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FORORD

Vi vil rette en takk til Jon G. Backer ved NINAs Fors-
kningsstasjon for Ferskvannsfisk, Ims, og til Erik Fager-
lid-Olsen og @ivind Fladaas, Hellefossen Klekkeri og
Settefiskanlegg, Hokksund, for at de stilte fisk til dispo—
sisjon til forspkene. Vi vil ogsd takke Direktoratet for
Naturforvaltning, Trondheim, for gkonomisk statte til
dette arbeidet, gjennom "Gyrodactylus prosjektet” som
administreres fra Zoologisk Museum, Oslo.

REFERAT

Overlevelse og reproduksjon hos Gyrodactylus salaris
Malmberg pi laks (Salmo salar) ble underspkt i relasjon
til vanntemperatur (2.5 - 19.0 °C). Dette ble gjort ved:
(1) registrering av gjennomsnittlig levealder, gjennom-
snittlig antall unger fodt pr. parasitt, alder ved fgdsel av
de etterfplgende unger og beregning av potensiell G.
salaris populasjonsvekst; (2) registrering av reell G,
salaris populasjonsvekst bade pi isolerte fisk og pi fisk
i grupper. G. salaris levde lengst i kaldt vann (34 dager
ved 2.5 °C, 4.5 dager ved 19.0 °C), fadte flest unger
mellom 6.5 og 13.0 °C (2.4 pr. parasitt ved disse to
temperaturene), fodte unger raskere i varmt vann, og
hadde hgyere potensiell populasjonsvekstrate i varmt
vann. Reell populasjonsvekst, bide pa isolerte fisk og
grupperte fisk, var ogsd raskere i varmt vann. I alle
forspk med vekst av G. salaris populasjoner, fortsatte
disse & vokse i antall under hele forspksperioden.
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INNLEDNING

I en rekke norske elver er det rapportert epidemiske
utbrudd av parasitten Gyrodactylus salaris Malmberg pa
laksunger, med det til fplge at laksungene der og lakse-
bestander reduseres, endog trues (Johnsen, 1978; Hegg—
berget & Johnsen, 1982; Johnsen & Jensen, 1986, 1988;
Dolmen, 1987; Mo, 1989; Eken & Garnids, 1990).
Halvorsen & Hartvigsen (1989) papekte imidlertid
behovet for registrering av parasittenes infeksjonsforlgp
i de infiserte elvene, og eksperimentelle underspkelser pd
grunnleggende populasjonsdynamiske trekk hos G.
salaris, for & gi en sterkere vitenskapelig basis for &
evaluere utviklingen av epidemiene.

Gyrodactylus salaris har tidligere vart hevdet & vare en
kaldtvannstilpasset parasitt (Malmberg, 1972, 1988).
Dette er tidligere observert hos enkelte andre Gyrodac—
tylus arter der man har funnet de hgyeste infeksjonene
ved lave temperaturer (Harris, 1982). Generelt virker
vanntemperatur inn pa bide fpdsels— og dedsratene til
Gyrodactylus arter (Lester & Adams, 1974; Harris, 1982;
Scott & Nokes, 1984), hvilket i sin tur er avgjgrende for
parasittenes populasjonsvekst. Siden effekten av Gyro—
dactylus infeksjoner pa fisk dpenbart er relatert til antallet
(intensiteten) av parasitter pd verten, har vanntemperatu—
ren betydning for utviklingen av eventuelle epidemier og
skadene disse medfgrer. Man kan ogsi forvente & finne
sesongmessige og geografiske variasjoner i populasjons-
dynamikken til G, salaris i norske elver.

Denne eksperimentelle underspkelsen i laboratoriet er
foretatt med sikte pd & underspke vanntemperaturens
betydning for reproduksjon og overlevelse av Gyrodac—
tylus salaris, og hvilke implikasjoner dette vil ha for
populasjonveksten til parasitten. Forsgkene er utfgrt med
isolerte enkeltparasitter pi isolerte laksunger, og med
vekst av parasittpopulasjoner pa isolerte enkeltfisk og pa

fisk i grupper.

MATERIALE OG METODER

Til forsgkene ble det benyttet to kunstig klekkede stam—
mer av laks (Salmo salar) (drsyngel (0+), 5-8 cm), fra
Loneelva og Drammenselva.

Gyrodactylus salaris infeksjoner ble etablert i laboratoriet
ved at naturlig infiserte lakseunger fra Drammenselva ble
satt sammen med uinfiserte lakseunger i yngelkar med
vanntemperatur pa 10-15 °C. Fisk som dgde ble erstattet
med uinfisert fisk.

