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FORORD

Pa oppdrag fra Statkraft SF har Statkraft Grener AS utarbeidet en
litteraturgjennomgang som sammenfatter kjent kunnskap om effekten av temperatur
og temperaturendringer pd de ulike livshistoriestadiene til Atlanterhavslaks (Salmo
salar L.). Vi gnsker ogsa a peke pa omrdder hvor kunnskapen fremdeles er mangelfull.
Rapporten gir en vurdering av hvilke temperatureffekter vassdragsreguleringer kan ha
pa laksestammer. Dette arbeidet er forhapentligvis til nytte for bade forskningsmiljoer,
forvaltning, regulanter og andre som er interessert i laks. Denne generelle
litteraturstudien publiseres i serien Suldalsldgen-Miljerapport i forbindelse med
Statkraft SF sitt Ulla - Forre prosjekt. Vanntemperatur og laks er ett av mange temaer
som blir vurdert i prosessen fram mot et varig mangvreringsreglement som ivaretar

laksens behov i Suldalsldgen.

Alle laksens livsstadier med unntak av sjefasen er behandlet i rapporten. Kunnskapen
om laksen i havet har veert mangelfull, men de seinere dr har det kommet mye ny viten

pa dette omradet. Vi har likevel valgt 4 avgrense oss til laksens ferskvannsfase.

Temaet laks og temperatur er sveert omfattende, og det har veert en enorm mengde
litteratur 4 gd igjennom. I den forbindelse vil vi takke Knut Hjelmseth, Rolf-Iver
Hagemoen og Joachim Schjolden (UiO) for uvurderlig hjelp med & sgke etter relevant

litteratur.

Vi takker Statkraft SF for oppdraget. Vi vil ogsa takke folgende personer fra ulike
fagmiljeer som alle har gitt verdifulle kommentarer og innspill til rapporten: Jan-
Henning L’Abeé-Lund (NVE), Asbjorn Vellestad (UiO), Harald Seegrov (Radgivende
Biologer), Bror Jonsson (NINA-Oslo), Roar A. Lund (NINA-Trondheim), Eilif
Brodtkorb (Statkraft Grener) og Arve M. Tvede (Statkraft Groner).
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SAMMENDRAG

Malet med denne rapporten har veert & sammenfatte kjent kunnskap om effekten av
temperatur og temperaturendringer pa de wulike livshistoriestadiene  til
Atlanterhavslaks (Salmo salar). Det er ogsa et mal & peke pa hvilke omrader innen dette
feltet hvor kunnskapen fremdeles er mangelfull. Rapporten ber derfor kunne danne et
godt grunnlag for arbeidet med & vurdere hvilke effekter temperaturforandringer i

forbindelse med vassdragsreguleringer kan ha pa laks.

Atlanterhavslaksen har en naturlig utbredelse i den nordlige delen av Atlanterhavet, i
Amerika, pa Grenland og i Europa. Innenfor dette utbredelsesomradet er laksen
utryddet eller truet i mange vassdrag. Tilbakegangen har veert sterre i Nord-Amerika
og ellers i Europa, sammenlignet med Norge. Var andel av den samlede forekomsten
av laks har felgelig okt. I Norge trues laksen av forurensning, parasitter og
sykdommer, remt oppdrettsfisk, overbeskatning, vassdragsreguleringer og andre
fysiske inngrep. Blant disse faktorene er det hovedsakelig vassdragsreguleringer som

ofte innebeerer endrede temperaturforhold i vassdraget.

Lakseegg ligger nedgravd i elvegrusen (ca 5-30 cm i diameter) gjennom vinteren.
Eggutviklingstiden (inkuberingstiden) er temperaturavhengig, og eggene klekker pa
varen/forsommeren. I de forste ukene etter klekkingen oppholder yngelen seg nede i
grusen og ernerer seg av plommesekken. Varigheten av dette stadiet er ogsa
temperaturavhengig. Nar plommesekken er nesten brukt opp, svemmer yngelen opp
fra grusen og begynner a ta til seg fode. Egg og plommesekkyngel er sdrbare med
hensyn pa temperaturindusert stress og dedelighet. @vre kritiske temperaturer for
henholdsvis egg og plommesekkyngel er antatt a veere ca 16 og 22°C. Ved
temperaturer under 4°C er det i laboratorieforsek registrert en viss ekning i

eggdedelighet.

Fiskefosteret (embryoet) gjennomgar en rekke morfologiske, fysiologiske og kjemiske
endringer i lopet av utviklingstiden. Embryonalutviklingen betraktes som en dynamisk
prosess der man kan karakterisere etterfolgende stadier pa bakgrunn av dannelse av

ulike morfologiske trekk. Flere abiotiske faktorer pdavirker embryonalutviklingen,
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hvorav vanntemperatur og oksygentilgang er de viktigste. Vanntemperaturen pavirker
de metabolske prosessene fordi aktiviteten til de wulike enzymene er
temperaturavhengig. @kt inkuberingstemperatur vil derfor medfere en raskere

embryonalutvikling og tidligere klekking.

Vanntemperaturen pévirker ikke bare eggutviklingstiden, men ogsd rekkefelgen i
dannelse av organer, forekomst av abnormaliteter, utviklingsstadium og sterrelse pa
klekketidspunktet, klekkeprosessen samt dannelse og vekst av muskelceller. Det
eksisterer lite informasjon om betydningen av forskjeller og endringer i

vanntemperatur for embryonalutviklingen i ville laksebestander.

Det er etter hvert utviklet gode modeller for estimering av klekketidspunkt for laks.
Dette er sveert viktig informasjon bade innen oppdrettsneeringen og i ville bestander,
og gir mulighet til & forutsi endringer i klekketidspunkt som folge av
temperaturforandringer. Endringer av temperaturregimet i et vassdrag, for eksempel
som fplge av en regulering kan pavirke inkuberingstiden og klekketidspunktet for laks.
Vi har imidlertid begrenset kunnskap om hvilke effekter dette har pa rekruttering og

overlevelse i bestanden som helhet.

Tiden det tar fra yngelen klekker til den kommer opp av grusen og begynner & ta til
seg fode (swim-up) er temperaturavhengig, og synker med gkende temperatur. Flere
ulike modeller er utviklet for & kunne beregne swim-up tidspunktet. Menneskelige
inngrep som endrer vanntemperaturregimet kan endre klekketidspunktet, men ikke
ngdvendigvis swim-up tidspunktet. Lakseyngelen kommer generelt opp av grusen om
natten. Vanntemperaturen ndr yngelen kommer opp av grusen har stor betydning for

overlevelsen og ber veere over 8-9°C.

Nér lakseyngelen har brukt opp plommesekken, vil veksten avhenge av en rekke
faktorer, hvorav vanntemperaturen er den viktigste. Ulike studier tyder pa at nedre
grense for vekst som oftest ligger mellom 4 og 7 °C, men det er pavist positive
vekstrater ved temperaturer lavere enn dette. Den nedre temperaturgrensen for

fedeinntak ligger gjerne 1-2°C lavere enn nedre grense for vekst, men det er pavist
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fedeinntak helt ned mot 0°C. Det er ikke noe som tyder pd at laksungene slutter a spise

i vinterhalvaret.

Optimal veksttemperatur for yngel og parr av laks ligger mellom 16 og 20°C. Den
optimale veksttemperaturen synes a vere uavhengig av temperaturforholdene i
vassdraget. Det eksisterer imidlertid variasjon i vekst mellom stammer, med det er lite
som tyder pd at dette er relatert til temperaturforholdene i elvene de kommer fra.
Laksungenes fodeinntak er maksimalt ved temperaturer fra 19-21°C, det vil si litt
hoyere enn den optimale veksttemperaturen (16-20°C). Veksteffektiviteten kan variere
mellom stammer, men var maksimal ved temperaturer mellom 12 og 18°C.
Saktevoksende individer er vist & ha en maksimal veksteffektivitet ved en lavere
vanntemperatur enn hurtigvoksende individer. Varierende vanntemperatur gjennom
degnet kan gi bedre vekst hos lakseparr enn konstante temperaturer, men det motsatte

er ogsa vist.

Temperatur er en viktig faktor som er med pa 4 styre atferden til laksunger knyttet til
fedeaktivitet, habitatvalg og migrasjon. Andre aktuelle faktorer som pavirker atferden
er fotoperiode, vannfering, drstid og fodetilgang. Lysets effekt pa atferd hos fisk er
relativt godt beskrevet, men temperaturens effekt er det arbeidet mindre med.
Temperaturendringer er ikke like forutsigelige som endringer i lysintensitet. I tillegg

pavirkes temperaturen indirekte av lysintensiteten ved degn og drstidsvariasjoner.

Vanntemperatur fremstar som den viktigste kontrollerende faktoren ndr det gjelder
endringer i fedeinntaks- og aktivitetsmonsteret til laksunger. Det er vist at laks- og
prretunger gar over fra dag- til nattaktivitet ndr vanntemperaturen synker om hgsten
og vinteren. Skiftet i aktivitetsmenster fra dag til natt ligger rundt 7-10°C, men det
synes ikke & veere en generell terskeltemperatur der dette skiftet i atferd finner sted.
Fotoperiode og/eller en underliggende arlig rytme kan sannsynligvis ha en betydning
i visse situasjoner. Videre synes det klart at nattaktivitet ikke utelukkende er en
vinteratferd, men ogsd kan forekomme til andre tider pa aret og ved relativt hoye

temperaturer. Det er fremsatt flere forklaringer pa hvilke bakenforliggende arsaker
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som medferer at laksunger er nattaktive. Endringer i fodetilgjengelighet og/eller

predasjonsrisiko er trukket frem som viktige faktorer.

Vanntemperatur er en viktig faktor nar det gjelder laksungers evne til & mestre strom.
Laksungers evne til 4 holde en posisjon i vannstremmen synker med
vanntemperaturen. Nar vanntemperaturen faller under 6-8°C blir nedgangen i
prestasjonsniva kraftigere. Villfisk har en sterre evne til & holde posisjonen mot

vannstremimen enn settefisk.

Smoltifisering hos laks er en tilpasning til livet i sjgvann og innebeerer en rekke
atferdsmessige, morfologiske og fysiologiske endringer. Det eksisterer en
underliggende endogen syklus for smoltifiseringen, der fotoperiode og
vanntemperatur er viktige synkroniserende faktorer. @kende fotoperiode regnes som
den viktigste faktoren for initiering av smoltifiseringen. Vanntemperaturen er forst og

fremst bestemmende for hastigheten pa responsen pa ekende fotoperiode.

Smoltifiseringen er en reversibel prosess, der egenskapene som kjennetegner en smolt
kan nedreguleres dersom den ikke vandrer ut i havet til riktig tid. Denne reverseringen
av smolttilstanden kalles desmoltifisering. Dette er en naturlig prosess for & kunne
fortsette & leve i ferskvann. Ved desmoltifisering mister smolten sin blanke drakt samt
sjovannstoleransen. Noen studier tyder likevel pd at ikke alle smoltegenskapene
forsvinner. Desmoltifiseringen reguleres av endringer i lysperiode og temperatur, og

inntrer raskere ved gkende og haye temperaturer.

Bade vannfering og vanntemperatur kan veare utlgsende faktorer for utvandring av
laksesmolt. Hvilke faktor som har sterst betydning kan variere fra elv til elv, men det
kan ogsa veere et samspill mellom disse to faktorene. Forskjellene mellom elver kan
skyldes lokale tilpasninger for a sikre utvandring pa et gunstigst mulig tidspunkt. Det
er ofte relative endringer mer enn absolutte verdier av vannfering og temperatur som
synes avgjorende for smoltutvandringstidspunktet. Det er et stort spenn i
vanntemperaturene under smoltutvandringsperioden i ulike elver. Tidspunktet for

smoltutvandringen synes a veere korrelert med temperaturen i havet utenfor elvene.
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Toppene i smoltutvandring i de ulike elvene inntradte ikke for havtemperaturen hadde

nadd ca 8°C.

Smoltalder og smoltstorrelse varierer bade innen og mellom ulike populasjoner.
Vanntemperaturen har betydning for veksthastigheten som igjen er en viktig faktor for
smoltalder og storrelse. Menneskelige inngrep som ferer til vanntemperaturendringer
kan medfgre endringer i smoltalderen. Det er viktig for fisken & oppna en viss lengde
pa slutten av en vekstsesong for a kunne smoltifisere pafelgende var. Hvorvidt det
eksisterer en gitt terskelverdi for den enkelte populasjon er imidlertid mer tvilsomt.
Smoltalderen og sterrelsen pavirkes av forventede fordeler og kostnader avhengig av

individuell vekstrate.

Parr av hanner av laks kan bli kjsnnsmoden for smoltifisering, men andelen varierer
fra elv til elv. Bdde genetiske faktorer og miljofaktorer er trukket inn som
forklaringsvariabler for kjsnnsmodning som parr. Gode vekstforhold pa parrstadiet ser

ut til & oke andelen kjennsmodne hanner.

Oppvandring av gytelaks i norske elver foregdr i perioden fra april til november med
tyngdepunktet i juni og juli, mens det for eksempel i britiske elver kan forekomme
oppvandring av laks nesten hele aret. Gytetidspunktet for laks i norske vassdrag
varierer fra oktober til januar, avhengig av temperaturforholdene i hvert enkelt

vassdrag.

Jkende vannfering er den viktigste initierende faktoren for oppvandring av laks fra
sjgen og inn i et vassdrag, men badde gkende og fallende vannfering kan medfere okt
vandringsaktivitet ndr laksen fgrst har kommet opp i elva. Vanntemperaturen har stor
betydning for laksens passering av  vandringshindre, men hvorvidt
vanntemperaturendringer utover dette kan initiere oppvandring er mer uklart. Den
laveste kritiske vanntemperaturen som er ngdvendig for at laksen skal kunne passere
et vandringshinder varierer fra lokalitet til lokalitet. Den er sdledes ikke en fast verdi,
men varierer avhengig av hindringens sterrelse og form. Vanntemperaturer under 5°C

gjor det vanskelig for laks & passere selv sma hindringer. Nar temperaturen i elvene
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overstiger 20-25°C avtar oppvandringen av laks. Vanntemperaturer over 20°C kan

forekomme i enkelte norske vassdrag.

Variasjonen i vanntemperatur mellom ulike vassdrag ferer til at gytetidspunktet for
laks i Norge varierer fra oktober til januar. I elver som er relativt varme om vinteren
gyter laksen seinere enn i vinterkalde elver. Dette henger sammen med at
inkuberingstiden for lakserogn er direkte relatert til vanntemperaturen i vassdraget.
Det kan veere stor spredning i gytetidspunkt innen elver, og gyteperioden kan vere
relativt lang. Vanntemperaturen i gyteperioden varierer fra elv til elv og ligger
vanligvis fra 1-10°C. Ulikt gytetidspunkt i forskjellige deler av et vassdrag kan

forekomme ndr det er lokale klimatiske eller geografiske forskjeller.

Atlanterhavslaks er en av de mest ettertraktede artene for sportsfiskere, og det finnes
mange oppfatninger om hvordan forholdene i elva ber veere for a gi gode
laksefangster. Det er imidlertid gjort relativt fa vitenskapelige undersokelser pa
hvordan wulike miljefaktorer pavirker fangbarheten av laks. De vitenskapelige
undersgkelsene som er publisert, har vurdert vannfering og vanntemperatur som de

viktigste faktorene som pédvirker fangbarheten.

Gjenutsetting av fisk etter at de har blitt fanget pa sportsfiskeredskap (”Catch and
release”, “fang og slipp”) har blitt mer vanlig internasjonalt de seinere arene. Hvis fang
og slipp fiske skal ha noen hensikt forutsetter det at laksen overlever etter
gjenutsetting. Flere faktorer kan ha betydning for overlevelsen deriblant
vanntemperatur, osmoregulatorisk status (hvorvidt laksen er fullstendig tilpasset
ferskvann) og hvor lenge laksen har veert i elva (reduserte energilagre). En hoy andel
av laksen overlever den belastningen som fang og slipp fiske innebeerer, men
vanntemperaturen under fangsten ser ut til & ha stor betydning. Vanntemperaturer
opp mot 20°C kan gi hoy dedelighet. I enkelte norske lakseelver kan det veere s hoye
vanntemperaturer i fiskesesongen. Egg fra laks som er tidligere fanget ser ikke ut til a

ha redusert klekkesuksess i forhold til laks som har unngatt fangst, men det eksisterer

fa arbeider pa dette feltet.
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Vassdragsreguleringer pavirker ca 1/3 av alle norske lakseferende vassdrag. De
bergrte elvene utsettes for fysiske og hydrologiske endringer, som for eksempel
forandringer i vannfering og temperatur. Aktuelle problemstillinger i regulerte
vassdrag kan veere: endret klekke- og/eller swim-up tidspunkt, redusert/ okt vekst hos
laksunger med effekt pa smoltalder, vinteroverlevelse, smoltproduksjon,

smoltutvandring, oppvandring og fiske og interspesifikk konkurranse (mellom arter).
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1. INNLEDNING

1.1 Motivasjon og mal

Miélet med dette prosjektet har veert & sammenfatte kjent kunnskap om effekten av
temperatur og temperaturendringer pa de wulike livshistoriestadiene til
Atlanterhavslaks (Salmo salar). Denne rapporten er ment a bidra til okt forstdelse av
hvilke effekter temperatur har pd villaks. Det er ogsa et mal a peke pa hvilke omrader
innen dette feltet hvor kunnskapen fremdeles er mangelfull. Rapporten ber derfor
kunne danne et godt grunnlag for arbeidet med & vurdere hvilke effekter
temperaturforandringer i forbindelse med vassdragsreguleringer kan ha pa

laksestammene.

Norge har i lopet av noen fa tidr bygget opp verdens storste lakseoppdrettsnaering.
Denne neeringen er i dag en av vare storste og mest betydningsfulle naeringer, og den
bidrar vesentlig til sysselsetting og verdiskapning langs Norskekysten. Mye av den
forskningen som er gjort, og som gjores i dag pa laks og temperatur, er derfor knyttet
til oppdrettsneaeringen. Naturlig nok er det ikke all kunnskap om laks og temperatur
som kan overfores direkte til villaks. Vi har derfor primeert tatt for oss den litteraturen
som omhandler villaks. Vi har likevel trukket inn forskning relatert til lakseoppdrett

der vi finner dette relevant for ville laksestammer.

1.2 Utbredelsen av Atlanterhavslaks

I folge en omfattende oversikt av MacCrimmon & Gots (1979) har Atlanterhavslaksen
en naturlig utbredelse i den nordlige delen av Atlanterhavet, i Amerika, pa Grenland
og i Europa. Det er ogsd her arten forst og fremst finnes i dag. Laks er imidlertid
innfort til en rekke andre lokaliteter spredt over sd og si hele kloden. Den har

imidlertid bare klart & etablere seg med selvreproduserende stammer noen fa steder.
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Eksempler pa dette finnes i Argentina og pa New Zealand (MacCrimmon & Gots
1979). Det er ved flere anledninger trukket frem at temperaturforholdene er avgjorende
for laksens utbredelse og etablering der den er innfert. Innenfor sitt naturlige
utbredelsesomrade begrenses laksens utbredelse av hoye temperaturer og terke i sor,

og av frost og is i nord.

I USA og Canada har utbredelsen av Atlanterhavslaks gatt relativt sterkt tilbake som et
resultat av omfattende menneskelige inngrep. P4 Grenland finnes det én laksebestand,
og i Europa finnes laks i dag i Storbritannia, Irland, Island, og pa fastlandet fra
nordlige Portugal til Karaelven i Russland (MacCrimmon & Gots 1979). Det kan veere
interessant & merke seg at den nordestlige grensen for utbredelsen av laks inntil nylig
var Pechoraelven i Russland. Gradvis oppvarming pd grunn av klimatiske endringer
fra 1919 til 1938, forsterket med innsig av varmt Atlanterhavsvann, ferte imidlertid til
at laks vandret lenger gstover til Karahavet og begynte & gyte i Karaelven
(MacCrimmon & Gots 1979). Med bakgrunn i denne utbredelsen kan
Atlanterhavslaksen deles inn i fire hovedgrupper:
+ Baltisk laks, fra vassdrag som drenerer til Jstersjoen.
* Ost-atlantisk laks, fra vassdrag som drenerer til den ostlige delen (europeiske) av
Atlanterhavet.
* Vest-atlantisk laks, fra vassdrag som drenerer til den vestlige (amerikanske) delen
av Atlanterhavet.

* Nordlig laks, fra nordlige vassdrag som drenerer til Barentshavet.

Disse hovedgruppene deles igjen inn i stammer eller populasjoner, som er genetisk
forskjellige bade innen og mellom de ulike vassdragene. Norge regnes i dag av de
fleste som Atlanterhavslaksens viktigste kjerneomrdde (NOU 1999). I Norge har vi et
stort antall bestander, og ingen land har flere laksefgrende vassdrag. I folge Hansen
(2000) finnes 667 norske vassdrag som har eller har hatt laks, fra Enningdalselva i
Dstfold til Grense Jacobselv i Finmark. Laksen regnes for utryddet i 49 av disse. Den
norske laksen herer primeert til den OJst-atlantiske laksen, men bestandene i Finmark

regnes til den Nordlige laksen.
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Laksen er en anadrom fiskeart, men det finnes ogsd noen ikke-anadrome stammer av
laks i Europa, spesielt i Fennoskandia. Gode eksempler pd dette er ”Blegen” i
Byglandsfjorden og ”“smdblanken” i Namsen (Dahl 1927; Berg 1953). Andre kjente
lokaliteter for ikke-anadrome laksestammer er Vanern i Sverige, Iso-Saimaa i Finland
og Ladoga, Onega og Kvitsjgen i Russland. I Nord-Amerika finnes det mange ikke-

anadrome laksebestander (MacCrimmon & Gots 1979).

Innenfor sitt naturlige utbredelsesomradet er Atlanterhavslaksen utryddet eller truet i
mange vassdrag. Tilbakegangen har vert storre i Nord-Amerika og segrover i Europa,
sammenlignet med Norge. Var andel av den samlede forekomsten av laks har felgelig
okt. I Norge trues laksen av forurensning, parasitter og sykdommer, remt
oppdrettsfisk, overbeskatning, vassdragsreguleringer og andre fysiske inngrep (NOU
1999). Det er hovedsakelig vassdragsreguleringer, og pa sikt en global klimaendring

(Jensen 1991), som kan pdvirke laksen gjennom endrede temperaturforhold.

Betegnelsen laks benyttes heretter om Atlanterhavslaks med mindre noe annet er

spesifisert.

1.3 Laksens livssyklus

At laks er anadrom innebeerer at den som ung vandrer fra elva om varen og ut i havet
der den vokser opp. Videre, at den som voksen laks vandrer tilbake til elva for & gyte,
etter ett eller flere ar i havet (Figur 1). I norske vassdrag gyter laksen mellom oktober
og januar (Heggberget 1988). Gytetidspunktet varierer avhengig av
temperaturforholdene i vassdraget. I vintervarme elver gyter laksen som regel seinere

enn i vinterkalde elver (Heggberget 1988).
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(Salmo salar L.)

Livssyklus

Voksne
(sjefase)

Figur 1 Laksens livssyklus. Etter Kaasa et al. (1998).

Lakseeggene ligger nedgravd i elvegrusen og utvikler seg i lopet av vinteren. Dette er
en prosess som er temperaturavhengig (Crisp 1981; Heggberget & Wallace 1984;
Wallace & Heggberget 1988; Kane 1988). Eggene klekker om varen, og i den forste
perioden etter klekking livneerer yngelen seg av plommesekken. Plommesekkyngelen
oppholder seg nedgravd i elvegrusen, og i likhet med eggutviklingen, er varigheten av
plommesekkstadiet avhengig av temperaturen (Crisp 1988; Kane 1988; Jensen et al.
1989). Nar neeringen i plommesekken er absorbert, etter 2 til 8 uker, vil laksungene
komme opp av grusen og begynner 4 ta til seg fode. P4 dette stadiet sprer yngelen seg
utover fra gyteomrddet, og etter at plommesekken er forteert kalles den for parr.

