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SAMMENDRAG

Teleostfisk har et velutviklet sansesystem, som pa mange mater er likt i form og funksjon som det
man finner hos hgyere virveldyr. Mens fisker deler de samme sansene som hgyere virveldyr (syn,
hersel, taktil, smak og lukt), kan de bli modifisert av tilpasninger til vannmiljget. | tillegg har fisk
en unik sansestruktur, kjent som en sidelinje, som gjer dem i stand til & registrere trykkendringer
og bevegelse i vannet. Sidelinjen omtales som den sjette sansen for fisk, og er en forlengelse av
deres hgrselssans. Hvert av disse sanseorganene er utstyrt med sensoriske nerveender som opp-
dager endringer i kroppen og i deres ytre miljg. Denne informasjonen videresendes til sentral-
nervesystemet og hjernen, som kan sette i gang en passende fysiologisk eller atferdsmessig re-
spons. Deteksjon og integrering av sensorisk informasjon gjer at fisken kan reagere og tilpasse seg
endringer i miljget, samt reagere raskt pa skadelige situasjoner.

4.1. NERVE OG ENDOKRINSYSTEM HOS FISK

Informasjon oppfattet av sanseorganene, spesielt det som er knyttet til det ytre miljget, videre-
sendes til sentralnervesystemet. Etter integrering reguleres passende responser fra de forskjellige
effektororgan og vev av bade nerve og endokrinsystem.

4.1.1 Nervesystemet hos fisk

Som i alle vertebrater har teleostfisk et godt utviklet nervesystem for koordinering av kroppsakti-
viteter, samt integrering av disse aktivitetene pa riktig mate med stimuli fra miljget. Mens nerve-
systemet er uavhengig av det endokrine systemet, samarbeider de ofte i kontrollen av kropps-
funksjoner. De overfgrer begge signaler til effektororganer, de som overfgres av nervesystemet er
raske elektriske impulser, mens signaler som overfgres av det endokrine systemet er langsomme-
re og formidlet av sirkulerende hormoner. Kombinert koordinerer og integrerer disse signalene
en rekke viktige kroppsaktiviteter som i stor grad er avhengige av miljgstimuli, som oppfattes av
fiskens sanseorganer. Nervesystemet i fisk kan deles inn i tre deler, sentralnervesystemet, det
perifere nervesystemet og det autonome nervesystemet. Nervesystemet bestar av to typer celler,
nervecellene og gliacellene. Nervecellene er kjent som nevroner som er funksjonelle enheter i
stand til & lede nerveimpulser.

Sentralnervesystemet representerer cerebrospinalsystemet, bestdende av hjernen og ryggmar-
gen. Den grunnleggende funksjonen til hjernen og ryggmargen er a koordinere sensoriske stimuli
med responser fra muskler og kjertler. De er plassert i beskyttende beinete strukturer, henholdsvis
skallen og vertebral kolonnen, og er omgitt av et system med to membraner kalt hinner, en intern
(endomeninx) og en ekstern (ectomeninx), adskilt av et tynt lag fettvev. Hjernen og ryggmargen har
indre rom, henholdsvis ventriklene og ependymalraret, hvor cerebrospinalvaesken sirkulerer. Ce-
rebrospinalvaesken produseres av fire heyt vaskulariserte omrader av hjernen, kalt choroiud ple-
xus. Funksjonen til cerebrospinalvaesken er a distribuere naringsstoffer og a fijerne metabolitter.
Fiskehjernen er i hovedsak en utvidelse av den fremre enden av ryggmargen, og er hovedsenteret
for integrering. Den er delt inn i flere anatomisk og funksjonelt distinkte deler, alle tett sammen-
koblet, men hvor hver del tiener som det primaere senteret for a integrere bestemte typer svar og
aktiviteter. Flere av disse sentrene eller delene er primart forbundet med en type sensorisk opp-
fatning som syn, hersel eller lukt (olfaction). Hjernen kan deles inn i fem regioner, fra kranial til kau-
dal: telencephalon, diencephalon, mesencephalon, metencephalon og myelencephalon (figur 4.1).
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Figur 4.1. Hjerne, skiema-
tiske figurer. A) Sett fra siden,
B) Snittet i medialplanet. A)
viser de fem hoveddelene a:
telencephalon; b: mellomhjer-
nen (diencephalon); ¢ optisk
tektum (tectum opticum) i
midthjernen (mesencephalon);
d: lillehjernen (cerebellum)

i bakhjernen (metencep-
halon); e: nerve olfactorius, f:
nerve opticus, g hypofyse og

h: forlengede marg (medulla
oblongata). | medialsnittet,

B) viser a: telencephalon; b:
mellomhjernen (diencephalon),
med . epifysestrukturer;

d: optisk tektum; e: basale
mellomhjernen (mesencep-
halon); f: lillehjernen; g: basale
bakhjernen (metencephalon);
h: forlengede marg. Ellers i det
sentrale ventrikkelsystem; j: n.
olfactorius; k: n. opticus; I. hy-
pofyse, 0g m. saccus vaculosus.

Telencephalon, som i fisk er relativt mindre enn hos pattedyr, dannes hovedsakelig av
olfaktoriske lapper (lobes) og olfaktoriske paereformede strukturer (bulbs) og av telencep-
haliske lapper. | fisk er olfaktoriske lappene og bulbusene), forbundet med olfaktoriske
kanaler av variabel lengde i henhold til art. Telencephalon mottar hjernenerve | (olfaktorisk
nerve) og hovedfunksjonen er relatert til lukt. De fiskene som hovedsakelig er avhengige
av lukt i seken etter mat eller sosiale aktiviteter, har relativt forstarret lukte lapper. Telen-
cephalon koordinerer ogsa en rekke andre viktige funksjoner, inkludert migrasjon, forel-
dreomsorg og avisadferd.

Diencephalon bestar av epitalamus, talamus og hypothalamus. Den bakre delen av epi-
talamus projiserer oppover og danner pinealorganet (epifysen), som er lysfglsomt og i til-
legg har en nevroendokrin funksjon (se pkt. 2.3). Under hypothalamus ligger hypofysen, en
viktig endokrin kjertel. Et par optiske nerver gar inn i hjernen i den antero-dorsale delen av
diencephalon, nar disse krysser hverandre, dannes et optisk chiasma foran diencephalon.
Diencephalon mottar ogsa olfaktorisk informasjon fra telencephalon. Hovedfunksjon til di-
encephalon er & koordinere innkommende og utgdende meldinger i kontrollen av home-
ostasen, giennom hypofysen. Diencephalon er ogsa viktig for & motta og integrere sanse
informasjon.

Mesencephalon, som er den mest igynefallende delen av hjernen nér kranietaket lgftes,
dannes av dorsale optiske lapper og ventral tegmentum. Hovedfunksjonen til mesencep-
halon er integrering av visuell informasjon og koordinering med motorfunksjonen og de
andre sansene. Den mottar de fleste fibrene fra synsnerven, som gir opphav til den vanlige
oculomotoriske nerven (hjernenerve Ill). Diencephalons ventrikel fortsetter i mesencep-
halon i en smal kanal, kalt Sylvius akvedukt. Fisk som spiser ved hjelp av synet, inkludert
laksefisk, har spesielt store optiske lapper.

Metencephalon bestar av lillehjernen, som er den mest variable strukturen i fiskehjernen,
og den inneholder sin egen ventrikkel. Hovedfunksjonen til metencephalon er kontroll av
balanse, svtsmming, muskelspenning og orientering i rommet, som oppnas ved a integrere
informasjon fra den laterale linjen med informasjon fra det indre gre og musklene.

Myelencephalon dannes hovedsakelig av den forlengede marg, dekket dorsalt av den
bakre choroid plexus. Ved foten av den forlengede margfinnes to store nevroner, Mauth-
ner-cellene, deres aksoner strekker seg gjennom hele lengden av ryggmargen. Disse cel-
lene er motoriske koordinatorer som videresender flere sensoriske impulser hovedsakelig
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fra det laterale linjesentret mot svtgmmemuskulaturen. De er relatert til rask fluktrespons,
kjent som Mauthner startle response (se pkt. 4.1). Myelencephalon kontrollerer ogsa ven-
tilasjonshastigheten og styrer funksjoner relatert til smak, taktile og laterale akustiske
systemer.

Ryggmargen strekker seg bakover hele fiskens lengde, fra den forlengede marg, inne i nev-
ralkanalen i vertebral kolonnen. | sveert utviklede teleosts, inkludert atlantisk laks, ender
den i en endokrin kjertel, urofysen. Et tverrsnitt av ryggmargen viser to adskilte regioner,
en sentral sone av gra substans (overvekt av nevronale kjerner) i en omvendt Y-form helt
omgitt av hvit substans (myeliniserte aksoner). Sentrum av gra substans er okkupert av en
sentral kanal, som er fylt med cerebrospinalvaeske.

Det perifere nervesystemet

Foruten hjernen og ryggmargen, er andre nervevev kjent som det perifere nervesystemet.
Perifert nervesystem bestar av nerver som stammer fra hjernen (hjernenerver) og rygg-
margen (spinalnervene), og spesielle sanseorganer. Det er ti par nerver (hjernenerver) med
utspring fra hjernen som primaert formidler sensorisk informasjon til hjernen. Spinalnerve-
ne oppstar direkte fra ryggmargen og er ordnet metamerisk pa hver side av ryggmargen.
Hver spinalnerve inneholder to rgtter: en bakre (posterior) sensorisk rot med ganglion og
fremre (anterior) motorrot. Den bakre roten bestar for det meste av sensoriske fibre fra
nerveceller i spinalnerveganglionen og forbinder den med sentralnervesystem. Motorfi-
brene derimot som passerer giennom fremre rot, har sine cellelegemer i ryggmargens gra
materie. Spinalnervene utferer ulike funksjoner som muskelkontraksjon, kjertelsekresjon
etc.

Det autonome nervesystemet

Det autonome nervesystemet bestar av sympatiske og parasympatiske ganglioner og ner-
ver, og regulerer flere ubeviste funksjoner. De fleste indre organer er innovert av fibre fra
begge systemene, og responsene som produseres er ofte, men ikke alltid, antagonistiske.
| fisk styrer og regulerer det autonome nervesystemet en rekke viktige kroppsfunksjoner,
inkludert kontroll av pupillensédpningen, blodtrykk, blodstrem gjennom gjeller, hjerteytelse,
gastrisk motilitet, funksjon av svemmeblaere og sekresjon av katekolaminer fra kromaffin.
Det autonome systemet er naert knyttet til hjernen og ryggmargen og binder til muskler,
innvoller, kjertler og sirkulasjonssystemets kar. Det sympatiske systemets ganglia er arran-
gert metmerisk pa begge sider av ryggmargen og forbundet med sympatiske fibre, mens
de parasympatiske ganglia ligger i neerheten av organet de innoverer.

4.1.2 Det endokrine systemet hos fisk

Det endokrine systemet er et sett av organer eller vev av ulik opprinnelse, struktur og plas-
sering, det de sekrerer kalles hormoner. Hormonene kommer over i blodet og transporte-
res til malorganer hvor de initierer en fysiologisk respons etter binding til deres spesifikke
reseptor. Hormoner er signalmolekyler som regulerer mange viktige fysiologiske og ad-
ferdsmessige funksjoner, inkludert vekst, reproduksjon, stressrespons, vann- og mineral-
balanse, med mere. | teleostfisk, som hos andre vertebrater, er det et naert forhold mellom
det endokrine systemet og nervesystemet, og ofte virker de sammen for a kontrollere og
regulere forskjellige kroppsfunksjoner og prosesser (nevroendokrin integrasjon), inkludert
integrert signalering fra sanseorganene. Hovedsakelig formidler det endokrine systemet
fire typer effekter: kinetisk (f.eks. pigmentmigrasjon), metabolsk (f.eks. karbohydratbalan-
se), morfogen (f.eks. seksuell differensiering og modning) og adferdsmessig (f.eks. Repro-
duktiv adferd, aggresjon, migrasjonsadferd).

De fleste hormoner kan klassifiseres som enten aminosyrebaserte hormoner (amin, peptid
eller protein) eller steroidhormoner. Den farstnevnte, som for eksempel veksthormon og
gonadotropiner, er vannlgselige og virker pa overflaten av malceller via sekundaere bud-
bringere. Sistnevnte, som er lipidlgselig, beveger seg gjennom plasmamembranene til mal-
celler (bade cytoplasmisk og cellekjernen) for & virke inni kjernen. Det er to grunnleggende
typer hormonsignalering, endokrin og parakrin. Endokrine signaler bruker sirkulasjonssys-
temet til & transportere ligander via blodstremmen til malorganer som ligger langt unna,
mens parakrin signalering virker direkte pa naboceller. Dermed er dette nekkelforskjellen
mellom endokrin og parakrin signalisering. Hormoner i endokrin signalering er vanligvis
fortynnet og er tilstede i lavere konsentrasjon nar de virker pa malceller, mens i parakrin
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Figur 4.2. Diagram som viser
fargene i det menneskelige
visuelle spekteret assosiert med
den tilsvarende bglgelengden
og en indikasjon pa balgefre-
kvensen.

signalering er konsentrasjonen av ligander sveert hgy. Videre er responsen i endokrin sig-
nalering rask, mens parakrin signalering viser en langsommere respons.

4.2. SYN OG FOTORESEPSJON HOS FISK

4.2.1 Introduksjon om lysets og fotoperiodens rolle i fiskebiologiske
systemer

Definisjoner av lys og fotoperiode

Lys er en elektromagnetisk straling. Stralinger er karakterisert av en belgelengde (eller fre-
kvens, figur 4.2), og avhengig av bglgelengden, kan stralinger oppfattes eller ikke av senso-
riske strukturer. For eksempel kan menneskegyet oppfatte elektromagnetisk straling med
belgelengder mellom 400 (fiolett) og 700 (red) nm og alle regnbuens farger som finnes i
mellom. Lys er ogsa karakterisert ved intensitet som tilsvarer mengden lys, som igjen kan
males pa forskjellige mater. Lumens maler intensiteten som sendes ut, mens lux spesifi-
serer lysintensiteten som males i et gitt omrade. Begge refererer til intensitet slik det opp-
fattes av menneskelig eye. Belgelengdene i midten av vart visuelle omrade (grenn, oransje
og gul) ser lysest ut for @ynene vare. De i hver ende av spekteret (bla og dyp red) far et mer
dimmet utseende. | kontrast til dette refererer PAR (photosyntetic active radiation) til omra-
det lysplanter benytter til fotosyntese (400-700 nm) og identifiserer det totale antall fotoner
som sendes ut innenfor dette omradet, mens PPFD (photosynthetic photon flux density)
refererer til antall fotoner innenfor dette omradet som nar et gitt omrade hvert sekund.

Fotoperioder karakteriserer den daglige varigheten av lys som kommer fra solen. Den
naturlige fotoperioden avhenger av arstiden (kort fotoperiode om vinteren og lang foto-
periode om sommeren) og jordens breddegrad. Photoperiod er et veldig palitelig signal,
da det er relativt steyfritt og preget av forutsigbare rytmer konstant fra ett ar til et annet.

@kt bolgelengde o

0,0001 nm 0,01 nm 10 nm 1000 nm 0,01 cm 1cm Tm 100 m

ULTRA-

GAMMASTRALER RONTGEN FIOLETT INFRARZD RADIOB@LGER

RADAR TV FM

400 nm 500 nm 600 nm 700 nm

Lys i vannmiljoet

Mens lydbglger beveger seg lengere og raskere gjennom vann enn luft, er det motsatt for
lysbelger. Faktisk absorberes lyset av vannet, noe som innebaerer at jo lenger lys beveger
seg giennom vann, jo svakere blir det. Interessant nok absorberes ikke alle bglgelengder
pa samme mate, noe som resulterer i vannets visuelle farge (figur 4.3). I tillegg, jo flere par-
tikler som er tilstede i vannet, desto raskere blir lyset spredt og absorbert. For eksempel, i
gjgrmete, turbulente eller sveert algekonsentrerte vann, kan lyset raskt avta.
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- : . . Figur 4.3. Venstre: To
ysinntrengning Lysinntrengning -
i Spent hav i kystfarvann forskjellige vanntyper med

q I ulik sammensetning (gjgrme,
alger, ...) som absorberer lys
50 forskjellig og dermed fremstar
visuelt i ulike farger. Hgyre:
100 dybde Lyspenetrasjon i hav- og kyst-
i meter vann, her vises det forskjellige
penetrasjonsmansteret for
de forskjellige belgelengdene
fra National Oceanic and
200 Atmospheric Administration
(med rettigheter, NOAA).