Lakseungene ble akklimatisert til de respektive vann—
temperaturene i minimum to dager fgr de ble benyttet i
forsek. Temperaturen fluktuerte opptil 1 °C rundt de
valgte forspkstemperaturene (2.5, 6.5, 13.0, 16.5, 19.0
°C). Fisken ble holdt under konstant dunkel belysning i
kullfiltrert og deklorinert vann, og de ble ikke foret under
forspkene. Vekst av parasittpopulasjonene ble beregnet
ved telling av parasitter pi bedgvet fisk (0.04 % klorbu-
tanol), i vann i en petriskdl under en lupe. Bedpvelsen
hadde ingen synlige effekter pi parasittene.

Fire typer tanker ble benyttet: (1) store (1 x 1 x 0.3 m),
(2) intermedizre (0.5 x 0.8 x 0.4 m), (3) sma (0.27 x
0.38 x 0.12 m), og bokser (0.11 x 0.17 x 0.05 m).
Boksene dannet et flytende system av 11 sammenlimte
bokser med hull i bunn. Type 1 og 2 tanker hadde
kontinuerlig vanntilfarsel, i type 3 tanker ble vannet
skiftet hver tredje dag, og boksene ble inkubert i type 2
tanker. Alle tanker ble kontinuerlig gjennomluftet og
hadde tilnzrmet lentiske betingelser. To forspk ble
foretatt:

Forsak 1

Registrering av antall avkom pr. parasitt, alder (i antall
dager) ved hver etterfplgende fpdsel og parasittenes
levealder for individuelle parasitter.

Parasittene stammet fra 6 naturlig infiserte lakseunger, og
ble kultivert i opptil et ar fpr forspkene. Lakseungene
stammet fra Loneelva. Hver lakseyngel ble infisert (p&
halefinnen) med en gravid Gyrodactylus salaris (med fullt
utviklet unge i uterus). Nir denne parasitten fgdte en
unge (fodt gravid) ble mordyret (ni med tom uterus)
fjemet med pinsett, og forsgket initiert med et nyfodt G,
salaris individ. Fisken ble si isolert, enten i smi tanker
(6.5, og 13.0 °C) eller i bokser (2.5, 16.5 og 19.0 °C), og
senere undersgkt daglig. Alle Gyrodactvlus—unger som
senere ble fgdt (identifisert ved at de selv har unge i
uterus) ble fjzmet, og dato for fadsel ble notert. Pa
denne miten ble 10 parasitter fulgt ved 2.5, 6.5 og 19.0
°C, 12 ved 16.5 °C, og 32 ved 13.0 °C, gjennom hele sitt
livslgp.

Forsak 2

Registrering av reell populasjonsvekst pa laks holdt
isolert eller i grupper ved forskjellige temperaturer.

Parasittene stammet fra 8 naturlig infiserte lakseunger, og
ble kultivert i en mained for forsekene. Lakseyngelen
stammet fra Drammenselva. To grupper av fisk ble
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akklimatisert til 10 og 16 °C i store tanker, og smittet av
infisert fisk over en periode pd opptil 2 uker. Lakse-
ungene som ble akklimatisert til 10 °C ble s skilt ut i to
intermedizre tanker med vanntemperaturer pa 6.5 og
13.0 °C. Hver tank inneholdt to grupper av laks: 11 fisk
isolert i bokser og 11 frittsvommende fisk (grupperte).
Samme prosedyre ble fulgt for laksen som ble akklimati—
sert ved 16 °C. Disse ble separert ut i to intermedizre
tanker med vanntemperaturer pid 16.5 og 19.0 °C. Hoy
dedlighet pa fisken i boksene hindret forspk med isolerte
fisk ved disse to temperaturene.

Data over livslopet til de individuelle parasittene ble satt
inn i livstabeller, og parasittenes netto reproduksjonsrate
(Ry) og generasjonstiden (G) ble beregnet i falge Krebs
(1985). Parasittenes potensiale for populasjonsvekst
(bestandens indre vekstrate, r_) ble beregnet ved tilnaer-
met lgsning av ligningen (Lotka, 1913, se Krebs, 1985):

Te™ b =1
x=0

der 1, er aldersspesifikk overlevelsesrate; b, er alders—
spesifikk fodselsrate og x er parasittenes alder.

40 —
30 =+
D
a
g 20 —
e
r
10 —
0 ! — f —
Q 5 10 15 20
Temperatur

Figur 1. Gjennomsnittlig levealder for Gyrodactylus
salaris, i relasjon til temperatur.
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RESULTATER
Forsak 1

Isolerte Gyrodactylus salaris pd isolerte laksunger ved

fem forskjellige vanntemperaturer.