Laksungene oppholder seg i elva mellom ett og syv ar. Dette oppholdet er blant annet
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avhengig av veksten, som igjen pdvirkes av vanntemperaturen. Det er utarbeidet
vekstmodeller som beskriver sammenhengen mellom vanntemperatur og vekst ved
maksimalt neeringsopptak (Elliott & Hurley 1997; Forseth et al. 2001). Parren
smoltifiserer ved en sterrelse som varierer avhengig av vanntemperatur og vekst
(Elson 1957; Qkland et al. 1993). Smoltifisering er en prosess som gjor laksungene i
stand til & klare overgangen fra ferskvann til saltvann, det vil si gjor den i stand til &
leve i et medium som er saltere enn den selv. Smoltifiseringen kjennetegnes ved at
fisken endrer utseende og atferd, samtidig som det skjer fysiologiske endringer (Hoar
1988; McCormick et al. 1998). Selve smoltifiseringsprosessen er avhengig av mange
faktorer, hvor temperaturen er én. Nér laksen har smoltifisert kalles den naturlig nok
for smolt, og pa dette stadiet forlater den elva og vandrer ut i havet.
Utvandringstidspunktet for smolten i ulike vassdrag er ogsa influert av temperaturen,
og okt vanntemperatur om védren er sammen med ekt vannfering den viktigste
faktoren som far smolten til & vandre ut (Jonsson & Ruud-Hansen 1985; Hvidsten et al.
1995). I Norge foregar smoltutvandringen mellom april og juli. Laksen kalles for
postsmolt nar den har forlatt elva. Noen hanner kjgnnsmodner imidlertid som parr
(Orton et al. 1938), og mange av disse smoltifiserer aldri og blir veerende i elva til de

der.

Postsmolten vandrer raskt ut til oppvekstomradene i havet. Oppvekstomradene for de
norske laksestammene ligger hovedsakelig i Norskehavet og Barentshavet. Laksen
livneerer seg av en rekke forskjellige byttedyr i havet. Blant byttedyrene finner vi ulike
fiskeslag, som sil, sild og lodde, men ogsa blekksprut og ulike krepsdyr (Hansen &
Pethon 1985; NOU 1999). Laksens opphold i havet varer som regel mellom ett og tre ar.
Etter en vinter i havet veier laksen mellom 1 og 3 kg, og kalles for smalaks. Etter to
vintre veier den ofte mellom 3 og 7 kg og kalles mellomlaks, og etter tre vintre veier
den over 7 kg og kalles storlaks. Vi kjenner relativt lite til hvordan havtemperaturen
pavirker laksen, men det er rimelig & tro at dette er en meget viktig faktor for laksens
vekst og overlevelse i havet (Friedland 1998a; Friedland et al. 1998b; Mills 2000;
Jacobsen & Hansen 2001). Det kommer stadig nye artikler pa dette feltet, men som

tidligere nevnt har vi valgt & begrense oss til laksens ferskvannsfase.
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Allerede i 1599 skrev Peder Clausson Friis om hvordan laksen vandret tilbake for &
gyte i den elva den vandret ut fra (NOU 1999). Tilbakevandringen til hjemelva
begynner pa seinvinteren. Vandringen ser ut til 4 veere delt inn i en vandring inn til
kystomradene, og en vandring langs kysten og fjordsystemene inn til hjemelva (Hasler
1966; Harden Jones 1968; Hansen et al. 1993). Den storste og eldste laksen kommer som
regel forst. I Norge vandrer det laks opp i elvene fra april og helt ut i desember.
Tidspunktet for dette varierer imidlertid fra vassdrag til vassdrag, og neerliggende
vassdrag kan ha store forskjeller i oppvandringstidspunkt for laks. Temperaturen i elva

kan ha betydning for ndr laksen velger a ga opp i elva (Banks 1969; Jensen et al. 1986).

I norske vassdrag gyter laksen vanligvis samme sesong som den vandrer opp i elva,
men i noen elver kan en del laks vandre opp allerede om hgsten ett ar for gytingen.
Dette gjelder blant annet i Tana og Alta. Denne laksen er umoden og kalles gjerne
gjeldlaks. Etter gytingen der en del av laksene, men noen overlever og vandrer ut i
havet igjen. Dodeligheten er hoyere i populasjoner som bestar av stor flersjgvinter laks
enn i populasjoner med en hoy andel mindre ensjovinter laks (Jonsson et al. 1991b;
Jonsson et al. 1997). Storlaks gyter generelt annet hvert ar, mens ensjovinter laks gyter
hvert ar etter at de har blitt kjpnnsmodne (Jonsson et al. 1997). Av de som overlever
etter gyting vandrer en del ut i havet allerede etter fa uker (Jonsson et al. 1990a). Andre
overvintrer i elva og vandrer ut den pafelgende varen. Denne laksen kalles for
vintersteinger. I Imsa ble det pavist en forskjell mellom kjennene i
utvandringstidspunkt. Hannene vandret gjennomsnittlig tidligere ut i sjgen enn
hunnene (Jonsson et al. 1990a). Mange vinterstainger overvintrer ett ar i havet for de
vender tilbake, men det er kjent at vinterstginger (smalaks) kan oppholde seg i sjgen
bare noen f4 maneder for de vandrer opp i elva for & gyte igjen (Hansen & Jonsson

1994).
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1.4 Vann og temperatur

Temperatur er en fysisk faktor som pavirker mange av vannets egenskaper. Dette
gjelder bdde ferskvann og saltvann. Noen av disse egenskapene er viktige for fisken.
Den mest apenbare er temperaturen hvor vannet fryser til is. Dette betegnes ved
vannets smeltepunkt, og er forskjellig i ferskvann og saltvann. For ferskvann er

smeltepunktet 0°C, mens det for rent sjgpvann er -1,9°C.

Hey fordampningsvarme er en annen viktig egenskap ved vann. En stor
varmemengde fjernes ved fordampning fremfor & gi eket oppvarming av vannet. Et
annet forhold som motvirker oppvarming av vann er sammenhengen mellom
fordampningshastigheten og metningsunderskuddet for vanndamp i luft.
Metningstrykket for vanndamp i luft gker raskt med stigende temperatur. Dette gjor at
metningsunderskuddet for vann, og dermed varmeavgangen gjennom fordampning,
er hoy ved heoy temperatur. En temperaturgkning gar derfor tregere ved hgy enn ved
lav temperatur, og denne effekten bidrar vesentlig til & motvirke en temperaturstigning

i vann utover 25-30°C.

Vannets viskositet er ogsd avhengig av temperatur. Ved lav temperatur vil vannet yte
mer motstand ndr fisken forsgker & svemme gjennom det, seerlig gjelder dette for liten
fisk. Enhver temperaturendring er likevel relativt langsom i vann sammenlignet med
luft. Dette skyldes at vann har en hey spesifikk varmekapasitet. Fisk kan derfor
forflytte seg til kaldere deler av vannmassen og unngd dedelige effekter av hey
temperatur. I en elv vil imidlertid vannet blandes effektivt slik at det sjelden eller aldri

vil veere store temperaturgradienter innenfor mindre omrader.

En annen viktig temperaturavhengig egenskap er vannets evne til & lose oksygen. Nar
temperaturen stiger synker vannets leselighet for oksygen raskt. Vannets
oksygeninnhold ved 30°C er bare halvparten av innholdet ved 0°C. Dette betyr at det
blir mindre tilgjengelig oksygen i vannet med okende temperatur, samtidig som
fiskens behov er raskt okende med gkende vanntemperatur (forklart nedenfor).

Vannets viskositet er ogsa temperaturavhengig, og avtar med gkende temperatur. Det
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betyr at fisk ma uteve mer arbeid for & ventilere gjellene ved lav enn ved hoy

temperatur.

1.5 Temperatur og fysiologi

Temperaturen i laksens miljg kan variere mellom 0 og 25°C. Det finnes imidlertid
eksempler pd at temperaturen kan bli hayere under spesielle forhold (Huntsman 1942).
Vanntemperaturen pavirker fisken pa mange mater. Sentralt her er alle de enzymatiske
prosessene, hvor hastigheten er temperaturavhengig. Enzymer har en eksponensiell
gkning i aktivitet med gkende temperatur. Dette gjelder blant annet viktige prosesser
knyttet til transport av ioner over gjellene, og prosesser knyttet til fordeyelse og
energiomsetning. En annen viktig prosess som pavirkes av temperaturen er fiskens
oksygenopptak. Dels ved at oksygenopptaket er knyttet til fiskens energiomsetning og
dels ved at temperaturen pavirker oksygenets lgselighet i vann og hemoglobinets evne

til & binde oksygen.

Et problem for fisken er at disse faktorene ikke virker i samme retning. Ved hoye
temperaturer vil som nevnt enzymaktiviteten vere forheyet. Dette medferer et okt
oksygenforbruk. Samtidig reduseres tilgjengeligheten av oksygen. Hemoglobinets evne
til & binde oksygen er ogsa redusert ved hegy temperatur. Dette gjor det ogsa
vanskeligere for fisken a ta opp oksygen fra vannet ved hgy temperatur, men samtidig
lettere & avgi oksygen til det trengende vev i fiskekroppen. Dersom temperaturen blir

for hoy vil derfor fisken etter hvert fa problemer med a dekke sitt oksygenbehov.

Ved for hgye temperaturer vil dessuten ulike proteiner denatureres, det vil si miste sin
funksjonelle struktur. Enzymer vil folgelig slutte & virke og fiskens stoffskifte bryter
sammen. Meget lave temperaturer kan ogsa veere et problem. Ved lav temperatur er
enzymaktiviteten lav. Dette kan skape et problem i forholdet mellom neeringsopptak
og forbruk hos fisken. Fisken vil uansett forbruke noe energi, men det kan bli et
misforhold mellom dette energiforbruket og dens evne til & ta opp neering fordi
fordeyelsesenzymene ikke virker. Videre kan det bli et misforhold mellom den aktive

ionetransporten over gjellene og den passive diffusjonen av ioner over gjellene ved lav
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temperatur. Den aktive transporten blir redusert pa grunn av nedsatt enzymaktivitet

mens den passive diffusjonen ikke pavirkes like mye.

1.5.1 Temperaturtoleranse

Blant de laksefiskene det finnes data for er Atlanterhavslaksen den som har de hoyeste
temperaturkravene med hensyn pd overlevelse, fodeinntak og vekst (Elliott 1991). Det
er imidlertid viktig & presisere at dette i hovedsak er basert pd studier av lakseparr. En
arts temperaturtoleranse er et begrep som er vanlig 4 bruke for & beskrive innenfor
hvilket temperaturintervall arten kan leve. Temperaturtoleransen uttrykkes som
temperaturintervallet mellom maksimal og minimal overlevelsestemperatur. Maksimal
overlevelsestemperatur for lakseparr (0+ og 1+) er foreslatt 4 ligge mellom 23 og 29,8°C
(Bishai 1960; Spaas 1960; Garside 1973; Elliott 1991). I korte perioder kan imidlertid
lakseparr overleve hgyere temperaturer enn dette, for eksempel i 10 min ved 33°C
(Elliott 1991) (Figur 2). Spaas (1960) fant i tillegg at det var en liten gkning i den
maksimale gvre temperaturgrensen med gkende alder pd yngelen opp til 1+. Nar det
gjelder laks, vil temperaturtoleransen variere avhengig av hvilket livshistoriestadium
som studeres. Dessuten eksisterer det lite kunnskap om evre temperaturgrense for
overlevelse av laks i felt. Huntsman (1942) fant imidlertid at nygatt smalaks (grilse) i en
canadisk elv dede ved temperaturer mellom 29,5 og 30,5°C, mens parr forst dede ved

hoyere temperaturer, mellom 32,9 og 33,8°C.

Elliott (1991) fant at minimal overlevelsestemperatur for lakseparr var 0°C (Figur 2).
Dette resultatet var basert pa at fisken pa forhdnd var akklimert til 15°C. Nar
akklimeringstemperaturen var 25°C var imidlertid laveste overlevelsestemperatur

2,2°C.
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Figur 2 Temperaturtoleransepolygon for laksunger. Figuren viser fodeinntaksgrenser,

toleransesonen, og tre ulike dodelighetsgrenser. Incipient lethal level: overlevelse
over 7 dager; Ultimate lethal level: overlevelse over 10 minutter; to
intermediaere nivder; henholdsvis 100 og 1000 minutters overlevelse. Etter
Elliott (1991).

1.5.2 Temperatur og metabolisme

Temperaturen har en sterk effekt pd enzymaktiviteten, som eker eksponensielt med
gkende temperatur. Den faktoren aktiviteten gker med nar temperaturen okes med
10°C kalles prosessens Q,-verdi. De fleste enzymatiske prosesser har en Q,-verdi pa
mellom 2 og 3. De enzymatiske prosessene er energikrevende og far sin energi fra
oksidering av organiske neeringsstoffer. Hastigheten til en organismes stoffskifte
(samlede enzymaktivitet) kan derfor knyttes til organismens oksygenopptak.
Oksygenopptak benyttes av den grunn ofte som et mal pa ulike organismers
stoffskiftehastighet. Oksygenopptaket kan males ved hjelp av respirometri. Likeledes

kan respirometri ogsa brukes til 4 male energiomsetning.

Den totale energiomsetningen til en fisk, eller en hvilken som helst heterotrof

organisme, kan uttrykkes i form av et energibudsjett. I et slikt budsjett skal det i
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prinsippet veere balanse mellom energien i foden for og etter at den har passert

gjennom fisken. P4 den ene siden settes energien i faden (C):

C=V+R+F+U

Og pad den andre siden, energi som omsettes i vekst (V) og opprettholdelse av
livsfunksjonene (R), og energi som gér tapt gjennom faeces (F) og urin (U). De ulike
komponentene pd heyre side av ligningen kan igjen deles opp i mer spesifikke

komponenter. For eksempel kan V deles opp i somatisk vekst (V,) og gonadevekst (V).

C=(V.,+V)+R+F+U

Den energien som gar med til & opprettholde livsfunksjonene (R), kalles ogsa for

metabolsk rate, og kan deles i flere komponenter. For eksempel slik:

Hvor (R,) er standard metabolsk rate, eller det vi ofte kaller hvilemetabolisme som er
energiforbruket ved hvile. (R,) er energi som gér med til & utfere et arbeid, som hos
fisk hovedsakelig blir svemming. (R.) er den energien som forbrukes i forbindelse med
fordeyelse. Det som er viktig a merke seg her er at temperaturen har en effekt pa sd og
si alle komponentene pa heyre side av ligningen. V, R og U eker med ekende
temperatur, mens F avtar. Veksten gker med gkende temperatur, men bare dersom C
gker mer enn R + F +U. Den temperaturavhengige veksten gker imidlertid bare opp til
en viss temperatur, og avtar dersom temperaturen gker videre. Den temperaturen hvor

veksten er hoyest kalles derfor optimaltemperaturen for vekst.

Den optimale veksttemperaturen for en fiskebestand i naturen er imidlertid vanskelig &
bestemme, og sa vidt vi vet er dette i liten grad studert. Det finnes derimot flere
arbeider som tar for seg optimaltemperaturer for vekst under kontrollerte forhold
(Siginevich 1967; Dwyer & Piper 1987; Elliott & Hurley 1997; Forseth et al. 2001;
Jonsson et al. 2001). Forskjeller i generelle forsgksbetingelser kan medfere at

optimaltemperaturen for vekst varierer noe mellom ulike studier. Dette kan skyldes
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flere faktorer, for eksempel ulik grad av oksygenmetning i vannet. Det er ogsa hevdet
at det eksisterer genetisk betingede vekstforskjeller mellom laks fra ulike stammer

(Refstie & Kittelsen 1976; Refstie & Steine 1978; Siemien & Carline 1991).
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2. EGG OG PLOMMESEKKYNGEL

Egg av laks ligger nedgravd i elvegrusen (ca 5-30 cm i diameter) gjennom vinteren
(Barlaup et al. 1994). Eggutviklingstiden (inkuberingstiden) er temperaturavhengig, og
eggene klekker pd varen/forsommeren. I de forste ukene etter klekkingen oppholder
yngelen seg nede i grusen og ernerer seg av plommesekken. Varigheten av dette
stadiet er temperaturavhengig. Ndr plommesekken er nesten brukt opp, svemmer

yngelen opp fra grusen og begynner 4 ta til seg fode.

21 Temperaturindusert dedelighet hos egg og plommesekkyngel

Egg og plommesekkyngel er kritiske stadier i laksens liv med hensyn pd
temperaturindusert stress og dedelighet. Det er antatt at lakseegg kan tolerere et
temperaturomréde fra 0 til ca 16°C (Hayes et al. 1953b; Peterson et al. 1977; Ojanguren
et al. 1999). Plommesekkyngel av laks tdler noe heyere temperaturer enn egg og kan
overleve opp til 22°C (Ojanguren et al. 1999). Egg og plommesekkyngel tolererer

generelt mindre temperaturendringer enn eldre stadier.

I et laboratoriestudium utfert med temperaturer under 4°C var dedeligheten av
lakseegg pa 22% for syerognstadiet (Peterson et al. 1977). I det samme studiet var
dodeligheten ca 5% ved temperaturer fra 4-8 °C og ca 12% ved 10-12°C. Noe av
dedeligheten ved 10-12°C skyldtes sannsynligvis soppinfeksjon. Wallace & Heggberget
(1988) inkuberte egg fra fem norske laksestammer ved sa lave temperaturer som 0,1 og
1°C . Eggdodeligheten rett etter befruktning var 10-20% i alle gruppene og de lave
vanntemperaturene trekkes fram som én mulig drsak. Studier av vanntemperaturens
effekt pd eggdedelighet under naturlige forhold er mangelvare, men mange norske

vassdrag har lave vanntemperaturer i gyteperioden (Heggberget 1988).
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Hoyere dodelighet hos lakseegg ved 12°C, sammenlignet med 8 og 10°C er vist av
Gunnes (1979). Den hoyere dedeligheten ved 12°C antok Gunnes (1979) skyldtes at
den norske laksestammen han brukte, var tilpasset lavere temperaturer i
inkuberingsperioden enn 12°C. Temperaturer over 10°C er lite aktuelt i store deler av

inkubasjonsperioden for laks i norske vassdrag.

Reguleringsinngrep kan innebeere redusert vintervannfering i et vassdrag hvis deler av
nedbgrsfeltet fraferes. Dette kan medfere lavere vintertemperaturer i vassdraget pa
grunn av gkt avkjeling. Det finnes ogsa eksempler pad at vintertemperaturen kan gke
ved at "varmt” grunnvann far sterre betydning i vassdraget etter en frafering.
Reduserte vintertemperaturer kan teoretisk sett gi okt dedelighet hvis
temperaturendringen er stor nok eller vanntemperaturen i utgangspunktet er lav. Det
mangler imidlertid data som viser dette. En sekundeer effekt av redusert
vintervannfering kan vere terrlegging og innefrysing av egg (Barlaup et al. 1994;

Berger et al. 2001).

Oppsummering

Egg og plommesekkyngel er sarbare med hensyn pa temperaturindusert stress og
dedelighet. Dvre kritiske temperaturer for henholdsvis egg og plommesekkyngel er
antatt & veere ca 16 og 22°C. Ved temperaturer under 4°C er det i laboratorieforsek

registrert en gkt eggdedelighet, men dog ikke mer enn ca 20 % ved 0°C.

2.2 Embryonalutvikling

Fiskefosteret (embryoet) gjennomgar en rekke morfologiske, fysiologiske og kjemiske
endringer i lopet av utviklingstiden. Embryonalutviklingen betraktes som en dynamisk
prosess der man kan karakterisere etterfelgende stadier pa bakgrunn av dannelse av
ulike morfologiske trekk (Gorodilov 1996). Fra befruktning og fram til plommesekken
er brukt opp er det beskrevet mer enn 100 ulike stadier (Gorodilov 1996). Flere
abiotiske faktorer pavirker embryonalutviklingen, hvorav vanntemperatur og
oksygentilgang er de viktigste (Hamor & Garside 1976). Vanntemperaturen pavirker
de metabolske prosessene fordi aktiviteten til de wulike enzymene er

temperaturavhengig (Hayes et al. 1953b). Jkt inkuberingstemperatur vil derfor

Statkraft Grener as
Suldalslagen — Miljgrapport Nr. 13



Laks og temperatur — en litteraturgiennomgang 26

medfore en raskere embryonalutvikling og tidligere klekking (Hayes et al. 1953b; Marr
1966; Ojanguren et al. 1999). Temperaturens betydning for eggutviklingstiden kommer

vi neermere tilbake til i neste kapittel.

Ulike vanntemperaturregimer (1-14°C) i inkuberingsperioden kan medfere ulik
differensieringsrekkefolge i embryoer av laks (Hayes et al. 1953b). Eksempelvis
medferte hoye temperaturer at dannelse av galle i embryoet skjedde for dannelse av
blodkar i halen og plommesirkulasjon. Ved lavere temperaturer gikk utviklingen av de
to siste prosessene raskere. De ulike prosessene i utviklingen reagerte ulikt pa
forskjellige temperaturer. Generelt medferte heye temperaturer en fremskyndet
utvikling av sirkulasjonssystemet og eksterne karakteristika som finner og pigment.
Lavere temperaturer fremskyndet ogsa differensieringen av fordeyelsessystemet og
skjelettet. Abnormaliteter kan forekomme hvis embryoet utsettes for hoye
temperaturer (10-15°C) (Hayes et al. 1953b). Sannsynligheten for dette er imidlertid
helt avhengig av hvilket stadium embryoet er i nar temperaturendringen skjer (Hayes
et al. 1953b). En senkning av temperaturen fra 12 til 2-3°C pa oyerognstadiet eller rundt
klekketidspunktet medforte veeskedannelse i plommesekken med péfelgende redusert
vekst og ekt dedelighet av plommesekkyngel (Peterson et al. 1977). Slike voldsomme

temperaturendringer er lite aktuelt i naturlige systemer.

Feerre ryggvirvler ved klekking som folge av hoye inkuberingstemperaturer er pavist
hos laks (Pavlov 1984; Klinkhart et al. 1987). Ulik inkuberingstemperatur kan ogsa
medfore forskjeller i morfologi hos yngel av sjeorret (Salmo trutta) (Taning 1952). Det
laveste antall ryggvirvler ble registrert hos yngel som var inkubert ved ca 6°C, mens
hoyere eller lavere temperaturer medforte et gjennomsnittlig hoyere antall ryggvirvler.
Temperaturen hadde ogsa betydning for antallet finnestrdler i rygg-, buk- og
gattfinnen. Morfologiske forskjeller som felge av ulik inkuberingstemperatur er ogsa

pavist hos karpefisk (Hubbs 1922).

