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Sammendrag  

Dødelighet i oppdrettsnæringen har de siste årene vært et mye debattert tema. Tap av fisk i 

norsk oppdrettsnæring er fortsatt høyt til tross for lang erfaring. Av et utsett på omtrentlig 300 

millioner smolt i 2020, ble 52,1 millioner rapportert som dødfisk. Flere rapporter knytter 

dødelighet av smolt i tidlig sjøfase opp mot smoltkvalitet. Med smoltkvalitet som den viktigste 

innsatsfaktoren, er det av avgjørende betydning å inneha god kontroll på 

smoltifiseringsprosessen. Utvikling av fundamentale fysiologiske, morfologiske samt 

atferdsmessige egenskaper er grunnleggende for forberedelsen til et liv i det marine miljø. 

Eksponering for en økende fotoperiode antas å være den mest avgjørende miljøfaktoren for å 

indusere disse endringene hos atlantisk laks. Korte dager (vintersignal) etterfulgt av stadig 

lengre dager ser ut til å være en viktig «zeitgeber» (tidsgiver) for utvikling av sjøvannstoleranse 

med avgjørende betydning for videre vekst og overlevelse i sjø.  

Målet med denne studien er å undersøke i hvilken grad lysmanipulering påvirker 

smoltutviklingen hos atlantisk laks. 750 domestisert atlantisk lakseparr (Salmo salar L.; 

AquaGen QTL-Innova SHIELD) ble benyttet under forsøket og eksponert for to ulike 

fotoperioder. Den ene gruppen ble gitt kontinuerlig lysstyring (24L:0M) gjennom hele 

forsøksperioden, mens den andre gruppen ble eksponert for en «vinterbelysning» (8L:16M) i 

seks uker, etterfulgt av kontinuerlig lys (24L:0M). Det ble i forsøksperioden utført 11 

prøveuttak fordelt på 0 D, 14 D, 28 D, 42 D, 56 D, 70 D, 84 D, 98 D, 112 D, 126 D og 154 D. 

Det ble gjennomført 48 timer sjøvannstester, etterfulgt av måling av plasma Cl-, -Na+, -Mg2+ 

og -Ca2+ samt osmolalitet i tillegg til analyse av NKA-enzymaktivitet hos begge grupper av 

fisk. Resultatene fra studien viste en utvikling av forbedret osmoregulerende kapasitet hos 

begge gruppene sammenlignet med forsøksstart. Utviklingen var i midlertidig mer fullstendig 

hos gruppen eksponert for en vinterperiode som synes å forlenge perioden smolten har en 

optimal osmoreguleringskapasitet, og forsinke desmoltifiseringen. Resultatene sammenfaller 

med tidligere observasjoner for atlantisk laks, og indikerer at lysmanipulering for utvikling av 

en fullverdig smolt er en god strategi for å optimalisere videre vekst og velferd i sjøfasen. 
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Summary  

Mortality in the aquaculture industry has been a controversial topic in recent years, and even 

though Norway has a long experience in the aquaculture industry, the loss of fish is still high. 

Of approximately 300 million smolts released in 2020, 52,1 million were reported as dead fish. 

Several research papers link the mortality of smolt in the early sea phase to smolt quality. With 

smolt quality as the essential input factor, it is crucial to control the smoltification process. The 

development of fundamental physiological, morphological and behavioral properties is 

elementary for preparing for life in the marine environment. Exposure to an increasing 

photoperiod is thought to be the most crucial environmental factor in inducing these changes in 

Atlantic salmon. Short days (winter signal) followed by increasingly longer days are considered 

as an important “zeitgeber” (timer) in developing of seawater tolerance of vital importance for 

further growth and survival at sea.  

The aim of the present study is to investigate to which extent light manipulation affects the 

smolt development of Atlantic salmon. 750 domesticated Atlantic salmon parr (Salmo salar L.; 

AquaGen QTL-Innova SHIELD) were used during the experiment and exposed for two 

different photoperiods. One group was subjected to continuous light (24L:0M) throughout the 

experiment, while the other group was subjected to a “winter signal” (8L:16M) for six weeks, 

followed by continuous light (24L:0M). During the experimental period there were performed 

11 samplings divided into 0 D, 14 D, 28 D, 42 D, 56 D, 70 D, 84 D, 98 D, 112 D, 126 D and 

154D. There were performed 48 hour seawater tests, followed by measurement of plasma Cl-, 

-Na+, -Mg2+ and -Ca2+ as well as osmolality in addition to analysis of NKA enzyme activity in 

both groups of fish. The results from the study showed a developed improved osmoregulatory 

capacity in both groups compared to the start of the experiment. However, the development 

was greatest in the group exposed to a winter signal which seems to prolong the period smolt 

has an optimal osmoregulation capacity and delay the desmoltification. The results correlate 

with earlier observations for Atlantic salmon and indicate that light manipulation is a good 

strategy to optimize further growth and welfare in the sea water phase in order to provide an 

optimal smolt.      
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1.0 Introduksjon  

1.1 Bakgrunn  

Norsk havbruk har siden den spede oppstart på 1970-tallet opplevd en nærmest eventyrlig 

utvikling. I dag representerer havbruksindustrien globalt en av de raskest voksende 

matproduserende sektorene, og den blå revolusjonen er en verdensomfattende kilde til 

arbeidskraft og verdiskapning. Antall tonn laks produsert her til lands har økt fra i underkant 

av 400 000 i 1998 til over 1 400 000 tonn i 2019 (figur 1). Myndighetenes målsetting innebærer 

en ytterligere femdobling av lakseproduksjonen frem mot 2050, sammenlignet med 2010 

(Norsk Industri., u.å.).  Følgende økning i produksjonsvolum forutsetter et høyt kunnskapsnivå 

i tillegg til en sammensatt produksjon (Nærings- og fiskeridepartementet., 2015). 

 

Figur 1:  Antall solgt mengde og førstehåndsverdi av laks i perioden 1998 – 2019. Figur hentet fra Statistisk sentralbyrå 

(2020).  

Dødeligheten i oppdrettsnæringen har de siste årene vært et mye debattert tema. Tap av fisk i 

norsk oppdrettsnæring er fortsatt høyt til tross for lang erfaring og et stort ressursbruk rettet mot 

en bærekraftig produksjon. Det samlede tapstallet i sjø for 2016 og 2017 ble beregnet til 53 

millioner laks, som var omtrentlig på samme nivå som 2018, hvorav død fisk utgjorde hele 

87,2% av det samlede tapstallet (Hjeltnes, 2019). Også i 2020 er det totale tapet av oppdrettslaks 

i sjøfasen høyt. Av et utsett på omtrentlig 300 millioner smolt, ble 52,1 millioner rapportert som 

dødfisk. I tillegg dør et tilsvarende antall i kategorien settefisk (Brun, 2021; Sommerset, 2021). 

Den vedvarende høye dødeligheten kommer verken fisken eller næringen til gode. Flere 
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rapporter har knyttet dødelighet av smolt i tidlig sjøfase opp mot smoltkvalitet (Hjeltnes mfl., 

2019; Mattilsynet., 2011, 2014). Smoltkvalitet er en av de viktigste innsatsfaktorene innen 

norsk lakseoppdrett, og er en forutsetning for et sluttprodukt av høy kvalitet. Det er av 

avgjørende betydning å inneha god kontroll på smoltifisering for å tilstrebe god smoltkvalitet, 

og legge til rette for en best mulig fisk gjennom hele produksjonssyklusen (Gu & Grønbech, 

2019).  

1.2 Atlantisk laks (Salmo Salar L.)  

Atlantisk laks (Salmo salar L.) forekommer naturlig på den nordlige havkule innenfor 

tempererte og subarktiske regioner. I likhet med andre salmonider som Oncorhynchus sp., 

Salmo sp. og Salvelinus sp., har arten utviklet komplekse fysiologiske tilpasninger som tillater 

overlevelse i både ferskvann og sjøvann. Denne anadrome tilpasningen innebærer en nedstrøms 

migrering til det næringsrike havet for å vokse og modnes, en livsstrategi som medfører en 

transformasjon fra strømlevende parr i ferskvann til havvandrende smolt i sjøvann (McCormick 

& Saunders, 1987; Thorstad mfl., 2011). Yngel av atlantisk laks starter reisen på våren og 

vandrer ut i havet hvor den tilbringer de neste ett til fire årene. Livssyklusen fullføres i det den 

kjønnsmodne laksen starter gytevandring tilbake til elva den ble født (McCormick mfl., 1998). 

Migreringen representerer et kritisk samspill mellom atferd og fysiologi, gitt de mange 

utfordringer og barrierer som møter fisken underveis (Cooke mfl., 2011). Reisen og dens 

medfølgende endringer har fascinert biologer i århundrer, og overgangen fra ferskvann til 

sjøvann innebærer adaptive endringer i morfologi, fysiologi og atferd. Disse endringene kalles 

smoltifisering, og er et komplekst fenomen hvor ferskvannsfisk går fra å være hyperosmotisk i 

ferskvann til hypoosmotisk i sjøvann (McCormick, 2013; Thorstad mfl., 2011).  

1.3 Smoltifisering  

Smoltifisering er en preadaptert prosess bestående av en rekke fysiologiske, morfologiske og 

atferdsmessige tilpasninger, som lakseyngel (parr) gjennomgår i ferskvann med den hensikt å 

forberede migrasjonen til det marine miljø (McCormick & Saunders, 1987). Disse 

forberedelsene er av avgjørende betydning for å maksimere suksessen av en livshistoriestrategi 

som involverer endring fra et hypoosmotisk til hyperosmotisk medium, og tilbake. Mange av 

disse preadapterte endringene kan være skadelig hvis yngelen forblir i ferskvann, og det er 

derfor ikke overraskende at smoltifiseringsrelaterte endringer reverseres relativt raskt 

(desmoltifisering) dersom fisken ikke eksponeres for marint miljø i løpet av perioden som 

fullstendig smolt (smoltvinduet). Desmoltifisering fremskyndes av avtagende fotoperiode, og 

av økende ferskvannstemperaturer, og inkluderer tap av den hypoosmoregulerende evnen i 
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sjøvann (Stefansson mfl., 2008). Under naturlige forhold er smoltifisering en sesongmessig 

prosess som vanligvis forekommer sent på våren. Manipulasjon av enkelte komponenter kan 

resultere i ufullstendig transformasjon samt reduksjon av potensialet for utnyttelse og 

overlevelse i det marine miljø. Smoltifiseringsprosessen stimuleres av endogene rytmer 

synkronisert av ytre forhold (McCormick & Saunders, 1987; Stefansson mfl., 2008), og 

innebærer interaksjoner mellom flere endokrine systemer (Björnsson mfl., 2011).  

1.4 Fysiologiske endringer  

Et av de viktigste elementene innenfor smoltifisering er utviklingen av hypoosmoregulerende 

evne i sjøvann. Parr har relativt dårlig sjøvannstoleranse hvorav direkte overføring til sjøvann 

vil resultere i kritiske ionisk og osmotisk forstyrrelser, redusert vekst, fiskevelferd og økt 

dødelighet (Stefansson mfl., 2008). Beinfisk (teleost) opprettholder en nærmest konstant intern 

osmolalitet uavhengig av deres ytre miljø, i de fleste tilfeller mellom 290-340 mOsm kg-1. 

Ferskvann og sjøvann har en osmolalitet på henholdsvis 0-10 mOsm kg-1 og 1000 mOsm kg-1. 

Salinitet angir mengde oppløst salt i vann, hvorav ferskvann og sjøvann har en salinitet på 

henholdsvis 0‰ og 33-35‰. Evnen til å absorbere vann og skille ut salter er av avgjørende 

betydning for overlevelsen av havvandrende smolt (Evans, 2008; Evans mfl., 2005).  

Fisk har utviklet tre grunnleggende strategier for å opprettholde reguleringen av vann- og 

saltbalansen (osmoregulering) i ekstracellulære væsker (blodplasma, intestinal væske og 

lymfevæske). Disse omtales som osmokonform, hyperosmotisk og hypoosmotisk regulering. 

Osmokonform fisk opprettholder osmolaliteten i ekstracellulære væsker lik det 

omkringliggende miljøet. Fisk som er hyperosmotisk opprettholder sin indre osmolalitet høyere 

enn det omkringliggende miljøet. Tilsvarende opprettholder hypoosmotisk fisk den indre 

osmolaliteten lavere enn miljøet rundt. Anadrome arter, slik som atlantisk laks, veksler mellom 

hyper- og hypoosmotisk miljø i henhold til migrasjonen fra ferskvann til sjøvann, og tilbake 

(Edwards & Marshall, 2012; McCormick, 2013; Noble mfl., 2018).  

