


Fiskefysiologi 275

Smoltifisering hos atlantisk laks

Martin Haugmo Iversen’ og Bengt Finstad?

" Nord universitet, 2 Norges teknisk-naturvitenskapelige universitet

SAMMENDRAG

Dette kapitlet tar for seg de generelle prinsippene rundt smoltifisering hos laksefisk. Kapitlet starter
med en generell introduksjon til laksebiologi. Videre blir de biologiske prosessene rundt smoltifise-
ring beskrevet, miljgsignaler som leder til smoltifiseringsprosessen og hvordan disse kontrolleres
rent hormonelt og fysiologisk. Laksens atferdsmessige endringer under smoltifiseringen beskrives
ogsa og videre forklaring av begrepet «<smoltvinduet» og desmoltifisering. Det blir ogsa tatt med en
beskrivelse hvordan man tar en enkel sjgvannstesting av smolt for a veere sikker pa at den er klar
til overfaring fra ferskvann til sjgvann samt utfordringer rundt smoltifiseringsprosessen.

10.1 INTRODUKSJON

| naturen begynner livet til laksefisk i ferskvann. Voksen laks gyter i elvene, eggene klekkes og
utvikler seg til plommesekkyngel, for s& a utvikle seg videre til yngel og parr. Se kapittel 21 for en
videre beskrivelse av disse biologiske prosessene. Nar parren har nadd en viss stgrrelse (>10 cm)
er den klar for neste trinn. Pa dette stadiet igangsetter miljgsignaler smoltifiseringsprosessen, som
skal forberede fisken for utvandring til havet, hvor de vil vokse opp som en marin predator. Under
norske forhold vandrer de sarlige bestandene ut tidligere enn de nordlige og vi sier at en terskel-
verdi i det marine miljg pa mer enn 6 °C er avgjerende for optimal overlevelse hos laksesmolten
som etter utvandring vil betegnes som postsmolt. Oppveksttiden i elven kan variere fra 1-8 ar fer
smolten vandrer ut i det marine miljg. Starrelsen pa villsmolten kan variere fra 10-20 cm og fra 10-
80 gram. Faktorer som gkt vanntemperatur og vannfering er utlgsende faktorer som stimulerer
smoltutvandringen. Vanligvis er den st@rste utvandringen fra elv til sjg om natten, men mot slutten
av smoltutvandringsperioden er det liten forskjell i utvandringen mellom dag og natt. Ved hgyre
breddegrader der det er liten forskjell pa dag og natt ser utvandringen ut til a forega gjennom hele
dognet.

Denne anadrome strategien gir reproduktive og utviklingsmessige fordeler til laks, fordi det gjor
dem i stand til & utnytte et relativt trygt milje i ferskvann for reproduksjon og oppvekst, mens
«ungdomstiden» i havet tillater dem & livnaere seg pa en rik forsyning av fisk og andre marine orga-
nismer. Smoltifisering representerer derfor et av de viktigste vendepunktene i den anadrome livs-
syklusen til atlantisk laks da den ma omstille seg fra et liv i ferskvann til et liv i det marine miljget.

10.2 DE BIOLOGISKE PROSESSENE UNDER SMOLTIFISERING

Smoltifisering, den sakalte parr-smolt transformasjonen, er en kompleks tilpasningsprosess dre-
vet av endokrine systemer bestdende av flere uavhengige men koordinerte utviklingsendringer i
biokjemi, fysiologi, morfologi og atferd til yngelen. Disse endringene har en hgy energikostnad for
dyret, og sammenfaller med et redusert immunsystem. Denne prosessen forbereder imidlertid
fisken for en overgang til en marin livsstil. Viktige drivkrefter i parr-smolt-transformasjonen er a)
miljgsignaler (fotoperiode og temperatur); b) hormonell kontroll, ¢) atferdsmessige endringer og
d) fysiologiske endringer i osmoreguleringen som gjgr at smolten kan trives og overleve i hyper-
osmotiske (marine) miljger (figur 10.1). En mer detaljert beskrivelse av prosessene innen ione- og
osmoregulering er beskrevet i kapittel 9 i denne boken.
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Figur 10.1. Skjematisk oversikt over hvordan man tenker at «naturlig smoltifisering» foregdr. Lakseparren md nd en viss stgrrelse (>10 cm) som gjgr den mottagelig
for endringer i fotoperioden. Normalt er dette vintersignal (korte dager) etterfulgt av var (lange dager). Dette vil igangsette og synkronisere ulike uavhengige interne
biorytmer slik at de blir koordinert og optimalisert for et liv i det marine miljgs (parr til smolt). Alt dette skjer i ferskvann lenge far fisken begynner nedvandringen til
havet. | det smolten gdr ut i havet er prosessen fullfart og postsmoltfasen til laksen starter (Jakobsen 2013).