Forskjeller i inkuberingstemperatur kan medfere at yngelen klekker péa ulike
morfologiske stadier. Dette er vist i eksperimentelle forsgk med laks fra Ustersjsen og

Barentshavet (Gorodilov 1996), og kan bety at inkuberingstemperaturen pavirker
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storrelsen pa yngelen ved klekking. Peterson et al. (1977) fant at egg som var inkubert
ved konstant hoye temperaturer (10-12°C) ga kortere yngel ved klekking enn ved
inkubering under lavere temperaturer. Yngelen som var inkubert under hoye
temperaturer klekket pd et tidligere stadium i utviklingen. Gunnes (1979) fant ogsa at
lakseyngel klekket ved heye temperaturer (12°C) var mindre enn yngel holdt ved 8°C
og 10°C. Arsaken til disse forskjellene ble antatt & veere at utviklingen ved 12°C var for
hurtig og i en mer ineffektiv omdannelse av plomme til fiskevev. Det er imidlertid ogsa
hevdet at lakseyngelen er mindre ved hegyere inkuberingstemperaturer fordi det
dannes feerre ryggvirvler (Matschak et al. 1995). Det er generelt akseptert at egg
inkubert ved lave temperaturer gir storre yngel ved klekking enn egg inkubert ved
hoyere temperaturer (Hamor & Garside 1976; Hamor & Garside 1977; Nathanailides et
al. 1994; Johnston & Mc Lay 1997).

Vanntemperaturen kan pdvirke hvordan eggene klekkes. Hayes et al. (1953b) hevdet at
yngelen vanligvis klekket slik at halen kom ferst ut av eggkapselen. Ved inkubering
under lave temperaturer var det ofte hodet eller plommesekken som kom forst ut.
Dette medferte som oftest at hodet og kroppen kom i klemme og yngelen dede (Hayes
et al. 1953b). Hva som er regnet som en lav temperatur ble ikke oppgitt i dette studiet.
Hvorvidt dedelighet som folge av selve klekkeprosessen kan vere et problem i

naturlige systemer er ukjent.

Antall og sterrelse pa muskelfibrene pavirkes ogsa av vanntemperaturen. Muskler hos
fisk utgjer 30-80% av kroppsmassen og veksten til fisken henger neert sammen med
vekst av muskler (Matschak & Stickland 1995). Muskelvekst hos fisk kan forega pa to
mater, enten ved en gkning i antall muskelfibere, eller ved en gkning i sterrelse av de
enkelte muskelfibrene. Jkte vanntemperaturer i inkuberingsperioden (8-11°C)
medforte at nyklekket yngel hadde feerre, men sterre muskelfibere enn laks som ble
inkubert ved lavere temperaturer (3-6°C) (Nathanailides et al. 1994; Usher et al. 1994;
Matschak et al. 1995; Matschak & Stickland 1995; Matschak & Stickland 1996; Johnston
& Mc Lay 1997). Responsen pd temperatur kan variere innad i et vassdrag pa grunn av

ulike temperaturregimer i ulike deler av vassdraget (Johnston et al. 2000). I tillegg kan
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responsen variere avhengig av hvilket stadium fisken befinner seg pa (klekking eller

swim-up stadiet) (Johnston et al. 2000).

Oppsummering

Vanntemperaturen pévirker ikke bare eggutviklingstiden, men ogsd rekkefelgen i
dannelse av organer, forekomst av abnormaliteter, utviklingsstadium og sterrelse pa
klekketidspunktet, klekkeprosessen samt dannelse og vekst av muskelceller. Det
eksisterer lite informasjon om betydningen av forskjeller og endringer i

vanntemperatur for embryonalutviklingen i ville laksebestander.

2.3 Inkuberingstid og klekketidspunkt

Eggutviklingen fra befruktning til klekking er direkte avhengig av vanntemperaturen
og utviklingstiden synker med ekende temperatur. Vintertemperaturen i norske
laksevassdrag er vanligvis lav (0-3°C), og temperaturen i inkuberingsperioden og ved
klekking tilsier at laksen er tilpasset lave temperaturer (Wallace & Heggberget 1988).
Klekketidspunktet defineres som tidspunktet nar 50% av eggene har klekket og for
Atlanterhavslaks kan denne variere bade innen og mellom vassdrag. I norske elver
klekker eggene normalt i perioden april-mai. Begreper som degngrader og varmesum
er ofte benyttet ved angivelse av temperatureffekter pd inkuberingstiden. En
gjennomsnittlig vanntemperatur pa for eksempel 5°C i lgpet av et degn gir 5
dogngrader og 10 dager med en temperatur pd 5°C gir dermed en varmesum pa 50
dogngrader. Varmesummer fra 300-400 degngrader fra gyting til klekking har veert
regnet som normalt for laks i Norge (Hansen 2000). Bruk av degngrader og
varmesummer ved lave temperaturer ber imidlertid unngds fordi det er et tiltagende
ikke-linezert forhold mellom temperatur og utvikling av lakseegg nar temperaturen blir

lavere enn 5°C (Wallace & Heggberget 1988).

Crisp (1981) utarbeidet flere alternative modeller for prediksjon av klekketidspunktet
for fem ulike arter laksefisk, deriblant laks. Den anbefalte modellen for laks redegjorde
for over 97% av variasjonen i inkuberingstid (dager) og var utarbeidet for temperaturer

fra 2,5 til 12°C.
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logD=0blog (T-a) + loga

D = antall dager fra befruktning til 50% klekking
T = gjennomsnittlig vanntemperatur

a = temperatur korreksjonsfaktor (laks) =-11,0
log a = konstant (laks) = 5,1908 + 0,1561

b = konstant (laks) = -2,6562 + 0,1235

Kane (1988) gikk igjennom historiske data for Atlanterhavslaks fra USA og fant
felgende forhold mellom inkubasjonstemperatur og antall dager fra befruktning til

90% klekking:

log. Y = 5,483 e0347x
Y = antall dager fra befruktning til 90% klekking.

X = gjennomsnittlig vanntemperatur.

Denne modellen forklarte 96% av variasjonen i materialet. Vanntemperaturene fra
befruktning til klekking varierte innenfor det samme intervallet som hos Crisp (1981).
Det eksisterte imidlertid sveert f& data for temperaturer under 2,5°C slik at gyldigheten
av modellene ved lave temperaturer var usikker. Senere arbeider har vist at modellen
foreslatt av Crisp (1981) ogsa kan brukes til a forutsi klekketidspunktet for laks (dager)
ved temperaturer under 2°C (Heggberget & Wallace 1984; Wallace & Heggberget
1988).

Klekking kan fremskyndes nar embryoet er sa utviklet at det kan overleve utenfor
egget (Kane 1988). En temperaturgkning pa sa lite som 0,7°C kan fremskynde
klekkingen (Gray 1929; Heggberget & Wallace 1984). Hvis embryoet er i et langt
fremskredet stadium kan en reduksjon i oksygenkonsentrasjonen ogsa fremskynde

klekking (Hamor & Garside 1976).
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Vanntemperaturendringer som fglge av menneskelige inngrep kan medfgre endringer
i klekketidspunkt. I Altaelva, som er regulert, ble modellen til Crisp (1981) benyttet til &
beregne forskjeller i klekketidspunkt i Sautso (overst i elva) for og etter regulering
(Neesje et al. 1998). Reguleringen har fert til en okt vanntemperatur om
hgsten/vinteren og dermed en kortere inkubasjonsperiode. Etter regulering var
tidspunktet for 50% klekking fra 9.mai til 2.juni mens den for regulering var fra 4. til

19.juni.

Wallace & Heggberget (1988) sammenlignet laksepopulasjoner fra fire ulike elver
(Altaelva, Imsa, Sandvikselva og Lona) og en kultivert laksestamme (Sunndalsera). Det
ble ikke pavist genetiske tilpasninger til lokale forhold nar det gjaldt forholdet mellom
temperatur og inkuberingstid. Et senere studium hevder imidlertid at forholdet
mellom vanntemperaturen og utviklingstiden for embryoet er en populasjonsspesifikk,
adaptiv, fenotypisk egenskap (Berg & Moen 1999). Atte ville laksepopulasjoner og en
kultivert oppdrettsstamme fra Norge ble underspgkt med tanke pa forskjeller i
inkuberingstid ved to ulike stabile vanntemperaturer (7,3 og 9,4°C). Tiden varierte
signifikant bade mellom den kultiverte oppdrettsstammen og to av de ville
populasjonene og mellom noen av de ville populasjoner. Gjennomsnittlig
klekketidspunkt mellom de ville populasjonen varierte med ca 4 dager ved begge
temperaturene. Det mangler grunnlagsdata i artikkelen til & kunne si noe om de
absolutte forskjellene mellom populasjonene, men den kultiverte stammen klekket i

gjennomsnitt ca 2 dager tidligere ved den heyeste brukte temperaturen (9,4°C).

Oppsummering

Det er etter hvert utviklet gode modeller for estimering av klekketidspunkt for laks.
Dette er sveert viktig informasjon bade innen oppdrettsneeringen og i ville bestander,
og gir mulighet til & forutsi endringer i klekketidspunkt som felge av ulike inngrep.
Endringer av temperaturregimet i et vassdrag, for eksempel som felge av en regulering
kan pdvirke inkuberingstiden og klekketidspunktet for laks. Vi har imidlertid
begrenset kunnskap om hvilke effekter dette har pa rekruttering og overlevelse i

bestanden som helhet.
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24 ”Swim-up” og eksternt fadeinntak

Tid fra befruktning til klekking er relativt noye behandlet i litteraturen, men det
eksisterer feerre arbeider pa hvordan temperaturen pavirker tiden det tar fra klekking
til swim-up (tidspunkt for oppgang av grusen og ndr den begynner & ta til seg fade).
Swim-up defineres vanligvis som nar 50% av yngelen har kommet opp av grusen.
Estimering av swim-up tidspunkt er mindre presist enn estimering av klekketidspunkt
(Crisp 1988). Swim-up vil sannsynligvis skje tidligere enn beregnet ndr yngelen holdes
i et klekkeri uten grus, og seinere enn beregnet under naturlige forhold. Dette fordi

yngelen vil bruke en del tid pa 4 komme seg opp gjennom grusen.

Crisps (1988) gjennomgang av data fra atte forskjellige arter av laksefisk, deriblant
Atlanterhavslaks, viste at forholdet mellom tiden fra befruktning til klekking (D,) og
tiden fra klekking til swim-up (D,) grovt kunne anslds til D3 = 1,7 D> (D = dager).
Temperaturen varierte mellom 2,8 og 12°C. En alternativ tilnserming til estimering av
swim-up er utfert av Godin (1981), men denne modellen forklarte en mindre andel av

variasjonen i materialet (72%) enn modellen til Crisp (95%) (1988).

Jensen et al. (1989) utforte lignende beregninger med laks fra Vefsna, men swim-up
tidspunktet ble definert som nar 50% av yngelen hadde begynt & spise. Tiden fra
klekking til ferste fedeinntak sank med gkende temperatur og forholdet ble beskrevet
med en ligning av typen D = aT® (a=472, b= -1,27). Modellen redegjorde for ca 96% av

variasjonen i materialet. Vanntemperaturen varierte fra 3,9-10,4°C.

Temperatur og utviklingstid til ferste fodeinntak har ogsa blitt undersgkt av Kane
(1988). Basert pd laks som stammet fra Penobscot River, Maine, USA, utviklet han en
modell for beregning av hele tidsrommet fra befruktning til yngelen begynner a spise

(eksternt fedeinntak).

log. Y = 6,003 e-0.307 x
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Y = antall dager fra befruktning til eksternt fodeinntak (vekt av plommesekk < 5% av
total kroppsvekt).

X = gjennomsnittlig vanntemperatur.

Denne modellen og modellen til Jensen et al. (1989) ga sammenfallende verdier ved en
temperatur pa 4°C, men ved heyere temperaturer var estimert tidsperiode fra
befruktning til klekking opp til 13 dager lenger i modellen til Kane (Kane 1988; Jensen
et al. 1991). Ulike definisjoner av tidspunktet for eksternt fedeinntak kan veere arsaken

til disse forskjellene (Jensen et al. 1989).

Selv. om endrete vanntemperaturer som fglge av menneskelige inngrep kan gi
forskjellig klekketidspunkt, som vist i gvre del av Altaelva, trenger dette ikke a bety at
tidspunkt for oppgang fra grusen endrer seg i serlig grad. I Altaelva benyttet Naesje et
al. (1998) modellen til Jensen et al. (1989) for a beregne tidspunktet for nér yngelen kom
opp av grusen og begynte a spise. Swim-up tidspunktet var omtrent det samme som
for reguleringen. Dette kom av at vanntemperaturen pd forsommeren sank etter
reguleringen og yngelen brukte lenger tid pa utviklingen fra klekking til oppgang fra

grusen.

Dette er ogsa vist av Grande & Andersen (1990) som testet to ulike
vanntemperaturregimers effekt pa klekke- og swim-up tidspunkt for laks. I det ene
forsegket ble vannet tatt fra overflaten av en innsjg (Ca 1°C) mens det i det andre ble tatt
fra dypomrddene som hadde en heyere vintertemperatur (ca 3°C). Eggene som fikk
vann fra dypomradene klekket betraktelig tidligere (mars-april) enn de som fikk vann
fra det kaldere overflatelaget (april-mai). Tidspunktet for swim-up var imidlertid
relativt likt (overgangen mai-juni). Plommesekkstadiet varte mye kortere nar laksen
gikk i overflatevannet. Dette skyldtes at overflatevannet ble hurtig varmet opp om

varen og medferte en akselerert utvikling og oppgang fra grusen.

Vanntemperaturen kan ogsa ha betydning for nar pa degnet lakseyngelen kommer
opp av grusen. Yngel av laksefisk kommer generelt opp av grusen om natten (Godin

1981; Gustafson-Marjanen & Dowse 1983; Crisp & Hurley 1991). Dette skyldes
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sannsynligvis hegy predasjonsrisiko om dagen. I et eksperimentelt studium med baltisk
laks forlot yngelen grusen om natten nar vannet var kaldt (6,0 og 11,5°C), mens den
ved hey temperatur (14,5°C) hovedsakelig forlot grusen om dagen (Brannds 1987).
Arsakene til dette er uklart, men det finnes flere mulige forklaringer. Hoy
vanntemperatur kan gjore det lettere & unnslippe likevarme predatorer (fugl og
pattedyr). Predasjonsrisikoen er mindre i forhold til ved lav vanntemperatur siden
fisken da er tregere. Hoy vanntemperatur medferer at energiforbruket er hoyere enn
ved lav temperatur, og fisken har dermed mindre tid pd seg til & finne mat for
plommesekken er brukt opp. En oppgang fra grusen om dagen kan dermed bli
nedvendig. En annen forklaring kan ha sin bakgrunn i generell degnaktivitet. Ved lave
temperaturer er fisken nattaktiv og forlater grusen om natta, mens den ved hoye
temperaturer er dagaktiv og forlater grusen om dagen. Differensieringsrekkefolgen i
embryoet kan ogsa ha betydning. Denne avhenger som tidligere nevnt av
vanntemperaturen (kap 2.2). Utviklingen av eyepigment foregdr raskere ved hoye
temperaturer enn ved lave (Hayes et al. 1953b). Brannés (1987) foreslar at oppgang fra
grusen om natten eller dagen kan ha sammenheng med en indusert asynkron utvikling

i forhold til utvikling av syepigment.

Vanntemperatur, vannfering og neeringsforhold i elva nar yngelen kommer opp fra
grusen har stor betydning for overlevelsen (Jensen & Johnsen 1999). Det er hevdet at i
hvert enkelt vassdrag er laksebestanden tilpasset slik at yngelen kommer opp fra
grusen nar miljgforholdene er optimale for overlevelse (Jensen et al. 1991). Under
oppdrettsforhold er det vist at vanntemperaturen ber veere over 8°C for a gi en
vellykket overgang fra plommesekkstadiet til frittsvemmende yngel (Refstie 1979). 1
Aurlandselva, som er regulert, er vanntemperaturen av avgjorende betydning for
overlevelsen av laksunger (Seegrov et al. 1998a; Seegrov et al. 2000). I perioden 1989-
1999 var det bare ett ar, 1991, med god overlevelse av laksyngel i Aurlandselva. Dette
var det eneste dret da temperaturen ved ferste fadeopptak var over 9°C. En estimering
av tidspunkt for forste fedeopptak i 10 norske lakseelver viste ogsa at oppgang fra
grusen og fedeopptak ikke startet for vanntemperaturen var steget til ca 8°C (Jensen et
al. 1991). Vannferingen hadde imidlertid ogsd betydning. Tidspunkt for ferste

fodeinntak var enten for eller etter varflommen. Hvis vanntemperaturen steg til ca 8°C
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for varflommen, begynte yngelen 4 ta til seg fede for flommen. Hvis vanntemperaturen
ikke hadde nddd ca 8°C fer varflommen, skjedde forste fodeinntak ferst etter at

flommen var over og uavhengig av vanntemperaturen.

Oppsummering

Tiden det tar fra yngelen klekker til den kommer opp av grusen og begynner a ta til
seg fode (swim-up) er temperaturavhengig og synker med gkende temperatur. Flere
ulike modeller er utviklet for & kunne beregne swim-up tidspunktet. Menneskelige
inngrep som endrer vanntemperaturregimet kan endre klekketidspunktet, men ikke
nedvendigvis swim-up tidspunktet. Lakseyngelen kommer generelt opp av grusen om
natten. Vanntemperaturen nar yngelen kommer opp av grusen har stor betydning for

overlevelsen og ber veere over 8-9°C.
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3. YNGEL OG PARR

Dette kapittelet omhandler vanntemperaturens effekt pa laksens livssyklus fra
lakseyngelen begynner 4 spise aktivt og fram til smoltifisering. Begrepet laksunger som
senere benyttes er en samlebetegnelse pa denne gruppen. Begrepet “yngel” brukes i
hovedsak om 0+ laksunger fram til de er ett &r gamle. Da brukes benevnelsen ”“parr”.
Betegnelsen “presmolt” brukes om laksunger den siste hesten og vinteren for

smoltifisering.

3.1 Vekst og fedeinntak

Nar lakseyngelen har brukt opp plommesekken, vil veksten avhenge av en rekke
faktorer som vanntemperatur, neeringsforhold og fiskens vekt, hvorav
vanntemperaturen er den viktigste. Veksten kan ogsa pavirkes av andre faktorer som
fotoperiode, vannhastighet, oksygenniva, salinitet og konkurranse innen og mellom
arter (Jensen 1990). Forstedrsvekst for laks i Norge ligger normalt mellom 4 og 8 cm
ved avslutta vekstsesong. Veksten kan variere bade innen og mellom geografiske

regioner.

311 Temperaturomrade for vekst og fadeinntak

I Norge er det relativt sjelden at temperaturen i et naturlig system kommer opp i det
temperaturomrade der de ogvre grensene for vekst og fedeinntak for lakseunger ligger,
men det kan forekomme i enkelte vassdrag (Oselva ved Bergen og flere av Jeren-
elvene, H. Seegrov, pers.medd.). De nedre grensene derimot er sveert relevante i Norge

da flere av vare lakseelver er kalde vassdrag.

3.1.1.1 Nedre temperaturgrense for vekst og fodeinntak

Allen (1940; 1941) observerte at presmolt av laks i to elver i England og Skottland
skiftet habitat fra strykpartier til kulper, og ble inaktive nar vanntemperaturen sank

under 7°C. Han konkluderte med at det eksisterte et terskelniva rundt 7°C der vekst og
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fodeinntak under dette var minimalt (Allen 1940; Allen 1941; Allen 1969). Andre
studier har ogsa satt nedre grense for vekst hos laksunger ved 7°C (Symons 1979;
Evans et al. 1985). Basert pd Allens hypotese om at veksten til laks var minimal under
7°C definerte Symons (1979) vekstesesongen til laks som antall dager der
vanntemperaturen var over 7°C. Power (1969) og Lee & Power (1976) definerte
vekstsesongen for laks som antall dager over henholdsvis 6,0 og 5,6°C pa bakgrunn av
feltstudier i Canada, og konkluderte med at dette var nedre grense for vekst i disse

elvene.

Flere andre undersgkelser har estimert nedre temperaturgrense for vekst til mellom 4
og 7°C for lakseparr. I Beiarelva i Nordland fylke ble nedre temperaturgrense for vekst
hos laksunger bestemt til 6,3°C (Jensen & Johnsen 1986). I Saltdalselva og Strynselva
var nedre grense for vekst over 7°C (7,3-7,4°C). Studier fra Nord-England har vist at
laksunger forst begynner a vokse ved temperaturer pa 6°C (Elliott & Hurley 1997).
Stefansson & Pettersen (1997) viste i et laboratorieforssk med laksyngel fra
Suldalslagen, Stryneelven og Stordna at selv ved sa lave temperaturer som 4°C var det
en viss vekst hos yngelen selv om den var liten. I tillegg var det forskjeller mellom
stammene i vekst, der lakseyngel fra Storana vokste darligere enn laks fra Suldal og
Stryn ved lave temperaturer. En studie av laks fra seks norske elver viste at lakseunger

ikke hadde positiv vekstrate for ved ca 6,5°C (Forseth et al. 2000).

Det har lenge veert kjent at det er individuelle forskjeller i veksthastighet mellom
laksunger og at dette kan resultere i utvikling av bimodale lengdefordelinger (kap.
3.1.2) (Thorpe 1977; Thorpe et al. 1980). Forseth et al. (2001) fant forskjeller i nedre
temperaturgrense for vekst av laks avhengig av om laksungene var sakte- eller
hurtigvoksende. Hurtigvoksende laksunger hadde en nedre temperaturgrense for
vekst pa 6°C, mens de saktevoksende individene hadde en nedre grense pa 7,7°C.
Jonsson et al. (2001) undersokte vekst- og fedeinntak ved ulike temperaturer for
laksunger fra 5 norske vassdrag. Den nedre temperaturgrensen for vekst i de enkelte
elvene varierte ogsd her med veksthastigheten til fisken. De hurtigvoksende
laksungene hadde en lavere temperaturgrense for vekst (5-6°C) enn saktevoksende

laksunger (8-11°C). Den nedre temperaturgrensen for vekst var imidlertid relativt lik
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mellom vassdragene (Jonsson et al. 2001). Den nedre temperaturgrensen for vekst okte
med synkende fedeinntak (Forseth et al. 2001). Nedre temperaturgrense for fodeinntak
la gjennomsnittlig ca 1,5-2°C lavere enn nedre temperaturgrense for vekst (Forseth et

al. 2001; Jonsson et al. 2001).

Under simulerte vinterforhold er det vist at laksunger kan vokse ved temperaturer helt
ned til 1,3°C (Forseth et al. 2000). Dette tyder pé at laksunger kan vokse om vinteren
ved temperaturer som er for lave til vekst i en sommersituasjon. S& langt vi kjenner til

er dette den eneste undersgkelsen som har pavist vekst ved sa lave temperaturer.

I et laboratoriestudium fant Elliott (1991) at nedre grense for fedeopptak hos lakseparr
var 7°C. Denne nedre grensen var allikevel ikke konstant da lav
akklimeringstemperatur medferte at lakseparren tok til seg fode ved temperaturer helt
ned i 4°C (Elliott 1991; Elliott & Hurley 1997). Det er blitt rapportert om fodeinntak hos
laksunger i laboratorieforsek ved temperaturer helt ned i 0,9°C (Higgins & Talbot
1985). I Suldalsldgen begynte 0+ laks a ta til seg fode ved en temperatur pa ca 5°C
(Lillehammer 1973). I naturen er det vist at lakseparr fra Altaelva tok til seg fade ved
temperaturer helt ned til neermere 0°C og lakseparr fanget i mai hadde en
magefyllingsgrad pa 40-90% (Huru 1986). Bremset (1999) observerte ved dykking at

ungfisk av laks spiste om natten selv nar temperaturen var 0°C.

Elliott (1981; 1991) papeker at nedre grenseverdi for vekst synes a ligge ca 3°C hoyere
hos laks enn hos erret. I henhold til Eliotts resultater betyr dette at erret blir mindre
pavirket av lave temperaturer enn laks fordi erret slutter a ta til seg fede ved lavere

temperaturer.