1.4.1 Osmoregulering hos atlantisk laks  

Laks i ferskvann er hyperosmotisk til omgivelsene, og står dermed ovenfor et passivt 

diffusjonstap av ioner, primært natrium (Na+) og klorid (Cl-), samt en osmotisk gevinst av vann 

over gjelleepitelet og andre ytre permeable overflater. Dette motvirkes ved aktivt opptak av 

ioner over gjelleepitelet fra omgivelsene, i tillegg til produksjon av store mengder fortynnet 

urin som skilles ut over nyrene og urinblæren (figur 2) (McCormick mfl., 2009). 
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Figur 2: Skjematisk oversikt over viktige osmoregulatoriske prosesser hos teleoster i ferskvann. Figur hentet fra Jakobsen 

(2013). 

Ulik regulering av salt- og vannbalansen hos laks i ferskvann og sjøvann krever forskjellig 

strukturelle og hensiktsmessige egenskaper i de to omgivelsene. For å minimalisere 

innstrømmingen av vann samt tap av ioner, innehar gjellemembraner lav vann- og 

ionepermeabilitet hos fisk i ferskvann, hvor cellene er forent med lite rom mellom cellene ved 

såkalte tette kanaler («tight junctions») (Heggberget mfl., 1992).  

I motsetning til laks i ferskvann, er laks i sjøvann hypoosmotisk til omgivelsene, og er i en 

konstant tilstand av forestående dehydrering. Dette motvirkes ved å drikke sjøvann for å 

opprettholde osmotisk balanse gjennom absorpsjon av salt og vann over tarmkanalen, mens 

overskudd av Na+ og Cl- hovedsakelig skilles ut aktivt over gjelleepitelet, samt nyrene. De 

divalente ionene magnesium (Mg2+), kalsium (Ca2+) og sulfat (SO4
2-) skilles ut i svært lave 

mengder urin og via feces (figur 3) (McCormick mfl., 2009). Færre bindingsstrukturer gjør 

sammenbindingene mellom celler hos fisk i sjøvann langt svakere. Disse forbindelsene 

benevnes som lekke kanaler («leaky junctions»), og medfører en mer åpen gjellemembran hos 

sjøvannstilvendt fisk (Heggberget mfl., 1992).  
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Figur 3: Skjematisk oversikt over viktige osmoregulatoriske prosesser hos teleoster i sjøvann. Figur hentet fra Jakobsen (2013).  

1.4.2 Osmoregulerende organer  

Gjeller  

Gjellene hos teleoster er et multifunksjonelt organ med avgjørende betydning for 

opprettholdelse av osmotisk likevekt (homeostase). I tillegg er gjellene det primære stedet for 

syrebaseregulering, utskillelse av nitrogenholdig avfall samt det viktigste stedet for 

gassutveksling (Edwards & Marshall, 2012; Evans mfl., 2005). Gjellene hos laks er lokalisert 

lateralt i den bakre delen av munnhulen, og er ikledd fire gjellebuer med mellomliggende 

gjellespalter. Gjellebuene består av en rekke primære gjellelameller, også kalt gjellefilamenter, 

som igjen er bekledd av sekundærlameller. Gjelleepitelet, som dekker filamentene og 

lamellene, består av flere forskjellige celletyper, inkludert epitelceller (PVC) som utgjør over 

90% av cellepopulasjonen, i tillegg til såkalte kloridceller, også omtalt som ionocytter eller 

mitokondrierike celler (<10%). De spesialiserte kloridcellene anses å være det primære stedet 

for aktive fysiologiske prosesser i gjellene, inkludert ionetransport over cellemembraner.  I 

sjøvannsepitel danner kloridcellene og tilstøtende støtteceller (AC) klynger som åpner seg i en 

apikal krypt, overlappet av omkringliggende PVC (Evans, 2011; Evans mfl., 2005; Hwang & 

Lin, 2013); Kryvi, 1992; Reite, Staurnes & Sigholt, 1992).  

I likhet med terrestriele virveldyr, må teleoster opprettholde intern homeostase for å muliggjøre 

normal drift av cellefunksjoner og celleaktiviteter. Gjellene er unike for sitt innhold av 

kloridceller som skiller ut og absorberer ioner i henholdsvis sjøvann og ferskvann for å 

opprettholde kontroll over den indre salt- og vannbalansen (Evans mfl., 2005; Hwang mfl., 

2011). Den nåværende modellen for sekresjon av ioner hos laks i sjøvann inkluderer tre ulike 
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transportproteiner: Na+/K+-ATPase (NKA) og Na+/K+/2Cl--kotransporter (NKCC)  lokalisert i 

den basolaterale membran, samt cystisk fibrose transmembran regulator (CFTR) lokalisert i den 

apikale membran (Marshall, 2002; McCormick mfl., 2009). NKA er et av de mest studerte 

transportproteinene, og det har lenge vært kjent at NKA-enzymaktiviteten øker i smolt 

sammenfallende med utviklingen av sjøvannstoleranse, og er en nødvendighet for tilpasning av 

saltbalansen (Hwang & Lee, 2007; McCormick, 2013; Zaugg & McLain, 1970). NKA bytter 

tre intracellulære Na+-ioner mot to ekstracellulære K+-ioner, noe som resulterer i en netto 

negativ ladning, samt et lavt natriuminnhold inne i cellen. Deretter bruker NKCC 

natriumgradienten for å bringe klorid inn i cellen, og den elektrokjemiske gradienten opprettet 

av NKA lar klorid forlate cellen passivt gjennom apikal CFTR (McCormick mfl., 2009).  

NKA består av to essensielle underenheter (α og ß), hvor det hos atlantisk laks er demonstrert 

to isoformer av den katalytiske underenheten NKAα. Denne underenheten har bindingssteder 

for Na+, K+, ATP og ouabain (en enzyminhibitor spesifikk for NKA) (McCormick mfl., 2013). 

NKAα1a forekommer primært i ferskvann, og er til stede i både filamentale og lamellære 

kloridceller. NKAα1b forekommer hovedsakelig i sjøvann, men er til stede ved lave nivåer i 

ferskvann hvor den er lokalisert i små filamentale kloridceller. Under smoltifisering øker 

mengden NKAα1b mRNA i samspill med økende sjøvannstoleranse, mens mengden NKAα1a 

avtar (figur 4) (McCormick, 2013; McCormick mfl., 2009; Nilsen mfl., 2007).  

 

Figur 4: Skjematisk fremstilling av endringer i NKAα1a og NKAα1b i kloridceller under smoltifisering. (A) NKAα1a 

dominerer hos parr i ferskvann. (B) Antallet NKAα1b øker under smoltifisering. (C) Etter eksponering for sjøvann øker 

mengden NKAα1b ytterligere, samtidig som NKAα1a gradvis avtar. Figur hentet fra McCormick (2013).  
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Nyrer 

Nyrer hos teleoster lokaliseres dorsalt for bukhulen, uten tydelig segmentering. Nefroner utgjør 

store deler av nyrevevet, hvorav hvert nefron består av filtrerende glomerulus, i tillegg til 

proksimal tubulus og distal tubulus. Marine teleoster har færre og mindre glomeruli enn 

ferskvannsteleoster (Kryvi & Poppe, 2016). 

Kroppsvæsken hos laks i ferskvann er i besittelse av et langt høyere innhold av ioner enn det 

omkringliggende miljøet. Høy glomulær filtrerings- (GFR) og urinstrømhastighet gjenspeiler 

behovet for eliminering av overflødig vann hos ferskvannsfisker. I tillegg tjener den høye 

urinstrømmen fisken til å kvitte seg med metabolske avfallsprodukter. De dominerende 

elektrolyttene hos teleoster i ferskvann er Na+ og Cl- (Marshall & Grosell, 2006). I sjøvann har 

laks en kroppsvæske med langt lavere innhold av ioner, samt en lavere osmolalitet enn 

omgivelsene. Det orale inntaket av væske fra marine teleoster utgjør i tillegg en divalent 

ionebelastning som må utskilles gjennom nyre- og branchiale mekanismer (Heggberget mfl., 

1992). Marine teleoster har lav GFR og urinstrømhastighet, hvor konsentrasjonen ligner 

ekstracellulære væsker. De viktigste elektrolyttene hos teleoster i sjøvann er Mg2+, Ca2+ og 

SO4
2- (Edwards & Marshall, 2012; Marshall & Grosell, 2006).  

Den gastrointestinale trakt  

Den gastrointestinale trakt spiller en viktig rolle i osmoregulering hos fisk, delvis grunnet 

fordøyelsens forutsetning for sekresjon og absorpsjon av elektrolytter. Hos teleoster omfatter 

fordøyelseskanalen munn-, gjellehule, svelg, spiserør (oesophagus), magesekk (ventrikkel), 

blindsekker (pylorus), midttarm og baktarm. Under smoltifisering skjer en ytterligere økning i 

væskeabsorpsjonen. Den osmoregulerende reguleringen i sjøvann starter med avsalting i 

spiserøret, og etterfølges av tarmabsorpsjon og sekresjonsprosesser som resulterer i rektal 

væskeutgang. Utskillelse av hydrogenkarbonat (HCO3
-) i den bakre del av tarmen sørger for 

utfelling av Mg2+, Ca2+ og SO4
2- i tarmlumen, som dernest skilles ut via feces. En reduksjon i 

osmolalitet muliggjør ytterligere vannopptak for å kompensere for det osmotiske tapet 

(Edwards & Marshall, 2012; Kryvi & Poppe, 2016; Marshall & Grosell, 2006).  

1.5 Morfologiske endringer  

Morfologiske forskjeller mellom parr og smolt er markante (figur 5). Under smoltifisering 

reduseres de karakteristiske, vertikale fingermerkene, også kjent som «parrmerker» samt 

prikkene langs lateralsiden. I tillegg endrer parren seg fra å være grønn/brun-farget til å utvikle 
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jevn sølvdrakt med mørke finnekanter og en mørkere dorsalside med en tilnærmet hvit 

ventralside (Johnston & Eales, 1967; McCormick, 2013). 

 

Figur 5: Forskjell i morfologi mellom parr (øverst) og smolt (nederst). Legg merke til de vertikale parrmerkene og prikkene 

på lateralsiden hos parr, samt tilstedeværelsen av intens sølvdrakt samt mørkere dorsalside og finnekanter hos smolt. Figur 

hentet fra McCormick (2013). 

Videre observeres en slankere kropp, redusert kondisjonsfaktor (K-faktor), som følge av de 

energiske kravene til smoltutviklingen. Dette innebærer økt basal metabolsk hastighet, økt 

aktivitet og redusert lipidinnhold (McCormick, 2013; McCormick & Saunders, 1987). 

1.6 Atferdsmessige endringer  

Den bunnlevende parren har en instinktiv tendens til å svømme motstrøms, i tillegg til en 

aggressiv, territoriell og revirhevende atferd. Parallelt med smoltutviklingen avtar evnen til å 

svømme motstrøms til fordel for mer vilkårlig svømming, og smolten forlater bunnen som følge 

av økt oppdrift. I tillegg utvikles en mer «ekstrovert» atferd hvor smolt søker sammen i stim 

(Heggberget mfl., 1992).  

1.7 Endokrin kontroll  

Det endokrine system hos teleoster innebefatter et spesialisert kommunikasjonssystem som 

regulerer samt synkroniserer flere vitale fysiologiske prosesser mellom endokrine organer og 

målcelle(r) (Kryvi & Poppe, 2016). Under smoltifiseringsprosessen skjer det en kraftig økning 

i den endokrine aktiviteten. Det nevroendokrine systemet fungerer som den primære koblingen 

mellom miljøendring og fysiologisk respons, og er en kritisk del av den osmoregulatoriske 

tilpasningen (McCormick, 2001). Lysstyrte biorytmer tilknyttet endringer i fotoperiode 

stimulerer lysinhibert frigivelse av melatonin fra pinealkjertelen som igjen stimulerer 

hypotalamus. Frigjøringshormoner som følge av den sekretoriske aktiviteten fra hypotalamus 

stimulerer hypofysen til utskillelse av veksthormon (GH), adrenokortikotropt hormon (ACTH), 

thyreoideastimulerende hormon (TSH), samt prolaktin (Heggberget mfl., 1992; McCormick, 

2013). Videre stimulerer ACTH interrenalceller i nyren til utskillelse av kortisol, mens TSH 
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stimulerer skjoldbruskkjertelen (thyreoidea) til frigjøring av tyroksin (T4) og trijodtyronin (T3). 

GH stimulerer leveren til utskillelse av insulinlignende vekstfaktor 1 (IGF-1) (figur 6) 

(McCormick, 2013). 

 

Figur 6: Skjematisk oversikt over hormonell regulering av smoltifisering hos atlantisk laks. CRF: corticotropin-releasing 

factor; PrP: prolactin-releasing peptide; GHRH: growth hormone-releasing hormone; PACAP: pituitary adenylate cyclase-

activating peptide; ACTH: adrenokortikotropt hormon; GH: veksthormon; TSH: thyreoideastimulerende hormon; IGF-1: 

insulinlignende vekstfaktor 1; T4: tyroksin; T3: trijodtyronin. Figur tegnet etter McCormick (2013). 