Levealder

Levealderen til en parasitt ble beregnet fra og med dag
0 (1. observasjon av parasitt), til og med den dagen
parasitten dede. Den gjennomsnittlige Ilevealder til
parasittene (Fig. 1, Tab.1) avtok signifikant med gkende
temperatur (F = 34.97; D.F. = 69; p < 0.001). Maksimal
levealder registrert for individuelle parasitter var 8 dager
ved 19.0 °C, 10 dager ved 16.5 °C, 24 dager ved 13.0
°C, 58 dager ved 6.5 °C, og 53 dager ved 2.5 °C.

Fplgende statistiske tester er foretatt (Sokal & Rolf,
1969): enveis variansanalyse pa log ,, transformerte data
for i se om vanntemperaturen influerte pa den gjennom-
snittlige levealder til parasittene; Kruskall-Wallis test (en
veis) pd temperaturens innvirkning pi antall unger fedt
pr. parasitt, og pa forskjeller i vekst av parasittpopula—
sjoner pa grupperte fisk ved forskjellige temperaturer; og
Willcoxon Rank Sum test (to veis) pd mulige forskjeller
i populasjonsvekst pa isolerte fisk og gruperte fisk ved
6.5 og 13.0 °C. Signifikansnivéiet ble satt til 95%.

Tabell 1. Resultater fra Forsek 1: Isolerte parasitter pa isolerte fisk (LA = gjenomsnittlig levealder; A = gjennomsnittlig
antall avkom/parasitt; 1 — 4 Avkom = gjennnomsnittlig alder (i dager) ved fpdsel av etterfolgende avkom; R, =
grunnleggende reproduksjonsrate (/parasitt); G = generasjonstid; og r, = fundamental vekstrate (/parasitt/dag); SE =

standard feil og SD = standard avvik).

Temperatur

19.0 °C 16.5 °C 13.0 °C 6.5 °C 2.5 °C
LA 45 5.8 12.5 314 33.7
= SE 0.7 0.6 0.8 4.6 3.6
A 1.50 1.67 2.38 2.40 1.40
= SE 0.16 0.14 0.12 0.29 0.21
1.Avkom 1.1 1.3 2.0 5.1 9.3
= SD 0.3 . 0.4 0.5 0.5 0.9
2Avkom 4.0 5.4 7.5 194 36.6
= SD 0.0 0.5 0.8 0.9 2.6
3.Avkom 13.6 352
= SD 1.4 1.2
4.Avkom 21.5 49.0
= SD 0.5
R, 1.50 1.67 2.38 2.40 1.40
G 2.1 2.9 6.5 18.0 19.0
r 0.22 0.21 0.17 0.06 0.02
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Gyrodactylus salaris er tvekjpnnet og fpder unger som
fester seg direkte pa verten etter fodsel, og som allerede
ved fpdsel er gravide. Netto reproduksjonsrate (R) til G,
salagds er dermed lik det gjennomsnittlige antall unger
fodt pr. parasitt (Tab. 1). Generasjonstiden til parasitten
minket med pkende temperatur’ (Fig.4). Populasjons-~
veksten er en funksjon av fpdsels— og dedsrater, siik at
virkningen av temperatur best kommer til uttrykk gjen-
nom bestandens indre vekstrate (rp, =b - d; b = fpdsels~
rate, d = dpdsrate) som inkorporerer bade fedsel og ded
av parasitt, og er et mal pd hvor raskt en populasjon kan
vokse (pr. tidsenhet). Den indre vekstraten (r_/parasitt/-
dag) gkte med pkende temperatur (Fig. 5). Basert pa de
beregnete verdier kan en G. salads populasjon potentielt
dobles 1 antall etter anslagsvis 3 dager ved 19.0 °C, 3
dager ved 16.5 °C, 4 dager ved 13.0 °C, 12 dager ved
6.5 °C, og 35 dager ved 2.5 °C, hvis man antar en stabil
aldersstruktur, konstant vekstrate, og i fravar av inter—
og/eller intraspesifikk konkurranse og migrasjon (Fig.6). -
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Figur 4. Generasjonstiden (G) til Gvrodactylus salaris i

rclasjon til temperatur.

8

o

'

w
|
I

A AaNdd-opNpO~HH
o
o
|
L

0,05 —

[} 5 10 15 20

Temperatur

Figur 5. Fundamental vekstrate (r.) for Gyrodactvius
salads i relasjon til temperatur.

Forsek 2

Recil Gvrodactylus salaris populasjonsvekst pa isolerte
fisk og pa fisk i grupper.