150

Lysintensiteten avtar raskt i dypere vann. Mellom 100 og 1000 meter dyp blir selv det kla-
reste vannet en skumringssone, under 1000 meter, vil det veere helt merkt. Likevel lever
mange fisk noe av (eller all) sin levetid pa enda stgrre dyp. Dette er sikkert grunnen til at
syn ofte er langt mindre viktig for mange fisk enn lyd, bergring, smak og elektroception.

Oppfattelse av lys hos fisk

For & regulere et bredt spekter av adferd, som for eksempel sgken etter mat (foraging) og
flukt fra predatorer, er mange fiskearter hovedsakelig avhengige av synet, som er basert
pa lyssignalintegrasjon av @ynene. | tillegg kan lysets varigheten og intensiteten ogsa opp-
fattes pa andre mater enn av synet for a synkronisere spesifikke fysiologiske hendelser
eller adferd.

Faktisk kan disse registreres av ikke-bildedannende fotodetektorer i pinealkjertelen og av
dype fotoreseptorer i andre vev som hjernen. Disse to fotofglsomme strukturene kan re-
agere pa ulike lysintensiteter eller varigheter (f.eks. fotoperiode), slik at dyr, inkludert fisk,
kan synkronisere sin biologiske rytme med bade daglige og sesongmessige endringer. Fak-
tisk er mange biologiske funksjoner i fisk regulert, i det minste delvis, av lys. Dette gjelder
for eksempel reproduksjon. For eksempel initierer zebrafisk og medaka parring etterfulgt
av gyting umiddelbart etter tilstedevaerelse av lys. | tillegg reproduserer medaka nar de
utsettes for lang fotoperiode (14 timer lys per dag) mens de slutter & reprodusere under
kort fotoperiode (10 timer per dag).

Hos laks er lys et viktig miljgsignal som brukes i akvakultur for a stimulere smoltifisering,
de anatomiske og fysiologiske transformasjonene forbereder en ferskvannsparr til a bl
en veltilpasset sjgvann-smoltlaks. | mange oppdrettsanlegg oppdrettes lakseparr under
kontinuerlige lysforhold (24 timer), slik at oppdretterne kan fére dem konstant, noe som
resulterer i raskere vekst. Etter at fisken har nadd en viss starrelse, brukes et vintersignal
(12t lys / 12t merke) i flere uker for a indusere smoltifisering.

Fotisk informasjon (lys) formidles via to typer signal. Det fgrste signalet er en nevral mel-
ding fra fotoreseptive strukturer, som overfgrer fotisk informasjon, farst og fremst lysin-
tensitet og spektralfarge, til spesifikke signalsentre i hjernen. Det andre signalet er en en-
dokrin melding, via hormonet melatonin, som overfarer fotisk informasjon til perifert vev
via blodstremmen, og dermed gir fotoperiodisk informasjon for kontroll av bade daglige
0g sesongmessige rytmer.

Effekt av lysforurensning: Kunstig lys om natten, som stammer fra menneskelig aktivitet
(f.eks. gatelys og kontorbygg i byer), pavirker biologiske rytmer og adferd hos fisk. Faktisk
tiltrekkes mange fisk av kunstig lys i market, og beveger seg mot lyskilden. Funksjonelle
forklaringer pa denne adferden inkluderer at de unngar predatorer og gker effektiviteten
ved foring. Det er ogsa pavist lysforurensning som pavirker laksevandring og reproduksjon
av flere fiskearter.

4.2.2 Fiskeoyet

Fisk har velutviklede visuelle evner som samsvarer med andre vertebrater. Med tanke pa
det ekstreme mangfoldet av vannmiljger (dype apne hav, kystvann, elver, innsjger), er det
ikke overraskende at fiskens visuelle systemer er mangfoldige som fglge av tilpasning til
forskjellige habitater og livsstil. For eksempel har noen fisk gynene pa siden, mens andre
slik som flatfisker har dem pa toppen av kroppen. Fiskeayne skiller seg ogsa litt fra andre



20 Kapittel 4 - Fiskens sensoriske system

vertebrater. Fisk har ikke et lacrimal system (produserer tarer) da de ikke trenger tarer for
a holde gyet hydrert, og det mangler ogsa eyelokk. Noen fiskearter har imidlertid en forlen-
gelse av skinnet, som er tynt og giennomsiktig, som helt eller delvis dekker gyet. Noen haier
har en membran som kan trekkes ned over gyet som antas & beskytte ayet under féring.

Anatomi

Fiskegyets anatomi er i utgangspunktet den samme som hos andre virveldyr (figur 4.4).

Sclera
= \ Linseligament
Choroidea Iris
Cornea
Netthinnen
Nervus Opticus Linse
Corpus Vitreum ’
Kammervann
Netthinnens Pigment Epitel
Hud

Musculus

Figur 4.4. Oye, skjiematisk figur av snitt giennom midten.

Sclera / hornhinnen

Qyets ytre kappe dannes av sclera i den bakre delen og av hornhinnen foran linsen. Scle-
ra-sammensetningen er som hos pattedyr, og bestar hovedsakelig av tett uregelmessig
bindevev kalt kollagen. Imidlertid inneholder fiskesklera i tillegg brusk og bein, som ofte
er giennomsiktige, og bidrar til fargen pa gyet. Noe som er interessant, er at hos unglaks,
varierer fargen pa sclera i henhold til sosial status (dominerende versus underordnet) og
endres i henhold til livshendelser som aggresjon og foring.

Hornhinnen bestar av et flerlagsepitel med basalmembran. Den er gjennomsiktig, slik at
maksimal mengde lys kan slippe giennom. Sammen med linsen gjgr hornhinnen det van-
ligvis mulig a vise et skarpt bilde av det ytre miljget pa netthinnen. | motsetning til hos
terrestriske virveldyr spiller ikke fiskehornhinnen en viktig rolle i lysbrytningen, da bryt-
ningsindeksen i vannmiljget er relativt naer aqueous humour. Dermed utfgres det meste av
refraksjonen i linsen hos fisk som diskutert nedenfor. Fiskehornhinnen (Cornea) har ogsa
en rekke andre spesialiserte funksjoner, inkludert beskyttelse av linsen. Den har ogsa en
rolle i vedlikehold av ionebalansen.

Choroid / netthinnen

Liggende pa sclera, er choroid laget av hgyt vaskularisert bindevev og leverer nzeringsstof-
fer til netthinnen. Netthinnen er det lysfglsomme laget som mottar og konverterer lyset til
et elektrisk signal. Netthinnen er en sveaert konservert struktur hos virveldyr, og bestar av
tre lag (figur 4.5): et fotoreseptorlag som inneholder lysfglsomme celler (dvs. stavceller
(staver) og tappceller (tapper)), et indre nukleaert lag som inneholder cellelegemene til pro-
sesserende nevroner, og et ganglioncellelag som inneholder cellelegemene til ganglioncel-
ler og deres projeksjoner.
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Figur 4.5. Histologi av virvel-
dyrenes netthinne organisert
iflere lag. Lyset gdr giennom
det pigmenterte epitelet og
aktiverer fotoreseptorcellene
(rhodes og kjegler) pa vei. Nar
de er aktivert, overfgrer fotore-
Lysets retning septorcellene informasjonen il
mellomliggende bipolare celler
som deretter overfgrer signalet
til ganglieceller. De ganglieceller
sender signalet til hjernen via
synsnerven

. ._.;é;:f @@=

- g

S>=@g o
Ganglioncelleer Binolare celler Fotoreceptorer Pigment
(fra nervefiberlag) P (staver og tapper) epithelium

Fototransduksjon forekommer i det ytre segmentet av tapp og stavcellenes fotoreceptorer
(figur 4.6). Mens stavene bare oppdager tilstedevaerelsen av lys og derfor maler lysintensi-
teten, er tappene spesifikke for og oppdager distinkte farger. De ytre segmentmembrane-
ne til fotoreseptorene absorberer lysfotoner gjennom fotopigmentmolekyler som bestar
av en opsin (G-proteinkoblet reseptor) og en lysabsorberende kromofor (kalt retinal) bun-
det til opsin. Mens rhodopsin er tilstede i stavene og transduserer svakt lys, er fotopsiner
spesielt tilstede i tappene og genererer fargesyn. Disse opsin-kromoforkompleksene kon-
verterer lysinformasjonen til et kjemisk signal, en prosess som kalles fototransduksjon.
Bipolare og ganglionceller forvandler deretter disse kjemiske signalene til elektriske signa-
ler som fraktes av den optiske nerven til optisk lapp i hjernen hvor den elektriske informa-
sjonen oversettes til et bilde.
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Figur 4.6. Fototransduksjonskaskaden i vertebrate fotoreceptorer. (A-B) Ved lysabsorpsjon omdannes cis retinal kromofor, som er funnet i membranen il det ytre
segmentets skiver av fotoreceptorcellene og bundet til rhodopsin, til trans retinal og dissosierer fra rhodopsin. Dette aktiverer transduseringen (G-protein), som
igien aktiverer fosfodiestherasen (PDE). PDE nedbryter cGMP og reduserer konsentrasjonen, noe som fgrer til kationkanaler som lukking av natriumkanaler (Na+).
Cellemembranen hyperpolariseres, og glutamateksocytose stoppes.

Fototransduksjonskaskade i virveldyrfotoreseptorer: | staver, for eksempel (figur 4.6), vil
det i market, stremme positivt ladede natriumioner (Na +) inn i stavcellene gjennom ion-
kanaler som aktiveres av syklisk guanosinmonofosfat (cGMP). Denne tilstremningen av
positivt ladede ioner forer til at cellene forblir i en depolarisert tilstand, noe som ferer til
kontinuerlig frigjgring av den eksitatoriske nevrotransmitteren glutamat. Inne i stavceller
finnes rhodopsin, et molekyl som bestar av to proteiner som kan absorbere lys: opsin og
retinal. Nar retinal absorberer et lysfoton, endres strukturen og modifiseres fra en bgyd
(cis) form til sin linezere (trans) isomer. Denne isomeriseringen av retinal aktiverer opsin, og
igangsetter en kaskade av hendelser som starter med aktiveringen av et protein kalt trans-
ducin. Transducin aktiverer deretter fosfodiesteraseenzymet (PDE) som omdanner cGMP
til GMP, noe som resulterer i lukking av natriumkanalene i fotoreseptormembranen. Som
et resultat blir membranen hyperpolarisert og dermed stoppes frigjeringen (eksocytose) av
glutamat. Lignende mekanismer finner ogsa sted i Tappcellene.

Interessant nok finnes andre typer ospin-kromoforkomplekser i fiskenetthinnen som falge
av fiskens naturlige habitat. Mens rhodopsiner finnes i marine arter, finnes porfyropsiner i
ferskvannsarter. | tillegg har fisk som lever i skumringssonen (under 500 meter) ofte crys-
opsiner i stedet, da disse er spesielt falsomme for den bld enden av det visuelle lysspekte-
ret (eksitasjon ved 478 nm).
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Mange teleosts (benete fisk) og de fleste elasmobranchs (haier og rokker) har en reflek-
terende overflate i gyet, tapetum lucidum. Dette reflekterende laget sender lys som har
passert giennom fotoreseptorene uten a bli detektert tilbake gjennom fotoreseptorlaget
for & gke retinal falsomhet. To typer tapetum lucidum finnes i fiskegyne. | elasmobranchs
bestar tapetum lucidum av guaninkrystaller og ligger i choroid. Den andre typen, hoved-
sakelig funnet i teleosts, bestar av enten guaninkrystaller eller melanoid lipider, og ligger i
pigmentepitelet i netthinnen (bak stavene og tappene).

Linse/iris

Den indre delen av gyet, som er foran linsen, er delt inn i to seksjoner av linsen og iris. |
den fremre delen er det en vaeske som kalles “Aqueous Humour” og i den bakre delen er
rommet fylt med en vaeske kalt “Vitreous Humour”, som utgjer det meste av gyelegemet.
Iris er det pigmenterte muskelforhenget naer gyets forside, mellom hornhinnen og linsen,
som perforeres av en apning som kalles pupillen. | motsetning til pattedyr trekker ikke iris
seg sammen hos teleosts, og den beveger seg veldig sakte hos elasmobranchs.

Linsen til teleostfisk er ganske forskjellig fra den som finnes i andre vertebrater. For det for-
ste, i motsetning til det vi finner hos pattedyr, er det nesten sfeerisk. For det andre har den
en hoyere refraktivsindeks (lett bgyningsevne, 1,65) enn for noen annen gruppe virveldyr.
For det tredje har linsen en fiksert form, noe som betyr at den ikke kan justere for fokus pa
naere eller fjerne objekter slik vi mennesker kan. | stedet beveger fiskelinsen seg bakover
eller fremover takket vaere muskler som kalles retractors i teleosts eller protractors i haier
og rokker. Det er interessant at hos noen dypvannsfisk er gynene veldig store (noen ganger
lik 50% lengden pa hodet som for eksempel i Myctophium rissoi), med store linser, men sma
netthinner. Ved & konsentrere en stor mengde lys pa en liten overflate, gker dette i stor
grad gynenes fglsomheten for lys.

Farge og kontrastsyn

Dypvannsfisk eller sterkt nattaktive haier har alle stav-netthinner og er derfor helt fratatt
fargesyn, mens de fleste haier bare har monokromatiske tapper og dermed ikke har noen
ekte fargesyn. | motsetning til dette har rokker tapp-dikromater og flere teleostfisk har et
trikromatisk fargesyn. For eksempel har gullfisk (Carassius auratus) gyne med tre lysfalsom-
me topper pa 455 nm (bld), 530 nm (grenn) og 630 nm (rad).

Fisk er eksperter pa a visualisere forskjeller i luminans (lystetthet) som gjgr et objekt gjen-
kjennelig. Faktisk hos mange fisk er det en gkning i stav:tappcelleratio, som betyr at fisken
har flere stavceller (sensitiv for lysintensitet). | tillegg kan flere fiskearter se ultra-violet (UV)
lys som skaper en enda sterkere kontrast mellom objekter og deres bakgrunn. Noen fisk er
faktisk tetrakromatiske og har en fjerde type kjegle som er fglsom for UV-lys som vist hos
brunearret (Salmo trutta).

3D-syn

Fordi de ofte lever i komplekse omgivelser og kan bevege seg i alle retninger, samt ofte
vaere aktive predatorer, ma fisken prosessere informasjon om avstander og stgrrelser pa
gjenstander de ser (andre dyr, steiner, rgtter, etc.) .
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Figur 4.7. Fremstilling av binokulaert og monokulaert syn hos fisk

I likhet med andre virveldyr har fiskegyet seks muskler som roterer og vipper gyet, selv om
bevegelse av gyet ofte er relativt begrenset hos fisk. Siden gynene til de fleste fisk er plas-
sert pa sidene av hodet, er binokulaert syn lite tilgiengelig, begrenset til et lite felt foran og
over hodet (figur 4.7). Fisk har derimot et bredt felt av monokulaert syn, som ofte dekker
nesten 360 grader, samt ganske godt 3D-syn. Fisk kan se forskjell pa to- og tredimensjonale
former. Dette antar man skyldes fiskens hgye kapasitet til a skille sma forskjeller i lysinten-
siteter (kontraster).

lkke-visuelle oppgaver

Selv om syn ved hjelp av staver og tapper tydelig er viktig hos de fleste vertebrater, er
ikke-visuell fotodeteksjon, utfart ikke minst delvis av gynene, ogsa viktig for riktig timing av
mange viktige biologiske prosesser. Disse inkluderer fysiologiske og adferdsmessige ryt-
mer (s@vn, migrasjon) og cellulaere prosesser (f.eks. cellesyklus og DNA-reparasjon). Dette
oppnas ved regulering av lysfalsomme gener og ved a stille inn den sirkadiske klokken
(ogsa kalt sirkadisk oscillator, som er en internt drevet 24-timers rytme som tilbakestilles
hver dag av solens lys).