Seegrov et al. (1998b) underspgkte presmolttetthet i 14 ulike elver pd Vestlandet og fant
at tettheten av presmolt laks okte med gkende vanntemperatur, mens tettheten av
presmolt av grret avtok omtrent tilsvarende med gkende vanntemperatur. Dette kan
veere forarsaket av at laksen er konkurransesvak ved lave temperaturer pd grunn av

fysiologiske avgrensinger. Forskjellene i temperaturpreferanse mellom erret og laks
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indikerer at selv sma endringer i vanntemperatur kan medfere forskyvninger i

konkurranseforholdet mellom laks og orret.

Oppsummering

Resultatene fra de ulike studiene tyder pa at nedre grense for vekst hos laks ikke er en
fast grenseverdi pa for eksempel 7°C, men kan variere noe fra elv til elv og mellom
sakte- og hurtigvoksende individer (Jensen & Johnsen 1986; Elliott 1991; Elliott &
Hurley 1997; Forseth et al. 2001, Jonsson et al. 2001). Det kritiske nedre
temperaturomrddet for vekst synes likevel som oftest & ligge rundt 6°C, men det er
pavist positive vekstrater ved temperaturer lavere enn dette. Den nedre
temperaturgrensen for fodeinntak ligger generelt ca 1,5-2°C lavere enn nedre
temperaturgrense for vekst. Det er imidlertid pavist fedeinntak hos laksunger helt ned
mot 0°C. Det er derfor ikke noe som tyder pd at laksungene slutter & spise i

vinterhalvaret.

3.1.1.2 Dure temperaturgrense for fodeinntak og vekst

Elliott og Elliott & Hurley (1991; 1997) fant at 0+ og 1+ parr av laks fra elvene Leven og
Lune i England hadde en gjennomsnittlig ovre temperaturgrense for fedeinntak pa
22,5°C. De fant ingen forskjeller mellom populasjonene eller aldersgruppene. Koskela
at al. (1997) estimerte en ovre grense for fedeinntak pd 29°C for 1+ og 2+ baltisk laks
som stammet fra elven Neva. Dette var basert pa ekstrapolering av en
fodeinntaksmodell da deres hoyeste eksponeringstemperatur var 23°C. Resultatene fra
Koskela et al. (1997) stemmer godt overens med Grande & Andersen (1991) som i et
laboratorieeksperiment observerte at den hgyeste temperaturen 0+ laks tok til seg fade
ved var henholdsvis 28,1 og 28,3°C. Jonsson et al. (2001) analyserte og modellerte
eksperimentelle data pa vekst og fedeinntak hos laksunger fra 5 norske laksevassdrag.
De fant at den evre temperaturgrensen for fedeinntak gjennomsnittlig 1a ca 1,5°C
hoyere en den ovre temperaturgrensen for vekst (Forseth et al. 2001; Jonsson et al.
2001). De modellerte gvre temperaturgrensene for fedeinntak varierte mellom 25 og
31°C, mens de ovre temperaturgrensene for vekst varierte mellom 24-27°C for
laksunger fra de ulike elvene. Koskela et al. (1997) estimerte en gvre temperaturgrense
for vekst av laksunger pa 24,1°C. Peterson & Martin-Robichaud (1989) fant at
lakseyngel holdt ved 23°C fortsatt vokste.
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Ogsa for gvre temperaturgrense synes det & eksistere visse artsforskjeller mellom erret
og laks (Elliott 1981; Elliott 1991; Grande & Andersen 1991; Forseth et al. 2001). I
Elliotts undersgkelser sluttet lakseparr a ta til seg fede ved 22,5°C, mens orreten sluttet
ved ca 19°C. Orret ble i tillegg tidligere utsatt for termisk stress (22-25°C) enn laks (25-
28°C). Pa samme madte som ved nedre grense for fedeinntak og vekst var det ogsa her
en forskjell mellom laks og erret pa 3°C. I Grande & Andersens (1991) eksperiment var
det en forskjell pa ca 2°C i gvre fodeinntaksgrense mellom erret (26,2°C) og laks (28,1
og 28,3°C). Laks har hoyere veksteffektivitet enn erret, seerlig ved hoye temperaturer

(Forseth et al. 2001).

Oppsummering
Veksten hos laksunger oppherer ved en temperatur pa ca 24-25°C, mens matinntaket

generelt stopper ved temperaturer ca 1,5°C hayere.

3.1.1.3 Optimal veksttemperatur, veksteffektivitet og fodeinntak

Vanntemperatur har en stor betydning for vekst og fodeinntak hos fisk. Det er de
senere drene utviklet flere modeller som tar sikte pa & estimere vekst og fodeinntak hos
laksunger ved ulike temperaturer (Elliott & Hurley 1997; Forseth et al. 2001; Jonsson et
al. 2001). Ved & modellere vekst og fedeinntak under optimale eksperimentelle forhold
kan man sammenligne dette med forholdene i naturlige systemer og dermed kartlegge

arsaker til eventuelle avvik.

Elliott & Hurley (1997) utviklet en vekstmodell for 0+ og 1+ lakseparr fra elvene Leven
og Lune i England. Denne vekstmodellen var basert pa en modell tidligere utviklet for
orret (Elliott & Hurley 1995; Elliott et al. 1995). Den optimale veksttemperaturen for
laksunger var 15,9°C. I tillegg predikerte modellen rimelig godt den observerte veksten

av tre arsklasser av laks fra River Eden i England.

Forseth et al. (2001) modellerte eksperimentelle data for maksimum vekst og
fedeinntak for laksunger som stammet fra Strynselva. De tok utgangspunkt i to ulike
modeller. Den ene modellen baserte seg pa Elliott & Hurleys modell (1997). Den andre
modellen tok utgangspunkt i modellen til Ratkowsky et al. (1983) som opprinnelig var
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utviklet for vekst av bakteriekulturer ved ulike temperaturer. Begge modellene ga en
optimal veksttemperatur for laks fra Strynselva pd 18-19°C, noe hoyere enn for laks fra
England (15,9°C) (Elliott & Hurley 1997). Den predikerte veksten ut i fra Ratkowsky-
modellen ble deretter sammenlignet med den observerte reelle veksten til en arsklasse
av laks oppvokst i Strynselva. Modellen ga en god beskrivelse av den reelle observerte
veksten til laksungene fra 1+ til smoltifisering. Forseth et al. (2001) fant ogsd at den
optimale veksttemperaturen for laks ikke sank med en nedgang i fedeinntak som
tidligere vist for erret (Elliott & Hurley 2000a; Elliott & Hurley 2000b). Fodeinntaket
var maksimalt ved en temperatur pa 19,5-19,8°C, noe som ikke er ulikt
optimaltemperaturen for vekst (Forseth et al. 2001). Ved a kombinere modellene for
vekst og fedeinntak ble det vist at veksteffektiviteten varierte mellom sakte- og
hurtigvoksende individer (Forseth et al. 2001). Hurtigvoksende individer hadde en
maksimal veksteffektivitet ved en temperatur pa 14°C, mens den gkte til ca 16,5°C for
saktevoksende individer. Veksteffektiviteten sank ogsd med okende fiskestorrelse.
Temperaturintervallet for maksimal veksteffektivitet (14-16,5°C) var lavere enn

temperaturintervallet for optimal vekst og fedeinntak (18-20°C).

I et eksperiment med laksunger fra fem forskjellige norske elver (Alta, Stryn,
Suldalsldgen, Lone og Imsa) undersgkte Jonsson et al. (2001) variasjon i vekst og
fodeinntaksrater ved ulike temperaturer. Deres studium tok ogsa utgangspunkt i
Ratkowsky-modellen. Estimerte optimaltemperaturer for vekst varierte til en viss grad
mellom de fem populasjonene og var mellom 16 og 20°C. Det var imidlertid ikke noen
signifikant forhold mellom den optimale veksttemperaturen og de rddende
temperaturforholdene i det enkelte vassdrag. Jonsson et al. (2001) fant likevel
forskjeller mellom de undersgkte stammene i maksimal vekstrate ved den optimale
temperaturen. For eksempel sa vokste laksunger fra Strynselva signifikant hurtigere
enn de andre stammene. Vanntemperaturen for maksimalt fedeinntak ble estimert til
mellom 19 og 21°C for alle populasjonene. Veksteffektiviteten for laksungene var
generelt hoy (42-58%), og det var forskjeller i veksteffektivitet mellom de ulike
stammene. I Suldalslagen og Strynselva, som er kalde elver, var veksteffektiviteten

hoyere enn i de andre elvene. I Suldalsldgen var veksteffektiviteten heyest ved 12°C
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mens den i Altaelva var heoyest ved 18°C. De andre elvene hadde maksimal

veksteffektivitet rundt 15°C.

I studiet til Forseth et al. (2001) var optimal veksttemperatur for laks fra Strynselva (18-
19°C) hoyere enn i et tilsvarende studie av laksunger fra England (15,9°C) (Elliott &
Hurley 1997). Dette pd tross av at den norske populasjonen lever i en elv der
sommertemperaturen er 5-6°C lavere og vekstsesongen mye kortere enn i de engelske
elvene. Jonsson et al. (2001) fant heller ikke noe signifikant forhold mellom optimal
veksttemperatur og temperaturforhold for laksunger fra fem norske elver. Disse
resultatene stdr i kontrast til tidligere fremsatte hypoteser vedrerende
temperaturtilpasning hos laks. Hypotesen om populasjonsspesifikk tilpasning hevder
at den optimale temperaturen for vekst varierer i forhold til den dominerende
temperaturen i vassdraget (Levinton 1983). Den alternative motgradienthypotesen
hevder at populasjoner som lever pd heoye breddegrader vokser bedre ved alle
temperaturer, som en tilpasning til korte vekstsesonger (Conover & Schultz 1995).
Arbeidene til Forseth et al. (2001) og Jonsson et al. (2001) indikerer at veksten til laks
ikke varierer som forutsagt i de to konkurrerende hypotesene. Ratkowsky-modellen og

Elliott & Hurley modellen kan dermed benyttes pd en bred geografisk basis.

Jonsson et al. (2001) reiser spersmalet om hvorfor laks ikke synes a vise
veksttilpasninger i forhold til temperaturregimet i den elva de kommer fra. Det synes
ikke & veere noe klart svar pa dette, men en avveining (trade-off) mellom vekst og
andre fitness-relaterte trekk (utviklingsrate, livslengde, antipredasjons atferd) kan

begrense utviklingen av temperaturtilpasning (Jonsson et al. 2001).

Forseth et al. (2001) og Jonsson et al. (2001) fant en noe hoyere optimal veksttemperatur
for laks enn det tidligere undersgkelser har kommet fram til. Det kan veere flere
arsaker til dette, for eksempel at vannet ikke var 100% mettet med oksygen under de
tidligere forsgkene (B. Jonsson, pers. medd.). Dwyer & Piper (1987) fant for eksempel
at lakseyngel (1,2 g) vokste best (temperaturenheter per cm vekst) i temperaturomradet
fra 13-16°C. Siginevich (1967) estimerte en optimal veksttemperatur (vekstrate) for

yngel av baltisk laks pa ca 16°C, mens Koskela et al. (1997) kom fram til en maksimal
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vekstrate ved en temperatur pa 15,6°C for 1+ og 2+ baltisk laks. Austreng et al. (1987)
foret opp lakseunger av Sunndalsgrastammen med en vekt pa mellom 0,15 og 70 gram
ved temperaturer mellom 4 og 16°C. Maksimal vekstrate for alle storrelsesgrupper ble

oppnadd ved 16°C og indikerte en optimal veksttemperatur pa 16°C eller hoyere.

For mindre yngel (“First feeding fry” (FFF)) kom Peterson & Martin-Robichaud (1989) i
et laboratorieeksperiment fram til et optimalt temperaturomrade for vekst (vekstrate)
pa 16-20°C for FFF som stammet fra Saint John River i Canada. Siemien & Carline
(1991) kom fram til lignende resultater med en optimal veksttemperatur pa 18°C for
FFF som stammet fra Penobscot og Union River i Maine, USA. Siemien & Carline
(1991) sammenligner sine resultater med Dwyer & Piper (1987), som gjorde forsgk pa
sterre yngel, og fant at FFF vokste mindre per temperaturenhet og krevde en hoyere

temperatur for maksimal vekst enn eldre yngel.

Vanntemperaturen vil i naturlige systemer variere gjennom degnet. Graden av
degnvariasjon i vanntemperatur er avhengig av vannferingen. Ved lav vannfering er
degnvariasjonen i temperatur sterre enn ved hegy vannfering (pavirkning fra
lufttemperatur). De fleste laboratorieundersgkelsene som er gjort vedrgrende vekst har
imidlertid veert utfort med konstante temperaturer. Berg et al. (1990) fant at veksten
(daglig vekstrate) til lakseparr var heyest nar vanntemperaturen varierte gjennom
degnet kontra ndr den ble holdt konstant. Lakseparren ble enten holdt ved en konstant
temperatur pa 13-14°C eller temperaturen varierte med like lange perioder ved
henholdsvis 10 og 16°C. Siemien & Carline (1989) har ogsa kommet fram til lignende
resultater der vekstraten til laks var heyest nar de ble holdt ved et varierende
temperaturregime. Peterson & Martin-Robichaud (1989) fant derimot ingen forskjell i

vekstrate for lakseyngel som ble holdt ved varierende eller konstante temperaturer.

Oppsummering

Optimal veksttemperatur for yngel og parr av laks ligger mellom 16 og 20°C. Den
optimale veksttemperaturen synes 4 vere uavhengig av temperaturforholdene i
vassdraget. Det eksisterer imidlertid variasjon i vekst mellom stammer, med det er lite
som tyder pd at dette er relatert til temperaturforholdene i elvene de kommer fra.

Laksungenes fedeinntak er maksimalt ved temperaturer fra 19-21°C, det vil si litt
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hoyere enn den optimale veksttemperaturen (16-20°C). Veksteffektiviteten kan variere
mellom stammer, men var maksimal ved temperaturer mellom 12 og 18°C.
Saktevoksende individer er vist & ha en maksimal veksteffektivitet ved en lavere
vanntemperatur enn hurtigvoksende individer. Varierende vanntemperatur gjennom
dognet kan gi bedre vekst hos lakseparr enn konstante temperaturer, men det motsatte

er ogsa vist.

3.1.2 Bimodale lengdefordelinger

0+ laks i oppdrett kan utvikle bimodale (totoppede) lengdefordelinger i lopet av den
forste sensommeren og hgsten. Den storste parren kan da smoltifisere ferstkommende
var. De minste venter et ar til med & smoltifisere (Thorpe 1977; Kristinsson et al. 1985;
Metcalfe et al. 1988; Skilbrei 1990). Bimodalitet er seerlig studert under eksperimentelle
forhold, men det er vist at det forekommer wunder naturlige forhold i
villakspopulasjoner i Frankrike, Spania og Norge (Bagliniére & Maisse 1985; Bagliniére
& Champigneulle 1986; Nicieza et al. 1991; Jonsson et al. 1998). I Imsa i Rogaland
utviklet laksungene bimodale lengdefordelinger i lopet av den forste vekstsesongen
(Jonsson et al. 1998). De sterste individene smoltifiserte som ettaringer. I tillegg paviste
Heggenes & Metcalfe (1991) i et felteksperiment utvikling av bimodalitet i en
laksepopulasjon tatt fra Imsa og overfert til en tidligere fisketom bekk. I saktevoksende
laksepopulasjoner vil variasjon i vekstraten pa grunn av genetiske og miljgavhengige
faktorer samt tilstedeveerelse av ulike darsklasser gjore det vanskelig & pavise
bimodalitet (Metcalfe et al. 1988; Heggenes & Metcalfe 1991). Spredning i bestandens
gytetidspunkt kan ogsa dekke til eventuell bimodalitet (H. Seegrov, pers.medd.).

3.2 Atferd

Temperatur er en viktig faktor som er med pa 4 styre atferden til laksunger knyttet til
fedeaktivitet, habitatvalg og migrasjon. Andre aktuelle faktorer som pavirker atferden
er fotoperiode, vannfering, drstid og fodetilgang. Lysets effekt pa atferd hos fisk er
relativt godt beskrevet, men temperaturens effekt er det arbeidet mindre med.
Temperaturendringer er ikke like forutsigelige som endringer i lysintensitet. I tillegg

pavirkes temperaturen indirekte av lysintensiteten ved degn og drstidsvariasjoner.
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3.21 Fodeopptak og habitatvalg

Hvordan fedeopptaket og aktiviteten til salmonider endrer seg i lopet av aret og hvilke
faktorer som styrer aktivitetsmenstrene har veert neye undersgkt. Faktorer som
vanntemperatur, fotoperiode eller en underliggende arlig syklus har veert trukket fram

som forklaringsvariabler.

I sommerhalvaret spiser ungfisk av laks generelt pa dagtid, men om vinteren
oppholder de seg i skjul om dagen og finnes gjemt blant steiner og vannvegetasjon.
Laksungene forsvinner fra sine sommerterritorier om hgsten ndr temperaturen faller
under 7-10°C (Allen 1940; Gibson 1978; Gardiner & Geddes 1980; Rimmer et al. 1983;
Rimmer et al. 1984; Heggenes & Saltveit 1990). Dette har blitt oppfattet som om

unglaks var relativt inaktive i vinterhalvaret.

Det er allikevel slatt fast at laksunger spiser om vinteren (Cunjak 1988), selv om drivet
av byttedyr ofte er lavere enn om sommeren (Chapman & Bjornn 1969), og evnen til &
fange bytte synker som folge av nedsatt metabolsk aktivitet (Rimmer et al. 1985). Om
vinteren er det vist at aktiviteten og fodeopptaket er storst om natten, og i lepet av
hgsten/véaren foregédr det et skifte fra hovedsakelig dagaktivitet til nattaktivitet og
omvendt (Rimmer et al. 1983; Rimmer et al. 1984; Cunjak 1988; Heggenes & Saltveit
1990; Fraser et al. 1993; Fraser et al. 1995).

Rimmer et al. (1983; 1984) foretok underspkelser av aktivitetsmensteret til unglaks ved
hjelp av dykking i Little Sevogle River i Canada. Vanntemperaturen pa det tidspunktet
da laksungene ble inaktive om dagen var den samme i de tre arene undersgkelsene
foregikk, men tidspunktet for nar dette skjedde var forskjellig. Dette tydet pa at
vanntemperatur i hovedsak var den kontrollerende faktor som utlgste skjulatferd om
hgsten. De mente allikevel at fotoperioden spilte en rolle ved at synkroniseringen
mellom fotoperiode og temperatur ville fungere som en mekanisme som sikret at en
nedgang i temperaturen ikke ble oppfattet som en tilfeldig hendelse, men som en del

av den generelle temperaturnedgangen om hesten.
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I et eksperimentelt studium av Rimmer & Paim (1990) ble fem ulike grupper av
lakseparr utsatt for en rekke forskjellige temperatur og lysregimer i et forsgk pa &
avdekke hvorvidt det var fotoperioden eller temperaturen eller et samspill mellom
disse som utleste skjulatferd. Laks som var akklimert til en temperatur pa 14°C og en
fotoperiode pd 16 t lys/8 t morke om sommeren var i utgangspunktet fotopositiv, men
nar temperaturen ble senket til 7°C ble laksen fotonegativ. Ved en
akklimeringtemperatur pd 7°C og en 16 t lys/8 t morke fotoperiode om sommeren var
laksen i utgangspunktet fotonegativ. Nar temperaturen ble hevet til 14°C, ble
laksungene gradvis mer fotopositive, men de tilbragte omtrent like mye tid i de lyse
som i de morke delene av forspkstanken (fotongytrale). Ved & bruke en kunstig kort
fotoperiode om sommeren (8 t lys/16 t morke) og en akklimatiseringstemperatur pa
14°C var laksen i utgangspunktet fotopositiv, men ble fotonegativ nar temperaturen
sank til 7°C. Disse tre eksperimentene som ble utfert om sommeren viste at laksunger
var fotopositive ved temperaturer over ca 10°C og fotonegative under dette, og at det

var endringene i temperatur som forarsaket skiftet i fotorespons.

I motsetning til dette ble en annen gruppe av laksunger holdt ved 7°C og en unaturlig
kort lysperiode om sommeren (8 t). Da var laksungene i hovedsak fotopositive, men
ble fotonegative nar temperaturen ble hevet. Dette resultatet er vanskelige a forklare,
men Rimmer & Paim (1990) hevder at dette indikerer at en annen faktor enn
temperatur og fotoperiode ogsa spiller inn pa laksungers fotorespons, nemlig arstiden.
Laksungene hadde nemlig blitt akklimert til forhold som vanligvis ikke inntreffer for
pa seinhesten. At arstiden spiller inn mener de ogsd kommer til syne hvis man
sammenligner med den gruppen laksunger som ble testet om vinteren. Laksungene ble
holdt ved en temperatur pd 7°C om vinteren med en 8 timers lysperiode og var da
fotonegative. Dette bildet ble opprettholdt selv om temperaturen ble hevet. Rimmer &
Paim (1990) hevder at det finnes en endogen sesongforskjell ikke bare i responsen pa
lys, men ogsa i deres mottagelighet for akklimeringsregimer. Nar laksungene forst har

blitt fotonegativ om hesten endres ikke dette av temperaturforandringer.

Senere arbeider av Fraser et al. (1993; 1995) hevder derimot at parr av laks skiftet fra

fodeaktivitet om dagen til fodeaktivitet om natten utelukkende som en respons pa
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temperatur og uavhengig av fotoperiode og arstid. Skiftet i fodeaktivitet skjedde rundt
10°C. Skiftet fra dag- til nattaktivitet skjedde ogsa ved andre arstider som en respons
pa lav ”vintertemperatur”. Dette ble stottet av feltobservasjoner fra tre norske
lakseelver (Suldalsldgen (april), Aurlandselva (juni-juli) og Stjerdalselva (oktober)).
Her ble det ikke funnet noen fedeaktivitet av lakseunger pa dagtid, men utelukkende
om natten. Villfisk i naturen responderte pa lave temperaturer (2 til 8,4°C) akkurat som
fisk i laboratorieforsek. Fodeaktiviteten foregikk om natten, selv midt pa sommeren
(Aurlandselva). Dette indikerer at i kalde elver kan laksungene vere nesten bare

nattaktive gjennom hele &ret.

Feltobservasjonene til Fraser et al. (1995) ble gjort ved vanntemperaturer opp til 8,4°C i
sommerhalvaret. Gries et al. (1997) gjorde feltundersgkelser i systemer i Nord-Amerika
med betydelig hoyere temperaturer (13-23°C). Ogsa her ble det pavist nattaktivitet om
sommeren. Pavist nattaktivitet i naturen ved relativt heye temperaturer sammen med
resultatene fra Fraser et al. (1995) viste at nattaktivitet ikke utelukkende var en
vinteratferd, men ogsa fant sted ved relativt hoye temperaturer om sommeren.
Laksunger var i hovedsak nattaktive i et temperaturomrade der Fraser et al. (1995)
observerte like mye dag- som nattaktivitet i sin laboratorieundersgkelse. Dette antyder
at pa visse tider av dret og i enkelte temperaturintervaller kan andre faktorer i tillegg til

vanntemperatur veere med pa a bestemme aktivitetsmensteret.