Under smoltifisering sees et betydelig forhøyet nivå av både GH og kortisol som induserer store 

endringer i osmoregulerende kapasitet ved stimulert utvikling av kloridceller i tillegg til endring 

av tarmens osmoregulatoriske funksjon. Dette muliggjør kompensasjon av osmotisk vanntap i 

det marine miljø gjennom opptak av sjøvann, med påfølgende ekstrudering av monovalente og 

divalente ioner ved henholdsvis gjeller og nyrer. Dette inkluderer økt sjøvannstoleranse i tillegg 

til endringer i tarmens osmoregulatoriske funksjon, samt endringer i vekst og metabolisme. Det 



10 

sees også et forhøyet nivå av thyreoideahormoner under smoltifiseringsprosessen, som innehar 

roller i både morfologiske og atferdsmessige endringer, herunder forsølving og nedstrøms 

migrasjon (figur 6) (Björnsson mfl., 2011). 

1.8 Påvirkning av miljøfaktorer på smoltifiseringsprosessen   

1.8.1 Fotoperiode 

Sesongmessige endringer i fotoperiode er hos flere laksefisk, inkludert atlantisk laks, vist å 

være den viktigste miljøfaktoren for synkronisering av fysiologiske, morfologiske og 

atferdsmessige aspekter ved smoltifisering (Hoar, 1988; McCormick, 2013; Stefansson mfl., 

2008). Endringer i fotoperiode formidles gjennom lys – hjerne – hypofyseaksen (LBP), som 

omfatter nevrale baner mellom fotoreseptororganer, hjernen og hypofysen (Ebbesson mfl., 

2003). Formidlingen av fotoperiode til endokrine systemer involverer påfølgende 

hormonstimulering som regulerer funksjoner til vev involvert i smoltifiseringsprosessen 

(Stefansson mfl., 2007). 

Lysreseptorer hos teleoster er lokalisert i retina og pinealorganet som overfører lyssignal (både 

varighet og styrke) gjennom nevroner til sentrale hjerneregioner, blant annet til det preoptiske 

området (POA). Her innlemmes informasjonen med annen nevral input, og videreformidles så 

til hypofysen som regulerer frigivelse av hormoner (Ebbesson mfl., 2007; Holmqvist mfl., 

1992, 1994). Pinealorganet produserer mesteparten av hormonet melatonin. Utskillelsen av 

dette hormonet foregår under mørke. Melatonin brytes ned i blodet når lys treffer pinealorganet 

eller retina, og utskillelsen stanser. Hormonsyntesen hemmes dermed ved lang fotoperiode, 

mens en lengre mørkeperiode medfører økt syntese og sekresjon, noe som gjør fisken i stand til 

å skille ulike årstider fra hverandre (McCormick, 2013; Stefansson mfl., 2005). 

Av det brede spekteret av hormoner som er kjent for å være involvert i smoltifisering, har 

kortisol, GH og thyreoideahormoner alle vist å være responderende for endringer i fotoperiode, 

særlig GH som potensielt kan forårsake en kaskade av andre endokrine hendelser (McCormick, 

2013; Stefansson mfl., 2008). En vellykket smoltifisering innebærer at parren må nå en viss 

størrelse for initiering av smoltifiseringsprosessen. Hos atlantisk laks er denne terskelstørrelsen 

vist å være omtrent 10-15 cm (McCormick mfl., 1987). Vesentlige endringer i plasmakortisol 

og GH skjer ikke hos atlantisk lakseparr som er størrelsesmessig for liten til å gjennomgå 

smoltifisering. Fisk som har nådd den kritiske størrelsen for smoltifisering derimot, viser økt 

nivå av plasma kortisol og GH ved økt daglengde (McCormick, 2013; McCormick mfl., 2007). 
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Utviklingsforskjell i henhold til kapasiteten til å svare på fotoperiode er således en 

nøkkelkomponent for smoltifisering hos atlantisk laks (McCormick, 2013).  

1.8.2 Temperatur 

I likhet med fotoperiode, er også temperatur vist å være en svært viktig miljøfaktor vedrørende 

smoltifisering. Temperatur anses ikke primært å drive smoltifiseringen, men opererer som en 

hastighetsregulator for lysperiodedrevne endringshastigheter. Ved høye temperaturer oppstår 

responsen på endring i fotoperiode raskere, hvilket ikke er tilfelle ved lave temperaturer hvor 

utviklingen forsinkes og i ekstreme tilfeller kan hemme smoltifiseringen (Stefansson mfl., 

2005). I naturen definerer den årlige temperatursyklusen fiskens vekstpotensial, og 

derigjennom tidspunktet hvor fisken når minimumsstørrelse for initiering av 

smoltifiseringsprosessen (Stefansson mfl., 2008).   

1.9 Desmoltifisering  

En vellykket smolt overføres fra ferskvann til sjøvann når den hypoosmoregulerende 

kapasiteten er tilstrekkelig høy (Lundqvist & Eriksson, 1985). Dersom smolt forhindres i å nå 

sjøvann, vil mekanismer som tillater overlevelse i det marine miljø gå tapt, og en delvis 

omstilling tilbake til ferskvann vil oppstå, også kjent som desmoltifisering (Stefansson mfl., 

1998). Begrepet bør brukes med omhu da det innebærer at samtlige aspekter ved smoltifisering 

reverseres, noe som ikke er tilfellet. Hvorom allting er, forblir mange av de reversible aspektene 

ved smoltifisering avgjørende for marin overlevelse, og indikerer en kritisk samt begrenset 

periode der fisken er i full beredskap for overgangen til marint miljø, også kjent som det 

fysiologiske smoltvinduet. Grensene for det fysiologiske smoltvinduet bestemmes av 

miljøfaktorer som styrer stimulering og tap av smoltkarakter. Som nevnt ovenfor, er fotoperiode 

og temperatur de viktigste drivmekanismene for smoltutvikling hos atlantisk laks (McCormick, 

2013). 

1.10 Kommersiell smoltproduksjon  

Overgangen fra ferskvann til sjøvann er et kritisk stadium i atlantisk lakseproduksjon. En smolt 

av dårlig kvalitet øker risikoen for mangelfull utvikling, helse og vekst hos en sjøvannsoverført 

smolt. Osmoregulatoriske problemer tilknyttet dårlig smoltifisering medfører økt stress og 

etterlater økt risiko for dødelighet den første tiden etter utsett. God kontroll på smoltifisering er 

av avgjørende betydning for å sikre god smoltkvalitet (Gu & Grønbech, 2019). 
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1.10.1 Bruk av lysstyring i kommersiell smoltproduksjon  

Manipulering av fotoperiode har de senere årene gitt oppdrettsnæringen muligheten til å påvirke 

smoltifiseringstidspunktet. I kommersiell smoltproduksjon oppnås smoltifisering ved 

etterligning av den naturlige fotoperioden, enten ved å utsette pre-smolt for en simulert, naturlig 

økning i fotoperiode eller ved eksponering for en «vår-vinter-vår»-fotoperiodesekvens, hvor 

varigheten av vinterfasen komprimeres (Duston & Saunders, 1990; Strand mfl., 2018; Thrush 

mfl., 1994). Fisk som utsettes for en «kunstig» vinter om sommeren, smoltifiserer om høsten 

og benevnes 0-åring. En «normal» smolt gjengis som 1-åring, og smoltifiserer om våren med 

økende daglengde samt økende temperatur etter gjennomgått en naturlig vinterperiode 

(Arnesen mfl., 2003; Stefansson mfl., 1998). Studier har vist at en minimumsperiode for 

eksponering for en kort vinterperiode på seks uker, etterfulgt av en påfølgende økning i 

fotoperioden er nødvendig for å stimulere smoltifisering hos atlantisk laks (Berge mfl., 1995; 

Ebbesson mfl., 2007; Handeland & Stefansson, 2001; Strand mfl., 2018). Pre-smolt utsatt for 

en kortere vinterperiode på to uker viste ingen økning i NKA-enzymaktivitet. Videre ble ikke 

observert noen økning i NKA-enzymaktivitet i tillegg til høy dødelighet i sjøvann hos juvenil 

laks utsatt for kontinuerlig lysregime, noe som tyder på at mangel på passende lysstyrt regime 

forhindrer en vellykket smoltifisering (Berge mfl., 1995; Duston & Saunders, 1995; Handeland 

& Stefansson, 2001; Lubin mfl., 1991).  

1.12 Problemstilling  

Hovedmålet med denne oppgaven er å studere hvordan lysmanipulering eller ikke påvirker 

smoltutviklingen hos domestisert atlantisk laks. Følgende hypoteser ønskes testet: 

• H0: Det er ingen forskjell i utviklingen av smolt mellom lysmanipulert og ikke 

lysmanipulert fisk 

• H1: Lysmanipulering påvirker ikke tidspunkt for desmoltifisering  

• H2: Lysmanipulering påvirker ikke osmoregulatorisk kapasitet eller fiskevelferd  
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2.0 Metode 

2.1 Godkjenning av bruk av dyr i forsøk  

Forsøket ble gjennomført ved Nord universitets anlegg, Mørkvedbukta forskningsstasjon i 

Bodø, Nordland. Forsøket er en del av et større prosjekt, og ble godkjent av Mattilsynet av brev 

den 24.05.2019 (FOTS ID 19447).  

2.2 Forsøksfisk 

750 atlantisk lakseparr (Salmo salar) ble innhentet fra Cermaq Norway AS, avd. Hopen. Laksen 

var av stamme AquaGen QTL-Innova SHIELD, og ble klekket 08.12.18 ved Hopen 

Settefiskanlegg. Ved ankomst Mørkvedbukta forskningsstasjon 09.05.19 hadde fisken en 

gjennomsnittsvekt på 11,5 gram. Lakseparrene ble plassert i ett kar à 2,5 m3 med kontinuerlig 

lysstyring (24L:0M; L = lys og M = mørke) hvor den stod frem til 19.06.10. Dernest ble fisken 

splittet i to nye kar à 2,5 m3 (akklimatiseringsfase) hvor den stod frem til forsøksstart 05.08.19. 

Ved forsøksstart hadde fisken en gjennomsnittsvekt på 37,43 ± 6,62 gram, og en 

gjennomsnittslengde på 14,9 ± 1,0 cm. Forsøket ble gjennomført i RAS-anlegget ved 

forskningsstasjonen, og gjennomsnittlig oksygenmetning var 98 ± 10,5% O2 metning. Sjøvann 

til bruk i sjøvannstester under forsøket ble hentet fra 250 m dyp med en stabil salinitet 33,5‰. 

Temperaturen i både ferskvann og sjøvann var stabil på 13,5 ± 0,5 ºC under hele 

forsøksperioden. Fisken ble gjennom hele forsøket fôret med kommersielt fôr til metning 

(Skretting AS). 

2.3 Forsøksoppsett  

2.3.1 Fase 1 – vintersignal  

Ved forsøksstart var fisken fordelt i 2 kar à 2,5 m3 (heretter referert til som kar D og DL) med 

lokk med innebygget lys. Kar D ble gitt kontinuerlig lysstyring (24L:0M), mens kar DL ble 

eksponert for en «vinterbelysning» (8L:16M) i 6 uker, frem til 16.09.19.  

2.3.2 Fase 2 – smoltifisering  

Ved oppstart fase 2 16.09.19 ble kar D og DL fordelt i henholdsvis 3 kar à 500 liter hver 

(triplikat; 6 kar totalt) gitt kontinuerlig lysstyring (24L:0M) som ble gjeldene ut forsøket. I 

forbindelse med flyttingen, ble hver fisk individuelt tagget med FloyTag (www.floytag.com) i 

tillegg til registrering av vekt og lengde. Taggene hadde egen farge for hvert lysregime. I denne 

fasen måtte en gjennomføre to formalinbehandlinger i uke 42 (14.10.19 – 20.10.19) grunnet 

påvisning av Costia.  

http://www.floytag.com/
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2.3.3. Fase 3 – utsett  

Ved oppstart fase 3 (28.10.19) ble fisken fra D og DL flyttet tilbake, og jevnt fordelt i to kar på 

2,5 m3 («common garden» prinsipp) med resirkulert ferskvann av samme vannkvalitet som 

beskrevet i kapitel 2.2. Her ble fisken stående frem til forsøkets slutt.  

 

Figur 7: Skisse av forsøket gjennomført på atlantisk laks i perioden 05.08 til 06.01.20. Gjennomsnittlig vanntemperatur i RAS-

anlegget var 13,5 ºC.  

2.4 Prøveuttak  

Det ble i forsøksperioden 05.08.19 – 06.01.20 utført 11 prøveuttak. 6 fisk fra hver gruppe ble 

tatt ut til prøvetaking og bedøvet i 10 L bøtter med 5 mg L-1 metomidat (Aquacalm, Syndel Inc., 

Canada). Konsentrasjonen av metomidat var tilstrekkelig for å indusere rask anestesi, og hindre 

en økning av plasmakortisol under prøveuttak (Olsen mfl., 1995). Det ble utført vurdering av 

smoltindeks samt velferdsscoring, i tillegg til registering av vekt (gram) og lengde (gaffel-

lengde, centimeter). Det ble deretter tatt blodprøver fra caudalvenen ved bruk av en heparinisert 

sprøyte. Blodet ble sentrifugert i 5 minutter på 5000 o/min (3260 x g; VWR MiniStar Silverline 

Centrifuge) før plasma ble pipettert over i 1,5 ml eppendorfrør og lagret ved -30 ºC til senere 

analyser.  