Hos pattedyr overfgres fotisk informasjon fra gyets netthinne til den suprachiasmatiske
kjernen (SCN) i den hypotalamiske regionen i hjernen som fgrer til en sentral sirkadisk
klokke, som deretter koordinerer tidspunktet for de fleste (om ikke alle) perifere klokker.
Hos fisk derimot, inkludert atlantisk laks, kan fotoreceptorcellene i bade netthinnen og
pinealorganet detektere lys direkte og uttrykke sirkadiske klokkegener. De krever dermed
ikke en sentralisert lysfalsom struktur for & kontrollere sirkadisk regulert gentranskripsjon.
Celler og organer kan bli innblandet direkte av lysstimuli ved hjelp av visuelle og ikke-visu-
elle opsiner. Dette er tilfelle for netthinnen i fisk som har vist seg & uttrykke mange av disse
opsinene. Som visuelle opsiner er ikke-visuelle opsiner syv-transmembrane-domeneprote-
iner knyttet til G-proteiner. Derfor kan opsiner regulere lysinduserte gener og klokkegener
ved hjelp av de klassiske, veletablerte nedstremsveiene.

Genregulering av det sirkadiske klokkesystemet hos fisk er hovedsakelig basert pa zebra-
fiskstudier og ser ut til & veere lik det som er beskrevet hos andre virveldyr. Det er en selv-
opprettholdende slgyfe, hvor klokkegenuttrykk periodisk undertrykkes av deres protein-
produkter (figur 4. 8). CLOCK og BMAL proteiner danner en heterodimer som aktiverer
uttrykket av Periode (Per) og Cryptochrome (Cry). Samtidig med gkningen danner PER -
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og CRY-proteinene ogsa en heterodimer som gar tilbake i kjernen og interagerer med
CLOCK-BMAL-komplekset for 8 hemme Per og Cry-genuttrykk, og derved generere omtrent
en 24-timers molekylzer oscillator. Siden zebrafiskstudiene har ogsa dette klokkegensys-
temet begynt a bli karakterisert hos laksefisk. | atlantisk laks som viser robust klokkestyrt
oppfersel, ble alle genene involvert i dette systemet funnet & veere tilstede i hjernen. Noe
som er interessant, er at i denne studien ble det funnet en lang fotoperiode for & endre
den daglige rytmen i uttrykket av disse genene, noe som viser at fotoperiode spiller en
viktig rolle i reguleringen.

CYTOPLASMA

Figur 4.8. Sirkadisk transkripsjon-translasjon tilbakekoblingsslgyfe. Under dagslys danner CLOCK og BMAL1 en heterodimer og binder seg til E-bokser i kjernen for 4
fremme uttrykket av Per og Cry-genene. Per og Cry mRNA blir deretter translatert til proteiner i cellen cytoplasma. PER og CRY danner en heterodimer og returnerer i

kiernen for & hemme sitt eget uttrykk ved a binde seg til og inaktivere CLOCK: BMAL1-komplekset.

4.2.3 Fiskens pineal

Anatomi

Pinealorganet er en forlengelse av hjernen, og er en av de forste strukturene som utvikler
seg i teleostfisk. | for eksempel zebrafiskembryoet , utvikler det seg og reagerer pa lys
pa mindre enn en dag. | likhet med andre lavere vertebrater ligger pinealorganet pa den
dorsale overflaten av telencephalon i fisk. Omradet av skallen over pinealorganet man-
gler ofte melanoporer som danner et omrade uten pigment (pinealvinduet), noe som gjer
at pinealorganet kan fungere som en funksjonell, ikke-bildedannende fotodetektor. Selv
om pinealorganet ikke er et funksjonelt @ye, har studier pa ung blind hulefisk (Astyanax
mexicanus) vist at denne kjertelen kan fornemme lys og at lyssignalet kan integreres av
hjernen gjennom pinealen for & regulere fisken adferd. Det blir derfor ofte referert til som
det tredje oyet.

Det er interessant at mens gynene til dypvannsfisk er noe anderledes enn hos overflate-
fisk, er derimot pinealens struktur veldig bevart. Pinealorganet bestar av pinealkjertelen og
parapinealorganet. Mens parapineal er tilstede under tidlig utvikling, forblir den rudimen-
teer i voksenfisk. Pinealkjertelen derimot vokser til & danne en relativt stor vesikkel som hos
noen arter kan dekke telencephalon, slik vi for eksempel kan se hos gjedda (Esox Lucius).
Pinealkjertelen er ofte delt inn i tre forskjellige strukturer som er koblet til hverandre: pine-
alendevesiklet, pinealstengelen og dorsalsekken (saccus dorsalis). De viktigste strukturene
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for oppfattelse av lys er endevesiklet og pinealstengelen. Endevesiklet er den hule sekken
med et sentralt lumen og representerer den helt fremste delen av pinealkjertelen. Pine-
alstenglen er en lang og tynn tubulaer struktur med et lumen som forbinder endevesiklet
til hjernen (figur 4.9). Pineal lumen er dermed kontinuerlig med den tredje ventrikkelen i
hjernen.

Strukturelt ligner pinealepitelet en forenklet netthinne, og bestar for det meste av tre cel-

letyper; 1) pinealocytter (fotoreseptorceller som ligner retinal tapp-fotoreseptorer, bade
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Figur 4.9. Oppsettet presenterer plasseringen av pinealorganet og pinealepitelet

pa strukturelt og funksjonelt niva), 2) glia (statte) celler og 3) ganglionceller (andre ordens
nevroner). Pinealocytter etablerer synaptiske kontakter med ganglionceller. Likt som i nett-
hinnen induserer lys en hyperpolarisering av pinealocytter som hemmer friggjgringen av
nevrotransmittere. Under svake lysforhold (dvs. om natten) depolariseres pinealocytter og
frigjor eksitatoriske nevrotransmittere som stimulerer ganglioncellene og videreformidler
et elektrisk signal via aksonene gjennom pinealstenglen til hjernen, og informerer den om
fraveer av lys.

Pinealepitelet suppleres av flere blodkar som ikke trenger inn i epitelet, men forblir utenfor
basale lamina i det perivaskulaere rommet. Med fa unntak, er blodkapillzerene fenestererte
kapilleerer (med sma porer) i fiskens pineal. Det er derfor ingen blod-hjernebarriere, og
pinealepitelet er utsatt for et hemalt miljg i basaldelen, og for cerebrospinalvaeske i sin
apikale del mot pineal lumen.

Pinealocytter: Pinealocytter representerer fotoreseptordelen av pinealepitelet, og ligner
i mange aspekter retinale fotoreceptorer. De har maskineriet for fototransduksjonskaska-
den, inkludert kromoforer og forskjellige typer opsiner. Imidlertid er de forskjellige i deres
kinetiske respons pa lys. Det tar mer tid for pinealtappene a bli hyperpolarisert av lys og
returnere tilbake til hviletilstand etter en stimulus. De er derfor mer presise i 8 male grad-
vise lysintensitetsendringer fremfor de raske endringene som netthinnen kan oppfatte. |
tillegg har pinealocytter ogsd maskineriet for biosyntese av melatonin, nekkelhormonet
som formidler fotisk informasjon hos alle vertebrater.

Melatoninhormon: En tidstakerer

| fisk videresender pinealorganet fotisk informasjon via bade nevrale og hormonelle sig-
naler. | tillegg til & produsere og frigjgre eksitatoriske nevrotransmittere til hjernen, pro-
duserer pinealocytter ogsd hormonet melatonin, som frigjgres i en uttalt degnrytme, med
lave nivaer i lgpet av dagen og hgye nivaer om natten. | fisk, inkludert atlantisk laks, reflek-
terer varigheten av det nattlige melatoninsignalet den radende fotoperioden, som endres
sesongmessig, mens amplituden er avhengig av temperatur (figur 4.10). Som sadan gir
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melatoninrytmen fisken bade daglig og kalendertid. Det er na anerkjent at pinealorganet
og melatonin spiller en viktig rolle i kontrollen av mange biokjemiske, fysiologiske og ad-
ferdsmessige prosesser som viser daglig eller arlig rytmemenster. Viktige daglige rytmer
hos fisk inkluderer vertikal migrasjon, lokomotorisk aktivitet, adferdsaktivitet og féring,
mens viktige arlige rytmer inkluderer horisontal migrasjon, utvikling, vekst og reproduk-
sjon. Dessuten, ettersom melatonin er kjent for a interagere med de nevroendokrine vei-
ene som kontrollerer smoltifisering, har det blitt foreslatt at melatonin ogsa spiller en rolle
i tidspunktet for smoltifisering, en viktig sesongrytme hos laksefisk, som er sterkt pavirket
av bade fotoperiode og temperatur (Nisesmbaum et al. 2021).
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Figur 4.10. Skjematisk fremstilling av daglige og sesongmessige svingninger i melatoninnivaene i plasma der fotoperioden regulerer varigheten av melatoninpro-

duksjonen mens temperaturen modulerer amplituden.

Melatonin (N-acetyl-5-metoksytryptamin) produseres fra aminosyren tryptofan i flere trinn.
Biosyntesen av melatonin starter med omdannelse av tryptofan til 5-hydroksytryptofan av
enzymet tryptofanhydroksylase (TPOH). Hydroksytryptofan blir deretter dekarboksylert av
den aromatiske aminosyren dekarboksylase til serotonin. Arylalkylamin N-acetyltransfera-
se (AANAT) omdanner serotonin til N-acetylserotonin. Og til slutt vil, hydroksyindol-0-me-
tyltransferase (HIOMT) metylere N-acetylserotonin til melatonin. Pinealocytter inneholder
alle disse enzymene. AANAT er bare tilstede om natten da lys induserer defosforylering og
nedbrytning, i motsettning til HHOMT som ikke viser noe dggnrytmemenster. Dermed kan
AANAT betraktes som det rent begrensende enzymet for melatoninproduksjon. Det finnes
to AANAT i fisk: AANAT1 som er nzert beslektet med AANAT funnet i hgyere vertebrater og
spesifikt uttrykt i netthinnen, og AANAT2 som er spesielt uttrykt i fisken pineal.

Mens melatonin produseres i ulike vev hos fisk, inkludert pineal, netthinnen og tarmen,
viser studier av pinealectomy (fjerning av pineal) tydelig at den markante nattlige gkningen
i sirkulerende melatoninnivaer er en funksjon av pinealproduksjon. Studier utfgrt pa for-
skjellige arter, inkludert regnbuearret og europeisk havabbor, tyder imidlertid pa at gynene
ogsa deltar (i mindre grad) i sirkulerende melatoninproduksjon. Likevel anses produksjo-
nen fra andre vev, slik som netthinnen, hovedsakelig & veere for lokal (parakrin) bruk. I fisk,
i motsetning til pattedyr, fungerer hver enkelt fotoreseptorcelle (pinealocyt) i pineal som
en komplett celluleer sirkadisk oscillator. Med andre ord inneholder en enkelt fotoresep-
torcelle alle komponentene i en molekylaer Osirkadisk klokke 0, analog med SCN hos pat-
tedyr, inkludert inngang (fotoreseption) og utgang (melatonin). Under konstante forhold
opprettholder den sirkadiske klokken svingninger med en periode pa omtrent 24 timer
(derav begrepet sirkadisk), mens fotoperioden synkroniserer denne rytmiske aktiviteten til
neyaktig 24 timer.

Hos pattedyr er den sentrale sirkadiske klokken innblandet av SCN etter & ha mottatt fotisk
informasjon fra netthinnen. | motsetning oppfattes fotisk informasjon av atlatisk laks og
andre fisk av bade netthinnen og pineal organet. Samspillet mellom disse to lysfglsomme
organene, via bade nevrale og hormonelle veier, utgjer det sirkadiske systemet hos fisk
(figur 4.11).
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Figur 4.11. Skjematisk oversikt
over the sirkadiske systemet i
fisk. I'teleost er sirkadisk sys-
tem laget av mer eller mindre

potente selvdrevne enheter (~)
fordelti sentrale og perifere
omrdder. Enhetene er sammen-
koblet via nerver (bld piler) og /
eller hormonelle veier (granne
og rade piler). De synkroniseres
direkte og/eller indirekte til de
naturlige variasjonene i fotope-
riode og temperatur giennom
fotoreseptorer (gule piler) og
termoreseptorer (termometre)
lokalisert i netthinnen, pineal-
komplekset, dyp diencephalon
og hud. Pinealorganet har en
sentral posisjon i nettverket
giennom sin rytmiske produk-
sjon av melatonin. Hormonet
nar flere omrader (rede
piler),og fungerer sannsynligvis
som en leder / modulator av
rytmer. (etter Nisembaum et
al. 2021).

Retina LYS

O W

Pinealt organ

W\

MELATONIN

Hypofyse

L4

~N
J

Perifert vev
I !
i | [NA A A A
v

Metabolisme - fysiologi - oppfgrsel

| poikilotermiske vertebrater, som fisk, kan temperaturen i omgivelsene dypt pavirke biolo-
giske rytmer. Siden lys og temperatur ofte er to nzert koblede miljgfaktorer, er det kanskje
ikke sa overraskende a se at deres integrasjonsveier deler noen av de samme molekylaere
komponentene. For eksempel har AANAT-aktivitet vist seg a veere temperaturavhengig i
fisk. Séledes, da melatonin bare utskilles om natten og undertrykkes av lys, er varighe-
ten av fotoperioden relatert til varigheten av melatoninproduksjonen. | tillegg finjusterer
temperaturen melatoninnivaene ved & modulere produksjonsnivaet. Derfor, giennom sin
varighet og amplitude, gir melatoninutskillelse klar informasjon om tid pa dagen og aret.
Dette tillater synkronisering av mange rytmiske biologiske hendelser.

4.2.4. Dype fotoreseptorer

| tillegg til fotoreseptive strukturer som ligger i @ynene og pineal, er det sterke bevis pa at
andre vev kan oppdage og reagere pa lysstimuli hos fisk og andre vertebrater. Mens lys kan
trenge inn i dype vev i sma fisk med lite pigmentering, vil lyspenetrasjonen sannsynligvis
vaere mindre uttalt hos stgrre fisk som atlantisk laks, spesielt hvis den er svaert pigmentert.
Som nevnt tidligere, hos disse dyrene, ligger sirkadiske klokkeelementer i de fleste celler og
vev som ser ut til & veere direkte lysresponsive, uten noe tilsynelatende behov for gyne el-
ler pinealorgan, de klassiske lysresponsive strukturer. Denne lysintegrasjonen utfgres via
ikke-visuelle opsiner. | zebrafisk for eksempel kan alle vev som undersgkes inneholde flere
ikke-visuelle opsiner. Mens hjertet og leveren bare har noen fa typer, uttrykker hjernen og
netthinnen nesten hele settet av ikke-visuelle opsiner.