Valdimarsson et al. (1997) undersgkte hvordan aktivitetsmensteret til unglaks i en
“kunstig” utenders elv i Skottland varierte i perioden januar til juni i forhold til
lysintensitet, temperatur og darstid. Lysintensitet og temperatur var de to viktigste
faktorene som forte til skjulatferd. Det var en negativ korrelasjon mellom temperatur
og skjulatferd, serlig pa dagtid. Om vinteren var det ogsé en kraftig positiv korrelasjon
mellom lysintensitet og skjulatferd. For regnbuegrret (Oncorhynchus mykiss) er det
funnet lignende korrelasjoner mellom lysintensitet og skjulatferd (Contor & Griffith
1995). For 0+ regnbuegrret er det ogsa vist at skjulatferden er mindre fremtredende om

vinteren ndr det er isdekke eller hoy turbiditet i vannet (Gregory & Griffith 1996).
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Det er framsatt flere ulike forklaringer pa hvorfor laksunger viser temperaturrelaterte
forandringer i aktivitets- og fedeopptaksmensteret gjennom aret. Laks er en visuell
predator og er avhengig av en viss mengde lys for a fange byttedyr, selv om laksunger
kan spise selv ved sveert lave lysintensiteter (<0,01 lux) (Valdimarsson & Metcalfe
1999). Flere arbeider har vist at salmonider har bedre nattsyn om vinteren enn om
sommeren (Allen et al. 1973; Allen et al. 1982; Fraser et al. 1993). Dette er imidlertid
ikke nok til & kompensere for den reduserte synligheten av byttedyr nar det er merkt

(Fraser et al. 1993).

Siden fisk er vekselvarme sa synker den metabolske raten etter hvert som
temperaturen om hgsten synker. Dette medferer at fisken blir tregere, og det blir
vanskeligere for dem & unnslippe likevarme predatorer. Det er derfor foreslatt at
laksungene skjuler seg om dagen om vinteren (eller ndr temperaturen er lav), for &
hindre predasjon fra visuelle, likevarme predatorer som mink, ender og hegre (Fraser
et al. 1993). De lave vintertemperaturene medferer ogsa at energibehovet til fisken

synker slik at laksungene kan dekke fodebehovet utelukkende ved nattaktivitet.

Endringer i fodetilgjengelighet gjennom aret er ogsa foresldtt som en grunn til
nattaktivitet (Fraser et al. 1995). Drivet av byttedyr (invertebrater) er antatt & veere
storre om natten enn om dagen (Miiller 1978), og samtidig er fodetilgjengeligheten
lavere om vinteren enn om sommeren. Dette kan medvirke til at fodeaktiviteten om
vinteren konsentreres til natten. Om sommeren kan de hoyere metabolske kostnadene
og hoyere tetthet av bunndyr medfere at fisken ogsa spiser om dagen. Hvorvidt dette
er en generell forklaring er mer uklart da Heggenes et al. (1993) ikke fant noen

forskjeller i drivintensitet mellom natt og dag.

Rimmer et al. (1985) fant en kraftig redusert prestasjonsevne hos ungfisk av laks med
tanke pa 4 holde en posisjon i vannstremmen ndr temperaturen sank under 8°C. Det
ble foreslatt at dette kunne veere arsaken til at laksungene sgkte skjul om dagen. Denne
forklaringen stdr i kontrast til resultatene til Gries et al. (1997) som fant at laksunger

var nattaktive selv ved temperaturer mellom 13 og 23 °C.
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Heggenes et al. (1993) foreslo at grret forsvant fra sine dagomrdder om natten som en
respons pa nattlig isdannelse. Dette synes lite sannsynlig som en generell forklaring for

laks fordi laksen kan skifte til nattaktivitet ved temperaturer godt over 0°C (Gries et al.

1997).

Gries et al. (1997) paviste nattaktive laksunger ved temperaturer mellom 13 og 23 °C
om sommeren. Dette rimer dérlig med de hypotesene som til na er fremlagt. Det er
dermed ikke sagt at disse hypotesene ikke har noe for seg, men at det ogsa kan vere

andre forklaringer pa de observerte aktivitetsmenstrene.

Vassdragsreguleringer som gir endringer i vanntemperatur gjennom aret kan teoretisk
medfere at overgangen fra dag- til nattaktivitet og omvendt forskyves i forhold til for
regulering. Kaldere vann i elver som folge av reguleringer kan for eksempel medfere
en okende grad av nattaktivitet om sommeren. En kraftig temperaturgkning om
vinteren kan i teorien tenkes & medfere okt dagaktivitet om vinteren, men ofte er
gkningen i vintertemperaturen sd liten at dette ikke synes seerlig aktuelt. Hvilke
konsekvenser eventuelle endringer i aktivitetsmensteret som felge av reguleringer har

pa vekst og overlevelse er ukjent.

Oppsummering

Vanntemperatur fremstar som den viktigste kontrollerende faktoren nér det gjelder
endringer i fedeinntaks- og aktivitetsmensteret til laksunger. Skiftet i aktivitetsmonster
fra dag til natt ligger rundt 7-10°C, men det synes ikke & veere en generell
terskeltemperatur for nar dette skiftet finner sted. Det kan likevel veere mulig at
fotoperiode og/eller en underliggende arlig rytme kan spille inn i visse situasjoner.
Videre synes det klart at nattaktivitet ikke utelukkende er en vinteratferd, men ogsa
kan forekomme til andre tider pa aret og ved relativt heye temperaturer. Det er
fremsatt flere forklaringer pa hvilke bakenforliggende arsaker som medferer at
laksunger er nattaktive. Endringer i fedetilgjengelighet og/eller predasjonsrisiko er

trukket frem.
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3.2.2 Evne til & motsta vannstrem

Vanntemperatur er en viktig faktor nar det gjelder laksungers evne til & mestre strem
og a holde en posisjon i vannstrommen. Laksunger svemmer ikke mot stremmen for &
holde en gitt posisjon, men benytter seg av buk-, bryst- og gattfinnen til & opprettholde
kontakt med bunnsubstratet. De begynner ikke & svemme for stremmen blir sa sterk at

de ikke klarer 4 holde posisjonen pa vanlig mate.

Rimmer et al. (1985) viste at laksungers evne til & holde en posisjon i vannstremmen
sank gjennom vinteren til et minimum i april, for den steg til heyere verdier i
sommerhalvéret og tidlig hest. Evnen til & holde en posisjon var likevel ikke lavere i
mai og oktober ved temperaturer rundt 8°C enn de var midt pd sommeren ved
temperaturer rundt 15°C. Nar temperaturen sank under 8°C om hesten, var det
derimot en rask nedgang i prestasjonene. Rimmer et al. (1985) foreslo at det eksisterte
en kritisk temperatur rundt 8°C og at den raske nedgangen i prestasjonsevne under
denne temperaturen var darsaken til at laksunger seokte skjul om hgsten nar

temperaturen falt.

Laksungenes prestasjonsniva sank gradvis gjennom vinteren selv om temperaturen i
denne perioden faktisk gkte fra 0,5 til 2°C. Dette indikerer at det er andre faktorer enn
temperatur som pavirker prestasjonsevnen om vinteren. Dette kan vere fordrsaket av
en jevn nedgang i glykogennivaet i muskler og lever (Wendt & Saunders 1973), samt

fettinnhold (Pinder & Eales 1969) i lopet av vinteren hos laksunger.

Graham et al. (1996) fant en mer gradvis nedgang i prestasjonsevne med
vanntemperatur enn Rimmer et al. (1985), men nedgangen ble kraftigere nar
temperaturen sank under 6°C. Denne temperaturen er relativt sammenfallende med
det som er funnet i andre undersgkelser pa de britiske gyer som har sett pa nar
skjulatferd inntrer (5-7°C) (Allen 1940; Gardiner & Geddes 1980). Nedgangen i
prestasjonsevne og pafelgende skjulatferd synes a forekomme ved hoyere

temperaturer i Jst-Canada (8-10°C) (Gibson 1978; Rimmer et al. 1985).
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Rimmer et al. (1985) fant at bade villfisk og settefisk viste endringer i prestasjonsevne
med temperatur. Forskjellen var at villfisk hadde konsekvent sterre evne til & holde
posisjonen mot vannstremmen enn settefisk. Vannhastigheten de kunne motsta var 25-
84% hoyere enn hos settefisk. Om vinteren var vannhastigheten som villfisk kunne
motstd 22 til 33% lavere enn om sommeren. Settefisken hadde et fall i prestasjonsnivaet
pa mellom 35 og 50%. Det kan vere flere arsaker til forskjellene i prestasjonsniva
mellom villfisk og settefisk; mangel pa mosjon, forskjeller pa grunn av
inkuberingsteknikk, darligere finnekvalitet og forskjeller i kroppsproporsjoner

(Rimmer et al. 1985) (H. Saegrov, pers. medd.).

Oppsummering

Vanntemperatur er en viktig faktor nar det gjelder laksungers evne til & mestre strom
og & holde en posisjon i vannstremmen. Laksunger evne til 4 holde en posisjon i
vannstrgmmen synker med vanntemperaturen. Nar vanntemperaturen faller under 6-
8°C blir nedgangen i prestasjonsniva kraftigere. Villfisk har en sterre evne til a holde

posisjonen mot vannstremmen enn settefisk.
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4. SMOLT

41 Smoltifisering

Smoltifisering hos laks er en klargjering til livet i sjgvann, og innebzrer endringer i
fiskens fysiologi, utseende og atferd. Under smoltifiseringen skjer det en rekke
fysiologiske tilpasninger, som blant annet skal gjore laksen i stand til & opprettholde
ionebalansen nar de vandrer ut i sjgen. Det skjer ogsa endringer i fiskens metabolisme
som gjor at den kan vokse raskere. De utseendemessige endringene innebeerer at
lakseparren mister fingermerkene (parrmerkene) langs kroppssidene, og blir sglvblank
pa buken og merk pa ryggen. Finnekantene blir megrke mens selve finnen blir
gjennomsiktig. I tillegg forandres kroppsformen fra en kompakt form som parr, til mer
langstrakt og slank som smolt. De atferdsmessige forandringene innebeerer at
laksungene slutter & hevde territorium og & vere aggressive og de slutter & svemmer
aktivt mot stremmen. Utvandringen er saktere enn vannstremmen, og foregar ofte
med hodet forst i lonene og halen forst i strykene (Hansen & Jonsson 1985). I havet er
smolten stimdannende og pelagisk. Samspillet mellom alle disse endringene som

laksungene gjennomggar, er det vi kaller smoltifisering.

De fysiologiske endringene som skjer under smoltifiseringen er hormonelt regulert.
Mange wulike hormoner er involvert og det skjer relativt store endringer i
plasmanivdene av disse under smoltifiseringen (McCormick et al. 1998). Viktige
hormoner som er involvert er thyroxin, veksthormon (GH), corticistereoider (cortisol),
prolactin og insulin-lignende vekst faktor I (IGF-I). Med unntak av prolactin som avtar,
oker nivéet av alle disse hormonene under smoltifiseringen (Stefansson & Hansen

1996; McCormick et al. 1998).

Tidligere var oppfatningen at smoltifiseringen var én enkelt prosess der de ulike
endringene var knyttet direkte til hverandre. Nyere forskning har imidlertid avdekket

at smoltifiseringen heller kan oppfattes som en synkronisering av en rekke uavhengige
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prosesser (Stefansson & Hansen 1996). Under naturlige forhold inntreffer de

forskjellige prosessene vanligvis samtidig (Stefansson & Hansen 1996).

Okende fotoperiode om vdren er den miljefaktoren som har sterkest pavirkning pa
igangsettelsen av smoltifiseringsprosessen hos salmonider, men vanntemperaturen har
ogsa en viss betydning (Saunders & Henderson 1970; Zaugg & Wagner 1973; Wagner
1974; Wedemayer et al. 1980; Johnston & Saunders 1981; Zaugg 1982; McCormick et al.
1987; Virtanen 1988; Bjornsson et al. 1989; Dickhoff et al. 1989; Clarke 1989; McCormick
et al. 1998). Avhengigheten av fotoperioden sikrer at smoltifiseringen skjer til rett tid

pa aret.

I et eksperiment med laksunger pa Island egkte nivaet av veksthormoner, vekstraten og
saltreguleringsevnen som respons pd ekende daglengde uavhengig av tid pa aret
(Bjornsson et al. 1989). Temperatur var en viktig faktor for & endre nivaet av
veksthormoner, som stimulerer veksten og ionereguleringen under smoltifiseringen.
Jkende fotoperiode var ogsa den primeere utlgsende faktoren for smoltifisering i et
studium pa vill og utsatt baltisk laks (Virtanen 1988). Forheyet vintertemperatur
induserte likevel noen fysiologiske forandringer i presmolt som var relatert til
smoltifisering (bedret regulering av ione- og osmotisk balanse). En ekning i
temperaturen er sannsynligvis viktig for en komplett smoltutvikling hos stammer av
ostersjolaks som lever flere maneder ved 0 °C for utvandring (Virtanen 1988). I Norge
lever ogsa mange laksepopulasjoner flere maneder av dret ved sveert lave temperaturer

og det er ikke usannsynlig at en temperaturgkning om varen er viktig ogsa her.

Vanntemperaturen er forst og fremst bestemmende for hastigheten pa
smoltifiseringsprosessen (Hoar 1988; Boeuf 1993; Solbakken et al. 1994). Lave
temperaturer (<3°C) kan begrense fotoperiodens evne til & pavirke smoltifiseringen og
kan derfor veere en kontrollerende faktor under visse forhold (Fry 1971; McCormick et
al. 1995). Hoyere temperaturer medferer en tidligere smoltifisering, og
temperaturgkninger ser ut til 4 gi en raskere respons enn konstante temperaturer (Hoar
1988; Solbakken et al. 1994). En gkning i vanntemperaturen fra 2 til 10°C fremskyndet

smoltifiseringen med opptil én maned, malt som en topp i gjelle Na’, K'-ATPase
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aktiviteten (McCormick et al. 1998). Dette ble ogsd vist i et eksperiment med laks fra
Altaelva (Naesje et al. 1998). Laksunger holdt i vann med en temperatur 3°C hoyere enn
naturlig temperatur i tiden for smoltifisering ble tidligere utvandringsklare enn
laksunger holdt ved lavere temperaturer. Definisjonen pé en utvandringsklar smolt ble

her relatert til mélte plasmakloridverdier (24 timers saltvannstest).

Selv om smoltifiseringen er underlagt fotoperiodisk kontroll tyder flere arbeider pa at
det eksisterer en underliggende endogen syklus (circannual rhytm) hos en rekke
salmonider (Wagner 1974; Eriksson & Lundqvist 1982; Hoar 1988). Selv nér laksunger
ble holdt ved konstante lys og temperaturregimer over lenger tid utviklet det seg
enkelte smoltegenskaper (Eriksson & Lundqvist 1982). Faktorer som fotoperiode og

temperatur virker dermed som synkroniserende faktorer for smoltifiseringen.

Oppsummering

Smoltifisering hos laks er en tilpasning til livet i sjpvann og innebaerer en rekke
atferdsmessige, morfologiske og fysiologiske endringer. Det eksisterer en
underliggende endogen syklus for smoltifiseringen der fotoperiode og vanntemperatur
er viktige synkroniserende faktorer. Qkende fotoperiode regnes som den viktigste
faktoren for initiering av smoltifiseringen. Vanntemperaturen er feorst og fremst

bestemmende for hastigheten pa responsen pa ekende fotoperiode.

4.2 Desmoltifisering / sjgvannstoleranse

Smoltifiseringen er en reversibel prosess, der egenskapene som kjennetegner en smolt
kan nedreguleres dersom den ikke vandrer ut i havet til riktig tid. Denne reverseringen
av smolttilstanden kalles desmoltifisering (Stefansson & Hansen 1996). Dette er en
naturlig prosess for & kunne fortsette a leve i ferskvann. Ved desmoltifisering mister
smolten sin blanke drakt samt sjpvannstoleransen selv om noen studier tyder pa at
ikke alle smoltegenskapene forsvinner (Duston et al. 1991). Desmoltifiseringen
reguleres av endringer i lysperiode og temperatur, og inntrer raskere ved gkende og
hoye temperaturer (Duston et al. 1991; Saunders & Duston 1992; Stefansson et al. 1998;
McCormick et al. 1999). Denne problemstillingen er svert relevant innen

oppdrettsneeringen som kan tape store verdier hvis ikke smolten kommer ut i sjgen i
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rett tid. Hvorvidt en viss grad av desmoltifisering forekommer i ville bestander har
veert lite kjent. I en undersgkelse av fire nordamerikanske elver fant imidlertid
McCormick et al. (1999) at villsmolt fra de to sydligste elvene (Connecticut River og
Penobscot River) hadde en redusert Na’, K' -ATPase aktivitet og sjgvannstoleranse pa
slutten av utvandringsperioden (slutten av mai, begynnelsen av juni).
Vanntemperaturen var pa dette tidspunkt over 15°C. Reduksjonen i Na’, K -ATPase
aktivitet skjedde tidligere i varme ar. I de to nordligste elvene var det ingen reduksjon
(Catamaran Brook og Conne River). Resultatene tydet pa at sjgvannstoleransen kan
reduseres i systemer med naturlig heye vanntemperaturer. Reduksjonen i
sjgvannstoleranse inntraff som regel etter at hoveddelen av smolten hadde vandret ut,
men resultatene tydet pa at en betydelig andel av den utvandrende smolten ble
pavirket i &r med heye vanntemperaturer om varen. Hvis heye vartemperaturer
imidlertid medferer en tidligere utvandring enn normalt (Jonsson & Ruud-Hansen

1985), er sannsynligvis redusert sjgvannstoleranse av liten betydning.

Hvis menneskelige inngrep ytterligere forsinker utvandringen i elver med heoy
vanntemperatur, kan dette medfere en redusert smoltoverlevelse i sjgpen (McCormick
et al. 1999). Dette kan for eksempel veere tilfeller der smolten ma passere magasiner
eller dammer som forsinker utvandringen. Siden tapet av sjgvannstoleranse og andre
smoltegenskaper skjer hurtigere ved hgyere temperaturer, er redusert smoltoverlevelse

sannsynligvis ikke et problem i vassdrag med lave vanntemperaturer om varen.

4.3 Utvandringstidspunkt

Smoltutvandringen foregar i lopet av en relativt kort periode om varen/forsommeren
og skjer vanligvis om natten (Osterdahl 1969; Thorpe & Morgan 1978). En rekke
abiotiske faktorer er trukket frem for a forklare utvandringstidspunktet for smolt.
Vannfering (Berry 1932; Berry 1933; Allen 1944; Osterdahl 1969; Hvidsten et al. 1995)
og vanntemperatur (White 1939; Mills 1964; Forsythe 1967; Forsythe 1968; Osterdahl
1969; Melnikova 1970; Solomon 1978; Ruggles 1980; Jonsson & Ruud-Hansen 1985;
Jonsson 1991a; Antonsson et al. 1995; Veselov et al. 1998, McCormick et al. 1998;
Whalen et al. 1999) er de viktigste faktorene, men ogsa graden av skydekke og
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manefase er trukket frem (Saksgard et al. 1992). Det er stor variasjon i

vanntemperaturen i ulike elver i utvandringsperioden. En oversikt over publiserte

temperaturverdier i starten av smoltutvandringsperioden er gitt i tabell 1.

Tabell 1 Oppgitte vanntemperaturer for starten pd smoltutvandringsperioden for en del
norske og utenlandske vassdrag. De oppgitte temperaturverdiene betyr ikke
nodvendiguis at det er vanntemperaturen som initierer smoltutvandringen. * angir
vanntemperaturen midt i utvandringsperioden.

Land Vassdrag | Vanntemperatur (°C) Referanse
Norge Imsa 5,8-11,2 Jonsson & Ruud-Hansen, 1985
Norge Suldalsldgen 4,5-5 Saltveit 1998
Norge Orkla 1,7-4,4 Hvidsten et al. 1995
Norge Saltdalselva 5,5* Hvidsten et al. 1998
Norge Halselva 6,5* Hvidsten et al. 1998
Norge Alta 10 Neesje et al. 1998
Norge/Finland Tana 10 Erkinaro et al 1998
Sverige Rickledn >10 Osterdahl 1969
Russland Chapoma 8,5 Melnikova 1970
Russland Umba 9-9,5 Melnikova 1970
Russland Varzuga 8,5-13 Veselov et al. 1998
Russland Luvenga 8-13 Leonko & Chernitskiy 1986
England River Piddle 10-12 Solomon 1978
Skottland Girnock Burn 1-5 Youngson et al. 1983
Skottland River Bran >10 Mills 1964
Island 4 elver Ca 10 Antonsson et al. 1995
Canada Big Salmon >10 Jessop 1975
River
Canada LaHave River >10 Hayes 1953a
Canada Conne River >10 Dempson & Stansbury 1991
Canada Catamaran 10* McCormick et al. 1999
Brook
USA Connecticut 14* McCormick et al. 1999
River
USA Penobscot 10* McCormick et al. 1999
River
USA Penobscot 5-9 Fried et al. 1978
River
USA West River 5-8 Whalen et al. 1999
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Det er funnet en sammenheng mellom gkende vanntemperatur og okt
smoltutvandring og at hoveddelen av smoltutvandringen foregdr ved temperaturer
over 10°C (White 1939; Elson 1962; Mills 1964; Osterdahl 1969; Jessop 1975; Solomon
1978). Osterdahl (1969) observerte at smoltutgangen normalt fant sted ndr
temperaturen naddde ca. 10 °C i svenske elver. Han antydet imidlertid at denne ”10 °C-
regelen” mer skyldes tilfeldige sammentreff enn at temperaturen var en direkte arsak.
Osterdahl (1969) hevdet at det var et hierarki av faktorer for utvandring, med
vannfering som den viktigste etterfulgt av lysintensitet og vanntemperatur. Solomon
(1978) fant at fa smolt fra River Piddle i England vandret ut ndr vanntemperaturen var
under 10-12°C. Vanntemperaturen varierte mellom ar innenfor dette intervallet
avhengig av forskjeller i vanntemperaturen i perioden fer smoltutvandringen. I River
Bran i Skottland begynte ikke smoltutvandringen for temperaturen hadde passert 10°C
(Mills 1964).

Andre studier tyder pa at det ikke eksisterer noen generell terskeltemperatur for
smoltutvandring. I elver som drenerer til Kvitsjgen begynte smoltutgangen tidligere
dersom vanntemperaturen hadde veert hgyere enn normalt de foregdende manedene
(Melnikova 1970). I Imsa begynte smoltutvandringen ved temperaturer mellom 5,8 og
11,2 °C, og det ble ikke funnet noen temperaturgrense for begynnende utvandring
(Jonsson & Ruud-Hansen 1985). Vanntemperaturen mellom 9. april og 16. mai forklarte
95% av den arlige variasjonen i tidspunkt for smoltutvandring. Begynnende
utvandring var ikke styrt av en spesiell temperatur eller et visst antall degngrader,
men synes kontrollert av en kombinasjon av temperaturgkning og temperaturnivdet i
elva gjennom varen. Utvandringen foregikk tidlig ndr vanntemperaturen var hoy tidlig
pa aret, eller ndr det var rask ekning i temperaturen om varen. Ndr forholdene var

motsatt, fant utvandringen sted seinere (Jonsson & Ruud-Hansen 1985).

Vanntemperaturen var den viktigste faktoren for utvandring av laksesmolt i flere elver
pa Island (Antonsson et al. 1995). Smolten vandret ut 3-4 uker senere i nord- og
nordgstlige elver enn i elver pa den servestlige delen av landet. Temperaturen i de

nordlige elvene var lavere om varen enn i de sydlige pd grunn av seinere sngsmelting.
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Det ble samtidig vist at ekt vannfering hadde ulik effekt nord og ser pa Island. I
nordlige elver medferte gkt vannfering kaldt elvevann som reduserte utvandringen
dersom denne alt var pabegynt. Lenger sor var det hoyere temperatur i elvene, og ekt

vannfering stimulerte til ytterligere utvandring av laksesmolt.

Smoltutgangen i Varzuga pa Kolahalveya begynner etter varflommen, nar
vannferingen fortsatt gir ned og temperaturen gker (Veselov et al. 1998).
Utvandringen begynte ved ca 12 °C, og nadde toppen ved ca. 16 °C. Regnveerperioder
med redusert innstraling kan redusere temperaturen i Varzuga, og det hemmet
utvandringen av laksesmolt. I 1990 og 1994 stoppet utvandringen helt opp pa grunn av

okt vannfering med kaldere elvevann (Veselov et al. 1998).