10.3 MILJ@SIGNALER

Fotoperiode og sesongmessige temperatursvingninger er to viktige miljgsignaler som
fungerer sammen til 8 omdanne den atlantiske lakseparren til smolt. P& den nordlige
halvkulen, skjer smoltifisering av laksen om varen, nar en stigende temperatur pa 8-10 °C
igangsetter smoltvandringen til havet. Mekanismene som tolker fotoperiodisk informasjon
og omdanner dette til en nevroendokrin respons i benfisk er ikke fullstendig forstatt.
Forsgk med varierende fotoperioder (kort- og langdagseksponering) gir stor variasjon i
gjellenes Na*K*-ATPase (NKA)-aktivitet og genuttrykksmenstre i ionocyttene som regulerer
ionebalansen mot sjgvann (se kapittel 9). En del av disse signalene kommer fra corpus
pieneale (pinealkjertelen) som er en dorsal epifysestruktur og utvekst fra diencephalon (se
kapittel 2), Den ligger naert opp mot skalletaket og stimuleres i laksefisk direkte giennom
hodeskallen og kalles gjerne “det tredje gyet”. Pinealkjertelen pavirkes av at lyset skiller ut
melatonin ved lav lysintensitet mens sekresjonen slas av i dagslys. Slik kan fisken orientere
seg om endringer i daglengden, og vite ngyaktig hvilken tid pa aret det er. Fisk absorberer
i snitt mellom 1 til 8 % av simulert dagslys i hodeskallen avhengig av art, i tillegg synes
lange bglgelengder (650-700 nm) & vaere mer effektive i & penetrere skallen enn korte
bglgelengder (400-450 nm). Terskelverdien for lysinhibert melatoninproduksjon synes hos
laks a ligge rundt 3,8 x 10 til 3,8 x 10° W/m? (ca. 7.4 x 10-4 pmol/s/m? til 7,4 x 10-5 pmol/s/
m?). Typisk ogsa er at lakseparr er mer lyssensitiv enn laksesmolt. Dette skyldes av at i
smoltifiserende laks skjer det en fortykkelse og melanisering av skalletaket som reduserer
lysgiennomtrengingen. Ogsa forhgyet temperatur gker melatoninsekresjonen, og
pinealkjertelenilaks synes a kunne fungere bade som en fotoperiode- og temperatursensor.
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10.4 HORMONELL KONTROLL

Parr-smolt transformasjonen engasjerer flere uavhengige endokrine systemer (se figur
10.1 og 10.2). Lakseparr som har passert 10 cm i voksesesongen ser ut til & kunne utvikle
seg til en smolt den kommende sesongen. Etter at laksen har nadd denne terskelstgrrelsen
stimulerer fotoperioden (overgang fra vinter til var) pinal-hypofyse-aksen som resulterer
i en gkning av veksthormon (GH), insulinlignende vekstfaktorer (IGF-1 og IGF-2), kortisol
og skjoldbruskskjertelhormonene (T, og T,) (se ogsa kapittel 5). | tillegg til GH sine vekst-
relaterte effekter, stimulerer GH ogsa somatomedin-aktiviteten i leveren slik som IGF-1 og
IGF-2. GH og kortisol samhandler for & kontrollere utviklingen av hypo-osmoregulatoriske
mekanismerigjeller, tarm og nyrer. Dette fremmer gkt saltholdighetstoleranse og endringer
i vekst (vekt til lengdeforhold, dvs. redusert kondisjonsfaktor). Tyreoidhormonene (T, 0g T,)
fra skjoldbrukskjertelen synes & veere viktige for gjenkjenning av fedeelven (luktavtrykk),
metabolisme, morfologiske endringer som sglvfarging, og muligens utvikling av stimatferd.
Forsgk har vist at plasma tyroksin (T,) gker etter at smolten er satt ut i sjg, og hos vill-
smolt som migrasjon til havet. Plasma T, gker ogsa under eksponering av vann med ulike
vannkvaliteter, og ved overgangen til brakkvann. Prolaktin, derimot synes a veere viktig for
parrens hyper-osmoregulatoriske kapasitet i ferskvann. Idet parr-smolt-transformasjonen
er fullbyrdet avtar produksjon av prolaktin, og stanser opp nar smolten vandrer ut i sje-
vann.
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2 //
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10.5 ATFERDSMESSIGE ENDRINGER