Synlig lys penetrerer lett dypt inn i hjernen til en voksen fisk. Penetrasjonshastigheten
varierer med bglgelengden, med hgyere effektivitet for hayere bglgelengder (700-750 nm).
Fiskehjernen ser ut til & inneholde mange lysfelsomme elementer, og disse lyssensorene
kalles dype hjernefotoreseptorer. Dype hjernefotoreseptorer er celler som ligger i hjernen,
de uttrykker ikke-visuelle opsiner som gjgr dem direkte fglsomme for lys. Disse dype hjer-
nefotoreseptorene spiller forskjellige roller i reguleringen av dyrenes fysiologi og adferd,
slik som bevegelse hos zebrafisk og europeisk al, eller sesongmessige endringer i masu
laks. Zebrafisk uten gyne og pineal ble observert & gke motoraktiviteten etter eksponering
for merke.
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Fire underfamilier av ikke-visuelle opsiner, som er nzert beslektet med visuelle opsiner, er
a finne i dype hjernefotoreseptorer: encephalopsin / panopsin / tmt-opsin (Opsin3), me-
lanopsin (Opsin4), nevropsin (Opsin5) og vertebrate ancient (VA) -opsin som farst ble fun-
net i atlantisk laks. Disse opsinene er beskrevet i ulike omrader av fiskehjernen (figur 4.12).
Den store ikke-visuelle fotopigmentdiversiteten er overraskende, da man forventer at det
a oppdage fotoner er en rolle som kan utferes av bare noen fa om ikke bare ett fotopig-
ment. Noe data pa absorpsjons- og vevsspesifikke uttrykk har bitt rapportert, som antyder
at denne diversiteten kan brukes til differensialregulering (forskjellig vev eller annen tid)
og for a sikre et bredt spekter av spektral felsomhet slik at ingen fotoner mistes. Mens
vertebrate visuelle opsiner er felsomme for rgdt, grent og blatt spektrum av lys, har dype
hjerneopsiner tydelig spektral falsomhet for blagrent spektrum og noen for UV. En studie
utfert pa atlantisk laks viste imidlertid at bare ett hjerneomrade (den laterale tubulaere
kjernen i hypothalamus) som uttrykker melanopsiner, aktiveres spesifikt av regdt lys, mens
alle de andre opsinuttrykkende hjernegruppene stimuleres av flere farger.
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4.3. HORSEL

4.3.1 Oppfattelse av lyd og mangfoldet av horselssystemer hos fisk

| teleostfisk innebaerer hersel ikke bare deteksjon av lyd, men ogsa evnen til & reagere pa
lyden adferdsmessig. Hearsel gir fiskene informasjon, ofte fra store avstander, i det store
mangfoldet av miljger, og fra alle retninger rundt dyret. A forsta lydens fysikk er viktig i var
forstaelse av hvordan fisk oppdager og reagerer pa endringer i sitt akustiske miljg. Lyd er
en bglgeform som beveger seg gjennom et medium ledsaget av en overfgring av energi.
Disse bglgene bestar av vekslende avvik i trykk, noe som forarsaker lokale omrader med
kompresjons og rarefaction (reduksjon av et mediums tetthet). Dette kalles lydtrykk. Indi-
viduelle partikler av mediumet beveger seg imidlertid ikke med bglgen, men vibrerer frem
og tilbake, og overfgrer den oscillerende bevegelsen til naboene. Dette kalles partikkelbe-
vegelse. Partikkelbevegelsesdeteksjon skiller seg fra trykkdeteksjon pa flere mater. Det be-
grenser det detekterbare frekvensomradet til noen fa hundre hertz (Hz), begrenser de de-
tekterbare lydintensitetene til hgyere nivaer, og forkorter ogsa avstander over hvilke lyder
som kan oppdages. Deteksjonen av den akustiske scenen (ofte referert til som lydbildet),
som er ensemblet av lyden i omgivelsene, gjer det mulig for fisk & bestemme retningen til
en lyd (lydkildelokalisering), og reagere pa riktig mate. Lyd brukes til kommunikasjon mel-
lom fisk, parringsadferd, pavisning av byttedyr og rovdyr, orientering og vandring og habi-
tatvalg. Dermed kan alt som forstyrrer fiskens evne til & oppdage og reagere pa biologisk
relevante lyder redusere overlevelse og robusthet i individer og populasjoner.

Fiskene har utviklet et enormt mangfold av indre grer og tilhgrende harselsstrukturer . Til
tross for den hgye diversiteten i indregret, kan en grunnleggende grestruktur identifiseres
i alle teleostfisk, inkludert atlantisk laks. Det indre gret bestar av tre halvsirkuleere kana-
ler (horisontale, fremre og bakre) og otolith-endeorganer (saccule, lagena og utricle) som
inneholder tette sensoriske strukturer, kalt otolitter. Det halvsirkulaere systemet brukes til
likevektsorientering i tredimensjonalt rom, mens otolith-systemet brukes til hgrsel og de-
teksjon av linezer akselerasjon. Grunnlaget for otolith-systemet er sensorisk makula, som

Figur 4.12. lllustrasjon av
hjernesnitt fra fullvoksen fisk,
kartlegging av lokalisering av
opsiners uttrykk i zebrafiskhjer-
nen (med rettigheter, Hang et
al. 2016).
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bestar av mange harceller og en overliggende tett kalkholdig karbonat otolith. Standard-
modellen er at otolithstrukturene fungerer som differensialakselerometre; Det vil si at nar
en fisk blir utsatt for partikkelbevegelse, beveger kroppen, sammen med sansecellene, seg
med vannet, mens de langt tettere otolittene beveger seg i en annen amplitude og fase.
Dette resulterer i beyning av cilia pa den apikale overflaten av sensoriske celler, frigjgring
av nevrotransmitter og sending av et signal til hjernen gjennom et afferent nevron. Denne
mekanismen, som involverer pavising av otolittenes bevegelse, vil spesifikt tillate fisken
a oppdage bevegelse av partikler. Partikkelbevegelse er sveert retningsbestemt og gir en
potensiell mekanisme for & bestemme kilderetning. Mens deteksjon av partikkelbevegel-
se er den dominerende harselsmekanismen i all fisk, inkludert atlantisk laks, kan enkelte
grupper av fisk ogsa detektere lydtrykk. Fisk som er i stand til 8 oppdage lydtrykk, benytter
en slags transduksjonsmekanisme som er i stand til 8 konvertere det mottatte lydtrykket til
partikkelbevegelse som de indre grene deretter kan oppdage, noe som gker den generelle
herselsfelsomheten sterkt. Typiske trykkdeteksjonsmekanismer involverer den gassfylte
svgmmeblzeren, enten koblet direkte til eller i neerheten av de indre grene, eller spesialiser-
te gassfylte vesikler som ligger i suprabranchialkammeret naer de indre grene. Alternativt,
i noen grupper av fisk (Otophysan fisk), overfgres vibrasjonene av svemmeblaeren til det
indre gret gijennom en mekanisk kobling av 1-4 par sma bein ossikler (Weberian apparat).
Dermed har de fiskene som har en slags tilhgrende harestruktur, slik som et Weberian-ap-
parat eller en svgmmeblaere naer eller koblet til det indre gret, starre harselsfglsomhet
siden gret ikke bare stimuleres direkte av partikkelbevegelseskomponenten i lyden, men
ogsa indirekte av partikkelbevegelsen som utstrales fra gassboblen til eret som svar pa
lydtrykk (Popper & Hawkins, 2018). Disse fiskene, med gkt harselsfalsomhet, slik som at-
lanterhavs sild, har blitt omtalt som harselsspesialister (figur 4.13). | motsetning til dette
er arter som atlantisk laksen, til tross for at de har en svemmeblare, bare felsomme for
partikkelbevegelse siden syteammeblzaren er plassert lenger unna eret. Disse artene er re-
ferert til som hgrende generalister (figur 4.13). Mens tidligere studier klassifiserte fisk som
enten hgrende generalister eller spesialister, ligger fiskens haerselsfalsomhet i virkeligheten
langs et kontinuum, fra hos atlantisk laks, som bare er i stand til 8 oppdage lyder i omradet
100-300 Hz, til hgrselsspesialister som atlanterhavssild, som har et utvidet hgrselsomrade
opp til 2000 Hz (figur 4.14).

Fisk som mangler svgmmeblaere Haier og flatfisk

Fisk med svommeblaere

— ingen naer kontakt til det indre gret Al

Fisk med svémmeblaere

— naer, men ikke kontakt med det indre oret. A e

Fisk med gassbobler i naer kontakt med det

indre gret, men uten kontakt til svemmeblaeren Ciklider

Fisk med svemmeblaere — fremre utvidelser av .
svemmeblaeren skaper kontakt med gret eller sidelinjen Sild
Otophysan fisk — svéemmeblaere koblet sammen til det Gullfisk

indre gret via en kjede av ossicler (Weberian apparatus) og elefantfisk

Figur 4.13. Representasjon av kontinuumet foreslatt for fiskehgrsel for d erstatte spesialist- og generalistkonseptene. Dette hgrselskontinuumet starter med fisk
som bare kan oppdage partikkelbevegelse (inkludert atlantisk laks) eller lydtrykk, til fisk som kan oppdage béde partikkelbevegelse og lydtrykk.
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4.3.2 Det laterale linjesystemet

Den laterale linjen er et sensorisk system langs fiskens kropp som gjer det mulig a oppdage
hydrodynamiske signaler, bade vannbevegelser og trykkgradienter. | de fleste teleostfisk,
inkludert atlantisk laksen, er sidelinjen vanligvis synlig som en rad med sma porer langs
kroppen og hodet. Disse porene fgrer til den underliggende laterale linjekanalen. Den min-
ste funksjonelle enheten i lateralinjen er nevromasten, en sensorisk struktur som bestar
av et harcelleepitel og en cupula som binder cilia-bunter av harcellene med vannet som
omgir fisken (figur 4.15). Harcellene er like i funksjon og morfologi som de i det auditive
og vestibulaere systemet hos vertebrater, og fungerer som mekanoreceptorer. Vannbeve-
gelser forarsaker avbgyninger av cupula som resulterer i skjeering av cilia-bunter som fgrer
til en endring i harcellenes membranpotensial. Det er to hovedtyper av nevromasts i te-
leostfisk, kanalnevromaster og overfladiske nevromaster. De overfladiske nevromastene
kan fordeles over nesten hele fiskekroppen, inkludert hodet og kaudalfinnen, mens kanal-
nevromastene er innebygd i lateralinjen som apner for miljget gjennom en rekke porer.
Laterallinjesystemet kan variere betydelig mellom fiskearter, spesielt i antall og plassering
av overfladiske nevromaster, samt antall, stgrrelse og plassering av porene i lateralinjen.

Figur 4.14. Audiogrammer
av flere forskjellige fiskearter.
X-aksen viser frekvenser som
er testet, og y-aksen det laveste
lydnivdet fisken registrerer

ved den frekvensen. Jo lavere
terskler (y-akse), jo mer fglsom
er fisken for en lyd. Dermed har
(lupea harengus best hgrsel
av alle disse artene over et
bredere spekter av frekvenser,
og er fglsom for bdde lydtrykk
og partikkelbevegelse. Derimot
er Salmo salar bare fglsom

for partikkelbevegelse og kan
bare oppdage lyder i omradet
100-300 Hz (etter Popper and
Hawkins, 2019)
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Figur 4.15. Lateralinje-
systemet i atlantisk laks. a)
sidelinjens posisjon (rad) og
overfladiske nevromaster (bla),
b) overfladisk nevromast og c)
kanalnevromast (fra Mayer)

a)
b) Overfladisk neuromast ¢) Kanalneuromast
hoytrykk lavtrykk
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The lateral line system in Atlantic salmon. a) Position of the lateral line (red) and
the superficial neuromasts (blug), b) superficial neuromast, and c) canal neuromast.

Lateralinjesystemet reagerer pa nerfelts vannforskyvninger produsert av lydkilder, og pa
sma vannstremmer satt opp av fiskens egen bevegelse som reflekteres fra statiske gjen-
stander. Impulsene som genereres i kanalene i lateralinjen overfgres av ansikts (VII), akus-
tisk (VIIN), glossopharyngeal (IX) og vagus (X) nerver. De fleste fibre som kommer fra late-
ralinjen ender i statoakustiske omrader av medulla oblongata av myelencephalon og i
metencephalon i hjernen. Deteksjon og sentral integrasjon av hydrodynamiske signaler via
nevromast sensoriske organer er av spesiell betydning i kontrollen av sakalt skoleadferd,
hvor fisk svemmer i en sammenhengende formasjon med mange andre fisk, samt i pavis-
ning av naerliggende bevegelige gjenstander, for eksempel byttedyr, samt rovdyr.

4.3.3. Antropogene eller menneskeskapte pavirkninger pa fiskens horsel
Stayforurensning

Siden begynnelsen av den industrielle revolusjonen har det veaert en stigende gkning i stay
som mennesker etterlater i vannet. Disse antropogene eller menneskeskapte lydene er fra
et bredt spekter av kilder, og kan defineres som enten kontinuerlige eller impulsive lyder.
Kontinuerlige lyder produseres av skipsfart (bade kommersielle og fritidsbater), vindtur-
biner i drift og boring pa havbunnen. Impulsive lyder, som ofte er av kort varighet og hay
amplitude, inkluderer seismiske luftpistoler, kjgring med kjgretey som hammrer stalper til
havbunnen (stélpedriver) og undervannseksplosjoner. | Igpet av sin marine fase blir atlan-
tisk laks utsatt for alle de ovennevnte menneskeskapte lydene. | tillegg til en allerede hay
konsentrasjon av skipsfart og olje- og gassplattformer, vil kystfarvannene rundt Nord-Eu-
ropa sannsynligvis vaere vitne til en rask gkning i vindparker, noe som resulterer i intens
stey fra stalpedrivere under bygging, og kontinuerlig stey fra vindturbiner nar de er i drift.
Atlantisk laks er kjent for & oppdage lavfrekvente akustiske stimuli under 380 Hz, samtidig
med de dominerende frekvensene som produseres under nedsesetting av stalper (100 til
2 kHz). Byggestayen fra offshore vindparker har derfor potensiale til & interagere med de
to migrasjonstadiene i livssyklusen til atlantisk laks. Spesielt kan kjgring av stalpedrivere
i kystnaere omrader forsinke eller forhindre migrasjon av voksen atlantisk laks til natale
elver, med potensielle konsekvenser for gyting.

Det har vaert en rekke studier pa virkningen av menneskeskapt stgy hos fisk, inkludert lak-
sefisk. Mens eksponering for akutte svaert intense lyder, som seismiske luftpistoler og un-
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dervannseksplosjoner, kan fgre til dad eller alvorlige skader lokalt, er det sterre bekymring
nar fisk eksponeres for ulike kroniske lyder pa lavt niva, som kan detekteres av fisken. Slike
lyder kan fgre til midlertidig herselshemming, adferdsmessige eller fysiologiske endringer,
inkludert stresseffekter, eller forhindre at de oppdager andre biologisk viktige lyder. For
eksempel har menneskeskapt stgy fra ulike kilder vist seg & indusere forhgyede kortisol-
nivaer i bade atlanterhavstorsk og gilthead brasme, mens akvakulturstgy har vist seg a
pavirke oksidativ status og immunfunksjon hos gilthead brasme negativt. For atlantisk laks
vil en av de mer alvorlige konsekvensene av menneskeskapt stay sannsynligvis vaere dens
innvirkning pa en rekke viktige adferder, inkludert migrasjonsadferd, som far laksen til a
bevege seg bort fra sine vandringsruter, eller svekker homingadferd som kan ha en nega-
tiv innvirkning pa gytesuksess. Men, mens eksponering for bade kontinuerlig og impulsiv
lyd na er rapportert & endre bade adferdsmessige og fysiologiske responser hos mange
fiskearter, virker resultater fra studier som involverer laksefisk, inkludert atlantisk laks,
ufullstendige. For eksempel klarte ikke simulert lydeksponering av stalpedriver a fremkalle
merkbare adferdsmessige eller fysiologiske responser hos post-smolt atlantisk laks, det ble
heller ikke ble registrert observerbare adferdsendringer hos den nzaert beslektede grreten
(Salmo trutta), etter eksponering for lyd fra dette kjgretgyet. Dette er i samsvar med en tid-
ligere studie som viste at ung atlantisk laks heller ikke viste unngaelsesdtferd som respons
pa en 150 Hz lyd, 30 dB over definerte bevissthetsreaksjonsterskler.

En forklaring pa denne tilsynelatende ufglsomheten for menneskeskapt stgy hos atlan-
tisk laks kan forklares av denne laksens sensitive harsel. Laksefisk er hgrende generalis-
ter (figur 4.13), og sammenlignet med andre teleostfisker, inkludert atlantisk torsk (Gadus
morhua), er de spesielt lydfglsomme, primaert pa grunn av mangel pa en slags form for
tilhgrende hgrselsstrukturer. Mangelen pa slike mekanismer reduserer fiskens sensitivitet
og bandbredde for & detektere en steystimulering, noe som resulterer i en darligere evne
til & skille spesifikke akustiske signaler fra bakgrunnsstay. Dette vil til en viss grad forklare
mangelen pa respons vist av atlantisk laks til menneskeskapt stgy. Mange av resultatene
fra litteraturen, som viser at atlantisk laks er ufglsom til menneskeskapt stay, bgr derimot
tolkes med en viss varsomhet. For det fgrste bruker de fleste av disse studiene oppdretts-
fisk i fangenskap i motsetning til villfisk, og det er allment anerkjent at tamfisk pa mange
mater skiller seg fra sine ville artsfrender, inkludert i adferdsmessige og fysiologiske re-
sponser. For det andre ble de fleste av disse studiene utfert i tanker og andre begrensede
innkapslinger, der lydbildet er sveert forskjellig fra det fisken opplever i naturen, spesielt
nar det gjelder sterrelsen pa partikkelbevegelse i forhold til lydtrykk.