Videre ble det tatt gjelleprøver, hvor to mindre seksjoner av andre gjellebue ble lagret i 2 ml 

kryorør tilsatt SEI-buffer og fryst i flytende nitrogen for rask innfrysning til senere analyse. Det 

ble også gjennomført en utvidet 48 timer sjøvannstest (Blackburn & Clarke, 1987) hvor 12 fisk 

fra hvert kar ble håvet over i egne sjøvannskar. Eventuelle svimere og dødfisk ble plukket ut 

ved tilsyn etter 24 timer. Ved avsluttet sjøvannstest etter 48 timer, ble fiskene håvet ut i bøtter 
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med bedøvelse, etterfulgt av uttak av blod som beskrevet over, samt registrering av vekt og 

lengde.  

2.5 Beregning av spesifikk vekstrate og kondisjonsfaktor   

2.5.1 Spesifikk vekstrate (SGR) 

Den prosentvise daglige tilveksten ble beregnet etter formelen; 

𝑆𝐺𝑅(%) =
𝑙𝑛(𝑠𝑙𝑢𝑡𝑡𝑣𝑒𝑘𝑡) − 𝑙n(𝑠𝑡𝑎𝑟𝑡𝑣𝑒𝑘𝑡)

(𝑡2 − 𝑡1)
 

hvor sluttvekt og startvekt er oppgitt i gram, og t2 - t1 er antall dager mellom de aktuelle 

veiingene (Brett, 1979).  

2.5.2 Kondisjonsfaktor  

Kondisjonsfaktor ble beregnet etter Fulton’s formel; 

𝐾𝐹 =
𝑉𝑒𝑘𝑡 ∗ 100

𝐿𝑒𝑛𝑔𝑑𝑒3
 

hvor vekt og lengde er oppgitt i henholdsvis gram og centimeter (Weatherley & Gill, 1987).  

2.6 Analyser 

2.6.1 Vurdering av smoltindeks  

Det ble innledningsvis gjennomført visuell vurdering av smoltindeks umiddelbart etter anestesi. 

Hver fisk ble morfologisk vurdert for sølvfarge, parrmerker og mørke finnekanter på en skala 

fra 1 – 4 etter kommersielle standarder, hvor 4 er en morfologisk fullt utviklet smolt (Jensen 

mfl., 2019). Kriteriene for vurdering av smoltindeks er vist i tabell 1.  

Tabell 1: Smoltindeks, kriterier for bedømming av ulike faktorer i smoltindeks (Noble mfl., 2018). 

SØLVFARGE 

Indeks  Ingen Svak Synlig Sølvfarget 

Score  1 2 3 4 

PARRMERKER 

Indeks Sterk Synlig Svake Ingen 

Score 1 2 3 4 

FINNEKANTER 

Indeks  Ingen Svake Synlig Sorte kanter 

Score  1 2 3 4 
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2.6.2 Vurdering av velferdsskår  

I tillegg til smoltindeks, ble det også gjennomført en visuell vurdering av velferdsskår. Hver 

fisk ble vurdert for skjelltap, hudblødninger og aktiv finneskade på en skala fra 0 – 3 (Noble 

mfl., 2018). 

 

Figur 8: Oversikt over skåringsskjema for hudblødninger, skjelltap og aktiv finneskade. Figur hentet fra Noble mfl. (2018). 

2.6.3 Osmolalitet  

Osmolalitet ble målt ved bruk av OsmoPRO® Multi-Sample Micro-Osmometer (Advanced 

Instruments, United States). Blodplasma fra hvert individ ble tint og blandet ved hjelp av en 

vortexer i omtrent 3 sekunder før analysering. Instrumentets måleprinsipp baseres på 

frysepunktsdepresjon i en væske, hvor absolutt temperatur ved frysepunkt og smeltepunkt 

direkte samsvarer til konsentrasjonen (mOsm/kg H2O) av løste stoffer i væsken.  I forkant av 

hver forsøksrunde, ble instrumentet kontrollert opp mot en standardvæske (ClinitrolTM 290 

Reference Solution) som attesterte en standardverdi på 290 ± 2 mOsm kg-1.   
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2.6.4 Plasmaioner  

Plasmaioner ble analysert ved hjelp av det analytiske instrumentet Respons 910 (DiaSys, 

Holzheim, Tyskland), og produsentens instruksjoner ble fulgt. Følgende ioner ble analysert; 

natrium (Na+, Sodium FS), klor (Cl-, Chloride 21 FS), magnesium (Mg2+, Magnesium XL FS) 

og kalsium (Ca2+, Calcium P FS). Natrium, klor, magnesium og kalsium hadde henholdsvis 

følgende måleintensitet; 100-180 mM, 40-170 mM, 0,08-3,00 mM og 0,22-4,00 mM. Alle 

prøver ble fortynnet 1:2 med ionefritt destillert vann for å oppnå optimal sensitivitet. Respons 

910 ble validert for fisk ved å parallellteste 20 prøver av fiskeplasma oppimot tidligere metoder 

beskrevet for fisk for henholdsvis klor og magnesium (Iversen & Eliassen, 2014).  

2.6.5 NKA-enzymaktivitet i gjeller 

Den totale NKA-enzymaktivitet i gjellene ble målt ved bruk av en standardisert 

mikroanalyseprosedyre beskrevet av McCormick (1993). Denne prosedyren synliggjør hvor 

raskt en bestemt mengde enzym hydrolyserer adenosin-5’-trifosfat (ATP) til adenosin-5’-

difosfat (ADP) + uorganisk fosfat (Pi). Hydrolysen av ATP er enzymatisk koblet til oksidasjon 

av nikotinamid adenin dinukleotid (NAD+) (redusert fra NADH), og leses direkte av på en 

temperaturjustert plateleser (Tecan Sunrise Remote, Berman diagnostika, Østerrike) som 

endring i ekstinksjon ved en bølgelengde på 340 nm i 10 minutter. NKA-enzymaktiviteten 

beregnes ut ifra standardkurven av ADP samt hver prøves proteininnhold uttrykt som µmol 

ADP/mg protein/time (McCormick, 1993).  

 

Figur 9: Forenklet oversikt over analyse av Na+/K+-ATPase i gjeller. Figur hentet fra Jakobsen (2013). 

Reagenser og løsninger tiltrengt måling av enzymaktiviteten ble laget på forhånd av 

prøvebehandlingen. SEI buffer, 0,5% SEID buffer, imidazole buffer (IB), saltløsning og Na+-

Acetate buffer ble oppbevart i kjøleskap ved 4 ºC. Phosphoenolpyruvat (PEP) samt ADP 

standard ble oppbevart i fryser ved -35 ºC, og oubain ble lagret i romtemperatur i en lystett 

flaske. Et AM-medium (Assay Mixture) ble laget på ny for hver forsøksrunde bestående av IB, 

pyruvat kinase (PK), lactic dehydrogenase (LHD), NADH, ATP og PEP. AM-mediumet ble så 

brukt til å lage bruksløsningene AM og AM-O, hvor AM-O ble tilsatt enzymhemmeren oubain. 
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Det ble i tillegg laget ny ADP-standardkurve for hver forsøksrunde, bestående av ulik 

konsentrasjon av ADP standard og IB.  

Hver enkelt gjelleprøve ble tint på is, hvor 2 x 2 millimeter gjellefilament ble snittet ut og tilsatt 

25 µl SEID samt 100 µl SEI. Deretter ble prøvene homogenisert i 10 sekunder ved bruk av en 

motorisert homogenisator (Argos Technologies Battery Operated Pestle Motor Mixer). Prøvene 

ble så sentrifugert i en kjølesentrifuge i 30 sekunder på 5000 o/min (4332 x g; Heraeus Sepatech 

Omnifuge 2 ORS radium 154 mm, rotor 3360) ved 1 ºC for å fjerne uoppløselig materiale. 3 x 

10 µl per ADP-standard ble pipettert over til en 96-well mikroplate, i tillegg til 12 x 10 µl 

prøvemateriale. Triplikater med 200 µl AM og 200 µl AM-O ble tilsatt parallelt i hver brønn. 

Bruksløsningene ble på forhånd satt i en varmeblokk for å oppnå ønsket temperatur på 25 ºC. 

Platen ble lest på 340 nanometer i 10 minutter ved 25 ºC. Resten av prøvematerialet ble fryst 

ned til senere proteinanalyser.  

Til proteinanalysene ble det laget Working Reagent (WR) og fire forskjellige standarder ved 

bruk av BCA Protein Assay Reagent Kit. Resterende prøvemateriale ble tint på is, dernest 

vortexet og sentrifugert på 5000 o/min (3260 x g; VWR MiniStar Silverline Centrifuge) i 30 

sekunder. 3 x 10 µl standard og 12 x 10 µl prøvemateriale ble pipettert over på mikroplaten. 

200 µl WR ble så tilsatt hver brønn, deretter ble platen ristet forsiktig i 30 sekunder. Mikroplaten 

ble inkubert ved 37 ºC i 60 minutter før den ble avkjølt ved romtemperatur. Platen ble lest på 

540 nanometer. 

2.7 Statistisk analyse  

Statistisk analyse ble gjort ved hjelp av statistikkprogrammet GraphPad Prism (ver 9,00) for 

Windows. Alle data ble testet for normalitet og homogenitet ved hjelp av henholdsvis 

Komogorov-Smirnov test og Levene’s test. Dersom nødvendig ble data logtransformert for å 

møte disse antagelsene. For å måle endringene i de ulike fysiologiske og morfologiske 

parameterne fra start av forsøket (dag 0) til et annet tidspunkt innen en forsøksgruppe, og fra 

forskjellen i disse parameterne i de ulike forsøksgruppene og saliniteter ved samme tidspunkt, 

ble det benyttet en enveis variansanalyse (oneway-ANOVA) (Sokal & Rohlf, 1987).  Hvis F-

verdiene var signifikante, ble Bonferroni post hoc test kjørt for å bestemme på 0,05 nivå. Alle 

resultater er uttrykt i gjennomsnitt med standardavvik (ñ ± SD). Signifikante forskjeller i 

figurene innen en gruppe ved ulike prøvetakingstidspunkt sammenliknet med dag 0 ble indikert 

med *, og forskjeller mellom forsøksgruppene og saliniteter ved samme prøvetakingstidspunkt 

ble indikert med #.  
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3.0 Resultat  

3.1 Vekst  

 

Figur 10: Gjennomsnittsvekt (gram) hos atlantisk laksesmolt gjennom forsøksperioden (0 D til 154 D) for henholdsvis 

gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M) * indikerer signifikant forskjell fra forsøksstart (0 D). Skravert område indikerer 

tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M).  

Figur 10 viser gjennomsnittlige verdier av vekt (gram) i forsøksperioden. Den gjennomsnittlige 

vekten ved forsøksstart var 37,43 ± 6,62 gram. Den høyeste gjennomsnittlige vekten i gruppe 

DL (8L:16M) og D (24L:0M) ble målt dag 154, og var henholdsvis 371,65 ± 62,82 gram og 

331,03 ± 85,77 gram. En signifikant høyere vekt sammenlignet med forsøksstart (0 D) ble 

observert for begge gruppene ved dag 84, 98, 112, 126 og 154. I tillegg hadde fisk eksponert 

for kontinuerlig lysstyring en signifikant høyere vekt ved 70 D sammenlignet med forsøksstart.  

3.1.1 Spesifikk vekstrate (SGR) 

Spesifikk vekstrate (SGR) for begge gruppene er presentert i tabell 2. Fisk eksponert for 

lysmanipulering (8L:16M) hadde en økning i SGR i perioden 84 D – 154 D, sammenlignet med 

0 D – 84 D. Dette var ikke tilfelle for fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring (24L:0M) 

gjennom hele forsøket, hvor det i perioden 84 D – 154 D var en reduksjon i SGR sammenlignet 

med 0 D – 84 D. 

 

 

8L:16M 
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Tabell 2: Gjennomsnittlig spesifikk vekstrate (SGR) i prosent i perioden 0 D – 84 D og 84 D – 154 D.. 

8L:16M 

Tidspunkt Spesifikk vekstrate, SGR (%) 

0 D – 84 D 1,18% 

84 D – 154 D 1,80%  

24L:0M 

0 D – 84 D 1,47% 

84 D – 154 D 1,30%  

   

3.1.2 Kondisjonsfaktor 

 

Figur 11: Gjennomsnittlig kondisjonsfaktor hos atlantisk laksesmolt gjennom forsøksperioden, (0 D – 154 D) for henholdsvis 

gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M). Skravert område indikerer tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M). 