Laksen sin parr-smolt transformasjon kan forenklet sees pa som laksens pubertet. Det
er voldsomme endringer i utseende og oppfaersel som skjer i Igpet av relativ kort tid. Den
typiske parren er grenn/brunaktig, «smakorpulent» med hegy K-faktor, har vertikale band
og parrmerker og sorte/rgde prikker. | tillegg er den stasjonzer, territoriell og bunnlevende
som star mot strgmmen (positiv reotaksisk). Smolten er derimot slank, bla/selvaktig og
en stimfisk som svemmer med stremmen (negativ reotaksisk), klar for et liv i havet (figur
10.3).

Figur 10.2. Hormonelle
endringer under parr-smolt
transformasjonen (overgang
fra ferskvann til sjgvann) hos
atlantisk laks (etter Hoar 1988).
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Figur 10.3. Parr-smolt-trans-
formasjonen. @verst ser

man en typisk lakseparr med
tydelige parrmerker (sdkalte
«fingertrykkmerker»). Typisk
for en lakseparr er en hgy kon-
disjonsfaktor over 1. I midten
en oppdrettssmolt som 0gsd
vanligvis har en kondisjonsfak-
tor over 1. Nederst ser man en
typisk vill laksesmolt fra Altaelva
med en kondisjonsfaktor under
1. Karakteristisk for laksesmolt
er den klassiske havkamuflasjen
som er bld/sghvaktig,

10.6 FYSIOLOGISKE ENDRINGER

Somnevntovenfor begynnerlaksefiskensinlivssyklusiferskvann, hvor denerhyperosmotisk
(heyre osmotisk konsentrasjon enn miljget den lever i) til det ytre miljg. Det osmotiske
trykket favoriserer vanninntrengning inn i kroppen og tap av salter ved diffusjon over
gjellene. For a kompensere for denne passive strgmmen av vann og ioner, eliminerer fisken
overflgdig vann som fortynnet urin, og henter salt fra mat i tarmen og ved aktivt opptak
av salter over gjellene. Idet laksen beveger seg inn i sjgvann blir den osmotiske gradienten
reversert, og den blir hypoosmotisk (lavere osmotisk konsentrasjon enn miljget den lever
i) i forhold til det ytre miljget. Laksen mister vann, og far salter ved passiv diffusjon. For a
motvirke dette ma fisken drikke sjgvann, redusere dens urinproduksjon, og aktivt utskille
salter over gjellene gjennom spesialiserte celler kalt ionocytter, mitokondrionrike (MR)
celler eller kloridceller. For mer detaljert beskrivelse av hvordan dette foregar henvises det
til kapittel 2, 9 og 11 for detaljer om mekanismer.

10.7 «<SMOLTVINDUET OG DESMOLTIFISERING»