Akvakulturpraksis

Det rapporteres ofte at mesteparten av oppdrettslaks fra klekkeri, bade atlantisk og stil-
lehavslaks, viser nedsatt hgrselsevne sammenlignet med deres ville artsfrender. Dette
har na blitt tilskrevet akvakulturinduserte endringer i strukturen og sammensetningen
av otolittene til oppdrettslaks. Otolitter er kalsiumkarbonatstrukturer som danner laby-
rintene i indregret hos vertebrater, inkludert teleost fisk. De er primitive og konserverte
sanseorganer som bidrar til hersel, balanse, gravitasjonsfelelse og linezer akselerasjon,
og er dermed avgjgrende for overlevelse. Vanligvis bestar sagittale otolitter av aragonitt,
en polymorf kalsiumkarbonat, de er kjemisk inerte med hay renhet. Noen ganger dan-
nes imidlertid otolitter helt eller delvis av vateritt, en annen, mindre tett polymorf av
kalsiumkarbonat. Slike otolitter er kategorisert som unormale. Oppdrettslaks ser ut til a
vaere spesielt utsatt for & produsere vaterittformen. | en fersk studie ble otolithsammen-
setningen i villaks (samlet inn fra 21 elver over hele Norge) sammenlignet med atlantisk
laks (hentet fra fire kommersielle settefiskanlegg). Denne studien viste at nivaet av vate-
ritterstatning i otolittene var over 10 ganger hgyere i oppdrettslaksen sammenlignet med
villfisken (figur 4.16). Ved a bruke en mekanistisk modell for otolittoscillasjon som respons
pa lyd, viste den samme studien at de gjennomsnittlige nivaene av vaterittutskifting resul-
terte i et 28-50% tap av otolithfunksjonalitet over det meste av laksefiskens kjente hegrsels-
omrade og gjennom hele livssyklusen. | tillegg, jo sterre niva av vaterittutskifting som skjer
i otolittene, desto mer alvorlig blir herselshemmingen. Tetthetsforskjellene mellom vateritt
og aragonitt kan ogsa pavirke harselsretningen spesifikt.
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Figur 4.16. Sagittale otolitter
fra en oppdrettet atlantisk laks.
Den venstre otolitten (a) er helt

aragonitt. Hayre otolitt (b) er
ca. 90 % vateritt etter omrdde,
og den rgde linjen markerer
grensen mellom aragonittkjer-
nen (stiplet) og den omkringlig-
gende vateritten (heltrukken).

(med rettigheter, Reimer et al.

2016)

1 mm

Arsaken til otolittavvik i teleosts er fortsatt uklar. Nylige studier har indikert at rask vekst,
som er et karakteristisk forhold i moderne klekkeri, kan veere den primaere arsaken til unor-
male otolitter. En tidligere studie av norsk laks oppdrettet i settefiskanlegg viste hay fre-
kvens av unormale otolitter samt hgy grad av vateritterstatning med gkende vekst. Derfor
kan miljgfaktorer som resulterer i gkt metabolsk aktivitet veere viktige for dannelsen av
vaterittotoliter. Dette er imidlertid pa ingen mate konkluderende, og andre faktorer enn
veksthastighet kan ogsa veere ansvarlig for forekomst av unormale otolitter i klekkerio-
ppdrettet fisk, for eksempel genetikk, hva de spiser, eller eksponering for utvidede eller
konstante lysregimer. Disse faktorene er ikke koblet fra siden oppdrettsfisk féres i dagslys,
og lakseklekkerier i gkende grad bruker utvidede fotoperioderegimer.

Den utbredte forekomsten av hgrselshemming som né finnes hos oppdrettslaks, reiser en
rekke bekymringer, inkludert implikasjonene for dyrevelferd. Den stgrste bekymringen er
imidlertid at herselshemming pavirker effekten av utsetting-programmer basert pa fisk i
fangenskap. Hvert ar slippes millioner av oppdrettslaks ut i europeiske elver for a kompen-
sere for den pagaende nedgangen i ville bestander. Dessverre er atlantisk-laksesmolt fra
oppdrettsanlegg preget av lav overlevelse etter utsetting, med hgy predasjonsrate under
den ferste elv- og fjordvandringen. | tillegg er det ogsad dokumentert at disse klekkeriopp-
drettede fiskene vanligvis har lavere havoverlevelse enn villfisk. Forekomsten av unormale
otolitter hos oppdrettsfisk, noe som resulterer i redusert hgrselsfglsomhet, vil sannsynlig-
vis vaere en medvirkende faktor til den lave overlevelsen av klekkerioppdrettet laks etter
utsetting tilbake i naturen. Det stgrste problemet med redusert hgrselsfalsomhet er nok
relatert til nedsatt evne til & unnga rovdyr. De viktigste undervannspredatorene til unglaks
produserer lyd i infralydomradet, under 20Hz, mens unglaks viser bevissthetsresponser
ved 5-10 Hz, og unngaelsesresponser pa rundt 10 Hz. Nedsatt harsel ved disse frekvense-
ne hos oppdrettslaks, som fglge av overdreven vaterittavsetning, vil sannsynligvis fere til
redusert rovdyr unngéende adferd.

Den svekkede harselen hos oppdrettslaks kan ogsa vaere en medvirkende arsak til den lave
marine overlevelsen som rapporteres for oppdrettslaks sammenlignet med villfisk. Siden
otolitter er viktige for bade gravitasjonsfelelse og linezer akselerasjon i vannsgylen, kan
unormal utvikling gjennom vaterittavsetning svekke migrasjonsadferden. Teoretisk sett
kan uregelmessigheter i otolittene pavirke bade svemmeytelse og navigasjonseffektivitet,
noe som pavirker laksens evne til & komme tilbake til sine gyteelver. Dette funnet stgttes
av en fersk norsk studie som undersgkte retur-ratene for ulike grupper atlantisk lakse-
smolt fra oppdrettsanlegg . Denne studien rapporterte at de laveste avkastningsratene
korresponderte med de gruppene med hgyest frekvens av unormale otolitter, noe som
tyder pa at unormale otolitter kan ha negative konsekvenser for marin overlevelse. | en tid-
ligere studie ble det imidlertid funnet at unormale otolitter ikke signifikant pavirket evnen
til hjemovervandring hos chum laks (Oncorhynchus keta), noe som tyder pa at de negative
funksjonelle effektene av otolittavvik kan kompenseres av andre faktorer. Dette statter te-
orien om at laksefisk, inkludert atlantisk laks, sannsynligvis bruker flere sanseorganer som
i kombinasjon gir den hgye presisjonen som trengs for vandring hjemover.
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4.4. ROMNINGSRESPONS HOS FISK

4.4.1 Skremmerespons

| naturen er rovdyr-byttedyrinteraksjoner avgjerende for 8 bestemme individets styrke, og
over tid utgjer de en evolusjonzaer rase der rovdyrets angrepsytelse og unnvikende oppfer-
sel av byttet blir modifisert og avansert innenfor artsgrensene. Et presist sikte pa byttet,
eve til & snike seg pa, samt hurtighet i angrepet er avgjgrende for et rovdyr, mens for et
bytte er det viktig & gjenkjenne rovdyret og dets angrep tidlig nok til & lykkes med & unnga
predasjon ved a utfare en unnvikende respons. P4 denne maten representerer predasjon
en viktig selektiv kraft hos dyr for finjustering av sensorimotoriske systemer, samt utvik-
lingen av adferdsstrategier for a gke overlevelsen. | atlantisk laks, som for de fleste fisk, er
rovdyrunngaelse en kritisk viktig adferdsrespons de tidlige stadiene i livet.

Det er to hovedtyper av angrepsdtferd som er kjent hos fisk. | den fgrste typen angrep vil
et angripende rovdyr akselerere raskt fremover mot byttet, og skape frontale buebglger
som bestar av en innledende trykkgkning (kompresjon) forbundet med vannakselerasjon
vekk fra rovdyret. Den andre typen angrep innebarer rovdyrfisk som apner en stor munn
og suger inn vann og byttet. | motsetning til et angripende rovdyr, er sugemetode preda-
sjon modellert som innledende vannbevegelse mot rovdyret assosiert med trykkreduksjon
(rarefraction). Nar det gjelder akustiske signaturer, er den viktigste utfordringen for en
byttefisk & oppdage og tolke et naert forestaende angrep fra vannakselerasjoner og tryk-
kendringer riktig med minimal forsinkelse, og a reagere raskt og adaptivt ved fryseadferd
eller, mer vanlig, rask flukt vekk fra rovdyret. Et typisk frontangrep fra en rovfisk produserer
komplekse hydrodynamiske og akustiske stimuli med frekvenskomponenter under 100-Hz,
for det meste i infralydomradet (< 20 Hz).

Det er godt etablert at fisk har en ekstraordinzer evne til & utfgre hurtigstartende og kort-
varig remningsadferd, kalt skremmerespons, for & unnga rovangrep. Selv om skremmere-
sponser kan utlgses av syn og lateral linjestimulering, synes den viktigste stimulansen for
a fremkalle denne adferden hos fisk & vaere akustiske stimuli som aktiverer det indre gret.
Pa grunn av sin sterre tetthet og treghet vil otolitten ligge bak de akustiske vibrasjonene i
de myke delene av fisken, og dermed forarsake relativ bevegelse mellom otolithmembra-
nen og de underliggende harcellene. Som fglge av dette bgyes de apikale harbuntene til
harcellene og hércellene stimuleres. | hovedsak fungerer otolithorganene i fiskens indre
gre som lavfrekvente og retningsfelsomme akselerasjonsdetektorer. Det er tidligere vist at
otolithorganene i fisk er sveert felsomme for akselerasjonskomponenten i infralyd ned til
minst 0,1- Hz.

Som respons pa rovdyrangrep vil byttet sette i gang en rask hgyakselrerende alarmrespons,
som er beskrevet & forega i tre trinn: trinn 1) det Oforberedende O -stadiet, der kroppen
beyer seg raskt med minimal translasjon av massesenteret; trinn 2) det Ofremstatet”,
steget frem nar fisken akselererer bort fra sin opprinnelige posisjon; og trinn 3) der fisken
enten fortsetter & svemme eller begynner & glide. Trinn 1 involverer ett av to forskjellige
motormenstre: under den mer vanlige C-starten tar kroppen form som en ‘C’, mens i S-star-
ten bgyer kroppen seg til en 'S’ form. Skremmeresponsen er en kompleks oppfarsel som
involverer hgyt spesialiserte sanseorganer og nevrale nettverk, og initieres nar en av to
gigantiske spinalnevroner, kalt Mauthner-cellene (M-celler), aktiveres. M-cellene integrerer
hjernestammenevroner, som mottar et bredt spekter av direkte sensorisk informasjon (fi-
gur 4.17). De kobles direkte til spinal motornevroner som innerverer de fleste kontra- og
ipsi laterale kroppsmuskler. Nar en av M-cellene nar sin terskel, utlgser actionsspotensialet
en sammentrekning av kontra lateral sidemuskulatur og samtidig en inhibering av ipsi late-
ral kroppsmuskulatur. Konsekvensen av disse tvillingresponsene er en innledende C-bay-
ning av fiskekroppen til venstre eller hgyre, i motsatt retning av rovdyrangrepet. Sa sett fra
et gkologisk prespetiv vil det a kunne utfgre raske remningsresponser i en retning vekk fra
rovdyret, gke remningssuksessen.

Nar M-cellene mottar multimodale sensoriske innspill, kan skremmen responsen initieres
av en rekke forskjellige typer sensoriske stimuli, inkludert mekanoakustiske, auditive og
visuelle signaler. Siden visuelle stimuli trigger M-cellene via en lengre signalvei enn me-
kano-akustiske stimuli, er fluktforsinkelsen til en visuell stimulus lengre enn den er til en
mekano-akustisk stimulus. Minste adferdsforsinkelse til en mekanisk stimulus varierer fra
5til 20 ms, selv om lengre ventetid (80-120 ms) ogsa kan oppsta nar trusselnivaet er lavere.
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Figur 4.17. Diagrammaatisk
illustrasjon av skremmerespon-
sen hos fisk som viser de to
Mauthner-cellene i hjerne-
stammens rgmningsnettverk.
Mauthner-celler og deres
hjernestamme-homologer,
integrerer nevrale innspill fra
sensoriske organer. Nar de
aktiveres, stimulerer de kontra
lateral kroppsmuskulatur og
driver skremmerespons adfer-
den, noe som resulterer i en
C-bayning vekk fra trusselkilden
(etter Hegyik, 2014)
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Siden den hydrodynamiske stayen fra fisk under en angrepsrespons hovedsakelig er i in-
fralydomradet (< 20Hz), er partikkelbevegelse og ikke lydtrykk den viktige lydparameteren
som initierer en skremmerespons hos fisk. Dette er i samsvar med den kjente harselsfgl-
somheten til atlantisk laks som bare er fglsom for lave lydfrekvenser generert av partikkel-
bevegelse. Dette stattes av tidlige studier som rapporterte at ung atlantisk laks viste flukt-
og unngaelsesrespons pa 10 Hz-stimulering, mens hayere frekvenser (150 Hz) ikke klarte a
fremkalle en unngaelsesrespons.

Det er betydelige forskjeller i remmingsresponsen mellom fiskearter. For eksempel ble
skremmeresponsen studert hos alevins av tre sameksisterende laksefiskarter, arktisk raye,
brungrret og atlantisk laks, etter et simulert rovdyrangrep. Mens alle tre artene viste en
lignende skremmerespons, ble skremmeresponsen for arktisk rgye umiddelbart etterfulgt
av et oppadgaende svgmmeutbrudd, mens grret og atlantisk laks utferte et raskt svemme-
utbrudd mot bunnen.

4.4.2 Luktesans (olfaction) og kjemiske alarmsignaler

Mens den raske skremmeresponsen er den primaere forsvarsmekanismen som brukes av
fisk for @ unnga et rovangrep, kan fisk vise en alternativ anti-rovdyrmekanisme, basert pa
utslipp av alarmstoffer. Alarmstoffer (alternativt kalt alarmferomoner) er viktige semiokje-
mikalier som brukes av mange dyrearter for a varsle artsfrender eller andre relaterte arter
forestaende fare, for eksempel tilstedevaerelsen av et rovdyr. Responsen pa alarmstoffer er
en medfedt og stereotypisk oppfersel preget av enten et forsgk pa a flykte fra trusselen el-
ler forsgke & fa overtaket i et defensivt angrep. Adferdsresponsen fremkalt av alarmstoffer
er bade arts- og kontekst-avhengig. Kilden til disse alarmstoffene ble funnet a veere store
epidermale celler, kalt klubbceller. Disse cellene har ingen kanaler som ferer fra cellene til
utsiden, og den eneste maten alarmsignalene kan frigjeres er giennom fysisk skade pa hu-
den. Mens de opprinnelig ble antatt & vaere begrenset til superordenen Ostariophysi (64%
av alle ferskvannsarter), har lignende epidermale klubbceller na blitt identifisert i en rekke
andre grupper av fisk. Selv om laksefisk, inkludert atlantisk laks, ser ut til 8 mangle slike spe-
sialiserte epidermale celler, fremkaller de fortsatt uttalte anti-rovdyrresponser som svar pa
hudekstrakter fra artsfrender.
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Mens det er stor variasjon i strukturen av olfaktoriske organer blant fiskene, kommer vann
generelt inn i olfaktorisk kammer gjennom den fremre narisapningen og forlater kamme-
ret gjennom den bakre naris. De olfaktoriske sensoriske nevronene (OSN) befinner seg i
det olfaktoriske sensoriske epitelet, som finnes pa overflaten av det olfaktoriske epitelet
(den olfaktoriske rosetten). Det er tre populasjoner av OSN: de cilierte sensoriske nevro-
nene, de mikrovillase sensoriske nevronene og kryptcellene. Disse tre typene projiserer til
forskjellige regioner av den olfaktorisk paereformede strukturen. | den olfaktoriske paere-
formede strukturen gjgr OSN-aksonene synaptisk kontakt med relénevroner i aggregerin-
ger av synapser kalt “glomeruli”. Spesielle sett med relénevroner sender separate bunter av
olfaktorisk kanal til hgyere hjernesentre. De forskjellige kanalbuntene formidler spesielle
adferdsmenstre, inkludert responser pa alarmstoffer. Spesielt i laksefisk har det blitt fun-
net at alarmstoffer aktiverer cilierte sensoriske nevroner som projiserer til medial olfakto-
risk kanal.