Figur 11 viser gjennomsnittlige verdier av kondisjonsfaktor i forsøksperioden. Gjennomsnittlig 

kondisjonsfaktor (K-faktor) ved forsøksstart var 1,13 ± 0,10. Den høyeste gjennomsnittlige K-

faktor i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) ble målt dag 154 og 112, og var henholdsvis 1,18 

± 0,11 og 1,20 ± 0,11. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittlige K-faktor målt i gruppe DL 

(8L:16M) og D (24L:0M) dag 84 og 42, og var henholdsvis 1,08 ± 0,11 og 1,05 ± 0,12. Det var 

ingen signifikante forskjeller fra forsøksstart eller ved et gitt prøvetidspunkt mellom gruppene.   

 

 

8L:16M 
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3.2 Smoltindeks  

Tabell 3 viser gjennomsnittlig smoltindeks i forsøksperioden. Det ble ikke registrert noen 

signifikante forskjeller mellom gruppene eller fra forsøksstart (0 D). 

Tabell 3: Gjennomsnittlig smoltindeks hos atlantisk laksesmolt gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D).   

Domestisert lys (8L:16M) 

Tidspunkt Sølvfarge SD Parr-merker SD Sorte finne-kanter SD 

0 D 3,81 ± 0,75 3,81 ± 0,75 3,56 ± 1,03 

14 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

28 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

42 D 3,86 ± 0,36 4,00 ± 0,00 3,93 ± 0,27 

56 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

70 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

84 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

98 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

112 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

126 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

154 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

Domestisert (24L:0M) 

0 D 3,81 ± 0,75 3,81 ± 0,75 3,56 ± 1,03 

14 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 3,50 ± 0,73 

28 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

42 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

56 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

70 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

84 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

98 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

112 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

126 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 

154 D 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 4,00 ± 0,00 
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3.3 Velferdsskåring  

3.3.1 Aktive finneskader  

 

Figur 12: Gjennomsnittlig skåring av aktive finneskade hos atlantisk laksesmolt gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) for 

henholdsvis gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M).  

Figur 12 viser gjennomsnittlig skåring av aktive finneskader gjennom forsøksperioden. 

Gjennomsnittlig skåring av aktive finneskader ved forsøksstart var 0 ± 0. Den høyeste 

gjennomsnittlige skåringen av aktive finneskader i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) ble 

målt dag 126 og 112, og var henholdsvis 1,08 ± 0,51 og 0,94 ± 0,42. Tilsvarende ble laveste 

gjennomsnittlig skåring av aktive finneskader målt i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) dag 

0 og 14 for begge gruppene, og var henholdsvis 0 ± 0. Det var ingen signifikante forskjeller fra 

forsøksstart eller ved et gitt prøvetidspunkt mellom gruppene.   
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3.3.2 Hudblødninger  

 

Figur 13: Gjennomsnittlig skåring av hudblødninger hos atlantisk laksesmolt gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) for 

henholdsvis gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M). 

Figur 13 viser gjennomsnittlig skåring av hudblødninger gjennom forsøksperioden. 

Gjennomsnittlig skåring av hudblødninger ved forsøksstart var 0,38 ± 0,72. Den høyeste 

gjennomsnittlige skåringen av hudblødninger i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) ble målt 

dag 154 og 14, og var henholdsvis 1,42 ± 0,79 og 1,31 ± 1,01. Tilsvarende ble laveste 

gjennomsnittlig skåring av hudblødninger målt i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) dag 70 

for begge gruppene, og var henholdsvis 0 ± 0. Det var ingen signifikante forskjeller fra 

forsøksstart eller ved et gitt prøvetidspunkt mellom gruppene.   
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3.3.3 Skjelltap  

 

Figur 14: Gjennomsnittlig skåring av skjelltap hos atlantisk laksesmolt gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D)  for henholdsvis 

gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M). 

Figur 14 viser gjennomsnittlig skåring av skjelltap gjennom forsøksperioden. Gjennomsnittlig 

skåring av skjelltap ved forsøksstart var 0,69 ± 0,87. Den høyeste gjennomsnittlige skåringen 

av skjelltap i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) ble målt dag 42 for begge gruppene, og var 

henholdsvis 2,64 ± 0,50 og 2,35 ± 0,86. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittlig skåring av 

skjelltap målt i gruppe DL (8L:16M) og D (24L:0M) dag 0 for begge gruppene, og var 

henholdsvis 0,69 ± 0,87. Det var ingen signifikante forskjeller fra forsøksstart eller ved et gitt 

prøvetidspunkt mellom gruppene.   
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3.3 Osmolalitet  

 

Figur 15: Gjennomsnittlige verdier av osmolalitet (mOsm/kg) hos atlantisk laksesmolt ved 48 timer sjøvannstest gjennom 

forsøksperioden (0 D – 154 D) for henholdsvis gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M). * indikerer signifikant forskjell fra 

forsøksstart (0D), og # indikerer signifikant forskjell mellom gruppene ved et gitt prøvetidspunkt. Skravert område indikerer 

tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M).  

Figur 15 viser gjennomsnittlige verdier av osmolalitet (mOsm/kg) etter 48 timer sjøvannstest i 

forsøksperioden. De gjennomsnittlige verdiene for osmolalitet ved forsøksstart var 448,13 ± 

55,25 mOsm/kg. Den høyeste gjennomsnittlige verdien av osmolalitet i gruppe DL (8L:16M) 

og D (24L:0M) ble målt dag 28 og 154, og var henholdsvis 478,50 ± 28,99 og 449,40 ± 33,43 

mOsm/kg. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittsverdi av osmolalitet målt i gruppe DL 

(8L:16M) og D (24L:0M) dag 84 og 98, og var henholdsvis 332,33 ± 6,62 og 347,17 ± 19,17. 

Signifikante lavere verdier av plasmaosmolalitet sammenlignet med forsøksstart ble observert 

hos begge gruppene ved 70 D, 84 D, 98 D og 154 D. Dette var også tilfellet for den 

lysmanipulerte gruppen ved 126 D. Ved 154 D var plasmaosmolalitet i tillegg signifikant 

høyere hos fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring sammenlignet med den lysmanipulerte 

gruppen ved samme prøvetidspunkt.  
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3.4 Plasmaioner  

3.4.1 Plasmaklorid 8L:16M 

 

Figur 16: Gjennomsnittlige verdier av plasmaklorid (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe DL (8L:16M) 

i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og sjøvannstest ved et 

gitt prøvetidspunkt. Skravert område indikerer tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M). 

Figur 16 viser gjennomsnittlige verdier av plasmaklorid (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for en vinterperiode (8L:16M) etterfulgt kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De 

gjennomsnittlige verdiene for plasmaklorid ved forsøksstart var 121,30 ± 3,54 og 192,64 ± 

35,37 mM for henholdsvis fisk i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte 

gjennomsnittlige verdien av plasmaklorid i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble målt 

dag 42 og 14, og var henholdsvis 146,17 ± 8,91 og 195,73 ± 10,54 mM. Tilsvarende ble laveste 

gjennomsnittsverdi av plasmaklorid i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 0 og 84, 

og var henholdsvis 121,30 ± 3,54 og 137,67 ± 3,01 mM. Plasmaklorid var signifikant høyere 

hos fisk eksponert for sjøvannstest ved dag 0 D, 14 D, 28 D, 42 D, 56 D, 98 D og 154 D 

sammenlignet med ferskvannsverdier ved samme prøvetidspunkt.  
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3.4.2 Plasmaklorid 24L:0M 

 

Figur 17: Gjennomsnittlige verdier av plasmaklorid (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe D (24L:0M) i 

henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og sjøvannstest ved et 

gitt prøvetidspunkt. 

Figur 17 viser gjennomsnittlige verdier av plasmaklorid (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De gjennomsnittlige verdiene for plasmaklorid 

ved forsøksstart var 121,30 ± 3,54 og 192,64 ± 35,37 mM for henholdsvis fisk i ferskvann og 

etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte gjennomsnittlige verdien av plasmaklorid i 

ferskvann og 48 timer sjøvannstest ble målt dag 84 og 0, og var henholdsvis 145,46 ± 3,15 og 

192,64 ± 35,37 mM. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittsverdi av plasmaklorid i ferskvann 

og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 0 og 98, og var henholdsvis 121,30 ± 3,54 og 142,83 ± 

8,23 mM. Plasmaklorid var signifikant høyere hos fisk eksponert for sjøvannstest ved 0 D, 14 

D, 28 D, 42 D, 56 D, 112 D, 126 D og 154 D sammenlignet med ferskvannsverdier ved samme 

prøvetidspunkt.   
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3.4.3 Plasmanatrium 8L:16M 

 

Figur 18: Gjennomsnittlige verdier av plasmanatrium (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe DL (8L:16M) 

i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og sjøvannstest ved et 

gitt prøvetidspunkt. Skravert område indikerer tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M). 

Figur 18 viser gjennomsnittlige verdier av plasmanatrium (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for en vinterperiode (8L:16M) etterfulgt kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De 

gjennomsnittlige verdiene for plasmanatrium ved forsøksstart var 186,28 ± 6,0 og 213,50 ± 

17,5 mM for henholdsvis fisk i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte 

gjennomsnittlige verdien av plasmanatrium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble målt 

dag 0 og 14, og var henholdsvis 186,26 ± 6,0 og 233,23 ± 7,7 mM. Tilsvarende ble laveste 

gjennomsnittsverdi av plasmanatrium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 70, 

og var henholdsvis 164,52 ± 2,8 og 166,58 ± 7,2 mM. Plasmanatrium var signifikant høyere 

hos fisk eksponert for sjøvannstest ved 0 D, 14 D, 28 D, 42 D og 56 D sammenlignet med 

ferskvannsverdier ved samme prøvetidspunkt.   
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3.4.4 Plasmanatrium 24L:0M 

 

Figur 19: Gjennomsnittlige verdier av plasmanatrium (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe D (24L:0M) 

i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og sjøvannstest ved et 

gitt prøvetidspunkt. 

Figur 19 viser gjennomsnittlige verdier av plasmanatrium (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De gjennomsnittlige verdiene for 

plasmanatrium ved forsøksstart var 186,28 ± 6,0 og 213,50 ± 17,5 mM for henholdsvis fisk i 

ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte gjennomsnittlige verdien av 

plasmanatrium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble målt dag 28 og 14, og var 

henholdsvis 186,00 ± 5,5 og 217,67 ± 19,5 mM. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittsverdi av 

plasmanatrium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 70 og 98, og var henholdsvis 

166,22 ± 4,7 og 166,50 ± 8,7 mM. Plasmanatrium var signifikant høyere hos fisk eksponert for 

sjøvannstest ved 0 D, 14 D, 28 D, 42 D, 126 D og 154 D sammenlignet med ferskvannsverdier 

ved samme prøvetidspunkt.   
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3.4.5 Plasmamagnesium 8L:16M 

 

Figur 20: Gjennomsnittlige verdier av plasmamagnesium (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe DL 

(8L:16M) i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og 

sjøvannstest ved et gitt prøvetidspunkt. Skravert område indikerer tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M). 

Figur 20 viser gjennomsnittlige verdier av plasmamagnesium (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for en vinterperiode (8L:16M) etterfulgt kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De 

gjennomsnittlige verdiene for plasmamagnesium ved forsøksstart var 1,08 ± 0,07 og 3,05 ± 

0,63 mM for henholdsvis fisk i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte 

gjennomsnittlige verdien av plasmamagnesium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble 

målt dag 98 og 28, og var henholdsvis 1,70 ± 0,08 og 3,42 ± 0,91 mM. Tilsvarende ble laveste 

gjennomsnittsverdi av plasmamagnesium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 0 

og 84, og var henholdsvis 1,08 ± 0,07 og 0,89 ± 0,06 mM. Plasmamagnesium var signifikant 

høyere hos fisk etter sjøvannstest ved 0 D, 14 D, 28 D og 42 D sammenlignet med 

ferskvannsverdier ved samme prøvetidspunkt. Ved 84 D var plasmamagnesium signifikant 

høyere i ferskvann sammenlignet med sjøvannstest.  
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3.4.6 Plasmamagnesium 24L:0M  

 

Figur 21: Gjennomsnittlige verdier av plasmamagnesium (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe D 

(24L:0M) i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og 

sjøvannstest ved et gitt prøvetidspunkt. 

Figur 21 viser gjennomsnittlige verdier av plasmamagnesium (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De gjennomsnittlige verdiene for 

plasmamagnesium ved forsøksstart var 1,08 ± 0,07 og 3,05 ± 0,63 mM for henholdsvis fisk i 

ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte gjennomsnittlige verdien av 

plasmamagnesium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble målt dag 84 og 154, og var 

henholdsvis 1,84 ± 0,15 og 3,42 ± 0,60 mM. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittsverdi av 

plasmamagnesium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 0 og 84, og var 

henholdsvis 1,08 ± 0,07 og 1,25 ± 0,42 mM. Plasmamagnesium var signifikant høyere hos fisk 

etter sjøvannstest ved 0 D, 14 D, 28 D, 42 D, 56 D, 112 D, 126 D og 154 D sammenlignet med 

ferskvannsverdier ved samme prøvetidspunkt.   
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3.4.7 Plasmakalsium 8L:16M 

 

Figur 22: Gjennomsnittlige verdier av plasmakalsium (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe DL (8L:16M) 

i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom ferskvann og sjøvannstest ved et 

gitt prøvetidspunkt. Skravert område indikerer tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M). 