I Orkla begynner smoltutvandringen ved vanntemperaturer under 5 °C (Hvidsten et al.
1995). Det er ikke funnet noen nedre temperaturgrense for & sette i gang eller
opprettholde smoltutvandringen. Utvandringen oppherte ved temperaturer over 10
°C. I Orkla var imidlertid vannfgringen den viktigste faktoren som styrte utvandringen
(Hvidsten et al. 1995). Vannferingsekning om vinteren og i ferste halvdel av april forte
ikke til smoltutgang, men derimot fra siste uke i april (Hvidsten et al. 1995). Det
antydes at vanntemperatur og vannfering bare pavirker smoltutgangen innenfor

smoltvinduet.

I Stjerdalselva og Suldalslagen var gkninger i vannfgring den viktigste kontrollerende
faktoren for smoltutvandring selv om ogsa vanntemperaturen sd ut til 4 ha betydning i
enkelte ar (Arnekleiv et al. 1995; Saltveit 1998). Selv smd gkninger i vannfering kunne
initiere smoltutvandringen i Suldalsldgen (Saltveit 1998). Hovedutvandringen av smolt
i Suldalslagen skjer ved relativt lave temperaturer (4,5-5°C) og ofte ved en nedgang i
temperaturen. I Altaelva er det funnet at det varierer mellom ar hvilke av faktorene

vannfering, vanntemperatur eller manefase som er viktigst (Saksgard et al. 1992).

Generelt skjer smoltutvandringen senere pa nordlige breddegrader enn lenger ser. I
fem norske elver (Imsa, Orkla, Saltdalselva, Halselva og Altaelva) var smoltutgangen

4-6 uker seinere i de nordlige elvene i forhold til de serlige (Hvidsten et al. 1998). Det
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var imidlertid ingen sammenheng mellom elvetemperatur og breddegrad i
smoltutvandringsperioden. Tidspunktet for smoltutvandringen var korrelert med
havtemperaturen utenfor elvene. Toppene i smoltutvandring inntradte ikke for
havtemperaturen hadde nadd 8°C. Disse resultatene er sammenfallende med
Antonsson et al. (1995) sin studie fra Island der smolt fra nordlige elver vandret ut 3-4
uker seinere enn i sprlige elver. Havtemperaturen utenfor de nordlige delene av Island
varierer mer enn lenger ser pd Island pa grunn av periodevis sterre innslag av kaldt
vann fra nordlige havomrader. En del lakseelver i USA ligger pa breddegrader som er
sammenlignbare med vdr, men har en smoltutgang som er omtrent en maned senere
enn pa samme breddegrad i Europa. Dette kan skyldes kalde havstremmer pa USAs
ostkyst, mens den varme Golfstremmen dominerer i Europa (Hvidsten et al. 1998).
Dette indikerer i sa fall at laks fra Amerika og Europa responderer ulikt pa gkende

fotoperiode om varen.

Smolten i elvene vare har ingen kjennskap til temperaturforholdene i havet for de
vandrer ut. Den arlige temperatursyklusen i havet utenfor elvene har allikevel utsatt
smolten for et sterkt seleksjonstrykk som gir bedre overlevelse for den smolten som
vandrer ut til rett tid. Lave temperaturer ved smoltutgangen kan fore til redusert
fedetilgjengelighet, darligere muligheter for vekst og vanskeligheter med & kontrollere

den osmotiske balansen (Hvidsten et al. 1998).

Oppsummering

Bade vannfering og vanntemperatur kan veere utlosende faktorer for utvandring av
laksesmolt (Jonsson 1991a). Hvilke faktor som har sterst betydning kan variere fra elv
til elv, men det kan ogsa veere et samspill mellom disse to faktorene. Forskjellene
mellom elver kan skyldes lokale tilpasninger for & sikre utvandring pa et gunstigst
mulig tidspunkt (Jonsson 1991a). Det er ofte relative endringer mer enn absolutte
verdier av  vannfering og temperatur som synes avgjorende for
smoltutvandringstidspunktet. Det er et stort spenn i vanntemperaturene under
smoltutvandringsperioden i ulike elver. Tidspunktet for smoltutvandringen synes &
vaere korrelert med havtemperaturen utenfor elvene. Toppene i smoltutvandring
inntrddte ikke for havtemperaturen hadde nddd ca 8°C. Langvarig seleksjon har

medfert ulikt optimalt utvandringstidspunkt i ulike elver.
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4.4 Smoltstorrelse og smoltalder

En forutsetning for at laksungene skal smoltifisere og vandre ut i havet er at de har
oppnadd en viss sterrelse. En vellykket overgang fra parr til smolt er mer avhengig av
storrelse enn av alder (Elson 1957). Vanntemperatur er en av flere viktige faktorer som
er bestemmende for veksthastigheten, men faktorer som fgdetilgang, konkurranse og
fotoperiode er ogsa viktige. Det er en klar sammenheng mellom vekstrate og
smoltalder. Smoltalderen gker med redusert vekstrate og omvendt (Elson 1957; Elson
1962; Skilbrei 1990; Metcalfe & Thorpe 1990; Dkland et al. 1993). Alder og sterrelse ved
smoltifisering varierer i betydelig grad bade mellom og innen ulike populasjoner av
Atlanterhavslaks. Fra Norge er det kjent at smoltalderen kan variere fra ett og helt opp
til syv &r (Dahl 1910; Semme 1942; Jonsson et al. 1998). Smoltlengder pa 12-18 cm er det
vanligste, men lengder helt opp mot 25 cm er registrert (Lee & Power 1976).

Det er vist at smoltalderen i norske elver generelt gker med ekende breddegrad
(fallende vanntemperatur) (Dahl 1910; Hesthagen & Garnas 1984). I sydligere deler av
laksens utbredelsesomrdde (Frankrike, Spania) er smolten ofte bare ett ar gammel
(Bagliniére 1976). I Ungava bukten i det nordlige Canada er smolten 5-6 dr (Power
1969). Det er ogsa funnet en avtagende smoltalder fra nord til ser pa Kolahalveya
(Jakovenko 1977, i: Hesthagen & Garnds 1984). Det kan allikevel veere stor variasjon i
smoltalder over relativt sma geografiske avstander. Disse forskjellene tilskrives

forskjeller i vanntemperaturregime mellom vassdragene (Hesthagen & Garnas 1984).

Metcalfe & Thorpe (1990) kunne forklare 82% av den geografiske variasjonen i
smoltalder ved hjelp av en indeks som tok hensyn til forskjeller i lufttemperatur og

daglengde. Undersgkelsen ble gjennomfert i 182 nordamerikanske og europeiske elver.

Ulike menneskelige inngrep som gir endringer i vanntemperaturen i et vassdrag kan
medfere endringer i smoltalderen. I Surna, som er regulert, var veksten hos laksungene
darligere pa strekningen nedenfor utlgpet av kraftstasjonen der vanntemperaturen var
lavere enn ovenfor utlopet (Saltveit 1990). Dette medferte en heyere smoltalder
nedenfor kraftstasjonen, men smoltsterrelsen var lik ovenfor og nedenfor. Et eksempel

pa et inngrep som har gitt redusert smoltalder er pavist i elven Fiddich, en sideelv til

Statkraft Grener as
Suldalslagen — Miljgrapport Nr. 13



Laks og temperatur — en litteraturgiennomgang 60

Spey i Skottland (Morrison 1989). Her har varmt kjolevann fra flere whiskeybrennerier
i nedre del av elven hevet vanntemperaturen gjennom aret med 1-3°C over det som
ellers ville veert naturlig. Laks fra denne nedre delen smoltifiserer ett ar tidligere enn i

ovre del, og gar ut som 2+ smolt (Morrison 1989).

Parr ma oppna en viss sterrelse for en vellykket smoltifisering kan skje (Elson 1957;
Wedemayer et al. 1980). Det er hevdet at parr som nar en viss kritisk lengde (10 cm)
mot slutten av en vekstsesong smoltifiserer, og vandrer ut den pafelgende varen (Elson
1957). Dette ble foresldtt pa bakgrunn av data fra amerikanske, britiske og franske
elver. Smolt mindre enn 10 cm pa slutten av en vekstsesong smoltifiserte ikke
pafelgende var. Stor variasjon i smoltlengde mellom ulike elver ble forklart med
vekstforskjeller pa parrstadiet. Parr som akkurat ikke hadde oppnadd 10 cm, ville hvis
de vokste raskt, oppnd en lengde pa 14-16 cm neste vekstsesong og dermed bli store
smolt. Parr som akkurat hadde nddd 10 cm grensen, ville hvis de vokste sent, bli sma

smolt med lengder pd ca 12 cm.

Hypotesen til Elson (1957) har siden veert gjenstand for mye diskusjon. Skilbrei (1991)
sd pa utviklingen av bimodalitet hos lakseparr i oppdrett og betydningen av
fotoperiode og en kritisk terskellengde. Fisk mindre enn en terskellengde pa ca 75 mm
reduserte vekstraten som en respons pd redusert fotoperiode om hesten. Resultatet ble
at de utsatte smoltifiseringen med ett ar. Fisk over denne terskellengden gkte sin vekst
om hesten og smoltifiserte pafelgende var. Selv om den kritiske terskellengden var
mindre enn det som Elson (1957) hevdet, stotter Skilbreis (1991) resultater at det finnes
en kritisk terskelverdi som ma oppnas hesten for smoltifisering. Andre studier har
ogsa foreslatt at terskellengden eller den kritiske storrelsen som ma oppnds varierer
mellom ulike populasjoner (Thorpe et al. 1980; Skilbrei 1988). Kristinsson et al. (1985)
fant en terskellengde som varierte fra 80 til 120 mm i canadiske populasjoner. En storre
andel av fisken nddde denne lengden nar vanntemperaturen var over 10°C. I Skottland

ligger terskellengden sannsynligvis rundt 70 mm (Metcalfe et al. 1988; Skilbrei 1991).

Hypotesen om en grensestorrelse som alene regulerer alderen ved smoltifisering
forkastes av @kland et al. (1993). De fant riktignok at smoltalderen gkte med synkende

veksthastighet noe som er i overensstemmelse med Elsons (1957) hypotese. Imidlertid
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ble det i en av de fire undersgkte elvene funnet at saktevoksende ”“gammel” smolt var
storre enn den hurtigvoksende “unge” smolten ett ar for selve smoltifiseringen.
Hurtigvoksende fisk smoltifiserte yngre og mindre enn de saktevoksende. Det sa altsd
ut til & veere mer fordelaktig for den sakte voksende og eldre smolten & smoltifisere ved
en storre kroppssterrelse enn den raskt voksende og unge smolten. Grunnen til dette
foreslas & veere at de raskest voksende individene begrenses av neeringstilgangen i
ferskvann pa grunn av sin hoyere metabolske rate. Saktevoksende fisk kan veere lenger
i ferskvann uten 4 meote en slik begrensning. De bruker lenger tid pd & na reproduktiv
storrelse, men oppnar heyere overlevelse ved utvandring pa grunn av sterrelsen.
Smoltalder og storrelse pavirkes dermed av forventede fordeler og kostnader avhengig
av individuell vekstrate. Alle individer tjener pa a smoltifisere ved den storrelse og
alder som maksimerer deres forventede netto reproduktive rate. Det eksisterer dermed
ikke en optimal smoltsterrelse for en gitt populasjon. Seleksjon favoriserer isteden en

vekstspesifikk smoltsterrelse for den individuelle fisk (Dkland et al. 1993).

Oppsummering

Smoltalder og smoltstorrelse varierer bade innen og mellom ulike populasjoner.
Vanntemperaturen har betydning for veksthastigheten som igjen er en viktig faktor for
smoltalder og storrelse. Geografiske variasjoner i smoltalder kan for en stor del
forklares med forskjeller i temperatur og daglengde. Menneskelige inngrep som
medferer vanntemperaturendringer kan medfere endringer i smoltalderen. Det er
viktig & oppnd en viss lengde pa slutten av en vekstsesong for & kunne smoltifisere
pafelgende var. Hvorvidt det eksisterer en gitt terskelverdi for den enkelte populasjon
er imidlertid mer tvilsomt. Smoltalderen og sterrelsen pavirkes av forventede fordeler

og kostnader avhengig av individuell vekstrate.

4.5 Smoltproduksjon

Smoltproduksjonen i et gitt vassdrag bestemmes av en rekke biotiske og abiotiske
faktorer. Gytebestandens sterrelse, intra- og interspesifikk konkurranse, predasjon,
vanntemperatur, vannfering, vannkvalitet, neeringstilgang og habitatforskjeller er

trukket frem som viktige faktorer for smoltproduksjon.
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Vanntemperaturen i et gitt vassdrag har stor betydning for veksthastigheten. Rask
vekst gir generelt lavere smoltalder og sakte vekst gir en hgyere smoltalder. Jkende
smoltalder kan teoretisk medfgre lavere smoltproduksjon ved at antall overlevende
individer fra en gitt arsklasse synker med antall ar i elva. Dette er imidlertid avhengig
av at dedeligheten er konstant og uavhengig av temperatur. Seegrov et al. (1998b;.
2001) konkluderte ut i fra en studie av 11-14 Vestlandselver at den totale tettheten av
presmolt (laks og erret) avtok med gkende vannfering (Figur 3). Vannferingen var ikke
npdvendigvis den kontrollerende faktoren. Elvesterrelse og vannhastighet, som er
relatert til vannfering, kan veere viktige faktorer. Vanntemperaturen kunne imidlertid
veere avgjorende for tettheten av presmolt av laks i vassdrag som var sveert kalde om
varen da overlevelsen til lakseyngelen de forste ukene etter at den har kommet opp av

grusen var sterkt avhengig av vanntemperaturen.
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Figur 3 Arlig gjennomsnittstetthet av laks og erret presmolt i 11 elver pd Vestlandet i

forhold til den naturlige logaritmen av drlig vannforing. Den lineeere
regresjonen er vist med 95% konfidensintervall. Etter Saeegrov et al. (2001).
Det er gjort beregninger av smoltproduksjonen i noen vassdrag og Mills (1989) har
oppsummert smoltproduksjonen. Flertallet av vassdrag har tettheter pd under 5 smolt

per 100 m’. Sveert fa har tettheter over 10. I Norge finnes det estimater pa smolttetthet
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fra et fatall vassdrag hvorav to vassdrag er fulgt over lengre tid, Orkla fra 1983-dd og
Imsa fra 1975-dd. Gjennomsnittlig smolttetthet i Orkla er estimert til 4,1 per 100 m’
(Garnds & Hvidsten 1985), og i Imsa til 155 per 100 m® (Jonsson et al. 1998).
Beregninger av smoltproduksjon fra ett eller noen fa ar finnes ellers fra Vikedalselva:
3,5 per 100 m* (Larsen 1995), Kvassheimsana: 15,8 per 100 m* (Hesthagen et al. 1986),
Vardneselva: 2,9 per 100 m’ (Berg 1977) og Stordna: 7,3 per 100 m” (Gravem et al. 2000).
I Emén og Morrumsan i Sverige er det rapportert om smolttettheter pa 18 og 23 smolt

per 100 m* (Karlstrom 1977, i Jonsson et al. 1998).

F& undersgkelser har sett pa hvordan forskjeller i temperaturforhold mellom vassdrag
eller hvordan endrete temperaturforhold i vassdrag pavirker smoltproduksjonen.
Endringer i vanntemperatur i sommerhalvaret som felge av reguleringsinngrep kan
pavirke vekstraten og dermed smoltalderen. Hvis temperaturen synker kan dette
teoretisk medfere en redusert smoltproduksjon. Hvorvidt dette gir seg utslag i et
lavere antall voksen laks er usikkert pd grunn av at en eventuelt gkt smoltstorrelse kan
medfere bedret overlevelse i sjgen. (Jkt vanntemperatur i vekstsesongen som folge av
frafering av kaldt vann kan gi en ekt smoltproduksjon per arealenhet, men ikke
nodvendigvis heyere smoltproduksjon fordi dette ogsad er avhengig av vanndekket

areal (vannfering).

4.6 Kjgnnsmodning som parr

Det har lenge vert kjent at parr av hanner hos laks kan bli kjgnnsmodne for
smoltifisering (Orton et al. 1938), og dette forekommer bade i naturen og i oppdrett.
Selv under naturlige forhold kan hannene kjgnnsmodne allerede som 0+ (Bagliniére &
Maisse 1985; Letcher & Terrick 1998), men det er mer vanlig som 1+ eller eldre.
Kjonnsmodning som parr forekommer imidlertid i liten grad hos hunnene. Andelen
gyteparr i bestandene kan variere betraktelig fra elv til elv (Skurdal et al. 2001), men
andeler fra 5-80% er hyppig beskrevet. Det er rapportert om populasjoner der opp mot
100% av hannene kjgnnsmodner som parr (Leyzerovich 1973). I elven Baevra i Norge

var ca 75% av alle hannparr 21+ kjonnsmodne (L' Abée-Lund 1989). Antall gyteparr
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var betraktelig hoyere enn antall voksne gytehanner (167:1). I Imsa var 82% av alle

innsamlede hanner ved elektrofiske kjpnnsmodne (Bohlin et al. 1986).

Hvilke faktorer som styrer hvorvidt en individuell hannparr skal kjpnnsmodne eller ei
har veert diskutert i stor grad, og det er fremdeles mange uavklarte problemstillinger.

Bade genetiske faktorer og miljefaktorer er trukket inn som forklaringer.

Det er en viss grad av arvelighet for andelen av kjpnnsmoden parr (Naevdal et al. 1978;
Eriksson et al. 1979; Thorpe et al. 1983; Neaevdal 1983; Gjerde 1984) og enkelte studier
hevder at vekstraten ikke er bestemmende for tidlig kjgnnsmodning (Eriksson et al.
1979). I motsetning til dette er det funnet at vekstrate og kjennsmodning er positivt
korrelert (Thorpe 1986), og at det er de storste og/eller raskest voksende individene
som har hgyest sannsynlighet for & kjgnnsmodne som parr (Alm 1959; Evropeytseva
1960; Dalley et al. 1983; Bagliniére & Maisse 1985; Rowe & Thorpe 1990a; Berglund
1992; Prévost et al. 1992). En okt vekstrate i lopet av det forste levedret ble i en
feltstudie funnet a veere positivt korrelert med andelen hanner som kjgnnsmodner som
1+ (Myers et al. 1986). Det er ogsa hevdet at gode vekstforhold varen for
kjennsmodning gker andelen kjgnnsmodne hanner (Rowe & Thorpe 1990b; Berglund

1995).

Vekstraten om varen, for utviklingen av gonadene begynner, og lengden som er
oppnadd foregaende vekstsesong, ser ved siden av genetiske faktorer ut til & veere
viktig for hvorvidt kjpnnsmodning inntreffer. Det er derfor naturlig & tenke seg at
temperaturregimet i et vassdrag eller forskjeller i temperatur mellom ar kan pavirke

andelen parr som kjgnnsmodner, men vi vet lite om dette (Berglund 1995).

Parr som kjgnnsmodner om hgsten har en mindre sannsynlighet for & vandre ut som
smolt den pafelgende varen (Hansen et al. 1989). I en oppdrettssituasjon kan imidlertid
en kunstig gkning i vanntemperaturen gjennom vinteren gke sjgvannstoleransen hos
tidligere kjpnnsmoden parr (Berglund et al. 1991). Temperaturgkningen ber vare mer

enn to maneder.
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Vanntemperaturen har ingen direkte betydning for selve kjennsmodningsprosessen.
Fotoperioden synkroniserer den reproduktive syklusen og initierer kjpnnsmodning
ved okende daglengde om varen og synkroniserer modningen ved minkende

daglengde om hasten (Eriksson & Lundqvist 1980)

Oppsummering

Parr av hanner av laks kan bli kjsnnsmoden for smoltifisering, men andelen varierer
fra elv til elv. Bdde genetiske faktorer og miljofaktorer er trukket inn som
forklaringsvariable for kjgonnsmodning som parr, men gode vekstforhold pa

parrstadiet ser ut til & oke andelen tidlig kjennsmodne hanner.
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5. GYTEFISK

Kapittelet omfatter vanntemperaturens effekt pd livshistorien til voksen, gytemoden
laks i ferskvannsfasen, det vil si fra oppvandringen i gyteelven begynner til gytingen er
ferdig og laksen overvintrer eller vandrer ut. Oppvandring av gytelaks i norske elver
foregar i perioden fra april til november med tyngdepunktet i juni og juli, mens det for
eksempel i britiske elver kan forekomme oppvandring av laks nesten hele aret.
Gytetidspunktet for laks i norske vassdrag varierer fra oktober til januar, avhengig av
temperaturforholdene i hvert enkelt vassdrag. Laks kan gyte flere ganger samme
sesong, hunner i hvert fall opp til 16 ganger og hanner neermere 100 ganger (Fleming et
al. 1996; Fleming et al. 1997). Noen laks gyter ogsa flere ar etter hverandre. Hvorvidt
laksen gyter igjen neste ar avhenger av sterrelsen. Jo storre laksen er, dess mindre er

overlevelsen til neste gyting (Jonsson et al. 1991b; Fleming et al. 1996).

5.1 Migrasjon opp i elven

Jkende vannfering er den viktigste faktoren som initierer oppvandring av laks
(Williamson 1843; Huntsman 1939; Hayes 1953a; Harriman 1961; Banks 1969;
Gudjonsson 1978; Jonsson et al. 1990a; Jonsson 1991a; Jensen et al. 1998). Andre
faktorer som ogsa kan pavirke oppvandringen, er for eksempel vanntemperatur,

vannkvalitet, veerforhold, tidevann og lysforhold (Banks 1969) (review).

Vannfering synes & veere spesielt viktig i elver med store variasjoner i vannfering i
oppvandringsperioden (som oftest smd elver). Stor laks er mer avhengig av hey
vannfering enn liten laks. Store vannferinger gjor det sannsynligvis lettere for laksen &
finne elvemunningen, samtidig som hey vannfering gir bedre beskyttelse og kan gjore
oppvandringen i elva lettere. Veldig heoye vannferinger kan pa den annen side hindre
oppvandringen pa grunn av gkte energetiske kostnader og vanskeligheter med &

passere vandringshindre.
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Erkinaro et al. (1999) viste i sin studie fra Tana at nar laksen vandret aktivt, var gkende
vannfering forbundet med ekt vandringshastighet. Det var allikevel ingen forskjell i
vannferingsendring mellom vandringsperioder og perioder hvor laksen sto stille.
Trépanier et al. (1996) fremhever at selv om gkende vannfering gir okt oppvandring fra
estuariet og inn i de nedre delene av elva (ferskvann), sa tyder flere arbeider pa at
videre oppvandring i elva ofte foregar pa fallende vannfering (Huntsman 1939;

Huntsman 1948; Hayes 1953a; Allan 1966; Stewart 1969; Laughton 1991).