Populasjonsveksten til G. salaris, uttrykt ved den relative
gkning av parasitter mellom to undersekelser, pkte
signifikant med gkende temperatur (p < 0.025, for

~ grupperte fisk ved fire temperaturer). Ved 13 °C var

populasjonsveksten pi isolerte fisk raskere enn pd grup-
perte fisk (p < 0.05). Samme tendens ble funnet ved 6.5
°C, men her var ikke forskjellen signifikant (0.05 < p <
< 0.1). Gjennomsnittlig intensitet av parasitter ved 13.0

°C ble anslatt utover dag 28. Fertito dager etter forste
underspkelse var den gjennomsnittlige intensiteten ca.

1000 parasitter pr. fisk isolert, og ca. 800 pr. fisk i
gruppe (Fig.6, Tab.2).
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Fodsler

Gjennomsnittlig antall unger som ble fodt pr. parasitt
(Fig. 2) var hpyere ved 6.5 og 13.0 °C (ca. 2.4), enn ved
de pvrige temperaturer i undersekelsen. Maksimalt antall
unger som ble observert fpdt av en parasitt var 4, bide
ved 6.5 og 13 °C. Ved de gvrige temperaturer var 2
unger det observerte maksimum.::
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Figur 2. Gjennomsnittlig antall avkom Gyrodactylus
salaris i relasjon til temperatur.

Tid mellom avkom

Tiden som forlgp frem til fodsel av de etterfelgende
avkom minket med gkende temperatur (Fig. 3). Forskjel-
lene var spesielt tydlige opp til 13 °C. Tiden som forlep
mellom fodsel av de etterfplgende avkom varierte lite
mellom parasitter holdt ved samme temperatur (se SD
verdier i Tab. 1).
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Figur 3. Gjennomsnittlig alder til Gyrodactvius salaris

ved fodsel av etterfpigende avkom, i relasjon til tempe~

ratur (MM, 1. avkom; ], 2. avkom; A, 3. avkom:;
A4 avkom).
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Tabell 2. Resultater fra Forspk 2: Gyrodactvlus salaris populasjonsvekst pa laks, enten isolerte eller grupperte, ved 4
forskjellige temperaturer (n = antall fisk som inngar i forspket ved tilsvarende dag for undersokelse av parasittantall;

X mean = gjennomsnittlig antall parasitter pr. fisk; SE = standard feil. Dag nummer O = forste dagen der parasittantallet

ble underspkt.)

Dag nummér 5 9 13
Grupperte n 9 9 8
£isk X mean 45.6 109.9 227.7
19.0 °C * SE 2.3 4.3 .3 26.1
Dag nummer (o} 7 14 22 28
Grupperte n 11 11 8 7 6
fisk X mean 4.8 13.7 40.5 114.6 204.7
16.5 °C * SE 0.6 -l.4 4.2 19.2 22.8
Dag nummer o] 7 14 21 28
Grupperte n 11 11 11 11 11
fisk X mean 5.0 10.9 28.8 73.8 168.4
13.0 °cC + SE 0.8 1.9 5.2 8.0 19.4
Dag nummer o] 7 14 21 28
Isolerte n 11 11 11 11 11
£isk X mean 5.0 12.5 39.2 112.5 286.5
13.0 °C + SE 0.5 1.7 5.0 13.6 38.7
Dag nummer o] 7 14 21
Grupperte n 11 12 11 11
£isk x mean 5.0 5.5 6.8 8.3
6.6 °C = SE 0.6 0.9 1.0 1.6
Dag nummer o] 7 14 21
Isolexte n 11 11 11 11
£isk X mean 5.0 6.2 8.5 13.2
6.5 °C * SE 0.7 1.0 1.0 2.2
J00 t
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Figur 6. Gjennomsnittlig intensitet av parasitter pd grupperte fisk (M) og isolerte fisk (A) (a = 19.0 °C, b = 16.5 °C,
¢ =13.0 °C og d = 6.5 °C). Heltrukne kurver viser potentiell eksponentiell populasjonsvekst basert pad de fundamentals
vekstrater (r) fra Tab. 1 ved de tilsvarende temperaturer.
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DISKUSJON

De viktigste resultatene av Forsgk 1 og 2 er: (1) Den
gjennomsnittlige levealder til G. salaris er hoyest (ca. 5
uker) ved den laveste temperaturen (2.5 °C) i undersp—
kelsen; (2) parsittene foder flest unger (ca. 2.4 i gjen—
nomsnitt) ved 6.5 og 13 °C; (3) Parasittenes generasjons—
tid reduseres nar 10 ganger over den undersgkte tempe-—
raturgradient (2.5° - 19.0 °C); (4) parasittenes potensiale
for populasjonsvekst er positiv i hele temperatur-gradi-
enten, men langt raskere ved de hgyere temperaturer; (5)
den reelle populasjonsveksten er lavere enn den potensi-
elle populasjonsvekst basert pa bestandens indre vekst-
rater, men allikevel nzr eksponentiell.

