraget. Basert pa norske erfaring-
er om utvandringstidspunkt for vill laks, kan en god tommel-
finger-regel vaere a sette ut smolten nar sjgtemperaturen nar 7-
8°C om vdren utenfor utsettingsvassdraget (Heggberget et al.
1992).

Hansen & Jonsson (1986) testet forskjeller i gjenfangst av atlan-
tisk laks satt ut som smolt til forskjellig tid pd degnet. De fant
ingen forskjeller i gjenfangst mellom de som ble satt ut om
dagen og de som ble satt ut om natta.

5.3 Utsettingssted

Utsettingsstedets lokalisering i forhold til elveutlapet har vist seg
& vaere av stor betydning for smoltens overlevelse nar den gar
fra ferskvann til saltvann. Det er foretatt f& forsek med kunstig
produsert fisk fra anlegg satt ut i naturlige vassdrag med tanke
p& & finne det mest optimale utsettingsstedet, men resultater fra
norske utsttinger de senere arene indikerer hoyere gjenfangst
fra utsettinger i store vassdrag enn i sma vassdrag. Dette kan ha
sammenheng med at spesielt stor laks er lite villig til 4 vandre
opp i sma vassdrag.

Peterson (1973) fant at det var forskjell i overlevelse mellom
smolt av atlantisk laks satt ut ved elvemunningen og fisk satt ut
ca 1 mil lenger opp i elva. Heyere gjenfangst ble registrert av
smolt satt ut i estuariet. Einarsson et al. (1987) registrerte det
samme pa Island. Smolt av atlantisk laks ble satt ut i estuariet
og 14 km oppe i vassdraget. Gjenfangstene viste stor variasjon
mellom de to utsettingsstedene,og var 5-7 ganger hayere hos
fisk satt ut i estuariet sammenliknet med fisk satt ut lenger opp.
Hansen & Lea (1982) viste i Ranaelva en bedre gjenfangst pad
lakse-smolt satt ut langt nede i elva i forhold til fisk satt ut leng-
er oppe. Dette indikerer en heyere dedelighet blant smolt satt
ut i de evre deler. Hovedarsaken til denne variasjonen kan vare
hoyere predasjon pa fisk satt ut langt oppe i vassdraget, men
det kan ogsd skyldes manglende utvandring pa den fisken som
settes ut langt oppe i elva.

Det er ogsd gjort en del forsgk med & sammenlikne gjenfangst/
overlevelse pa smolt av atlantisk laks satt ut i elv , estuarie, i fjor-
den og utenfor kysten (Gunnered et al 1988, Heggberget et
al.1991). P4 bakgrunn av hay post-smolt dedelighet i elvemun-
ningen som skyldtes predasjon (Hvidsten & Makkelgjerd 1987),
ble det satt ut laksesmolt tre forskjellige steder, i elva Surna, i
fiorden og utenfor kysten. Kyst-utsettet ga 111 % heyere total
gjenfangst sammenliknet med fisk satt uti elva. Men bade feil-
vandring og beskatning utenfor utsettingsvassdraget skte med
gkende utsettingsavstand fra elva (Gunnered et al.1988).
Gjenfangsten i utsettingsvassdraget var tilnaermet lik for de ulike
utsettingsstedene. Feilvandring av utsatt laksesmolt ber minima-
liseres. P4 bakgrunn av resultatene fra bl.a. Surna, er det derfor
klart at smoltutsettinger i Norge mé foregé i tilknytning til vass-
drag, og ikke settes direkte i sjgen. Liknende resultater ble fun-
net av Jensen (1979), som satte ut smolt i estuariet, i fjorden
utenfor og pa kysten (Grip). Det ble registrert best gjenfangst
for smolt satt ut ved Grip, og darligst for fisk satt ut i estuariet.
Eriksson et al. (1981) gjorde undersgkelser med et noe annerle-
des resultat. Anleggsprodusert fisk ble gjennom en rekke ar satt
ut tre forskjellige steder, et sted oppe i elva, et annet i estuariet
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og det tredje stedet 12 km utenfor kysten. Merkeforsakene vis-
te en signifikant heyere gjenfangst av fisk utsatt utenfor kysten
og i estuariet i forhold til smolt satt ut oppe i elva. Det var ing-
en vesentlig forskjell i gjenfangst mellom kystutsett og utsett i
estuariet. De forklarte variasjonen i gjenfangst mellom elveutset-
ting og smolt satt ut i estuariet/utenfor kysten med at det var
heyere predasjon pa fisken satt ut oppe i elva. | svenske vass-
drag finnes det en del ferskvannsrovfisk (f.eks. gjedde og lake)
som vanligvis ikke finnes i vestlige, norske vassdrag.