Figur 22 viser gjennomsnittlige verdier av plasmakalsium (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for en vinterperiode (8L:16M) etterfulgt kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De 

gjennomsnittlige verdiene for plasmakalsium ved forsøksstart var 3,31 ± 0,28 og 3,80 ± 0,36 

mM for henholdsvis fisk i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte 

gjennomsnittlige verdien av plasmakalsium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble målt 

dag 98 og 0, og var henholdsvis 3,75 ± 0,08 og 3,80 ± 0,36 mM. Tilsvarende ble laveste 

gjennomsnittsverdi av plasmakalsium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 84, 

og var henholdsvis 3,28 ± 0,22 og 2,58 ± 0,06 mM. Plasmakalsium var signifikant høyere i 

ferskvann ved 70 D, 84 D, 98 D, 126 D og 154 D sammenlignet med sjøvannstestverdier ved 

samme prøvetidspunkt.  
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3.4.8 Plasmakalsium 24L:0M 

 

Figur 23: Gjennomsnittlige verdier av plasmakalsium (mM) gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) hos gruppe D (24L:0M) 

i henholdsvis ferskvann og ved 48 timer sjøvannstest. # indikerer signifikant forskjell mellom sjøvannstest og ferskvann ved et 

gitt prøvetidspunkt. 

Figur 23 viser gjennomsnittlige verdier av plasmakalsium (mM) i forsøksperioden for fisk 

eksponert for kontinuerlig lysstyring (24L:0M). De gjennomsnittlige verdiene for 

plasmakalsium ved forsøksstart var 3,31 ± 0,28 og 3,80 ± 0,36 mM for henholdsvis fisk i 

ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest. Den høyeste målte gjennomsnittlige verdien av 

plasmakalsium i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest ble målt dag 154, og var henholdsvis 

3,97 ± 0,33 og 4,19 ± 0,44 mM. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittsverdi av plasmakalsium 

i ferskvann og etter 48 timer sjøvannstest målt dag 0 og 84, og var henholdsvis 3,31 ± 0,28 og 

2,84 ± 0,22 mM. Plasmakalsium var signifikant høyere i ferskvann ved 84 D og 98 D 

sammenlignet med sjøvannstestverdier ved samme prøvetidspunkt.   
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3.5 NKA-enzymaktivitet 

 

Figur 24: Gjennomsnittlig NKA-enzymaktivitet (µmol ADP/mg protein/time) gjennom forsøksperioden (0D-154D) hos 

atlantisk laksesmolt i ferskvann for henholdsvis gruppene DL (8L:16M) og D (24L:0M). * indikerer signifikant forskjell fra 

forsøksstart, og # indikerer signifikant forskjell mellom gruppene ved et gitt prøvetidspunkt. Skravert område indikerer 

tidspunkt for «vinterperioden» (8L:16M). 

Figur 24 viser gjennomsnittlige verdier av NKA-enzymaktivitet (µmol ADP/mg protein/time) 

i ferskvann i forsøksperioden. De gjennomsnittlige verdiene av NKA ved forsøksstart var 4,75 

± 1,97 µmol. Den høyeste gjennomsnittlige verdien av NKA i gruppe DL (8L:16M) og D 

(24L:0M) ble målt dag 70 og 98, og var henholdsvis 14,37 ± 5,96 og 7,47 ± 1,82 µmol ADP/mg 

protein/time. Tilsvarende ble laveste gjennomsnittsverdi av NKA målt i gruppe DL (8L:16M) 

og D (24L:0M) dag 42 og 154, og var henholdsvis 2,35 ± 0,44 og 1,45 ± 0,72. I tillegg var NKA 

signifikant høyere for den lysmanipulerte gruppen sammenlignet med kontinuerlig lysstyrt 

gruppe ved 70 D, 84 D, 112 D og 154 D. Ved 42 D og 126 D var NKA signifikant høyere hos 

fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring sammenlignet med den lysmanipulerte gruppen.  
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3.6 Svimere etter sjøvannstest  

 

Figur 25: Antall svimere av totalt 12 fisk per gruppe etter sjøvannstester gjennom forsøksperioden (0 D – 154 D) for 

henholdsvis gruppene D (8L:16M) og DL (24L:0M).  

Figur 25 viser antall svimere registrert i forbindelse med sjøvannstest under forsøksperioden. 

Et noe høyere antall svimere ble observert hos fisk eksponert for 8L:16M ved dag 14, 28 og 42 

sammenlignet med fisk eksponert for 24L:0M. Ved dag 56 ble det registrert svimer hos den 

lysmanipulerte gruppen, mens det ved dag 154 ble registrert svimer hos gruppen eksponert for 

kontinuerlig lysstyring. Det ble ikke registrert svimere ved 70 D, 84 D, 98 D, 112 D og 126 D. 
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4.0 Diskusjon  

I den spede oppstart på 1970-tallet var oppdrettsnæringen å regne som en tilleggsnæring for 

kystbefolkningen (Statistisk sentralbyrå., 2017). I dag produserer Norge over halvparten av all 

atlantisk oppdrettslaks i verden (Norsk industri, u.å.), og smoltproduksjonen har økt kraftig med 

årene i tråd med en næring i stadig utvikling. I 2019 ble det produsert hele 372 millioner 

atlantisk laksesmolt her til lands, en økning på omtrent 64 millioner laksesmolt sammenlignet 

med 2014 (Fiskeridirektoratet., 2020). Til tross for en økende produksjon med et betydelig 

ressursbruk rettet mot bærekraft, er næringens samlede fiskedødelighet for høy (Brun, 2021). 

Med smoltkvalitet som den viktigste innsatsfaktoren, er det av avgjørende betydning å inneha 

god kontroll på smoltifiseringsprosessen. Utvikling av fundamentale fysiologiske, 

morfologiske samt atferdsmessige egenskaper er grunnleggende for forberedelsen til et liv i det 

marine miljø hos anadrom laksefisk (Hoar, 1988; van Rijn mfl., 2020), hvor eksponering for en 

økende fotoperiode antas å være den mest avgjørende miljøfaktoren for å indusere disse 

endringene hos atlantisk laks (Duston & Saunders, 1990; McCormick mfl., 2007; van Rijn mfl., 

2020). Tidligere studier har vist at sesongmessig informasjon er nødvendig for å stimulere 

utviklingen av osmoregulerende kapasitet i smolt (Björnsson, 1997; McCormick mfl., 1998).  

Korte dager (vintersignal) etterfulgt av stadig lengre dager ser ut til å være en viktig «zeitgeber» 

(tidsgiver) for utvikling av sjøvannstoleranse med avgjørende betydning for videre vekst og 

overlevelse i sjø (Morro mfl., 2019). I denne studien ble det undersøkt i hvilken grad 

lysmanipulering påvirker smoltutviklingen hos domestisert atlantisk laks. 

4.1 Vekst  

Den noe reduserte tilveksten en opplevde hos fisk eksponert for en vinterperiode på seks uker, 

samsvarer med tidligere studier hvor vintersignal begrenser vektøkning i tillegg til at redusert 

daglengde medfører nedsatt appetitt (figur 10) (McCormick & Saunders, 1987; Skilbrei mfl., 

1997; Solbakken mfl., 1994; Strand mfl., 2018). Den nedsatte appetitten på grunn av redusert 

lys synes å skyldes endringen fra fotopisk til skotopisk syn (nattsyn) når lysintensiteten faller 

under en viss terskel hvor de lysfølsomme fotoreseptorene i retina ikke lengre oppdager 

bevegelser og større objekter (Ali, 1959). Atlantisk laks er en visuell «spiser» og følgelig 

påvirker det fôringsopptaket i mørkeperioden (Thorpe mfl., 1988). Forskjellen i vektøkningen 

mellom gruppene antas å reflektere en prioritert lengdevekst og fettmobilisering, hvilket kan 

være tilfellet hos smoltifiserende lakseparr etter overføring til lang dag, slik det er vist i tidligere 

forsøk (Björnsson mfl., 2000; Komourdjian mfl., 1976; Saunders & Henderson, 1970). Dette 

er et kjent fenomen under smoltifiseringsprosessen som synes å skyldes endokrine reaksjoner 
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som omfatter en økning i sirkulerende plasmanivå av GH og kortisol som respons på den 

økende fotoperioden (Björnsson mfl., 2002; Striberny mfl., 2021). McCormick mfl. (1995) 

observerte en signifikant økning av GH innen tre uker etter overføring til økende daglengde. 

En vanlig observasjon under smoltifiseringsprosessen er redusert K-faktor som delvis skyldes 

de økte energikravene til smoltutviklingen, inkludert økt basal metabolsk hastighet, økt aktivitet 

samt redusert lipidinnhold (McCormick, 2013; McCormick mfl., 1987). Det ble ikke observert 

signifikante forskjeller i K-faktor mellom gruppene i forsøksperioden i denne studien, ei fra 

forsøksstart (figur 11). Denne observasjonen indikerer optimal fôring hvor ernæringsmessige 

velferdsbehov under forsøksperioden er dekket (Noble mfl., 2018).  

Vekst og vekstrate har i lang tid vært benyttet som velferdsindikatorer i husdyrproduksjon 

(Broom, 1986), inkludert fisk (Huntingford & Kadri, 2009). Redusert vekstrate kan indikere at 

fisk står overfor en velferdstrussel (Huntingford mfl., 2006). En markant økning i vekst hos fisk 

eksponert for en vinterperiode ble observert etter dag 126, hvor denne gruppen innhenter den 

«tapte» tilveksten sammenlignet med fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring. Tidligere 

forsøk har vist en dårligere vekst i sjøfasen hos smolt eksponert for kontinuerlig lys i 

ferskvannsfasen sammenlignet med smolt eksponert for en naturlig fotoperiode (Handeland & 

Stefansson, 2001). Dette kommer tydelig frem av SGR, hvor den prosentvise daglige tilveksten 

frem til dag 84 lå på 1,18% hos fisk eksponert for en vinterperiode, og øker til 1,80% etter dag 

84 (tabell 2). Dette funnet korresponderer med resultatene hos Boeuf og Le Bail (1999), som 

rapporterte en økning i vekstrate hos fisk eksponert for en økende fotoperiode. En slik økning 

er ikke tilfellet for fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring, hvor den daglige tilveksten frem 

til dag 84 lå på 1,47% og avtar til 1,30% etter dag 84.  

4.2 Smoltindeks  

Visuell vurdering av smoltindeks utføres i ferskvann for visuell vurdering av synlige 

morfologiske smoltifiseringstegn (Noble mfl., 2018). En fullt smoltifisert fisk har i sjøvann få 

osmoregulatoriske problemer (Duston, 1994). Det er derfor av avgjørende betydning å sikre at 

all fisk har fullført smoltifiseringen i forkant av overføring til sjø (Noble mfl., 2018). I dette 

forsøket synes ikke visuell vurdering av smoltindeks å være et tilfredsstillende kriteria for 

dokumentasjon av smoltifisering. Visuell smolt er ikke nødvendigvis en fysiologisk funksjonell 

smolt. Variasjon i fiskens vekstmønster kan forklare flere av forandringene av visuell 

smoltkarakter (Finstad & Iversen, 1995). En slik størrelsesrelatert visuell karakter, i dette 

tilfellet sølvfaring, er følgelig rapportert hos atlantisk laks og sølvlaks (Oncorhynchus kisutch) 

(Johnston & Eales, 1970; McMahon & Hartman, 1988). Ærø (2018) observerte tre ulike 
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utseendemessige versjoner av smoltkarakter hos lakseparr med en gjennomsnittsvekt på 2,7 

gram, hvor en større andel var blank uten parrmerker, noe som stod i kontrast til utviklingen av 

sjøvannstoleransen i samme tidsrom (figur 26). Dette samsvarer med resultatene i denne 

studien, hvor fisk delvis hadde utviklet full smoltdrakt allerede ved forsøksstart (tabell 3), men 

viste ingen grad av sjøvannstoleranse på samme tidspunkt.  

 

Figur 26: Tre ulike utseendemessige versjoner av morfologisk parr og smolt som ble observert på en og samme 

produksjonsenhet i kommersielt anlegg. Bilde hentet fra Ærø (2018). 

4.3 Velferdsskåring  

Et morfologisk skåringssystem ble brukt for diagnostikk og klassifisering av viktige eksterne 

morfologiske skader under forsøket (Noble mfl., 2018). Finneskader er en velkjent trussel mot 

et dyrs velferd (Ellis mfl., 2008), og aktive finneskader kan representere en inngangsport for 

etablering av sykdomsfremkallende infeksjoner (Andrews mfl., 2015; Turnbull mfl., 1996). 