Vanntemperaturens pavirkning pd oppvandringsintensiteten er til en viss grad
dokumentert. Allerede tidlig pd 1900-tallet ble det dokumentert at laks fra elven Tay i
Storbritannia vandret opp fra estuariet bade ved en gkning i vannfering og temperatur,
eller kun ved en gkning i vanntemperatur (Calderwood 1903; i Banks 1969). En gkning
i vanntemperaturen i Vefsna medferte en signifikant gkt oppvandringsintensitet av
laks i Laksforsen (Jensen et al. 1986). Vanntemperaturens rolle som initierende faktor
for oppvandring synes & vere storre i elver der det er relativt smd variasjoner i
vannferingen i oppvandringsperioden (Jonsson 1991a). For laks er det imidlertid fa
eksempler pa dette. Siden fisk er vekselvarme, vil aktivitetsnivdet deres veere
temperaturavhengig. Lave temperaturer medferer at fisken blir mindre aktiv, mens
hoyere temperaturer gker aktivitetsnivaet. Hoyere temperaturer medfgrer imidlertid
ogsa okte energetiske kostnader. Energetisk sett ber derfor oppvandringen skje ved
temperaturer over en viss minimumsverdi, men ikke hvis temperaturen blir for hoy.
Vanntemperaturen pavirker fiskens evne til & passere potensielle vandringshindre pa
sin vei opp i elva. Vandringshindre vil vare spesielt vanskelig & passere nar

vanntemperaturen er lav.

Nér vanntemperaturen passerer en kritisk verdi som er nedvendig for & passere
vandringshindre har ikke vanntemperaturen lenger noen effekt pd initiering av
oppvandring (MacKinnon & Brett 1953; Hayes 1953a; Jackson & Howie 1967). Dette
star i kontrast til Jensen et al. (1986) studie fra Vefsna der gkt vanntemperatur medferte
okt oppvandringsintensitet. Trépanier et al. (1996) fant ingen slik sammenheng i sin
studie av ikke-anadrom (landlocked) Atlanterhavslaks fra Mistassini River i Canada.
Her var oppvandringen i seks av 12 &r relatert til fallende vannfering.

Vanntemperaturen hadde liten effekt pa oppvandring. Trépanier et al. (1996)
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analyserte dataene fra Vefsna (Jensen et al. 1986) med en annen statistisk metode og
uten & fjerne deler av datasettet. De fant da ingen sammenheng mellom antall
oppvandrende fisk og vannfering eller temperatur. Jensen et al. (1986) ekskluderte
data de tre forste dagene etter en topp i oppvandringen med den begrunnelse at det da
var fa fisk igjen nedenfor fisketelleren. Trépanier et al. (1996) anbefaler at i fremtidige
studier s& bor hele datasett benyttes ved analyse av oppvandring for & unnga tap av
informasjon. Unntaket er hvis det kan dokumenteres at det ikke finnes potensielt

oppvandrende fisk nedstreoms fisketelleren.

Laksen kan starte oppvandringen i elver ved relativt lave temperaturer, men passerer
sjelden vanskelige hindre for vanntemperaturen er steget til en viss verdi. Laks fra
elvene Tay og Spey vandret opp fra estuariet nar temperaturen var 1°C, men ved
temperaturer under 4,5°C vandret de aldri lengre opp enn 2-3 mil fra der
tidevannpdvirkningen sluttet (Menzies 1939). Under 5,5°C vandret de aldri forbi sterre
hindringer, men vandret fritt ved hoyere temperaturer. Dette er ogsa rapportert for
fisketrappa ved Pitlochry Dam i River Tay vassdraget (Pyefinch 1955). Ingen laks
passerte ved vanntemperaturer under 5,5°C, og fa passerte for temperaturen oversteg
8,5°C (Gowans et al. 1999). Tiden laksen brukte pd & passere fisketrappa var direkte

relatert til vanntemperaturen.

Jackson & Howie (1967) observerte at laksen ikke vandret opp fisketrappa ved
Cathaleen’s Fall i elven Erne i Irland ved vanntemperaturer under 5,5°C. Dette var
allikevel ikke en absolutt grense da det ble registrert laks ovenfor fisketrappa ved
lavere temperaturer. 1 Vefsna passerte ikke laksen Forsjordforsen for
vanntemperaturen oversteg 7,3°C (Jensen 1990). I tillegg matte ikke vannferingen
overstige 300 m3/s. I Suldalsldgen er det oppgitt at vanntemperaturen ber vere
minimum 8°C, for laksen passerer Sandsfossen i noen seerlig grad (Johnsen et al. 1997).
Mills & Graesser (1981) fant at laksens oppvandring i elva Cassley i Skottland ble styrt
av vanntemperatur, og at denne matte overstige 11°C for laksen passerte de

vanskeligste fossene.

Statkraft Grener as
Suldalslagen — Miljgrapport Nr. 13



Laks og temperatur — en litteraturgiennomgang 69

Hoye vanntemperaturer kan ogsa pavirke oppvandringen til laks. Elson (1969) sa pa
oppvandringsintensiteten til laks ved heye temperaturer (24-29 °C) i Miramichi River,
Canada. Han konkluderte med at oppvandringsintensiteten gkte med okende
vanntemperatur opp til en temperatur som 14 5-6°C wunder ovre letale
temperaturgrense (30°C), for deretter 4 avta. I Moser River, Nova Scotia var laksen
aktiv og vandret tilsynelatende opp ved temperaturer sa haye som 26 - 29°C selv om
en del individer dede ved temperaturer rundt 29,5°C (Huntsman 1942). Data fra River
Dee i Wales viste at oppvandringsintensiteten avtok ved hgye temperaturer og lav
vannfering (Alabaster 1990). Modellen som ble brukt estimerte at oppvandringen
opphorte ved temperaturer fra 22 til 25°C avhengig av vannfering. I River Axe i Devon
sank ogsd oppvandringsintensiteten med okende vanntemperatur og ble ved
ekstrapolering beregnet til & opphere ved 25°C (Alabaster 1989). I Aberdeenshire Dee i
Skottland var laksen i sjgen om sommeren lite villig til & g4 opp i elva nar

vanntemperaturen der oversteg 20 °C (Hawkins 1989).

Bygging av dammer/kraftverk i lakseelver kan fa konsekvenser for oppvandringen av
laks i vassdraget (Banks 1969). Hvis magasinet er dypt nok til & utvikle en termoklin og
turbinvannet blir tatt fra bunnen kan dette medfere en kaldere elv sommerstid enn for
reguleringen. En fisketrapp som far vann fra overflatelagene i magasinet vil gi en
hoyere temperatur i fisketrappa enn i turbinvannet. Ndr laks skal passere fisketrappa
vil de mete vannmengder med to vidt forskjellige temperaturer hvorav det kaldere
vannet fra turbinene vil utgjere hovedmengden (Banks 1969). Dette kan medfere at
laksen ikke gér inn i fisketrappa. Dette var et problem i Peltondammen i Deschutes-
elven i Oregon (Banks 1969). Her mdtte fisken fanges og transporteres med bil ovenfor
dammen. En annen, og kanskje vanligere forklaring pa hvorfor laks ikke benytter en
tisketrapp, er forskjeller i fisketrappas vannfering og vannferingen i hovedelva. Som
oftest er vannfgringen i elva dominerende og dette kan gjore det vanskelig for laksen &
lokalisere fisketrappa. Konstruksjonen av fisketrappas dpning og plassering i elvelgpet

blir dermed sveert viktig for hvorvidt laksen benytter trappa eller ikke.

Oppsummering
Okende vannfering er den viktigste initierende faktoren for oppvandring av laks fra

sjgen og inn i et vassdrag, men bdde gkende og fallende vannfering kan medfere okt
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vandringsaktivitet ndr laksen ferst har kommet opp i elva. Vanntemperaturens
betydning for passering av vandringshindre er klar, men hvorvidt
vanntemperaturendringer utover dette kan initiere oppvandring er mer uklart. Den
laveste kritiske vanntemperaturen som er nedvendig for at laksen skal kunne passere
et vandringshinder varierer fra lokalitet til lokalitet. Den er séledes ikke en fast verdi,
men varierer avhengig av hindringens sterrelse og form. Vanntemperaturer under 5°C
gjor det vanskelig for laks & passere selv sma hindringer. Nar temperaturen i elvene
overstiger 20-25°C avtar oppvandringen av laks. Vanntemperaturer over 20°C

forekommer imidlertid relativt sjelden i de fleste norske vassdrag.

5.2 Gytetidspunkt

Vanntemperaturen i ulike vassdrag kan varierer mye selv om vassdragene geografisk
sett kan ligge neert hverandre. Variasjonen i vanntemperatur mellom ulike vassdrag
forer til at gytetidspunktet for laks i Norge varierer fra oktober til januar. I elver som er
relativt varme om vinteren gyter laksen seinere enn i vinterkalde elver. Dette henger
sammen med at inkuberingstiden for lakserogn er direkte relatert til vanntemperaturen
i vassdraget. Det er hevdet at gytetidspunktet i den enkelte elv er tilpasset slik at den
nyklekte laksyngelen skal fa gunstigst mulig forhold med tanke pd temperatur,
vannfering og fedetilgjengelighet (Heggberget 1988; Jensen et al. 1991).

Bestemmelse av gytetidspunktet baserer seg ofte pa nar stamfisk er klare for stryking.
Gytetidspunktet settes til ndr 50% av hunnene er gyteklare (Heggberget 1988). Direkte
observasjoner av gyteaktivitet og/eller gytegroper kan ogsa veere grunnlag for
fastsettelse av gytetidspunkt (Webb & Mclay 1996). Sammenligninger av metodene
indikerer at naturlig gyting forekommer noe tidligere enn ved gyting i klekkeri
(Heggberget 1988). Det kan vere stor spredning i gytetidspunkt innen elver og
gyteperioden kan veere relativt lang. Lengden pa gyteperioden var gjennomsnittlig ca 1
maned i en undersgkelse av 16 norske lakseelver, men varierte fra droye to uker til
over to maneder (Figur 4) (Heggberget 1988). Det var en tendens til at gyteperioden

var lenger i elver der laksen gytte seint pa dret.
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Figur 4 Guytetidspunkt for en rekke norske laksepopulasjoner. Toppen (peak) av

gytetidspunktet angis ndr 50% av hunnene er gyteklare. Den tykkeste delen av
soylene angir observert variasjon for toppen av gytetidspunktet. Etter
Heggberget (1988).

Temperaturregimet i lopet av inkuberingstiden i den enkelte elv forklarer forskjeller i
gytetidspunktet for laks (Heggberget 1988). Lignende sammenhenger er ogsa pavist
hos andre salmonider (Heggberget 1988). I 16 norske elver var vanntemperaturen i
inkuberingstiden (desember-april) den eneste faktoren som hadde noen effekt pa
gytetidspunktet (Heggberget 1988). Vannfering og breddegrad hadde ingen betydning.
I vinterkalde elver, med en gjennomsnittlig temperatur pa 0,2-1,0°C i perioden
desember til april, varierte gytetidspunktet mellom 20. oktober og 20. november. I
elver der vintertemperaturen var heyere (1,1-2,9°C), varierte gytetidspunktet mellom
seint i november og tidlig i januar. I gyteperioden i de 16 norske elvene varierte

temperaturen mellom 1,0 og 4,7 °C.

Andre steder i verden er det observert at laksen kan gyte bade ved hoyere
temperaturer og ved tilnermet de samme temperaturene som i Norge. I Miramichi

River i Canada gytte laksen ved en vanntemperatur pa ca 6°C (Peterson et al. 1977). 1
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Storbritannia er det rapportert om vanntemperaturer ved gyting mellom 2 og 6°C
(Jones 1959; i Summers 1996), i River North Esk pd 4-6°C (Summers 1996), og i
Aberdeenshire Dee pd 0,8 til 8°C (Webb & Mclay 1996). I elven Oir i Frankrike begynte
gytingen nar vanntemperaturen steg fra 6 til 9°C (Bagliniére et al. 1990). En gkning i
vanntemperatur feor gyting ble ikke registrert av Heggberget (1988) eller Webb &
McLay (1996). Hostgytere, som laksen, gyter pa et tidspunkt da vanntemperaturen
generelt er pd vei ned. I trdd med dette registrerte Heggberget (1988) en generell
nedgang i vanntemperaturen i gyteperioden. Webb & Mclay (1996) fant imidlertid
ingenting som tydet pa at vanntemperaturen for gyting forandret seg noe spesielt eller
pa noen mate initierte gytingen. Plutselige fall i vanntemperatur kan imidlertid

medfere at gytingen stopper opp (B. Jonsson, pers.medd.).

Ulikt gytetidspunkt i de forskjellige delene av et vassdrag kan forekomme nar det er
lokale klimatiske forskjeller eller geografiske egenskaper. I Aberdeenshire Dee i
Skottland startet gyteperioden ca én maned tidligere i de ovre i forhold til de nedre
delene av elva (Webb & Mclay 1996). Dette forklares ved at de gvre og hayereliggende
delene av vassdraget har betraktelig lavere vanntemperatur om hgsten og vinteren.
Vanntemperaturen i vassdraget varierte mellom 0,8 og 8,0°C i gyteperioden. I River
North Esk, Skottland, ble det ogsd funnet geografiske forskjeller i gytetidspunkt i fem
ulike sideelver (Summers 1996). Gytetidspunktet inntradte seinere pa aret i de
lavereliggende sideelvene. I Norge viser data fra Eira at laks og eorret i de nedre delene
gyter betraktelig tidligere enn lenger oppe i vassdraget. De gvre delene av elva far

tilfert varmt innsjgvann om vinteren, mens de nedre delene er kaldere (Somme 1954).

Oppsummering

Variasjonen i vanntemperatur mellom ulike vassdrag ferer til at gytetidspunktet for
laks i Norge varierer fra oktober til januar. I elver som er relativt varme om vinteren
gyter laksen seinere enn i vinterkalde elver. Dette henger sammen med at
inkuberingstiden for lakserogn er direkte relatert til vanntemperaturen i vassdraget.
Det kan veere stor spredning i gytetidspunkt innen elver og gyteperioden kan vere
relativt lang. Vanntemperaturen i gyteperioden varierer fra elv til elv og ligger
vanligvis fra 1-10°C. Ulikt gytetidspunkt i forskjellige deler av et vassdrag kan

forekomme ndr det er lokale klimatiske eller geografiske forskjeller.
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5.3 Befruktning

Spermier fra fisk er kun i stand til & befrukte et egg i lopet av en begrenset tidsperiode
etter at de er kommet i kontakt med vann. Nar melken kommer i kontakt med vann,
stimuleres spermcellene til svommebevegelser (Lindroth 1947). Tiden som spermier er
i stand til egenbevegelse er avhengig av temperaturen og oker med avtagende
temperatur (Lindroth 1947; Vladic & Jarvi 1997). Det var en markert topp i hvor lenge

spermiene var i stand til egenbevegelse ved 3-4°C (Vladic & Jarvi 1997).

5.4 Overvintring / utvandring

Vanntemperaturen synes a ha liten effekt pa utvandringen til utgytt fisk. Jkende
vannfering ser ut til & veere den viktigste faktoren (Youngson et al. 1983). Det er
imidlertid liten utvandring i de kaldeste periodene om vinteren (Jonsson et al. 1990a;
Jonsson et al. 1990b). Ellers finnes det lite dokumentasjon vedregrende

vanntemperaturens effekt pd overvintringsatferd og migrasjon av utgytt voksen laks.

5.5 Sportsfiske

Laksen er en av de mest ettertraktede artene for en sportsfisker, og det finnes mange
oppfatninger om hvordan forholdene i elva bor veere for a gi gode laksefangster. Det er
imidlertid gjort relativt fa vitenskapelige undersgkelser pa hvordan ulike miljefaktorer
pavirker fangbarheten av laks. De vitenskapelige undersgkelsene som er publisert, har
i hovedsak undersgkt vannferingens betydning for fangst (Millicamp & Lambert 1966;
Jones 1968; Alabaster 1970; Jensen 1979; Gee 1980; Clarke et al. 1991; Potts & Malloch
1991; Saksgard et al. 1992). Vanntemperaturens betydning er det arbeidet mindre med
(Gee 1980; Saksgard et al. 1992; L' Abée-Lund & Aspas 1999). I likhet med flere andre
undersgkelser som har vurdert vannferingens betydning, fant Alabaster (1970) at
antall fangede laks gkte med vannfering og antall laks i elva (River Coquet i England).
Fangsteffektiviteten sank imidlertid med ekende vannfering. Darlige fiskeforhold og
lavere antall sportsfiskere ved haye vannferinger kan vaere en forklaring pa nedgangen
i fangsteffektivitet. Fangstene i Gaula var over en femdrs periode pdvirket av bade

vannfering og temperatur (L' Abée-Lund & Aspds 1999). De hoyeste fangstene ble gjort
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ved vannferinger mellom 50 og 150 m’/s og ved vanntemperaturer mellom 13 og 16°C.
Fangstene var darlige ndr vannferingen oversteg 250 m’/s, men gode fangster ble
registrert ved fallende vannferinger. Laks ble fanget ved temperaturer mellom 4 og
21°C, men det var en terskelverdi rundt 8°C. Den lave fangsten av laks under denne
temperaturen kan skyldes at relativt f& laks hadde vandret opp i elva pa dette
tidspunkt (L' Abée-Lund & Aspds 1999). I Altaelva gav en gkning i vanntemperaturen
en gkning i fangst per time fisket i seks av ti undersgkte ar (Saksgard et al. 1992). En

gkning i vannfering gav okt fangst i kun tre av de ti drene.

5.6 ”Catch and release”

Gjenutsetting av fisk etter at de har blitt tatt pd sportsfiskeredskap (”Catch and
release”, “fang og slipp”) har blitt mer vanlig internasjonalt de seinere arene. S4 tidlig
som pd 1950 og 60-tallet ble fang og slipp fiske innfert i en del elver i Nord-Amerika
med den hensikt a redusere uttaket i sarbare bestander (Muniz 1997; Anderson et al.
1998). Fang og slipp fiske er i liten grad praktisert i norske elver. I Norge er det sd langt
vi kjenner noen fa laksebestander som helt eller delvis forvaltes slik (Rauma, Jelstra,
Suldalsldgen, Altaelva, Olden, Loen, Stryn, Vosso, Aa og Hopeelva). I Suldalsldgen i
Rogaland er fiskerne pdlagt a sette ut igjen villaks som er storre enn 75 cm. Likeledes
skal laks som fanges i Sautso i Altaelva settes ut igjen. Det eksisterer relativt lite
kunnskap om effektene av fang og slipp pa laks under norske forhold. Hvis fang og
slipp fiske skal ha noen hensikt forutsetter det at laksen overlever etter gjenutsetting.
Flere faktorer kan ha betydning for overlevelsen deriblant vanntemperatur,
osmoregulatorisk status (hvorvidt laksen er fullstendig tilpasset ferskvann) og hvor

lenge laksen har veert i elva (reduserte energilagre) (Brobbel et al. 1996). En

litteratursammenfatning over “Fang og slipp” er gjort av Muniz (1997).

Laksen blir kraftig stresset av den kraftanstrengelsen som fangsten medferer.
Anstrengelsen i seg selv forer til hoyt energiforbruk og produksjon av melkesyre. ATP
og fosfokreatin forbrukes og laksen klarer ikke & opprettholde nivdene av disse ved
aerob metabolisme. Resultatet blir anaerob metabolisme med produksjon av
melkesyre, noe som forer til fall i blodets pH. I tillegg til dette kan mer langvarig stress

bli indusert og dette kan males som vedvarende forhgyet cortisol i blodet. Cortisol
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virker ytterligere nedbrytende (katabolsk), og bidrar til & svekke energilagrene til
laksen (Wilkie et al. 1997; Thorstad et al. 2000). Vanntemperaturen pavirker disse
prosessene og er saledes en viktig faktor med tanke pé laksens overlevelse etter fangst.
Andre viktige faktorer som kan ha betydning for anstrengelsene og stresset fisken blir
pafert er varigheten av kampen, behandlingen laksen far nar den fanges og eventuelle
krokskader (Muniz 1997). Hvor lenge laksen har oppholdt seg i ferskvann og hvor
lenge de har gatt uten a spise kan sannsynligvis ogsa ha en betydning (Wilkie et al.

1997).

Relativt lav eller ingen dedelighet som folge av kraftig utmattelse er dokumentert i
flere undersgkelser (Tufts et al. 1991; Booth et al. 1995; Thorstad et al. 2000). I Altaelva
var vanntemperaturen 10-12°C ved fangst og utsetting av 14 radiomerkede laks
(Thorstad et al. 2000). Det ble ikke registrert dedelighet pd noen av disse, og alle var til
stede pad gyteplassene seinere i sesongen. En dedelighet pd ca 40% er imidlertid
rapportert av Wilkie et al. (1996) for laks fanget ved ca 20°C om sommeren i Miramichi
River i Canada. Ingen dedelighet ble registrert i en lignende undersgkelse som ble
foretatt ved vanntemperaturer pa 4-6°C om varen og hgsten (Booth et al. 1995; Brobbel
et al. 1996). Anderson et al. (1998) undersokte dedeligheten til villaks og utsatt laks fra
Noel Paul’s Brook i Canada etter fangst og utsetting. 80% av laksen dede etter utsetting
ved en temperatur pa ca 20°C. Ved 8 og 16,5°C var det ingen dedelighet, men ved

16,5°C var laksen sveert slapp og hadde problemer med balansen.

Fordi laksens fysiologi er temperaturavhengig, bestemmer vanntemperaturen hvor
lang tid laksen bruker pd a restituere seg etter utmattelse. Wilkie et al. ( 1997) utsatte
laks for kraftig aktivitet ved a jage dem rundt i et forspkskar til de var helt utmattet.
Dette ble gjort ved 12, 18 og 23 °C . Fisk som ikke var utsatt for stress fungerte som
kontrollgruppe ved de ulike temperaturene. Det tok lengre tid for alle de malte
tysiologiske parametere & ga tilbake til normale hvilenivder ved 12°C enn ved 18 og
23°C. Imidlertid var det kun ved 23°C at det ble registrert dedelighet av laks. Hoy
vanntemperatur medforte altsa en raskere restituering etter utmattelse, men medferte

samtidig at laksen hadde en hoyere risiko for & de (Wilkie et al. 1997).
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Vi har begrenset kunnskap om hvilke effekt den fysiske pdkjenningen som péferes
laksen har for kvaliteten pa de befruktede eggene. For regnbuegrret er det derimot vist
at akutt stress pavirket eggstorrelse, klekkesuksess og antall egg produsert (Campbell
et al. 1992). Booth et al. (1995) viste imidlertid at egg fra laks som ble fanget rett for
gytesesongen ved en vanntemperatur pa 6°C ikke hadde redusert klekkesuksess i
forhold til egg fra laks som ikke ble fanget. Hvorvidt fangst pavirker andre aspekter
som for eksempel gyteatferd, eller hvorvidt fangst tidligere i sesongen eller ved hoyere

vanntemperaturer kan medfere negative konsekvenser er ukjent.

Oppsummering

En hoy andel av laksen overlever den belastningen som fang og slipp fiske innebeerer,
forutsatt riktig handtering ved fangst og utsetting, men vanntemperaturen under
fangsten ser ut til & ha stor betydning. Vanntemperaturer opp mot 20°C kan gi hoy
dedelighet. Enkelte norske vassdrag kan ha sa hoye temperaturer i fiskesesongen. Egg
fra laks som er tidligere fanget ser ikke ut til & ha redusert klekkesuksess i forhold til

ikke-fanget laks, men det eksisterer relativt fa arbeider pa dette feltet.
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6. VASSDRAGSREGULERINGER

Vassdragsreguleringer pavirker ca 1/3 (185 av 640) av alle norske laksefgrende
vassdrag. I 106 av de 185 berorte vassdragene er reguleringen vurdert som en trussel
mot laksebestanden (NOU 1999). Fylkesmennenes miljgvernavdelinger vurderer
vassdragsreguleringer som en trusselfaktor i 16% av de norske lakseelvene (NOU
1999). De berorte elvene utsettes for fysiske og hydrologiske endringer, som for
eksempel forandringer i vannfering og temperatur (Tabell 2). Graden av endringer
varierer sterkt, og er blant annet avhengig av om det er elvekraftverk eller
magasinkraftverk. Selv om laksebestanden har gatt tilbake i noen elver som folge av
regulering, har mange lakse- og sjeorret bestander i regulerte elver holdt seg godt. Av
de 20 elvene som toppet fangststatistikken i perioden 1998-2000 var 10 til 11 regulerte.
Dette inkluderer kjente vassdrag som Namsen, Orkla og Numedalslagen (Statistisk

Sentralbyra).