Avgjerende for smoltens overlevelse i saltvann er at fisken fysio-
logisk er klar til & vandre. SDH-aktiviteten i gjellene er et kvan-
titativt mal for hvor langt i smoltifiserings-prosessen fisken er
kommet (Chernitsky 1980; Langdon & Thorpe 1984, 1985).
Bakstansky et al. (1979) fant at smolt av atlantisk laks utsatt 2
km oppe i vassdraget hadde et hayere SDH-niva da de kom ned
i estuariet enn de hadde da de ble satt ut. Senere viste Loyenko
& Chernitsky (1984) at hos atlantisk laksesmolt satt ut 30 km fra
munningen hadde hayere SDH-aktivitet n&r de kom ned til elve-
munningen enn fisk satt ut 2 og 5 km ovenfor utlgpet. De fant
ingen forskjell mellom smolt satt ut 18 og 30 km ovenfor utle-
pet, begge disse hadde et SDH-nivd pa linje med den nedre
grensen for vill smolt. Fisk utsatt 18 og 30 km ovenfor mun-
ningen er altsa fysiologisk narmere vill smolt enn fisk utsatt naer
estuariet. De peker pa at ved & sette fisken ut langt oppe i elva
blir parren skilt fra smolten tidlig, og presmolten far tid pa seg til
a utvikle optimal sj@vannstoleranse for bedre overlevelse i sjgen.
Disse undersgkelsene viser at det er viktig & vite hvor langt fis-
ken er kommet i smoltifiseringsprosessen nar en skal finne det
optimale tidspunkt og -sted for utsetting.

| tillegg til dette er fiskens evne til & finne tilbake til det vassdra-
get den ble satt ut viktig. Det har lenge vaert kjent at laksefisk
etter utvandringen til sjgen vender tilbake til den elven den ble
fedt for & gyte (Hasler et al. 1978). Dette gjelder ogséd utsatt fisk
fra anlegg, selv om det er en viss feilvandring bade blant utsatt
og naturlig utvandret fisk. Det er to hovedteorier om hvordan
fisken finner tilbake til oppvekstelva: preging pa organiske stof-
fer (Hasler og Wisby 1951; Hasler et al. 1978), og feromonhypo-
tesen (Nordeng 1971). Harden Jones (1968) presenterte en
sekvens-hypotese for homing, som innebaerer at smolten pa vei
ut preges pa lukt som lagres sekvensielt. Smolt utsatt langt bor-
te fra oppvekstelva kan delvis miste denne sekvens-pregingen
ved & transporteres med bat, slik at det blir flere feilvandrere
(Gunnered et al. 1988). Flere nyere undersekelser bekrefter at
feromoner har en underordnet betydning ndr det gjelder evnen
til a finne tilbake til utsettingsstedet, samtidig som feilvandring-
en kan holdes pa et lavt nivd ndr smolten settes ut i tilknytning
til vassdrag. Hovedregelen er derfor at utsatt smolt kommer til-
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bake som voksen til det stedet den er satt ut, og ikke til det ste-
det der den genetisk harer hjemme.

Foruten at laksefisk er istand til & finne tilbake til utsettingsvass-
draget, har flere undersekelser (Donaldson & Allen 1957; Quinn
& Fresh 1984; Heggberget et al. 1988) vist at laksefisk ogsa er i
stand til & finne tilbake til spesielle deler av elva. Dette innebze-
rer at laksesmolt som settes ut langt oppe i et vassdrag kan for-
ventes & gi en sterre andel av gjenfangstene oppe i vassdraget
enn lenger ned.

Forevrig er det sammenheng mellom feilvandring, sterrelse og
beliggenhet av utsettingslokaliteten. Utsetting av smolt i store
vassdrag gir gjerne mindre feilvandring enn i sma vassdrag.
Denne sammenhengen er imidlertid ikke absolutt, spesielt ikke
der det er flere lakseferende vassdrag som munner ut i naerhe-
ten av hverandre.

5.4 Behandling i anlegg og ved utset-
ting

God behandling av fisk i anlegget og under transport av fisk ved
utsetting er viktig for & eke overlevelse og gjenfangst av kunstig
produsert smolt. Redusert overlevelse grunnet stress under
behandlingen i anlegget, som skjellavskrapning med pafelgende
sykdom, har gjort det nadvendig med stress-hemmende prose-
dyrer (Long et al. 1977). Det er ogséd funnet at ved a tilfere fis-
ken NaCl (5-10°/00) eller CaCl (S0mg/l) reduseres stresset hos fis-
ken (Wedemyer 1972; Wedemyer & Wood 1974). Ogsa fortyn-
net sjgvann (5-15/o0) har vist seq & vaere effektivt for & hindre
stress hos fisken (Long et al. 1977).