Nedbrytingen av epitelbarrieren under aktive finneskader kan forstyrre osmotisk homeostase 

og dermed forårsake alvorlig stress (Clayton mfl., 1998; Stien mfl., 2013). Arnold mfl. (1991) 

rapporterte redusert kapasitet til å holde seg i posisjon hos parr ved tap av brystfinner. Tidligere 

forsøk viser også en klar sammenheng mellom aggresjon og ryggfinneskader hos parr (Jones 

mfl., 2010). En rekke faktorer kan medføre eller øke forekomsten av finneskader blant 

oppdrettsfisk, deriblant valg av produksjonssystem, konstruksjonsmateriale samt forskjellige 

oppdrettspraksiser (Noble mfl., 2012). En økende trend av aktiv finneskader ble observert under 

forsøksperioden (figur 12). En liten bedring ble observert midtveis, selv om skadene økte igjen 

på slutten av forsøksperioden. Det ble ikke observert markante forskjeller mellom gruppene. 



39 

Kolarevic mfl. (2014) rapporterte en samlet økende tendens til finneskader hos smolt, noe som 

er et hyppig funn i oppdrettssammenheng (Timmerhaus mfl., 2021).  

Epidermale skader som skjelltap, sår og hudblødninger kan i likhet med aktive finneskader 

hemme den osmoregulatoriske evnen, og den epidermale tilstanden kan ha en markant 

innvirkning på velferden hos fisk (Bouck & Smith, 1979; Noble mfl., 2018). Særlig under 

smoltifiseringsprosessen er faren stor for epidermale skader, da skjellkledningen er løsere festet 

til huden, og osmoreguleringen på sitt mest sårbare (Hoar, 1976; Takle mfl., 2015). I likhet med 

aktive finneskader, ble det også observert en økende trend av både skjelltap og hudblødninger 

sammenlignet med forsøksstart (figur 13 og 14). For skjelltap ble en økende trend observert 

frem til midtveis av forsøket, for å så minke mot forsøkets sluttfase. Når det gjelder 

hudblødninger ble en kraftig bedring observert midtveis, men øker igjen etter dag 98 og ut 

forsøksslutt. Det ble ikke observert markante forskjeller mellom gruppene for verken i skjelltap 

eller hudblødninger. Zydlewski mfl. (2010) rapporterte om osmoregulatoriske problemer hos 

smolt med skjelltap etter sjøsett. Videre viste Bouck og Smith (1979) eksperimentelt at smolt 

med 10% skjellavskrapning kan indusere stor dødelighet ved overføring til sjø. I kontrast til 

dette viser andre forsøk at skjelltap hos laks resulterer i mindre alvorlig innvirkning på ionisk 

homeostase i ferskvannsfasen (Gadomski mfl., 1994).   

4.4 Osmoregulering – utvikling av sjøvannstoleranse  

4.4.1 Osmolalitet  

Utvikling av hypoosmoregulerende kapasitet er en viktig del av rammeverket for en fullstendig 

smolt. Uavhengig av det omgivende miljøet, forsøker fisk generelt å opprettholde en osmolalitet 

mellom 290-340 mOsm/kg, hvor betydelige avvik i lengre perioder vil medføre dødelighet 

(McCormick & Saunders, 1987; Noble mfl., 2018). Arnesen mfl. (1998) rapporterte en 

regelmessig osmolalitet i ferskvann tilnærmet 320 mOsm/kg, mens osmolaliteten i smoltifisert 

laks varierte mellom 325-345 mOsm/kg. Gjennomsnittlige verdier for plasmaosmolalitet ved 

forsøksstart i denne studien var 448 mOsm/kg (figur 15). Begge gruppene viste høye 

konsentrasjoner av plasmaosmolalitet de første seks ukene (> 340 mOsm/kg). Verdiene lå i det 

øvre sjiktet av det som var forventet hos fisk ved dette tidspunktet, hvor utviklingen av et 

optimalt apparat for hypoosmoregulering er fraværende. Dette underbygges ved at 29,17% av 

fisken ble registrert som svimere i løpet av sjøvannstestene i samme tidsrom, hvorav den 

lysmanipulerte gruppen utgjorde 43,75% (figur 25). 
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En reduksjon i plasmaosmolalitet er en vanlig observasjon hos fisk utsatt for sjøvannstest under 

smoltifiseringsprosessen (McCormick mfl., 2009). Etter overføring til kontinuerlig lys for fisk 

utsatt for en vinterperiode (8L:16M), reduserte osmolaliteten betraktelig, til signifikante lavere 

nivåer ved 70D og 84D sammenlignet med forsøksstart. Plasmaosmolaliteten var lavest ved 

dag 84 (332 mOsm/kg). Fisk eksponert for 24L:0M viste også signifikante lavere nivåer av 

osmolalitet i samme tidsrom sammenlignet med forsøksstart, men hadde en svakere 

osmoregulatorisk kapasitet sammenlignet med den lysmanipulerte fisken. Gjennomsnittlig 

plasmaosmolalitet for denne gruppen var lavest ved 98D (347 mOsm/kg). Videre observeres en 

avtagende hypoosmotisk kapasitet etter dag 98 i samme gruppe, noe som tyder på at fisken på 

dette tidspunktet begynner å miste hypoosmotisk sjøvannstoleranse som er karakteristisk for 

såkalt desmoltifisering hos fisk som holdes igjen i ferskvann (McCormick mfl., 1987). Det 

synes som gruppen utsatt for 8L:16M i seks uker utvikler en bedre osmoregulatorisk kapasitet 

og forlenger «smoltvinduet» før den begynner desmoltifiseringen sammenlignet med gruppen 

24L:0M. Følgelig er fotoperiode en foreslående synkroniserende faktor, en «zeitgeber» relatert 

til smoltutviklingen i denne studien. Det er grunn til å anta at de noe lavere osmolalitetsnivåene 

ved et tidligere tidspunkt for fisk eksponert for en vinterperiode etterfulgt kontinuerlig 

lysstyring kommer av simuleringen av en økende daglengde, og viktigheten av fotoperiode som 

en avgjørende effekt på synkroniseringen og varigheten av smoltifiseringsprosessen.  

4.4.2 Plasmaioner  

Parr innehar en begrenset evne til utskilling av ioner, og direkte overføring til sjøvann kan 

medføre dødelighet (Noble mfl., 2018; Stefansson mfl., 2008). Under smoltifiseringsprosessen 

utvikler smolt økt sjøvannstoleranse som et resultat av den koordinerte utviklingen av de viktige 

osmoregulatoriske organene (McCormick, 2013). Rapporterte normalverdier av 

ionesammensetningen i blodplasma hos laksefisk i ferskvann ligger mellom 111-135 mM Cl-, 

130-150 mM Na+, 0,9-1,5 mM Mg2+ og 2,7 mM Ca2+. Tilsvarende verdier hos laksefisk i 

sjøvann er rapportert mellom 135-160 mM Cl-, 140-175 mM Na+, 1,6-2,0 mM Mg2+ samt 3,3 

mM Ca2+ (Arnesen mfl., 1998; Edwards & Marshall, 2012; Handeland mfl., 2000; Handeland 

mfl., 1998; Iversen mfl., 2009; Noble mfl., 2018).   

Ferskvannsverdier av både plasmaklorid (figur 16 og 17) og plasmanatrium (figur 18 og 19) for 

begge gruppene var relativt stabile og lå innenfor det som var forventet. Når det gjelder 

sjøvannstestene, endret plasmaklorid og -natrium seg i et lignende mønster som 

plasmaosmolalitet. Fisken hadde på dette tidspunktet ikke utviklet et optimalt apparat for 

eliminering av overflødig ioner i sjøvann, og en årsak til de høye plasmaverdiene kan skyldes 
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stress i forbindelse med direkte overføring fra ferskvann til sjøvann. Dette underbygges av 

antall svimere i samme tidsrom, som nevnt ovenfor. Tidligere studier slår fast at stress innehar 

en påvirkning på ionekonsentrasjonen i blod hos fisk, og at disse endringene er en del av 

sekundære stressresponser (Barton, 2002; Barton & Iwama, 1991; Iversen mfl., 1998). 

Anadrom laksefisk er tilsynelatende særlig utsatt for stress under smoltifisering, og det 

rapporteres om en naturlig økning i plasmakortisol under smoltifiseringsprosessen som kommer 

på toppen av en eventuell stressbelastning (Barton mfl., 1985; Iversen mfl., 1998). 

Plasmaklorid var lavest ved dag 84 og ved dag 98 for henholdsvis lysmanipulert og kontinuerlig 

lysstyrt fisk. Tilsvarende var plasmanatrium lavest ved dag 70 og ved dag 98. Den noe senere 

utviklingen av optimal eliminering av overflødige ioner etter sjøvannstest hos fisk eksponert 

for kontinuerlig lysstyring kan være forårsaket av at sjøvannstoleranse ikke synes til å initieres 

optimalt uten at det etterfølges en økning i daglengde til minst 16 timer etter at fisken har vært 

utsatt for en vinterperiode (Duston & Saunders, 1990; Strand mfl., 2018). Dette samsvarer med 

observasjonene av plasmaosmolalitet ovenfor, og forsterker indikasjonen om en gunstig effekt 

av lysmanipulering. I kontrast til dette, viser nyere forskning at kontinuerlig lysstyrt fisk også 

synes å oppnå full sjøvannstoleranse. Striberny mfl. (2021) observerte en spontan utvikling av 

sjøvannstoleranse hos fisk eksponert for kontinuerlig lys i ferskvann. Dette funnet støttes av 

tidligere undersøkelser som også viser til en spontan utvikling av sjøvannstoleranse hos 

lakseparr uavhengig av fotoperiodiske signaler (Handeland mfl., 2013; Sigholt mfl., 1995; 

Strand mfl., 2018). Følgende utvikling av sjøvannstoleranse representerer dog ikke 

nødvendigvis en fullverdig smoltifisering (Sigholt mfl., 1998). 

I likhet med plasmaklorid og plasmanatrium, var også ferskvannsverdier av plasmamagnesium 

(figur 20 og 21) og plasmakalsium (figur 22 og 23) relativt stabile og lå innenfor det som var 

forventet. Når det gjelder sjøvannstestene, var nivåene i all hovedsak synkende gjennom 

forsøksperioden frem til dag 84. Konsentrasjonene var relativt høy i begge gruppene frem til 

dette tidspunktet, og indikerer at gunstig regulering av de divalente ionene synes å ta noe lengre 

tid å etablere enn reguleringen av de monovalente ionene. Innholdet av ioner er langt lavere hos 

fisk i sjøvann enn omgivelsene. Dette medfører en forestående dehydrering samtidig som ioner 

trenger inn. For å holde vannet tilbake, må fisken derfor drikke sjøvann, og eliminere ioner for 

å kunne opprettholde den hypoosmotiske reguleringen.  De divalente ionene skilles ut gjennom 

nyrene (Heggberget mfl., 1992). Renale endringer som følge av sjøvannstilpasningen 

inkluderer en kraftig reduksjon i GFR for å minimalisere vanntapet (Marshall & Grosell, 2006). 

I tillegg konserveres vann ved at det følger med når Na+ og Cl- reabsorberes fra nyretubuli, 
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samlekanaler og urinblære (Heggberget mfl., 1992). Reguleringen av plasmamagnesium og 

plasmakalsium etter dag 84 følger samme trend som både osmolalitet, plasmaklorid og 

plasmanatrium. Mens den lysmanipulerte gruppen regulerer nivåene på et lavere nivå frem til 

forsøksslutt, viste gruppen eksponert for kontinuerlig lys ikke samme trend. Tvert imot så klarer 

ikke denne gruppen å regulere like godt, og nivåene øker betraktelig mot forsøksslutt.  

Kalsiumnivået i ferskvann (0,1 mM) og sjøvann (omtrent 10 mM) er henholdsvis lavere og 

høyere enn plasmanivået i fisk (2-3 mM) (Takei & Loretz, 2006). Kalsium lokaliseres i 

hovedsak i bein (Baeverfjord mfl., 2019) og skjell hos teleoster (Jamieson mfl., 2021). De ulike 

osmoregulerende mekanismene knyttet til smoltifiseringen hjelper til med å kontrollere 

opptaket av Ca2+ fra det ytre miljøet samt frigjøringen av Ca2+ fra interne lagre for å 

opprettholde homeostase i celler og vev (Domínguez mfl., 2019). Vitamin D er en viktig 

regulator for kalsium hos virveldyr (Norman mfl., 2002), og ser ut til å inneha samme funksjon 

i fisk (Graff mfl., 1999; Larsson mfl., 2003; Suzuki mfl., 2000). Vitamin D3 hydroksyleres til 

1,25(OH)2D3 og fraktes med proteiner i blodet før det tas opp i spesifikke målorganer hvor 

vitamin D3 kjernereseptorer (VDR) lokaliseres med høy affinitet for 1,25(OH)2D3. Når 

metabolitten bindes til VDR, aktiveres gentranskripsjonen av et kalsiumbindende protein 

(CaBP) som sørger for økt kalsiumabsorpsjon over tarmen (Waagbø mfl., 2001). 