En gkende mengde bevis viser at kjiemiske alarmsignaler kan gi verdifull trusselvurderings-
informasjon til fisk under naturlige forhold. For eksempel har ung atlantisk laks vist seg a
utrykke sterke anti-rovdyrresponser pa spesifikke alarmsignaler fra artsfrender i naturlige
bekker, bade natt og dag. Dette stattes av observasjonen om at vill ung atlantisk laks viste
en to ganger reduksjon i stgrrelsen pa deres forsvarte beiteomrader da de gjentatte ganger
ble eksponert for artfrenders spesifikke alarmsignaler, selv i bekker med sterk strgm (40-50
cm s-1).

Oppdagelsen av at kjemiske alarmsignaler kan gi trusselvurderingsinformasjon til fisk un-
der naturlige forhold, apnet muligheten for a bruke alarmstoffer i fiskeriforvaltningen. Suk-
sessen til dagens restockings-arbeid for fisk for de fleste fiskearter, inkludert atlantisk laks,
blir ofte hemmet av darlig overlevelse etter utsetting av ung oppdrettsfisk fra klekkeriene.
Som et resultat av klekkeriseleksjon, kombinert med mangel pa ekologisk relevant erfaring,
viser fisk fra oppdrettsanleggene svekkede adferdsresponser, inkludert anti-rovdyradferd
sammenlignet med deres ville artsfrender. | tillegg til fugler er ung atlantisk laks et poten-
sielt byttedyr for en rekke piscivorgse fiskearter. Adferdsmessig er oppdrettslaks spesielt
sarbar for rovdyr, spesielt de fgrste dagene etter utsetting, for leering og tilegnelse av kri-
tisk overlevelsesadferd, inkludert anti-rovdyradferd. For eksempel har det blitt rapportert
at opptil 49% av eksperimentelt utsatte unge atlantiske laks ble spist i lgpet av de fgrste 2
dagene etter utsettelsen. Det er foreslatt at én metode for gkt potensiell overlevelse etter
utsetting er a gke betingelsene oppdrettfisken har til & gjenkjenne rovdyr fer utsetting.
Ervervet rovdyrgjenkjenning, giennom eksponering for alarmstoffer, er na pavist for flere
laksefiskarter, inkludert atlantisk laks. For eksempel ble det undersgkt om eksponering for
et spesifikt alarmstoff fra samme artsindivider kunne lette lzeringen hos vill ung atlantisk
laks under helt naturlige forhold. Laks eksponert for alarmstoffet (artsfrendspesifik skin-
nekstrakt) under kondisjoneringsforsgkene viste en signifikant gkning i anti-predatorre-
spons. Til tross for et gkende antall studier som viser rovdyrgjenkjenningslaering hos fisk,
er det bare noen fa studier som har forsgkt a vurdere potensielle fordeler etter utsetting,
og disse antyder blandede resultater. Disse ufullstendige resultatene tjener til & indike-
re at mekanismene som formidler rovdyrgjenkjenningsleering blant byttedyr, er ekstremt
komplekse. Videre tyder et voksende bevis pa at hvor lenge byttedyr beholder innlaert
rovdyrgjenkjenning er like viktig som hva byttedyret lzerer. Denne hgyt plastiske retensjo-
nen (minnevinduet) kan gi adaptive fordeler under variable forhold. | denne sammenheng
resulterer moderne klekkerimiljger i fenotyper som har redusert leering og / eller lagring
av leert informasjon.

4.5. SMERTEOPPFATTELSE - NOCICEPTION HOS FISK

4.5.1 Kriterier for nociception og smerte

Smerte kan defineres som en ubehagelig sensorisk og fglelsesmessig opplevelse forbundet
med faktiske eller potensielle vevskader. Det er viktig a forsta at det er en hgy individuell
emosjonell komponent innblandet i hvordan dyr prosesserer og opplever smerte, og det er
derfor vanskelig & vurdere hvordan eller om andre dyr opplever smerte slik som mennes-
ker gjor. Samtidig kan nociception defineres som den nevrale prosessen med deteksjon og
behandling av potensielle vevskadestimuli, og dette er basert pa aktivering av nociceptorer,
som er reseptorene som aktiveres som respons pa skadelige stimuli.

Det anses na at de fleste dyr har kapasitet til nociception, spesielt siden de viser nosisep-
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tive tilbaketrekningsrefleks vekk fra potensielt skadelige stimuli. Det er diskuteres imid-
lertid fortsatt om noen dyr, slik som fisk, er i stand til & oppleve smerte. Med andre ord
kan nociception fare til tilbaketrekningsresponser regulert av spinalreflekser uavhengig av
en emosjonell hjernebehandlingskomponent (dvs. smerte). Derfor anses et dyr a oppleve
smerte hvis de endrer fremtidige adferdsbeslutninger og motivasjonsendringer som svar
pa en skadelig / smertefull opplevelse. Dette er basert pa det faktum at en negativ psy-
kologisk opplevelse av smerte vil resultere i laering, minnedannelse og endret strategisk
beslutningstaking under og etter hendelsen. For & studere kapasiteten til smerte hos dyr,
har forskere utviklet fglgende liste over kriterier:

+ Har dyret nociceptorer?

« Er det funksjonelt ekvivalente hjernestrukturer tilneermet de som er ngdvendige for
smerte hos mennesker?

+  Finnes de ngdvendige vevsveiene mellom nociceptorer og hjernestrukturer som be-
handler smertefulle stimuli?

« Er det et lignende sett med molekylaere signaler aktivert under nociception, for eksem-
pel opioider?

+ Reduserer smertestillende midler nociceptive responser?

+ Viser dyret unvikende adferd?

+ Viser dyret avikk av normal oppfersel?

Disse kriteriene vil bli diskutert naermere for a karakterisere evnen til smerte hos lakse-
fisk. Det meste av forskningen som er utfert hittil er gjort pa regnbuegrret (Oncorhynchus
mykiss), og svaert lite pa laks. Disse to artene er imidlertid svaert nzert beslektet og deler de
samme leveomradene, sa funn hos regnbuegrret anses dermed a vaere gjeldende ogsa for
laks.

4.5.2 Nociceptorer
Vanligvis er nociceptorer frie nerveender og vanligvis av to fibertyper:

+ Myelinerte A-delta (AS) fibre som varierer fra 2 til 14 ym i diameter. De er raskt reage-
rende mechanonociceptorer (med en hastighet pa 5 til 30 m / s) og signaliserer akutte
nociceptive stimuli. De reagerer hovedsakelig pa mekaniske stimuli, men noen reagerer
pa termiske stimuli.

+ C-fibrene er mindre og varierer fra 0,2 til 3 um i diameter. De utfgrer stimuli langsom-
mere (med en hastighet pa 0,3 til 1,2 m / s) og underbygger langsiktige nociceptive
stimuli. Omtrent en tredjedel av C-fibrene hos pattedyr er polymodale og reagerer pa
skadelige kjemikalier i tillegg til mekaniske og termiske stimuli.

Nociceptorer koder informasjon om modaliteten av stimulus, intensitet og varighet til no-
cifensive reflekssentre i sentralnervesystemet. P4 denne maten formidler nociceptorer til-
baketrekningsresponser og letter langsiktige adferdsendringer, spesielt nar de signaliserer
kronisk skadelige stimuli.

Karakteriseringen av nociceptorer i regnbuegrret ble fgrst beskrevet i 2002 av Lynne Sned-
don og kolleger. Denne gruppen fant at grret-nociceptorer, i likhet med pattedyr, var sam-
mensatt av langsomme (som fortsetter a reagere pa en stimulus) og raske (som bare fyrer
ved utbrudd eller forskyvning av stimuli) adapterende mekanoreceptorer, polymodale, me-
kanotermiske og mekanokjemiske nociceptorer i C- og AS-fibre (figur 18). Det er imidlertid
noen forskjeller mellom fisk og pattedyr:

+ Bare ca4-5% er innervert av C-fibre i grreten, mens det hos pattedyr er ca. 50-65%. Det
er Interessant at i @rret, er de polymodale AS re-ceptorene funksjonelt ekvivalente med
pattedyrs C-fibre.

+ Generelt, pa grunn av et hgyere antall AS-ceptorer, er signalering av skadelige stimuli
raskere hos laksefisk, sammenlignet med pattedyr.

+ mekaniske og varme terskler til nociceptorer i regnbuegrretens skinn, er lavere over
hele kroppen enn hos pattedyrene. Dette antyder at fiskeskinnreseptorer er mer fgl-
somme for mekanisk skade enn pattedyr.

+ Den termiske gvre terskelen for grret nociceptorer er ca. 33 °C og er ikke responsiv
under 4 °C. Mens pattedyrs nociceptorer har stgrre enn 40 ° C og ca. 4 ° C hgye og lave
terskler.
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Disse forskjellene illustrerer hvordan livets historie og @kologi former nociception (og mu-
ligens smertegrenser) mellom arter, spesielt nar man sammenligner mellom land og akva-
tiske dyr, siden ferstnevnte lever i et mer svingende miljg med individer som blir utsatt for
sterre endringer i temperaturer og kjemikalier (dvs. skadelige gasser).

Figur 4.18. A. lllustrasjon av
plasseringen av de fem ulike
reseptortypene pa hodet til
regnbuegrreten. Fast tilpasning
av mekanoreceptorer (x); sakte
tilpasning av mekanoreceptorer
(+); polymodale nociceptorer
(@); mekanotermiske nocicep-
torer () og mekanokjemiske
reseptorer (x). (med rettighe-
ter, Sneddon 2003) B. Seksjon
av regnbuegrrettrigeminusner-
ven erbasert pa tilstedevze-
relsen avAS- og C-fibre (med
rettigheter, Sneddon 2002).
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Figur 4.19. Telencephalic
transversal visning som viser
0ss plasseringen av funksjonelt
ekvivalente limbiske strukturer
mellom pattedyr og fisk
(illustrert ved matchende farger
mellom pattedyr og fisk). Hvor
H er hippocampus, A amygdala,
LS lateral septum, DI dorsola-
teral pallium, Dm dorsomedial
pallium og v den ventrale
delen av ventral telencephalon.
Bilde kreditt: Marco Vindas.

4.5.3 Hjernestrukturer

De viktigste hjerneomradene hvor nociception forekommer hos pattedyr er pons, medulla,
thalamus og cortex. Mens det er godt etablert at laksefisk har en pons, medulla og tha-
lamus funksjonell ekvivalent med pattedyrhjernen, er det noe debatt om eksistensen av
et cortex-ekvivalent omrade. Det vil si,i motsetning til pattedyr, mangler fiskens telencep-
halon et 6-lags pallium. | stedet inneholder framdelen av hjerne omrader aggregater av
nevroner. Det er viktig at det har blitt funnet at flere telencephaliske omrader har kortikale
funksjoner. For eksempel har fiskens dorsomedial (Dm) og dorsolaterale (DI) pallium, samt
den ventrale delen av ventral telencephalon blitt karakterisert som funksjonelle ekvivalen-
ter med pattedyrets limbiske strukturer: henholdsvis amygdala, hippocampus og laterale
septum (figur 4.19). Spesielt har limbiske strukturer veert assosiert med lsering, minne,
folelsesmessige responser og smerteoppfattelse og prosessering. Faktisk er det en vanlig
antagelse at dyr som har velutviklede limbiske strukturer, som de fleste husdyr, faktisk er i
stand til & oppleve smerte. Det er na rikelig med forskning som bekrefter at fisk (inkludert
laksefisk) faktisk har velutviklede limbiske strukturer, og det hevdes derfor at de er i stand
til komplekse adferdsmessige og fysiologiske responser, for eksempel smerteoppfattelse.

PATTEDYR

4.5.4 Nociception-signalveier

Det er godt dokumentert hos pattedyr at trigeminalkanalen (i hodet) og spinothalamuska-
nalen (i kroppen) er de viktigste signalveiene som er involvert i prosessering og videresen-
ding av nociceptive stimuli. P4 samme mate, som for de overnevnte hjernestrukturene, er
disse kanalene ogsa tilstede i fisk. Faktisk ble nociceptorene som ferst ble beskrevet i erret
karakterisert i trigeminuskanalen til denne arten.

4.5.5 Molekylaere signaler assosiert med nociception

Det er fa studier pa laksefisk som har utfert undersgkelser pa molekylaere signaler asso-
siert med nociception. Derimot fant studier utfert ved bruk av eddiksyre, som en potensi-
elt skadelig stimulus, at membranbundne reseptorer reagerer pa ekstracelluleere lavere
pH-konsentrasjoner (dvs. syre) som farer til dpning av natriumkanaler, som formidler en-
dret oppfersel og fysiologi. Det som er interessant er at denne mekanismen forhindres ved
bruk av smertestillende legemidler.

Det anses at eksistensen av opioidsystemet er en avgjgrende faktor for & bestemme om
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nociception kan forekomme. Hos fisk (inkludert laksefisk) og pattedyr finnes opiatresepto-
rer i hjernesentre som behandler nociception. Disse finnes i ryggmargen, hjernestammen
og thalamus. Opioider har en analgetisk/smertestillende effekt i bade sentrale og perife-
re nociceptive systemer. Opioider hemmer presynaptisk nevrotransmitterfrigjgring, som
blokkerer nociceptoraktivitet og signaloverfaring.

4.5.6 Analgesi

Opioide legemidler, som morfin, produserer analgesi ved a identifisere og feste til opioidre-
septorer. Szerlig viste regnbuegrret behandlet med morfin en reduksjon i smertelignende
oppfersel. Det vil si grret som ble utsatt for potensielt smertefulle stimuli (dvs. eddiksyrein-
jeksjonerileppene) viste suspendert féring, ekt ventilasjonshastighet og mer uregelmessig
oppfersel, for eksempel gnidning av det bergrte omradet. Eddiksyreinjisert morfinbehand-
let grret viste imidlertid normal adferd. Det er viktig & nevne at sham-injisert grret og mor-
finbehandlede kontroller (dvs. ikke injisert med eddiksyre), viste normal oppfersel.

4.5.7 Atferdsresponser pa skadelige stimuli

Nar de opplever nociceptive stimuli, er det vanlig at dyr reagerer med en umiddelbar til-
baketrekningsrespons (dvs. refleksrespons) vekk fra de skadelige stimuliene. Men for a
betrakte dette som smerte, ma dyret vise en mer kompleks og lengre reaksjon som farer
til lering og hukommelse, noe som resulterer i endringer i fremtidig adferd. For eksempel
har skadet blekksprut, Doryteuthis pealeii, en hayere terskel for a unnga rovdyr, sammenlig-
net med ikke-skadet blekksprut. Det er interessant at nar skadet blekksprut ble behandlet
med smertestillende, viste de ikke gkt rovdyrunngaelse, som farte til en lavere total overle-
velse (19%), sammenlignet med overlevelsesraten for ubehandlet skadet blekksprut (45%).
Dette illustrerer hvordan en potensielt smertefull opplevelse fgrer til en endring i adferd
som til slutt eker dyrets evne til overlevelse. Spesielt, som nevnt ovenfor, endrer grret som
opplever en potensielt smertefull stimuli sin oppfersel ved & redusere féring (i opptil 3
timer), gke ventilasjonshastigheten og gni det bergrte omradet. | tillegg viser ikke smerte
bergrt grret neofobi, og i motsetning til det overnevnte blekkspruteksemplet viser de ikke
anti-rovdyradferd i kontrollerte laboratorieforsgk. Derfor ser det ut til at skadeopplevelser
avleder oppmerksomheten mot fryktstimuleringen, pa samme mate som rapporter om
mennesker som underpresterer i flere oppgaver nar de har smerter. A dpenbart unnlate &
reagere pa rovdyr kan ha ugunstige konsekvenser i et naturlig habitat. Imidlertid kan disse
kostnadene oppveies av at berert fisk fremmer smertelindring, unngar ytterligere skade og
fremmer helbredelse til det bergrte omradet. Det er imidlertid lite informasjon om hvor-
dan fisk, som opplever mulige smertefulle stimuli, reagerer under naturlige ville forhold.
Spesielt ser man at adferdsendringer forhindres av smertestillende medikamenter, noe
som er bevis pé at disse endringene er en respons pa nociception / smerte.