Skjellavskrapning under transport til utsettingsstedet er ogsa van-
lig. Bouck & Smith (1979) viste eksperimentelt at fisk som hadde
10% skjellavskrapning p& kroppen hadde 50% dedelighet innen
en periode pd 10 dager. Nar fisken settes ut i elv tar det ikke
mer enn 5 dager fer den er restituert igjen, men smolt med
skjellavskrapning satt ut naer elvemunningen vil sky saltvann og
dermed bli lengre i estuariet enn normalt og bli mer utsatt for
predasjont (Bouck og Smith 1979; Rosseland et al. 1982;
Wedemyer et al. 1980). Skansom behandling av fisken i anlegg
og'ved transport er derfor saerdeles viktig for et godt resultat av
smoltutsettinger. Kortest mulig avstand mellom produksjonsan-
legg og utsettingssted er derfor viktig.

Carlin-merking og finneklipping er vanlig brukt ved merking av
utsatt fisk fra anlegg for & kunne analysere effekten av utsetting-
ene. Det er vist at Carlin-merker p& vandrende smolt har negativ
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effekt pa overlevelse, bade for vill og anleggsprodusert fisk
(Saunders & Allen 1967; Isaksson & Bergman 1978). Dermed fér
vi ikke riktig bilde pa overlevelse av voksen fisk og gir feil bereg-
ning av gjenfangsten. Hansen (1988) fant ved merke-forsek pa
smolt av atlantisk laks en darligere gjenfangst p& Carlin-merkede
og finneklippet fisk enn umerket fisk, og mente dette hovedsa-
kelig skyldtes handtering, bedevelse og selve merkingen.
Gjenfangsten av finneklippet fisk var bedre enn hos Carlinmerket
fisk, noe som tidligere er blitt registrert av Saunders & Allen
(1967). Berg & Berg (1987) fant at merke-prosessen reduserte
overlevelsen av grret-smolt med 17 %, men det var ingen malbar
negativ effekt pa dedeligheten hos sterre fisk. De studerte ogsd
merkingens innvirkning pa vekst, men fant ingen forskjell mellom
merket og umerket fisk med hensyn til vekstrate. Flere merke-
forsek viser at laksefiskene bruker 1-2 uker pad & komme seg
etter bedavelse, handtering, transport og stress i anlegget (Soivio
et al. 1977; Pickering et al. 1982; Soivio & Virtanen 1984).
Hansen & Jonsson (1988) testet having, transport og bedevelsens
virkning pa overlevelse av ettdrig og todrig smolt av atlantisk
laks. Having og transport hadde liten innvirkning p& overlevelsen
av todrig smolt, mens ettdringer hadde darlig gjenfangst.
Forskjellen mellom drsklassene mente de kunne ha sin rsak |
sterrelsesforskjeller og dermed forskjellig predasjonstrykk i sjeen.
Bedevelsen reduserte overlevelsen i begge &rsklassene sammen-
liknet med kontrollgruppen. | tillegg til ekt dedelighet som felge
av handtering og merking, vil en del fisk miste merker eller ikke
bli rappotert ved gjenfangst. De gjenfangstprosenter som rap-
porteres fra ulike merkeforsek representerer derfor en betydelig
underestimering av egentlig gjenfangst.

Som en oppsummering kan en fastsld at bade sterrelse, alder,
utsettingstidspunkt og -sted har betydning for resultatet av
smoltutsettinger. Videre har produksjonsteknologi og behand-
ling av fisken i tilknytning til utsetting stor betydning. Stress-
hemmende prosedyrer er derfor vesentlige i tilknytning til all
utsetting av smolt av laksefisk.

Gjennomsnittlige gjenfangster av norske utsettinger ligger pa 2-3
%. De fleste av gjenfangstene, gjerne mer enn 50 %, skjer
utenfor utsettingsvassdraget. Mer enn 90 % av laksen forsvin-
ner i lepet av sjgoppholdet. En vesentlig del av dedeligheten
antas a skje i lapet av den farste tiden etter utsetting. Predasjon
representerer en av flere faktorer som har betydning for dedelig-
heten av den utsatte fisken. En god naerings- og vandringsatferd
vil ogsa ha stor betydning for overlevelsen. Fremtidig forskning
for & f& ekt kunnskap om biologien hos laksesmolt like etter
utvandring vil derfor representere en god mulighet til & bedre
resultatet av utsettinger av laksefisk.
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