| industriell lakseproduksjon er overlevelse og vekst i sjgvann de to viktigste
manifestasjonene pa smoltifisering. Men hvis smolten hindres fra & na sjgvann vil flere
av de preadaptive endringene knyttet til forberedelse til et liv i havet bli reversert, en
prosess kjent som desmoltifisering. Denne naturlige reverseringen lukker «smoltvinduet»
hvor smolten er klar for sjgvann. | enkelte tilfeller har man observert dgdelighet under
denne reverseringen siden fisken har temt seg for salter i ferskvann. Begrepsmessig er
«smoltvinduet» en periode da de fysiologiske forholdene er gunstige for overfering til
sjevann, og i kommersiell sammenheng ofte assosiert med gkt Na*-K* -ATPase aktivitet.
Figur 10.4 viser hvordan man bruker kunnskapen fra naturen til & gjgre en parr klar for
utsetting i sjgen. Selv om man enna deler dette inn i kategorien 0+ (0 aring, hgst) og 1+
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(1 aring, var) produksjon ser man at det i de fleste anlegg na kan produseres settefisk
aret rundt. Noen bruker lysstyring med en vinterperiode pa 4-6 uker med 12 timer lys
og 12 timer mearke (12L:12M) etterfulgt av kontinuerlig lys (24L:0M). Etter ca. 380 til 420
degngrader (d°C) har man utviklet en smolt. Etter at RAS-teknologien kom for fullt inn i
settefiskproduksjonen benytter man seg ofte av sakalt vekstindusert smolt uten noe
lyssignal. Enkelte anlegg bruker ogsa sakte gkning i saliniteten (0 til 20 %o) som verktey
for & gjere parren klar til overgangen til sjgvann. Disse produksjonene gir ikke en
fullverdig smolt i ordets rette betydning, siden hverken gkt temperatur eller salinitet gir
et synkroniseringssignal som starter smoltifiseringsprosessen og samkjgrer prosessene
som beskrevet ovenfor. Figur 10.5 viser den morfologiske spredningen man kan finne i
settefiskanlegg med manglende synkronisering av smoltifiseringen. «Smoltvinduets»
varighet er i omradet 300-400 (d°C), og med stor spredning i smoltutviklingen spesielt i
store produksjonsenheter kan man risikere at fisken i det @vre vannlaget (utviklet smolt)
er i ferd med & desmoltifisere i det fisken pa bunnen i samme i kar smoltifiserer. Man
mistenker at mye av dedeligheten en ser i overgangen til sjg skyldes darlig smoltkvalitet
forarsaket av ufullstendig smoltifisering. En «zeitgeber» som lys, og sekundaer temperatur,
er derfor sveert viktig for & gi en fullstendig synkroniseringsprosess for smoltifiseringen.
En generell beskrivelse av smoltifiseringsprosessen hos andre laksearter er beskrevet i
kapittel 21.
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10.4. Skjematisk oversikt over hvordan kammersiell smoltproduksjon foregdr. Lakseparr md nd en viss starrelse slik at den kan «tdle» sjgvann, ofte kalt sjgvanns-
dyktig settefisk. I denne prosessen kan man benytte lysstyring (12L:12M etterfulgt av 24L:0M). Settefisk med RAS-teknologi bruker ofte vekstindusert «smoltifisering»

med gkende salinitet for & gjgre fisken klar til utsetting i sjg (etter Jakobsen 2013).
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Figur 10.5. Spredningen i
utseende til settefisk produsert
ved hgy ferskvannstemperatur

ved hjelp av RAS —teknologi

uten lysstyring —dvs. ved
manglende synkronisering av
lysstyringen.

Figur 10.6. Blodprgvetaging
av smolt med sprayte og
vakuteiner,

10.8 SJOVANNSTESTING AV SMOLT

| en standard sjgvannstest overferes et gitt antall laksesmolt fra ferskvann til sjgvann og gis
en eksponeringstid pa 24 til 48 timer i sjgvann under en temperatur i omradet 8-12 grader
og en salinitet pa 34 promille sjgvann. Fisken skal st i ro i eksponeringstiden med 24 timer
lys og uten foring. Etter 24 til 48 timer i sjgvann tas det prever av fisken og eventuell daed
fisk registreres med lengde og vekt. Denne testen kan tas enten i et kar med stillestaende
sjgvann og oksygenering eller i et gjennomstremmingskar. Blodprgves tas oftest med
spregyter som er innsatt med et antikoagulasjonsmiddel (heparin, EDTA eller lignende) slik
at man raskt kan lage plasma. Normalt tas det blodprever av 8 fisk i ferskvann i forkant av
sjgvannstesten for & ha et mal pa ferskvannsverdiene. Etter 24 til 48 timer haves fisken (10
stk) over i ei batte med bedgvelseslgsning med riktig saltholdighet og straks fisken ikke
viser tegn til respons pa bergring haves den opp, gis et slag i hodet og legges over pa en
plastbakke dekket med papir. Blodprgver tas ved & plasser nalen 3 skjell under sidelinjen,
pa en linje mellom fremkant av fettfinne og fremkant av gattfinne (figur 10.6).
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Nalen stikkes lett og forsiktig inn mot ryggseylen til den aner litt motstand nar den treffer
hemalbuen, gis et grlite sug pa néla og stemplet i sprayta trekkes litt tilbake. Blodet vil
normalt strgmme inn i spreyta nar blodaren treffes. Vanlig mengde blod er fra 0,2-0,5 ml.
Provene overfares til Eppendorfrer og settes i direkte i sentrifugen eller i holdere i samme
rekkefglge som fisken ble lagt opp. Dersom prevene ikke analyseres umiddelbart, kan de
settes til kort tids oppbevaring i kjgleskapet eller pa is. For lengre tids oppbevaring lukkes
prevergrene, merkes med prevenummer, overfgres til en plastpose som merkes med dato,
og fryses ned. Verdier for klorid i blodplasma fra normal smolt i ferskvann er fra110 - 130
mM mens de vil vaere 135 - 150 mM etter en sjgvannstest. Fisk som ikke er smoltifisert vil ha
kloridverdier pa opp mot 180 mM. Verdier for plasmaosmolalitet vil vaere 310-330 mOsm
for smolt i ferskvann og 330-350 mOsm etter en sjgvannstest. Fisk som ikke er smoltifisert
tilfredsstillende kan ha verdier opp mot 400 mOsm.