4.6. TREKKATFERD OG HOMING HOS ATLANTISK LAKS

4.6.1 Trekkatferd og homing

I likhet med de fleste laksefisk, er atlantisk laks anadrom (se kapittel 21). Det beskriver en
fisk fedt i ferskvann som tilbringer mesteparten av livet i saltvann og deretter returnerer
til ferskvann for & gyte. Som en anadrom art passerer den atlantiske laksen gjennom flere
habitatoverganger og star overfor store fysiologiske utfordringer i lgpet av livet, den mest
kritiske er de fysiologiske kravene til & kunne osmoregulere i bade ferskvann og marine
miljger. Selv om dette fortsatt debatteres, er det generelt akseptert at laksefisk utviklet seg
fra en ferskvanns-forfader. Utviklingen avanadromi har lenge fascinert biologer, og en rek-
ke teorier har blitt foreslatt. En av de mer plausible er “det beste av to verdner “(ferskvann
og marint) teorien, der det “beste” av ferskvannsmiljget innebaerer redusert predasjon pa
egg og ungfisk fordi embryoene utvikler seg i det beskyttede grusmiljget, til de dukker opp
i en stor nok starrelse til aktivt & unnga elveboende virvellgse rovdyr. Siden mattilgang er
den viktigste begrensende faktoren for ferskvannsmiljget nar laksen vokser, innebaerer det
“beste” i den marine verden heyere vekstrater i havene, pa grunn av den rike matkilden i
de sveert produktive oppstremningsomradene i Nord-Atlanteren. Siden 1970-tallet har det
blitt foreslatt at hendelser hvor hele genomet ble duplisert og som doblet antall gener
kan ha gitt opphavet til laksefisk med det genetiske materialet som muliggjorde utvikling
av anadromi. Dette stgttes av bevis som bekrefter at gen duplisering i laksefisk skjedde for
utviklingen av anadromi.

Livssyklusen til atlantisk laks er preget av to hovved migrasjonskomponenter: 1) nedstrgms
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migrasjon av smolt og pafelgende havmigrasjon av postsmolt til atlantiske beiteomrader,
og 2) returmigrasjon av voksne til deres fadestedsselver for gyting. Selv om de fleste atlan-
tiske laksebestander foretar marine vandringer, fullferer noen bestander, inkludert land-
laste bestander, hele livssyklusen i ferskvann, mens andre bare kan foreta korte vandringer
til brakkvann i elvemunninger. Det er ogsa stor variasjon i alder pa smolt og tidspunkt for
smoltutvandring, bade innenfor og mellom bestander. Dette bemerkelsesverdige mangfol-
det i livshistoriemgnstre antas a vaere under bade genetisk og miljgmessig kontroll.

Smoltifisering og nedstrems migrasjon

Fer nedstrems smoltutvandring gjennomgér unglaks en parr-smolt-transformasjon, eller
smoltifisering, som innebaerer en rekke forberedende morfologiske, biokjemiske, fysiolo-
giske og adferdsmessige endringer som tjener til & pa forhand tilpasse dem til livet i det
marine miljeet (se kapittel 10). Pa slutten av smoltifiseringen vil laksungen, som na kalles
smolt, starte sin nedstrgms vandring til kysten, som avhengig av breddegrad oppstar nar
som helst mellom var og forsommer. De endringene som er vanskeligst 4 oppna under
smoltifisering er fysiologiske, endringer som gj@r at smolten kan osmoregulere i sjgvann.
Disse fysiologiske endringene er primaert under hormonell kontroll, og uttalte endringer i
sirkulasjonsnivaene av en rekke hormoner er bevitnet under parr-smolttransformasjon, in-
kludert veksthormon, prolaktin, kortisol og skjoldbruskhormonene. Perioden med topps-
moltifisering, far oppstart av aktiv nedstrems migrasjon, korresponderer med markerte
adferdsendringer. Seerlig en endring fra positiv til negativ reotaxis (nedstrems orientering),
samt redusert agonistisk og territoriell adferd og gkt innlaerings (Schooling) adferd. De ad-
ferdsmessige og fysiologiske endringene som kulminerer i topp beredskap for nedstrems
migrasjon og sjgvannsinntrengning oppstar over en begrenset tidsperiode, og omtales
som " det fysiologiske smoltvinduet ".

Mens tidspunktet for smoltifisering farst og fremst er under kontroll av fotoperioden, ut-
lgses det ngyaktige tidspunktet for nedstrems smoltmigrasjon av en rekke miljgfaktorer,
inkludert vannutslipp og temperatur. Fotoperiode og temperatur er de viktigste eksterne
synkroniseringene av et tidtakingssystem som virker gjennom sensorer plassert i forskjel-
lige organer og vev. Pinealorganet er sentralt i dette fotoperiod-responderende systemet,
og dets fotoreceptorceller er i stand til a integrere bade lys og temperaturinformasjon (se
punkt 1.3). Endringer i pineal-melatonin-sekresjon profiler gjenspeiler ngyaktig endringer i
radende photoperiod og temperaturforhold. Selv om de eksakte signalveiene fortsatt ikke
er fullt ut forstatt, er det klart at melatonin, gjennom et komplekst samspill med pakken
av hormoner som kontrollerer smoltifisering, spiller en sentral rolle i tidspunktet for smol-
tifisering. Den relative betydningen av de ulike miljgfaktorene ved initiering av nedstrems
smoltutvandring varierer mellom ulike bestander. Sluttresultatet derimot, er at nedstrems
migrasjon og overgang til sjgvann korreponderer med det tidspunktet da miljgforhold,
og byttedyrtilgjengelighet, er pa det mest optimale for smoltoverlevelse (det Ogkologiske
smoltvinduet 0). | for eksempel Norge, kommer smolt fra de over 400 lakseelvene langs
kysten ut i sjgen nar sjgvannstemperaturen er 8°C eller varmere. Dette innebaerer at smolt
fra elver i sgr starter sin vandring flere uker tidligere enn bestandene i nord. En av de
okende bekymringene for fremtidige klimaendringer er at det kan fere til et misforhold
mellom de fysiologiske og @kologiske smoltvinduene, noe som pavirker smoltbestandenes
langsiktige overlevelse.

Selv om tidspunkt for smoltutvandring har utviklet seg til & korrespondere med optimale
miljgforhold, opplever smolt som migrerer fra elva til kystvann fortsatt betydelig dede-
lighet, forst og fremst pa grunn av predasjon, men ogsa pa grunn av den fysiologiske og
metabolske utfordringen de har ved & migrere lange avstander til drastisk endrede miljger.
I tillegg tilsvarer smoltens vandringstid dentiden i laksens livssyklus hvor den er mest ut-
satt for lakselus (Lepeophtheirus salmonis) angrep, som har blitt dramatisk mer betydelig
som felge av vekst i storskala lakseoppdrett. En fersk studie pa akustisk telemetri som over-
vaker fjordvandringen til vill-postsmolt fra fire elver over to fjordsystemer pa Vestlandet,
rapporterte en dedelighet pd mellom 19-68% noe som generelt samsvarer med tidligere
resultater som rapporterte dedelighet pa mellom 8-71% under smoltutvandring over en
rekke norske elver. Nyere telemetristudier har ogsa bekreftet variasjoner bade innad i
og mellom bestander nar det gjelder tidspunkt for smoltutvandring, og at bestander med
lengre fjordvandringer opplevde lavere overlevelse og hadde hgyere varians i hvor lenge
de oppholdt seg i fjorden.
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Marin post-smolt migrering

Nar post-smolten forlater kystvannet, migrerer de til beiteomradene sine i Nord-Atlanteren
se kapittel 21). Mens detaljer om vandringsmeanstrene til postsmolt til deres havbeite-
omrader fortsatt mangler, har nyere telemetristudier avslgrt ny informasjon. Til tross for
at laks fra forskjellige geografiske omrader benyttet seg av forskjellige migrasjonsruter og
havomrader, migrerte de konsekvent til og samlet seg i sveert produktive omrader ved
grensene mellom store frontale vannmasser der grener av den nordatlantiske stremmen
ligger ved siden av kalde polare farvann. Studier hvor laks er merket, viser at norsk og
dansk laks raskt vandrer til frontale omrader i Nord-Atlanteren mellom Island og Svalbard,
irske bestander migrerer hovedsakelig vestover mot Ser- og @st-Grenland, og dekker av-
stander opp til 2,400 km. Migrasjonen av laks fra forskjellige geografiske steder til forskjel-
lige havfrontomrader i Nord-Atlanteren innebaerer at disse bestandene sannsynligvis vil bli
pavirket av forskjellige gkologiske forhold, noe som kan bidra til variasjon i vekst og overle-
velse innenfor bestanden. Mens vill atlantisk laks allerede star overfor mange trusler, er det
gkende bekymring for at forventede klimaendringer kan pavirke ville bestander ytterligere.
Siden global oppvarming vil fere til at grensen mellom atlantisk og arktisk farvann beveger
seg lenger nord, vil dette fgre til en gkning i avstanden og tiden det tar for laksen & reise til
sine beiteomrader. @kte vanntemperaturer vil ogsé gke energiforbruket den enkelte fisk
bruker per avstandsenhet nar de vandrer fra hjem-elven mot beiteomradene. De serligste
populasjonene, som de i Irland, er mer utsatt enn de nordligste populasjonene, da migra-
sjonsavstandene sannsynligvis vil bli lengre.

Returmigrasjon og homing

Atlantisk laks kommer tilbake til sine natale elver for & gyte etter 1-5 ar pé sjgen, de fiskene
som kommer tilbake etter bare en vinter pa sjeen kalles grilse. Evnen til & returnere til fede-
steder (natale elver) for reproduksjon kalles homing, og er et grunnleggende adferdstrekk
hos laksefisk. Homing er et sveert adaptivt kjennetegn ved laksens adferd, og bidrar til a
forbedre laksens evne til overlevelse. Retur til hjemelva sikrer derfor at gytende voksne vil
kunne finne egnede partnere, og finne habitater som er gunstige for bade reproduksjon
og overlevelse av yngelene. Som sadan har homing lagt til rette for etablering av mange
reproduktivt isolerte, lokalt tilpassede bestander av atlantisk laks. Homing hos anadrom
laksefisk, inkludert atlantisk laks, kan betraktes som bestdende av to trinn: 1) et marint sta-
dium nar voksen laks vandrer tilbake fra sine beiteomrader til kystomradene i sine natale
elver, og 2) et ferskvannsstadium, nar den modne laksen vandrer oppstrems den natale
elven til gyteplassene der den ble fadt.

Returvandringen fra beiteomradene er en aktiv prosess, med voksen laks som svemmer
bade med og mot havstremmer, med en estimert vandringshastighet pa 50-100 km/dagn.
Selv om de eksakt naermeste faktorene som initierer starten pa hjemvandring i atlantisk
laks fortsatt er ukjente, er det genetisk knyttet sammen og korresponderer med begyn-
nelsen av kijgnnsmodningen. En rekke mekanismer har blitt foreslatt for hvordan laks er i
stand til & navigere under havvandringen tilbake til sine natale elver. Havvandrende laks er
avhengig av a bruke forskjellige naturlige signaler, inkludert reotaxis med hensyn til strgm-
flyt, polariserte lysmenstre, jordens magnetfelt og muligens andre signaler. @kende bevis
viser at langdistansemigranter, i en rekke dyregrupper, inkludert laksefisk, bruker jordens
magnetfelt som et slags «magnetisk kart» for & vurdere deres plassering langs trekkruten
og orientere seg deretter. Evnen til 3 fornemme jordens magnetfelt i laks skyldes forbindel-
sen av magnetitt med ionekanaler i reseptorceller i luktesystemet, hvor den geomagnetis-
ke informasjonen omdannes til nervesignaler. Dette stattes av tilstedeveerelsen av magne-
tittkrystaller i reseptorceller av olfaktoriske lameller i laks.

En rekke hypoteser har blitt foreslatt for a forklare hvordan laksen kommer hjem til fed-
selsstreammen. | alle tilfeller spiller olfaction den primaere rollen i homing mekanismen. Den
mest utbredte hypotesen er den olfaktoriske imprintinghypotesen som foreslar at lukt som
er spesifikk for fadselsstremmen, blir innprentet i luktesystemet for og under nedstrgms
smoltmigrasjon, og de tilbakevendende voksne henter denne luktinformasjonen som et
signal for homing nar de vandrer tilbake til fadselsstremmen. En alternativ hypotese er
feromonhypotesen som sier at laks som kommer tilbake, styres av populasjonsspesifikk
lukt eller feromoner som slippes ut av laksunger pa fedselsstedet og langs migrasjonsru-
ten. Disse to mekanismene, begge basert pa olfaction, ber betraktes som komplementare
snarere enn gjensidig utelukkende.
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Figur 4.20. Profil av hypofysen
tsh B a og tshfb transkripsjo-
ner i atlantisk laks giennom
smoltifiseringsperioden (2016).
Atlantisk laks parr produsert
ved CNSS ble i desember
overfgrt til forsgkstankene
under naturlig elvevann, tem-
peratur og fotoperiode, og med
sirkuleer vannfgring. Messenger
RNA-nivder av tshBa og tshBb
paraloger ble malt ved gPCR.
Resultatene er gjennomsnitt +
s.e.m (n =8 individuelle hypo-
fyser per pravetakingsgruppe).
Fotoperiode og giennomsnittlig
daglig vanntemperatur er angitt.
Fiskens svgmmeadferd og rhe-
otaxis ble observert pa dagtid.
Fisk positiv (fisk mot vann-
strammen) eller negativ (fisk
vendt nedstrgms) rheotaxis ble
observert pd dagtid. “Angir dato
for inversjon av fiskereotaxis fra
positiv til negativ (med rettighe-
ter, Fleming et al. 2019).

Nevroendokrin involvering i olfaktorisk imprinting og homing migrasjon

@kende bevis statter en viktig rolle i det nevroendokrine systemet i utviklingen av migra-
sjonsmekanismer, med hjerne-hypofyse-skjoldbruskkjertelen (BPT) og hjerne-hypofyse-go-
nad (BPG) akser som spiller ledende roller under henholdsvis juvenile olfaktorisk imprin-
ting og voksen homing migrasjon. Initiering av homingmigrering hos voksen laks induserer
aktiveringen av BPG-aksen. Spesielt eker gonadotropinnivaene i olfaktorisk paereformet
struktur og andre olfaktoriske relaterte hjernegrupper under homing migrasjon. @kningen
i olfaktorisk falsomhet i denne perioden er korrelert med gkningen i bade gonadotropiner
(GTHs) og guanylcyklase, en kjemoreceptor som er aktiv i olfaktorisk system.

Selv om parr-smolttransformasjon reguleres av et komplekst sett med flere endokrine hor-
moner, anses BPT-hormonene a spille den sentrale rollen i olfaktorisk imprinting under
nedstrgms vandring hos unglaks. Mens skjoldbruskhormonene er involvert i reguleringen
av en rekke av disse prosesser, fra metabolisme, vekst til morfologiske endringer (silvering),
spiller de en ngkkelrolle i & forbedre olfaction og er involvert i olfaktorisk imprinting (Nevitt
et al. 1994). Den navaerende oppfatningen er at gkninger i skjoldbruskhormonene tyrok-
sin (T4) og trijodtyronin (T3) under smoltifisering stimulerer cellevekst av det olfaktoriske
epitelet i nesehulen og utviklingen av olfaktoriske reseptornevroner som letter olfaktorisk
imprinting. Olfaktoriske reseptorer detekterer og binder luktmolekyler som aminosyrer
eller feromoner i en prosess som er bredt definert som chemoreception. Nar den er bun-
det, konverterer en biokjemisk prosess luktsignalet til et elektrisk signal som overfgres til
hjernen, og spesielt til den olfaktoriske paerelignende strukturen der minnet er lagret. |
tillegg prolifererer reseptornevronene i epitelet under skjoldbrusk-kjertelbglger, og cellene
selv overlever og forblir sensitive for de imprintede kjemikaliene. Det er ogsa vist at T4-ad-
ministrering til chum-laksunger stimulerer NOmetylODOaspartatreseptor-subenhet NR1
MRNA-nivaer, som spiller en viktig rolle i dannelse av minner og gjenfinning hos hayere
virveldyr og hos fisk.