Paratyreoideahormon (PTH) og kalsitonin (CT) har vist å spille viktige roller i reguleringen av 

Ca2+ i teleoster (Guerreiro mfl., 2001; Mylonas mfl., 1994; Oughterson mfl., 1995). Hos 

pattedyr skilles PTH og CT ut fra paratyreoidea-kjertlen og tyreoidea-kjertelen 

(skjoldbruskkjertelen) (Fox mfl., 1999; Nemeth mfl., 1998). PTH gjenoppretter kalsiumnivåene 

ved å bruke beinkalsium, som resorberes av tarm og nyrer. Dette indikerer dermed at laks ikke 

mister kalsiumioner (Abbink & Flik, 2007; Guerreiro mfl., 2007), og forklarer hvorfor 

konsentrasjoner av plasmakalsium i enkelte perioder er lavere i sjøvann enn det i ferskvann, da 

fisken forsøker å deponere overskuddet av kalsium inne i skjelett og muskel. Kalsium innehar 

en grunnleggende rolle i effektiviteten av muskelsammentrekningskapasitet på cellenivå, noe 

som gjenspeiles av fiskens svømmeevne og er viktig for migrasjonen av smolt til sjøvann 

(Berchtold mfl., 2000; Domínguez mfl., 2019).  

4.4.3 NKA-enzymaktivitet 

NKA er et universelt membranbundet enzym som transporterer Na+ og K+ henholdsvis ut og 

inn av dyreceller (Lin mfl., 2003; McCormick, 1995). Enzymet finnes i høye konsentrasjoner i 

kloridcellene lokalisert i gjellene hos atlantisk laks (Borgatti mfl., 1992). Enzymaktiviteten 

korrelerer normalt med utviklingen av sjøvannstoleranse (McCormick mfl., 1995), og er en 
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regelmessig brukt indikator på smoltstatus hos laksefisk hvor nivåverdier opp mot 10 µmol 

ADP/mg protein/time ofte brukes som en indikasjon på fullverdig smoltifisering (Noble mfl., 

2018). Tidligere forskning viser en økning i NKA-enzymaktivitet på 3-10 ganger hos 

smoltifisert laksesmolt sammenlignet med basale enzymaktiviteter hos parr (Bisbal & Specker, 

1991; Boeuf mfl., 1985; Langhorne & Simpson, 1986; McCormick & Saunders, 1987). To 

isoformer av underheten NKAα assosieres med smoltifiseringsprosessen hos atlantisk laks, 

hvor NKAα1a og NKAα1b utgjør de dominerende isoformene i henholdsvis ferskvann og 

sjøvann (McCormick mfl., 2009). I forbindelse med smoltifiseringen øker mengden NKAα1b 

mRNA, samtidig som mengden NKAα1a avtar (Nilsen mfl., 2007). Det ble ikke gjennomført 

videre analyser i denne studien som kan bekrefte eller avkrefte dette.   

Gjennomsnittlig NKA-enzymaktivitet ved forsøksstart i denne studien var 4,75 µmol ADP/mg 

protein/time, og samsvarer med det som er å forvente ved dette stadiet hos ferskvannsadaptert 

laks (figur 24) (McCormick mfl., 1989). Laksesmolt eksponert for en vinterperiode etterfulgt 

av kontinuerlig lysstyring, viste en signifikant økning i enzymaktivitet etter dag 56. Høyeste 

gjennomsnittsverdier for denne gruppen ble målt ved dag 70 og 84 (ca. 14,4 og 14,2 µmol 

ADP/mg protein/time), hvor det også var en signifikant forskjell i NKA-enzymaktivitet mellom 

gruppene. Det ble ikke observert en signifikant økning hos fisk utsatt for kontinuerlig lysstyring 

i samme tidsrom. Det har tidligere blitt vist sammenheng mellom økt NKA-enzymaktivitet og 

økende fotoperiode. Stefansson mfl. (2007) rapportere en høyere økning i NKA-enzymaktivitet 

hos atlantisk laks i ferskvann eksponert for en naturlig fotoperiode kontra laks eksponert for 

kontinuerlig lysstyring i samme tidsrom. En slik økning i NKA-enzymaktivitet aksepteres som 

en indikator på god smoltkvalitet, og korresponderer med migrasjonen til det marine miljø, 

hypoosmoregulatorisk kapasitet og høy overlevelse i sjøvann (Handeland mfl., 2003; 

McCormick mfl., 1987). I kontrast til dette rapporterte Strand mfl. (2018) en sterkere økning i  

NKA-enzymaktivitet hos fisk eksponert for 24L:0M sammenlignet med fisk eksponert for  

12L:12M og 6L:18M.  

Fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring viste en gradvis økning fra forsøksstart inkludert en 

nedgang ved dag 56, til høyeste gjennomsnittsverdi målt verdi ved dag 98 (7,47 µmol ADP/mg 

protein/time) (figur 21). Dette er noe lavere enn det som forventes hos en fullstendig smoltifisert 

laksefisk (Noble mfl., 2018), til tross for høye variasjoner innad i gruppen. Tidligere studier 

rapporterer om full sjøvannstoleranse 350 – 370 døgngrader etter overføring til kontinuerlig lys 

(Handeland mfl., 2004; Strand mfl., 2018). Dette var tilfellet for den lysmanipulerte gruppen i 

denne studien, mens det hos fisk eksponert for kontinuerlig lys lå noe under det som var 
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forventet ved samme tidspunkt. Disse nåværende funnene samsvarer med tidligere studier hvor 

det rapporteres om en reduksjon eller fravær av økning av NKA-enzymaktivitet hos fisk 

eksponert for kontinuerlig lysstyring (Berge mfl., 1995; Björnsson mfl., 1995; Handeland & 

Stefansson, 2001). Strand mfl. (2018) viste derimot en økende NKA-enzymaktivitet hos fisk 

eksponert for 24L:0M, men ikke hos fisk eksponert for 12L:12M og 6L:18M. Det er noe 

paradoksalt at fisk eksponert for 12L:12M og 6L:18M i samme forsøk utviklet en markant bedre 

hypoosmoregulatorisk evne uten endringer i NKA-enzymaktivitet. Dette kan imidlertid 

relateres til økningen i størrelse, i følge Strand mfl. (2018). Økningen i NKA-enzymaktivitet 

hos fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring stemte overens med økningen i plasmanivåer av 

GH. Mangel på økning i GH-nivåer hos fisk eksponert for 12L:12M og 6L:12M samsvarte med 

mangelen på økningen i NKA-enzymaktivitet i disse gruppene (Strand mfl., 2018). 

Tap av NKA-enzymaktivitet er observert hos flere anadrome laksefisk når fisk holdes tilbake i 

ferskvann (Boeuf mfl., 1985; Duston mfl., 1991; Saunders & Henderson, 1978; Solbakken mfl., 

1994; Zaugg & Wagner, 1973). I oppdrett er tidspunktet for overføringen av smolt til sjøvann 

avgjørende for den påfølgende prestasjon som postsmolt (Hoar, 1988). Det er tidligere foreslått 

et forhold mellom døgngrader og NKA-enzymaktivitet (Stefansson mfl., 1998). McCormick 

mfl. (1999) rapporterte et smoltvindu på omtrent 200 døgngradet etter observert toppnivå av 

NKA-enzymaktivitet. Dette korresponderer med resultatene hos den lysmanipulerte gruppen i 

denne studien, hvor smoltvinduet er beregnet til å være rundt 196 døgngrader etterfulgt av en 

reduksjon i enzymaktiviteten. Hos atlantisk laks vil en reduksjon i sjøvannstoleranse oppstå 

dersom fisken ikke overføres til sjøvann i smoltvinduet (McCormick & Saunders, 1987). 

Handeland mfl. (2004) rapporterte om avtagende NKA-enzymaktivitet omtrent 600 døgngrader 

etter overføring til kontinuerlig lys. Dette korresponderer også godt med observasjonene for 

den lysmanipulerte gruppen som viser en kraftig reduksjon i NKA-enzymaktivitet etter 84D 

sammenlignet med toppnivåene ved dag 70 og 84. Etter dag 98 observeres en kraftig nedgang 

i enzymaktivitet hos den kontinuerlig lysstyrte gruppen, og det er derfor trolig at fisken hadde 

påbegynt desmoltifisering ved dette tidspunktet. Den lysmanipulerte gruppen opprettholder 

enzymaktiviteten ved et høyere nivå i en noe lengre periode. 

4.5 Effekten av lysstyring på atlantisk laksesmolt  

Hos flere anadrome laksefisk er det rapportert om et forhold mellom fotoperiode, veksthastighet 

og smoltifisering (Björnsson mfl., 1989; Brauer, 1982; Clarke mfl., 1978, 1981; Komourdjian 

mfl., 1976). Tidligere forskning viser at en reduksjon i fotoperiode, med påfølgende 

eksponering for gradvis økende eller kontinuerlig lysstyring, er en nødvendighet for utviklingen 
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av hypoosmoregulerende kapasitet i off-season laksesmolt (Berge mfl., 1995; Duncan & 

Bromage, 1998; Duston & Saunders, 1995; Thrush mfl., 1994). Duncan og Bromage (1998) 

rapporterte at en forberedende kortdagsperiode på minst seks uker etterfulgt av kontinuerlig 

lysstyring var nødvendig for å fullføre en vellykket smoltifisering av off-season atlantisk 

laksesmolt. Dette underbygges av nyere studier, som også viser til at en eksponering for en kort 

vinterperiode på minst seks uker, etterfulgt av en påfølgende økning i fotoperiode, er nødvendig 

for å stimulere smoltifisering hos atlantisk laks (Ebbesson mfl., 2007; Handeland & Stefansson, 

2001; Strand mfl., 2018). Med det for øyet, er kontinuerlig lysstyring (24L:0M) i dag en ofte 

brukt strategi for å fremskynde vekst hos lakseparr (Ærø, 2018). Forlenget bruk av et slikt 

ekstremt lysregime, fratar pre-smolt informasjon om sesongmessige signaler. I fravær av et slikt 

fotoperiodesignal, forstyrres smoltifiseringen på flere nivåer (Ebbesson mfl., 2007). Forsøk 

tyder på at det endokrine system forblir underutviklet, med redusert sirkulasjonsnivåer av flere 

viktige hormoner tilknyttet smoltifiseringsprosessen (Björnsson mfl., 2000; Björnsson mfl., 

1995; McCormick mfl., 1995; Stefansson mfl., 1991). Eksempler på konsekvenser av slik 

hypoendokrin status inkluderer blant annet nedsatt utvikling av NKA-enzymaktivitet samt 

redusert hypoosmoregulerende evne (Björnsson, 1997; Björnsson mfl., 1995; McCormick, 

2001). Strand mfl. (2018) viste derimot at kontinuerlig lysstyrt fisk også synes å oppnå optimal 

sjøvannstoleranse. Tidligere forsøk viser i tillegg til en spontan utvikling i sjøvannstoleranse 

hos størrelsesrelatert laksesmolt eksponert for 24L:0M (Handeland mfl., 2013; Sigholt mfl., 

1995; Strand mfl., 2018). Det bør likevel gjøres et poeng av at smoltifiseringsprosessen en er 

synkroniseringsprosess av flere ulike komponenter. En optimal sjøvannstilvendt laks er ikke 

nødvendigvis en optimal smolt. I denne undersøkelsen synes tidspunkt og varighet for utvikling 

av hypoosmoregulerende kapasitet å være utelukkende relatert til økningen i fotoperioden.  
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5.0 Konklusjon  

Resultatene fra denne studien viser at en kan forkaste H0 og H1 da lysmanipulering påvirker 

smoltutviklingen og utsetter desmoltifiseringen. Videre synes ikke lysstyring å påvirke 

osmoregulatorisk kapasitet eller fiskevelferd i nevneverdig grad, og H2 må derfor aksepteres. 

Lysmanipuleringen synes å forlenge perioden fisk har optimal osmoreguleringskapasitet, dvs. 

tiden det tar før den desmoltifiserer. Fisk eksponert for en kort daglengde presterte bedre under 

forsøksperioden sammenlignet med fisk eksponert for kontinuerlig lysstyring, med hensyn til 

utvikling av sjøvannstoleranse. Overgangen fra ferskvann til sjøvann representerer enorme 

forandringer som er nødvendige for preadaptsjonen til det marine miljø. Forandringene 

omfatter både morfologiske, atferdsmessige og fysiologiske aspekter, som alle er av avgjørende 

betydning for videre vekst og overlevelse.  Eksponeringen til kort daglengde synes å igangsette 

prosesser som forbereder fiskens synkroniseringsprosess av de ulike komponentene for 

utvikling av en vellykket smoltifisering, og således påvirke tidspunkt for desmoltifisering. 

Optimal osmoregulatorisk kapasitet med et utvidet smoltvindu, vil være fordelaktig for 

overføring til sjø. Bruk av lysmanipulering for utvikling av en vellykket smolt bør derfor 

vurderes som meget aktuelt for lakseoppdrettere med hensyn til videre vekst og fiskevelferd i 

sjøfasen.  
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