Detharveertkjenten stund at gjelle-NKA-aktiviteten hos smolt gker parallelt med utviklingen
av sjgvannstoleranse. Denne positive sammenhengen har fort til utviklingen av en alternativ
metode for & vurdere smoltutviklingen og sjevannstoleranse hos laks. Hos regnbuegrret
(Oncorhynchus mykiss) finnes det finnes flere isoformer av den katalytiske a-subenheten
til NKA som er til stede i gjellen, og to av disse er differensielt regulert av saltholdighet.
Atlantisk laks har to store NKAa isoformer i distinkte ionocytter i gjellen: NKAala som
er mest uttrykt i ferskvann, mens NKAa1b dominerer i sjgvann. Gjelle mRNA-nivaene av
NKAa1b gker i lgpet av smoltifiseringen hos atlantisk laks, mens uttrykket av NKAala
MRNA avtar. Det tilbys i dag flere kommersielle analyser som baserer seg pa uttrykket
av NKAa isoformene for & dokumentere sjgvannstoleransen til laks. Det bgr understrekes
at disse ikke gir en fullgod dokumentasjon av smoltutviklingen, og ber kombineres med
«klassiske sjgvannstester». Sammen vil disse metodene kunne gi et godt bilde pa smolt-
utviklingen.

10.9 UTFORDRINGER

| den senere tid har fenomenet hemoragisk smoltsyndrom (HSS) blitt pavist i settefiskan-
legg. Dette er en sykdom som gir bladninger og anemi (blodfattig). Dette kan inntreffe pa
smolt som er klar til overfering til sjg, men ogsa i noen tilfeller pa yngel. Mest sannsynlig
skyldes dette laks som er i ferd med & desmoltifisere, da overfaering til sjg synes & stoppe
videre utvikling av HSS. Det har ogsa vist seg at for med salttilsetning eller gkning i sali-
niteten kan bremse utviklingen av HSS. Spesielt bar man vaere oppmerksom pa at flere
tidligere studier pa smolt og postsmolt av atlantisk laks har vist at smolt har en svekket
immunitet. Redusert plasma lysozym-, IgM-nivaer og leukocyttnivaer har blitt observert. |
tillegg har man begynt & se sammenheng mellom gkningen i smittsomme sykdommer som
oppstar etter overfgring til sjgvann med en endring i immunresponsen under smoltifise-
ring. Postsmolt har vist en svak respons mot virale sykdommer, samt deres hudbarriere
mot infeksjon, og deres tarm-immunfunksjoner er svake i farste del av postsmolt perio-
den. Velferdsmessig bgr man stille noen kritisk spgrsmal om manglende bruk av styring av
smoltifiseringsprosessen i kommersiell lakseproduksjon. Man ber gi dyrene en mulighet
til & forberede seg til et liv i sjgen. Villaks der ikke av osmoregulatoriske problemer etter
utvandring, noe var oppdrettslaks kan gjere i perioder.
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