Produksjonen av skjoldbruskhormonene stimuleres av hypofysehormonet tyrotropin (el-
ler skjoldbruskstimulerende hormon, TSH). TSH bestar av to underenheter, alfa-underen-
heten (tsha, i likhet med gonadotropiner) og en spesifikk beta-underenhet (tshp), som gir
hormonspesifisiteten. Som en falge av teleost-spesifikke hele genom dupliserte teleosts,
inkludert laksefisk, har to tsh3 paraloger, tshBa og tshBb, vist seg a inneholde en slaende
funksjonell divergens, med en kraftig uttrykkstopp av tsh3b, men ikke av tsha, under smol-
tifisering. Mer spesifikt topper tsh- Bb-uttrykket seg pa slutten av parr-smolt-transforma-
sjonen, pa det tidspunktet smolten endrer seg fra a vise positiv til negativ rheotaxisadferd,
tilsvarende starten pa aktiv nedstrems migrasjonsadferd (figur 4.20). Det er foreslatt at
tshBb paralog har en spesifik rolle i begynnelsen av smoltifiseringsrelatert nedstrgms mi-
grasjonsadferd, muligens mediert av stimulering av hjernen DIO2 og T, produksjon.

16 0.70 16
s 2016
= * April 8 2

14 14 3
S A n +0.65 E
.ié! A a :\ ] r“ E
3 2| s B o B2
= SRV ,' x : &
< \‘f~ ‘s o a

! [
= wl ™| =
= u o] ]
E 9 : !‘| f\ Iy th , % ) é
Qﬁi holng s AL H0.50 2
g 6t \‘I :‘l v II‘ l|! ll 1\, |I ', 6 c
] v adf i ! ! -

= DAY P +0.45
a4 X :\I:u (- 42
R A tshBb :
é 2} +0.40 2 )
2

n 0.35 0

desember januar februar mars april mai juni



Kapittel 4 - Fiskens sensoriske system

115

4.6.2 Forvilling

Homing er et fundamentalt grunnleggende livshistorie- trekk hos anadrome laksefisk og
formidler en rekke evolusjonare fordeler. Homing gker evnen til overlevelse fordi returne-
ring til elven hvor fisken er fadt gker sannsynligheten for at moden fisk lykkes med & finne
make og & finne gunstige habitater, bade for gyting og yngeloverlevelse. Homing tilpasses
sveert godt og det overfgres helsefordeler til de mange lokalt tilpassede populasjonene.
Mens atlantisk laks kommer tilbake med hey grad av troskap til sin natale elv, forviller
en liten prosentandel av fisken seg til naboelver. Forvillingsraten ligger pa 7,7%, og for
atlantisk laks er det rapportert 10,1%, med merkbare forskjeller mellom ulike laksepopu-
lasjoner. Mens forvilling noen ganger blir omtalt negativt som en mislykket tilbakekomst
“failure to home ", anses det na a vaere et viktig evolusjonaert trekk ved laksefiskens biologi
og supplementerer homing. Forvilling beskytter mot ugunstige endringer i habitatkvalitet,
og muliggjer kolonisering av nye habitater samt rekolonisering av tidligere habitater etter
utryddelse av lokale populasjoner. Tidligere har det blitt foreslatt at forvilling og homing
begge har alternative evolusjonzre livshistorie egenskaper som gker levedyktighet, med
homing som gir overlevelsersfordele til populasjoner som har utviklet seg for 8 maksimere
de spesifikke miljgforholdene i deres natale elv, mens forvilling tjener til effektivt sikring
mot ustabilitet i habitatet, inkludert kolonisering av nye habitater. En rekke studier har
indikert tilstedevaerelsen av en arvelig komponent til bade homing og forvilling oppfersel,
selv om de spesifikke gener og genetiske prosesser som er involvert ikke er fullt ut forstatt.
Flere genetiske mekanismer er potensielt viktige, inkludert kontroll over imprinting og ol-
faction og seksuell modning.

Det har veert mye rapportert at oppdrettslaksefisk fra klekkeri, etter & ha blitt satt ut som
smolt, ikke bare har lavere overlevelse i sjg, men ogsa forviller seg mer enn deres ville arts-
frender. En rekke studier er utfert av Jonsson og kolleger pa Imsa-bestanden. | en tidligere
studie ble det rapportert at forvillingsraten, over flere ar, for oppdrettslaks og vill atlantisk
laks var henholdsvis 15,4% og 5,8%. | en nyere studie rapporterte de samme forfatterne
forvillingsrater pa henholdsvis 88% og 28% for oppdretts- og villfisk, mens hybrider viste
middels forvillingsrate. Mens forvillingsraten varierer fra ar til ar, har det blitt foreslatt at
den gkte frekvensen av forvillet fisk rapportert i denne gamle studien delvis kan skyldes
det gradvise tapet av homing-evne under domestiseringsprosessen i klekkerier. Det er in-
teressant atblant hybrider, ga det & ha en vill mor gkt homing ngyaktighet (36% forvillet
fisk) sammenlignet med a ha en vill far (64% forvillet fisk). Denne observasjonen stgtter
hypotesen om at mors arv er viktigst for homing evne. Det ble foreslatt at denne sterkere
seleksjonen for homing hos hunner skyldes at hunnene ma finne et egnet gytehabitat,
mens hannene bare sgker hunner, og habitatplassering er mindre viktig.

En rekke teorier har blitt foreslatt for a forklare de hgyere forvillingsratene av klekkeriopp-
drettet fisk. En av de mer plausible teoriene er basert pa ufullstendig imprinting hos ung
fisk. Som beskrevet tidligere er juvenil olfaktorisk imprinting naert forbundet med endringer
i hormonnivaer under smoltifisering, spesielt akningene i T3/T4. Mangelen pa sosiale og
miljgmessige stimuli under klekkeriforhold resulterer generelti at fisk viser lavere hormon-
nivaer og redusert olfaktorisk aktivitet sammenlignet med villfisk. Under disse forholdene
er klekkerioppdrettet fisk allment antatt a ha redusert imprinting i forhold til villfisk.

4.7. MILJOMESSIGE OG MENNESKESKAPTE EFFEKTER PA
SENSORISK FYSIOLOGI

Miljgfaktorer, spesielt temperatur, virker pa alle fysiologiske systemer, inkludert sensorisk
fysiologi. Mest kritisk er temperatur, da den har en direkte, termodynamisk effekt pa bi-
okjemiske reaksjonshastigheter, og endrer ikke bare den absolutte reaksjonshastigheten,
men ogsa interaksjoner mellom forskjellige fysiologiske prosesser og responser. | lys av den
kritiske betydningen av miljefaktorer pa fysiologiske prosesser, er det gkende bekymring
over virkningen av forventede klimaendringer. Mens mest bekymring har vaert rettet mot
global oppvarming, er klimaendringer ogsa padriver for andre miljgendringer, spesielt de-
oksygenering (hypoksi) og havforsuring. Klimaendringsmodeller forutsier at havets pCO, vil
overstige 900 ppm innen 2100 fra dagens nivaer pa 0 400 ppm, noe som ferer til en reduk-
sjon i havets pH (havforsuring), mens havtemperaturen vil gke mellom 3-5 OC (verste utfall)
i samme tidsperiode. Temperaturavhengigheten til kiemiske reaksjoner betyr at nivaene av
tilgjengelig oksygen i kystvann vil reduseres, spesielt nar de kombineres med gkte nivaer av
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naeringsutslipp og eutrofiering, noe som ferer til en gkning i starrelsen og antall hypoksiske
soner. | vannmiljget er global oppvarming, havforsuring og hypoksi naturlig knyttet til hver-
andre, og med en rekke andre stresselementer, spesielt menneskeskapte forurensninger
som bare forventes at gker over tid pa grunn av akselererende global skonomi. @kte mil-
josvingninger og klimaendringer vil fortsatt gi store utfordringer for marine organismer, og
vil pavirke fisk pa alle niva av biologisk organisering, fra individ- til bestandsniva, og pavirke
fysiologiske og akologiske prosesser pa en rekke direkte og indirekte mater.

Anadrome fisker som atlantisk laks er spesielt utsatt for global oppvarming, da overgange-
ne mellom ferskvann og marine habitater er finjustert til bestemte miljgsignaler. Stigende
vanntemperaturer vil pavirke atlantisk laks i alle stadier av livssyklusen. Spesielt forven-
tes global oppvarming & akselerere en rekke utviklingsstadier, inkludert embryoutvikling,
klekking og yngel-oppkomst og parr-smolttransformasjon. Stigende temperaturer i elvene
vil ake vekstraten hos laksunger, noe som resulterer i at yngel tidligere oppnar smoltstgr-
relse. Det er rapportert at smoltalderen har gatt ned de siste arene samtidig med gkende
vanntemperaturer. Stigende elvetemperaturer pavirker tidspunktet for nedstrems smol-
tutvandring, med smolt som migrerer til havet tidligere pa aret. Denne tidligere smoltut-
vandringen kan fgre til et misforhold mellom timing av smoltens overgang til sjg og gun-
stige forhold i sjgen. lkke bare har dette vaert involvert i svekket smoltkvalitet, men det
kan ogsa muligens pavirke optimale olfaktoriske imprintingprosesser under nedstrgms
migrasjon, noe som igjen kan pavirke homingadferden til returnerende voksne negativt.

Klimaendringer har en negativ innvirkning pa populasjoner av atlantisk laks gjennom svek-
ket sensorisk fysiologi. De tre viktigste stressfaktorene for klimaendringer, global opp-
varming, hypoksi og havforsuring, har alle vist seg a endre kinematikken til rovdyr-byt-
tedyrinteraksjoner hos fisk pa grunn av endringer i aerobt omfang og utholdenhet, med
potensielle effekter pa gkologiske nivaer. Spesielt har forhgyet temperatur vist seg a pavir-
ke mange komponenter i remningsresponsen, inkludert kinematikk og maksimal svgmme-
ytelse, pa grunn av endringer i aerob omfang og utholdenhet. Temperatur kan ogsa pavirke
remmingsresponsen hos fisk giennom effekt pa ulike ikke-lokomotoriske komponenter i
remningsresponsen, som respons, fluktrespons, reaksjonsavstand og direksjonalitet fra
trusselen. For eksempel, hos regnbuegrret akklimatisert i 2 uker ved forskjellige tempe-
raturer (5-25°C), viste de fiskene som ble utsatt for den hgyeste temperaturen kortere
remningsforsinkelser.

Hypoksi er kjent for & redusere sensorisk ytelse i ulike vertebrate taxa, inkludert fisk. Som
en konsekvens kan enhver effekt av hypoksi pa sensorisk ytelse og olfaktorisk mediert
skremmerespons ogsa gjenspeiles i redusert remningsytelse. | tillegg kan hypoksi begren-
se fiskens evne til & komme seg etter anaerob aktivitet, og dermed begrense dens poten-
sialet til & engasjere seg i «repeterende utbrudd» av aktivitet seinere. Nyere informasjon
indikerer at den viktigste negative effekten av hypoksi pa olfaktorisk mediert remningsre-
spons hos fisk er giennom svekket remmingsrespons og direksjonalitet.

Menneskeskapt forsuring av innsjger, elver og hav kan ha en dramatisk innvirkning pa
strukturen og funksjonen til akvatiske gkosystemer, og pavirke bade biologiske og @kolo-
giske prosesser, inkludert sensorisk fysiologi hos atlantisk laks. Historisk sett har proble-
met med forsuring hovedsakelig vart knyttet til ferskvannsekosystemer pavirket av sur
nedbgr. Na har nyere oppmerksomhet vendt fokuset mer pé trusselen om forsuring i
marine gkosystemer, hvor gkt CO_-opptak fra atmosfaeren ferer til at havets pH avtar med
en samtidig ekning i opplest CO,. Bade naturlige og menneskeskapte forsuringskilder (sur
nedber) kan fere til senket PH i omgivendevannn i ferskvannssystemer. En rekke studier
har rapportert at Luktesans-mediert adferd svekkes under forhold med svak forsuring hos
ferskvannsfisk, inkludert kjemosensorisk alarmrespons. For eksempel ble det rapportert
at under svakt sure forhold (pH; 6.0) viste ung atlantisk laks nedsatt evne til & reagere pa
kjemiske alarmsignaler (alarmstoffer fra hudekstrakter) fra artsfrender. Flere faktorer som
virker individuelt eller kollektivt kan forklare en slik kjemosensorisk svekkelse. Forsuring
kan i seg selv kjemisk forstyrre alarmsignalene og pavirke fiskens luktesansfunksjoner. Al-
ternativt kan forskjeller i lokale miljeforhold pavirke den biokjemiske sammensetningen
eller mengden kjemiske alarmsignaler produsert av epidermalt vev, eller begge deler, noe
som fgrer til variasjoner i alarmrespons. Det ble foreslatt at svekkede luktsansmedierte re-
sponser gir nedsatt adferd mot rovdyr, med konsekvenser for fysisk styrke og overlevelse.
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Samlet sett kan effektene av klimaendringer pa remningsresponser oppsta gjennom redu-
sert muskelytelse og / eller forstyrrelse av hjernen og sensoriske funksjoner. | alle disse til-
fellene, siden remningsresponsen er adferd som er direkte relatert til overlevelse (anti-rov-
dyradferd), vil disse effektene sannsynligvis vaere grunnleggende drivere for endringer i
marine samfunn, noe som pavirker fysisk styrke bade pa individ- og populasjonsniva.

Flere stressfaktorer

Til dags dato er det fa studier som har undersgkt effekten av flere stressfaktorer pa fiskens
sensoriske fysiologi. Mens de fleste studier som undersgker virkningen av klimaendringer
pa rgmningsresponser har fokusert pa en enkelt miljgparameter, er det mer realistiske
scenariet at fisk vil bli utsatt for flere stressfaktorer. | tillegg til global oppvarming blir hy-
poksi (lave nivaer av opplast oksygen) raskt mer utbredt globalt pa grunn av klimaendringer
og menneskeskapte pavirkninger, som eutrofiering. Oppvarming og hypoksi er sannsynlig
a forekomme i de fleste akvatiske gkosystemer, spesielt i kystfarvann. Videre er oksygen
mindre Igselig i varmere vann, noe som gker sannsynligheten for at disse to miljgstresso-
rene forekommer sammen. De fa studiene som har undersgkt kombinert effekt av tempe-
ratur og hypoksi pa remmingsrespons hos fisk, rapporterte at endringer i respons primaert
var temperaturavhengige, og at hypoksi hadde minimal tilleggseffekt. | tillegg til milj@stres-
sorer knyttet til klimaendringer, kan fisk ogsa bli sameksponert for antall alternative biotis-
ke eller abiotiske pakjenninger som miljegifter, som i kombinasjon kan pavirke adferdsre-
sponser negativt, inkludert remningsresponser. Det er na godt etablert at eksponering for
en rekke menneskeskapte forurensninger, inkludert plast, legemidler, plantevernmidler og
metaller, kan ha en negativ effekt pa adferdsresponser i fisk, inkludert remningsresponser.
For eksempel resulterte sub-dedelig eksponering av den tropiske fisken Astyanax aeneus
til organofosfat insektmiddlet ethoprophos i en svekket remningsrespons sammenlignet
med kontroller etter eksponering for et simulert rovdyrangrep. | en annen studie viste
klekkeri opdrettet atlantisk laksesmolt utsatt for det angstdempende stoffet Oxazepam
modifiserte adferdsresponser, inkludert gkt risikotaking (dristighet) og redusert anti-rovdy-
radferd. | tillegg til & pavirke remningsresponsen, kan eksponering for miljegifter forstyrre
smoltifiseringen. For eksempel svekker eksponering av ung atlantisk laks for miljgmessige
gstrogener ionreguleringen i bade ferskvann og sjgvann, og forstyrrer endokrine veier som
er kritiske for smoltutvikling og olfaktoriske imprinting mekanismer.
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