I magasinkraftverkene samles vannet i ett eller flere magasin i vannrike perioder av
aret og slippes gjerne ut om vinteren, men ogsd i terre perioder ellers i aret. Overforing
av vann fra ulike deler av vassdraget og mellom nabovassdrag er vanlig (for eksempel
Ulla-Forre, Lyse, Rossaga, Svartisen og Kobbelv). Utlgpet fra kraftverket kan veere
direkte i fjorden (for eksempel Lyse, Bldfalli I, Jostedela) eller i den regulerte elva (for
eksempel Brokke (Otra), Rossaga, Surna). Utlopet kan ogsa ga ut i et magasin (for
eksempel Kvilldal kraftverk (Ulla-Forre)).

Rene elvekraftverk har en forholdsvis liten utbredelse i Norge, og er stort sett lokalisert
i de nedre delene av vassdragene (for eksempel Glomma, Nidelva og Numedalslagen),
men er vanlige i for eksempel Sverige. I elvekraftverkene benyttes det vannet som til
en hver tid er tilgjengelig. I den grad det finnes noe inntaksmagasin, er dette ofte lite

og effekten pa vannfering og vanntemperatur er mindre enn ved magasinkraftverk.
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Tabell 2 Milte vanntemperaturendringer ved kraftutbygginger i Norge. Tabellen er satt
opp av Arve Tovede (Statkraft Groner).
Utbygging Malested Endring Endring Sommer | Merknad
Vinter °C °C
Suldalslagen Suldalsosen -0,5 -(0,2-2,2) Gjelder fra 1972 til 1994.
Tjelmane -(0,5-1,4) -(0,5-2,1)
Eio Ved utlgp +0,5-1) +/-1,0 Gjelder fra 1974 til 1999. Ikke
korrigert for klima.
Bjoreia Seebe +(1-2) -(1-3) Gjelder fra 1974 — 1999. |kke
korrigert for klima.
Aurland Vassbygdi Ingen +(0,5-2) Gjelder fra 1965 til 1988.
Skjeershglen -(0-1) -(0-25)
Leerdalselva Mearkedgla - (2-3)? Gijelder fra 1968 til 1980.
Tgnjum +0,5 (0-1)? Gjelder fra 1964 til 1980.
Jostedola Myklemyr ? -(0-1) Gjelder fra 1981-97. Mest nedgang
i august.
Vetlefjordelva Ndf Mel +(1-2) - (0-5) Gjelder fra 1983-95. Begrenset
sommerkjaring.
Oselvai Sunnfiord | Endestadvatn Ikke beregnet. Data finnes
fra 1983.
Surna ? ?
Orkla Jyum ? - (0-1) Gjelder fra 1975 til 1990.
Stjgrdalselva Guda, @verkil +(0,5-1) -(0,5-1,8) Kaldere pa varen, varmere pa
+(0,5-1,5) ettersommeren.
Beiarelva 0 +0,2 (juni-juli) Gjelder fra 1986-99.
- 0,2 (august)
Kobbelv Utlgp Kobbvatn +(0,5-1,5) ? Normalt lite kraftverksdrift om
sommeren.
Alta Sautso +0,5 -(0-2) Forsommer
+(0-3,5) Ettersommer/hgst

Den vanligste effekten av magasinkraftverk pa elvestrekningen nedstrems utslippet fra

kraftverket er gkt vannfering og heyere temperatur om vinteren og lavere temperatur

om sommeren i forhold til naturlig tilstand. @kt vintertemperatur kommer av at

magasinvannet tappes fra dypere lag av magasinet som har en hoyere temperatur enn

overflatelagene. Om sommeren medfgrer dette imidlertid lavere vanntemperatur siden

de dypere lagene av magasinet har en lavere temperatur enn overflatelagene. Mellom

magasinet og utslippet fra kraftverket er ofte vannferingen redusert hele aret mens

temperaturen gjerne er hoyere om sommeren og lavere om vinteren enn for regulering.
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I vassdrag der kraftverket slipper driftsvannet rett i fjorden, eller der deler av
nedbgrsfeltet er overfort til et annet nedslagsfelt, bidrar bare restfeltet til vannferingen.
Vannferingen reduseres da gjennom hele 4&ret. Resultatet blir ofte heoyere
vanntemperatur om sommeren og lavere om vinteren. Redusert vintervannfering kan
imidlertid gjere at grunnvanntilsiget til elva utgjer en forholdsvis sterre andel av
vannferingen. Dette kan gi heyere vintertemperaturer enn ventet (Sima,
Vassbygdelva). Imidlertid kan vannferingen bli sveert hoy ogséd i slike vassdrag i
perioder dersom det forekommer overlep fra overforliggende dammer (Storana, Otra,
Rossaga), eller dersom kapasiteten i bekkeinntakene overskrides (Gluggvasselv). En
grundig gjennomgang av de hydrologiske endringene som felge av

vassdragsreguleringer er gitt av Tvede (1993).

I de etterfolgende wunderkapitlene har vi tatt for oss temperaturrelaterte
reguleringseffekter pa ulike stadier av laksens livssyklus. Noen av problemstillingene

er ogsd behandlet tidligere i rapporten, men utdypes ytterligere her.

6.1 Klekke- og swim-up tidspunkt

Eggutviklingen fra befruktning til klekking er direkte avhengig av vanntemperaturen,
og utviklingstiden synker med gkende temperatur (kap.2.3). Okt vintertemperatur som
telge av regulering kan fore til tidligere klekking av fiskeegg. Altaelva er et eksempel
pa dette. Reguleringen har fort til gkt vanntemperatur om hesten/vinteren og dermed
kortere inkubasjonsperiode frem til klekking. Crisps modell (1981) (kap. 2.3) ble
benyttet til & beregne forskjeller i klekketidspunkt i Sautso (everst i Altaelva) for og
etter regulering (Neesje et al. 1998). Etter reguleringen var tidspunktet for 50% klekking
fra 9. mai til 2. juni mens den for reguleringen var vesentlig senere, fra 4. til 19. juni.
Selv. om endrete vanntemperaturer som fglge av menneskelige inngrep kan gi
forskjellig klekketidspunkt, som vist i gvre del av Altaelva, trenger dette ikke a bety at
tidspunkt for oppgang fra grusen endrer seg i seerlig grad. I Altaelva benyttet Neesje et
al. (1998) modellen til Jensen et al. (1989) (kap. 2.4) for & beregne tidspunktet for nar
yngelen kom opp av grusen og begynte d spise (swim-up). Swim-up tidspunktet var

omtrent det samme som for reguleringen. Dette skyldes at vanntemperaturen pa
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forsommeren sank etter reguleringen og yngelen brukte lenger tid pa utviklingen fra
klekking til oppgang fra grusen. Tilsvarende beregninger er vist av Grande &
Andersen (1990). De testet to ulike vanntemperaturregimers effekt pa klekke- og swim-
up tidspunktet for laks. I det ene forsgket ble vintervannet tatt fra overflaten av en
innsjo (ca 1°C) mens det i det andre ble tatt fra dypomradene i innsjgen som hadde
hoyere vintertemperatur (ca 3°C). Eggene som fikk vann fra de varmere dypomradene
klekket betraktelig tidligere (mars-april) enn de som fikk vann fra det kaldere
overflatelaget (april-mai). Tidspunktet for swim-up var imidlertid relativt likt
(overgangen mai-juni). Plommesekkstadiet varte mye kortere ndr laksen gikk i varmere
overflatevann. Dette skyldtes hurtig oppvarming av overflatevannet om varen og

akselerert yngelutvikling og oppgang fra grusen.

Tilgjengelige modeller for beregning av klekke- og swim-up tidspunkt kan benyttes til
a forutsi endringer som folge av vanntemperaturforandringer (Crisp 1981; Heggberget

& Wallace 1984; Wallace & Heggberget 1988; Jensen et al. 1989).

Temperaturen ved forste fodeopptak, det vil si nar yngelen kommer opp av grusen,
har stor betydning for overlevelsen (Jensen & Johnsen 1999). Det er hevdet at i hvert
enkelt vassdrag er laksebestanden tilpasset slik at yngelen kommer opp fra grusen nar
miljeforholdene i det lange lop har veert optimale for overlevelse og vekst. Under
oppdrettsforhold er det vist at vanntemperaturen ber veere over 8°C for a gi en
vellykket overgang fra plommesekkstadiet til frittsvemmende yngel (Refstie 1979). 1
Aurlandselva er vanntemperaturen om sommeren redusert med ca 1-2°C som felge av
regulering. Dette har avgjerende betydning for laksungenes overlevelse (Seegrov et al.
1998a; Seegrov et al. 2000). I perioden 1989-1999 var det bare ett ar, 1991, med god
overlevelse av laksyngelen i Aurlandselva. Dette var det eneste aret da temperaturen
ved forste fodeopptak var over 9°C. En beregning av tidspunktet for forste fodeopptak
i 10 norske lakseelver viste ogsa at oppgang fra grusen og fedeopptak ikke startet for
vanntemperaturen var steget til ca 8°C (Jensen et al. 1991). Vannferingen hadde
imidlertid ogsd betydning for fiskens overlevelse og ernzering. Tidspunkt for forste
fodeinntak var enten for eller etter varflommen. Hvis vanntemperaturen steg til ca 8°C

ter varflommen, begynte yngelen 4 ta til seg fode for flommen. Hvis vanntemperaturen
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ikke var nadd ca 8°C feor varflommen, skjedde forste fodeinntak forst etter at flommen

var over uansett hva vanntemperaturen da var.

Reguleringer som medferer et endret klekke- og swim-up tidspunkt kan medfere at
yngelen kommer opp av grusen pa et ugunstig tidspunkt, for eksempel ved hoy

vannfering og temperaturer under 8°C, med hey dedelighet som resultat.

6.2 Redusert / okt vekst hos lakseyngel med effekt pa smoltalder

Nar lakseyngelen har brukt opp plommesekken er den videre veksten avhengig av
faktorer som vanntemperatur, neeringsforhold og fiskens vekt. Av disse faktorene er
vanntemperaturen den viktigste. Forstearsvekst for laksunger i norske vassdrag ligger
normalt mellom 4 og 8 cm ved avsluttet vekstsesong. Temperaturendringer i
vekstsesongen er en relativt vanlig effekt av et reguleringsinngrep. Dette forer til

endret veksthastighet hos fisken.

Fiskeyngelen vokser darligere i kalde ar (Saltveit 2000). Eksempler pa regulerte
vassdrag der yngelen generelt har fatt redusert vekst i sommersesongen som felge av
redusert temperatur, er Orkla og Surna nedenfor kraftverksutslippet. I Orkla okte
smoltalderen med ca 0,5 ar i gjennomsnitt som felge av tilfersel av kaldt magasinvann
om sommeren (NOU 1999). I Surna var veksten hos laksungene darligere pa
strekningen nedenfor utlopet av kraftstasjonen der vanntemperaturen var lavere om
sommeren enn ovenfor utlepet (Saltveit 1990). Dette ga hoyere smoltalder nedenfor
kraftstasjonen (4+) enn ovenfor (3+), uten at dette hadde noen effekt pa

smoltsterrelsen.

Reguleringer som innebeerer gkt sommertemperatur kan fere til okt vekst og lavere
smoltalder. Dette er vist i Elvegardelva i Skjomen der arsveksten gkte med 1,5-2,0 cm
etter regulering som folge av gkt sommertemperatur. Den gkte vanntemperaturen var
et resultat av varme somre og frafering av kaldt vann fra heyereliggende deler av
nedberfeltet. I Ekso ble smoltalderen redusert med ett til to ar pa grunn av ekt

sommertemperatur pa strekninger med redusert vannfering (NOU 1999). Et eksempel
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pa et annet inngrep som har gitt redusert smoltalder finner vi i elven Fiddich, en
sideelv til Spey i Skottland (Morrison 1989). Her skyldes ikke endringene
vassdragsregulering, men produksjon av whisky. Varmt kjolevann fra flere
whiskybrennerier i nedre del av elven hevet vanntemperaturen gjennom &ret med 1-
3°C over naturlig elvetemperatur. Laks fra denne nedre delen smoltifiserte ett ar

tidligere enn fisken i gvre del, og vandret ut som 2+ smolt (Morrison 1989).

6.3 Vinteroverlevelse

Vinteren representerer en flaskehals for laksunger med tanke pa overlevelse. Fiskens
vanninnhold gker og fettinnholdet synker utover vinteren (Pinder & Eales 1969; Elliott
1994). Hvorvidt fisken overlever vinteren er et resultat av balansen mellom
energiinntak via neering og forbruk av lagret energi (fett). Hvordan og hvorvidt
endrete vanntemperaturer om vinteren pavirker laksungenes fysiologiske kondisjon og
aktivitet er darlig kjent. Det er imidlertid vist at vinteroverlevelsen til yngel av
laksefisk er positivt korrelert med vanntemperaturen og med fiskestorrelsen (Hunt

1969).

Det er imidlertid ogsd hevdet at gokte vintertemperaturer kan redusere
vinteroverlevelsen (Forseth et al. 2000). Den eneste lokaliteten i Norge hvor dette er
undersgkt, er i de gvre delene av Altaelva (Sautso). Her har tettheten av laksunger gatt
tilbake etter reguleringen (Neesje et al. 1998), samtidig som vanntemperaturen om
vinteren har gkt med ca 0,3°C etter reguleringen. Studier av laksungenes kvalitative og
kvantitative fettinnhold gjennom aret ble gjennomfert for & dokumentere eventuelle
kritiske perioder i laksungenes arssyklus (Forseth et al. 2000). Resultatene viste at
reduksjonen av lagringsfett om vinteren generelt var storre i de gvre delene av elva
(Sautso) enn lengre ned (Forbygningen). Den gkte vanntemperaturen i Sautso etter
regulering var imidlertid ikke arsaken til reduksjonen i lagringsfett da en ekning i
temperaturen pa 0,3°C bare medferte en gkning i de metabolske utgiftene pa ca 3%.
Dette var ikke tilstrekkelig til & forklare forskjellene i fettforbrenning i Sautso og
Forbygningen (Forseth et al. 2000). Man vet ogsa lite om hvordan sterre gkning i

vintertemperaturen enn 0,3°C pavirker laksungenes vinteroverlevelse.
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6.4 Smoltproduksjon

Den totale produksjonen av laksesmolt i et vassdrag pdvirkes av en rekke andre
faktorer i tillegg til vanntemperatur. Gytebestandens sterrelse, intra- og interspesifikk
konkurranse, predasjon, vannfering, vannkvalitet, neeringstilgang og habitatforskjeller
er andre potensielt viktige faktorer for smoltproduksjon. Det finnes fa gode
beregninger av smolttettheter i norske vassdrag, og de feerreste av disse analyserer

vanntemperaturens betydning for smoltproduksjonen i de aktuelle studiene.

I dag vet vi lite om hvordan reduserte sommertemperaturer som folge av regulering
pavirker den totale smoltproduksjonen. Kalde somrer gir imidlertid generelt lavere
vekst og en hoyere smoltalder hos laksungene. Jkt smoltalder kan teoretisk gi redusert
smoltproduksjon ved at antall overlevende individer fra en gitt arsklasse synker med
antall ar de oppholder seg i elva. Dette er imidlertid avhengig av at dedeligheten er
konstant og uavhengig av temperatur. Saegrov et al. (1998b; 2001) konkluderte ut i fra
en studie av 11-14 Vestlandselver at den totale tettheten av presmolt (laks og erret)
avtok med okende vannfering. Vannferingen var ikke ngdvendigvis den
kontrollerende faktoren. Elvestorrelse og vannhastighet, som er relatert til vannfering,
kan veere viktige faktorer. Vanntemperaturen kunne imidlertid veere avgjerende for
tettheten av presmolt av laks i vassdrag som var svert kalde om varen da overlevelsen
til lakseyngelen de ferste ukene etter at den har kommet opp av grusen var sterkt

avhengig av vanntemperaturen.

At reduserte sommertemperaturer ikke nedvendigvis medferer redusert
smoltproduksjon er vist i Orkla (Hvidsten et al. 1996). Her er vanntemperaturen i
gjennomsnitt gatt ned med 0,5-1,5°C etter reguleringen, og smoltalderen har gkt med
ca 0,5 ar. Likevel har smoltproduksjonen gkt med 85% etter reguleringen. For
reguleringen ble vintervannferingen i Orkla betraktet som en sterkt begrensende faktor
for smoltproduksjonen. Reguleringen sikret imidlertid en hoyere og mer stabil
vintervannfering som har gitt sterre permanente, vanndekte produksjonsarealer for
neringsdyr og fisk. Denne faktoren betraktes som hoveddrsaken til den okte

smoltproduksjonen (Hvidsten et al. 1996).
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Betydningen av gkt vanntemperatur i vekstsesongen for den totale smoltproduksjonen
er ogsd darlig dokumentert. Hvis man antar at okt temperatur medferer okt
smoltproduksjon per arealenhet betyr ikke dette nedvendigvis hoyere
smoltproduksjon for elva sett under ett, fordi dette ogsa er avhengig av vanndekket

areal (vannfering).

6.5 Smoltutvandring

Okende fotoperiode regnes som den viktigste faktoren for initiering av
smoltifiseringsprosessen (kap. 4.1). Vanntemperaturen er forst og fremst bestemmende
for hvor raskt fisken responderer pd eokende fotoperiode og hvor fort selve
smoltifiseringen skjer. Selve smoltutvandringen initieres ofte av gkende vannfering,
men gkende vanntemperatur er ogsa en viktig faktor (Jonsson & Ruud-Hansen 1985).
Endrete temperaturer forut for, eller i smoltutvandringsperioden kan sdledes pavirke
tidspunktet for smoltutvandring. I Altaelva er det foreslatt at redusert vanntemperatur
om varen kan forarsake endringer i smoltifiseringsrytmen, utvandringstidspunktet og
atferden (Neaesje et al. 1998). Det hevdes videre at dette kan fore til forskjellig
utvandringstidspunkt for smolt fra de gvre og nedre delene av elva, noe som kan ha

betydning for overlevelsen i sjgen.

Smoltutvandringen faller gjerne sammen med tidspunktet for ndr havtemperaturen
gar over 8°C (Hvidsten et al. 1998). Endret smoltutvandringstidspunkt som fglge av et
reguleringsinngrep kan medfere endret overlevelse i sjgen. Hvis utvandringen foregar
for tidlig medferer dette at smolten ikke er fullt tilpasset overgangen til sjgvann og at
smolten kommer ut i sjgen for planktonproduksjonen er pa topp. Hvis smolten
vandrer ut for seint, og kommer ut etter toppen i planktonproduksjonen, kan dette
innebeere darligere neeringsforhold og redusere fiskens overlevelse og vekst. Det synes
saledes & veere et tidsvindu for nar smolten méd vandre ut for at overlevelsen i sjgen

skal bli best mulig (Hansen & Jonsson 1989).
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6.6 Oppvandring og fiske

Reduserte var- og sommertemperaturer som fglge av et reguleringsinngrep kan
teoretisk sett forsinke oppvandringen av voksen laks i et vassdrag. Siden laksen er
vekselvarm, vil aktivitetsnivdet veere temperaturavhengig. Lave temperaturer gjor
fisken mindre aktiv, mens hey temperatur gir hoyt aktivitetsnivd (ved temperaturer
over ca 20°C kan laksens aktivitetsniva begrenses av vannets oksygeninnhold). Laksen
er avhengig av en viss vanntemperatur for & kunne forsere fosser og stryk. Avhengig
av hindringens sterrelse og vanskelighetsgrad trenger laksen temperaturer i
storrelsesorden 5-11°C for & kunne passere hindringen (Pyefinch 1955; Jackson &
Howie 1967; Mills & Graesser 1981; Jensen 1990; Johnsen et al. 1997; Gowans et al.
1999). Sa langt vi kjenner til er det ikke pavist forsinket oppvandring i norske
lakseelver pa grunn av lav vanntemperatur forarsaket av regulering. Vannferingen er
imidlertid ogsa sveert viktig for oppvandringen, og det er dokumentert at redusert
vannfering etter regulering kan medfore at laksen har problemer med & vandre opp i

vassdraget (Heggberget 1982).

Effekten av vanntemperatur pa laksens bitevillighet er relativt darlig vitenskapelig
dokumentert (L' Abée-Lund & Aspas 1999), og endringer i bitevillighet som felge av
reguleringsinngrep eksisterer det sa langt vi kjenner til ingen arbeider pd. Siden laksen
er vekselvarm pavirker imidlertid vanntemperaturen aktivitetsnivaet, og store
reduksjoner i vanntemperaturen kan redusere aktivitetsnivaet. Det er sannsynlig at
dette ogsa reduserer bitevilligheten. I den regulerte Aurlandselva hevdes det fra lokalt
hold at terrfluefisket etter sjoorret har gatt tilbake som felge reduserte
sommertemperaturer (Borgstrom & Aass 2000), men dette er ikke vitenskapelig

dokumentert (Seegrov et al. 2000).

6.7 Interspesifikk konkurranse

I de fleste av vare laksevassdrag finnes flere fiskearter enn laks. Hvis vi holder oss til
laksefisk er dette i forste rekke orret og reye (Salvelinus alpinus). Disse artene
konkurrerer i utgangspunktet om de samme ressursene i elva (neering). Utfallet av en

slik konkurranse avhenger av flere faktorer som for eksempel vanntemperatur,
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vannkvalitet, vannfering og neeringstilgang. Laks, erret og roye har til dels ulike krav
til habitat og fysiske forhold. Nar det gjelder vanntemperatur er laks den av artene som
taler hoye temperaturer best (Elliott 1991). De nedre og ovre temperaturgrensene for
vekst er hoyere hos laks enn for grret. Optimal veksttemperatur for laks er mellom 16
0g 20°C, mens den for erret er 13,6 til 16°C (Elliott 1975; Forseth & Jonsson 1994; Elliott
et al. 1995; Elliott & Hurley 1997; Elliott & Hurley 1999; Forseth et al. 2001; Jonsson et
al. 2001). Veksteffektiviteten til laks er hoyere ved hoy temperatur og den gvre kritiske
grensen for overlevelse er hoyere enn hos erret og roye (Elliott 1981; Elliott 1991; Elliott
& Hurley 1997; Forseth et al. 2001).

Vassdragsreguleringer som medferer endringer i vanntemperaturen kan derfor
medfere forskyvninger i forholdet mellom forskjellige fiskearter. Ved lave
temperaturer har erret og spesielt roye hoyere veksteffektivitet enn laks. Det vil si at de
utnytter maten mer effektivt enn laksungene, hvilket gir dem et konkurransefortrinn
ved lave temperaturer og i perioder nér det er lite mat. Dette forholdet kan veere med
pa a forklare den geografiske utbredelsen til artene. I en undersegkelse av 11-14
vassdrag pa Vestlandet fant Seegrov et al. (1998b; 2001) at tettheten av presmolt laks
okte med okende sommertemperatur, mens tettheten av erret avtok omtrent
tilsvarende med ekende temperatur. Dette forklares med at erreten blir utkonkurrert
av laksen ved heoye temperaturer, mens laksen er konkurransesvak ved lave
temperaturer. Det siste skyldes antagelig at laksen har sterkere fysiologiske
avgrensinger ved lave temperaturer (Seegrov et al. 1998b; Seegrov et al. 2001).
Rekrutteringen av laks i varkalde elver blir sannsynligvis avgjort de forste ukene etter

at yngelen kommer opp av grusen (Seegrov et al. 1998b).
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