Vanntemperaturen influerer sterkt pa bade fgdsels— og
dodsratene til G. salaris, og har derved avgjgrende
betydning for parasittens populasjonsvekst. Fadselsratene
er en funksjon av bade antall unger som fgdes pr. parasitt
og hyppigheten av fpdselene. Ved temperaturene 6 og 13
°C fpder G. salaris ca. 2.4 unger pr. parasitt, noe som er
mye i forhold til andre underspkte arter av Gyrodactylus
(Lester & Adams, 1974; Scott, 1982). Ved 16 og 19 °C
foder parasitten i gjennomsnitt ca. 1.5 unger. Til tross
for dette var parasittenes populasjonsvekst, bade den
potensielle fra Forspk 1 og den reelle fra Forspk 2,
raskest ved 19 °C. Dette har sammenheng med fpdsels—
hyppigheten som er betraktelig raskere ved de hgyere
temperaturer. Spesielt viktig for populasjonsveksten er
alder ved fprste reproduksjon (Dublin & Lotka, 1925;
Birch, 1948; Cole, 1954), som er lav hos Gyrodactylus
arter siden individene blir fgdt gravide, med en nesten
voksen unge som praktisk talt er klar til & fades. Dette
gir G, salaris dens hgye vekstpotensiale, med doblings—
tider pa helt ned. til 3 dager. .

Sammenlignet med andre parasittiske helminter foder
Gyrodactylus spp. f3 avkom, noe som gir seg utslag i lav
netto reproduksjonsrate (R,). Betingelsen for at en
populasjon skal besta er at R, er stgrre eller lik 1, d.v.s.
at hvert individ i gjennomsnitt erstatter seg selv med
minst ett nytt individ. Netto reproduksjonsrate var stgrre
enn 1 over hele det underspkte temperaturomradet, slik
at parasittene hadde et kontinuerlig potensiale for popu-
lasjonsvekst.

Den reelle populasjonsvekst av parasitter som ble obser—
vert, bide pd isolert fisk og pa grupper av fisk, var
positivt korrelert med vanntemperatur. De observerte
vekstratene var imidlertid noe begrenset i forhold til den

potensielle vekst av parasitter som ble estimert (c.f.
Jansen & Bakke, 1990).

Resultater fra tidligere eksperimentelle undersgkelser pd
populasjonsvekst av Gyrodactylus spp. (Lester & Adams,
1974a; Scott, 1982; Scott & Anderson, 1984; Scott &
Robinson, 1984; Cusack, 1986; Cusack & Cone, 1986;
Cone & Cusack, 1989) og temperaturens innvirkning pi
populasjonsveksten (Hoffman & Putz, 1964; Kamiso &
Olson, 1986; Gelnar, 1987), viser generelt at etter en
startfase med vekst av parasittpopulasjonene fplger en
fase med reduksjon i antall parasitter, trolig som et
resultat av ervervet resistens mot parasitten fra verten
(Scott & Robinson, 1984). Vanntemperaturen er bestem—
mende for hvor raskt man nir maksimal intensitet av
parasitter (Gelnar, 1987). En slik infeksjonsutvikling ble
ikke observert for G. salaris. Parasitt-intensiteten pgkte
ved alle temperaturer under hele forspksperioden, med en
vekst som var nazr eksponentiell. Dette stgtter tidligere
observasjoner, der norsk laks er meget mottagelig for
infeksjon av G. salaris, og at de tilsynelatende mangler
evne til funksjonell respons mot parasitten (Bakke,
Jansen & Hansen, 1990).

Temperaturomrddet som ble undersokt i disse eksperi-
mentene innbefatter praktisk talt de temperaturene cn
finner i norske lakseelver gjennom en sesong. Av spesiell
interesse er det reduserte potensialet for populasjonsvekst
hos G. salaris ved lave temperaturer. Dette kan indikere
en negativ populasjonsvekst vinterstid i norske elver, der
temperaturene oftest vil ligge mellom 0 og 1 °C. Ekspe~
rimentelle undersokelser peker ogsi i denne retning
(upubl.). Dette kan forklare, helt eller delvis, stabiliser—
ingen av eller nedgangen i infeksjonsnivdene (gjennom-—
snittlige intensiteter) av parasitten over vinteren, som er
observert i Batnfjordelva, Drammenselva og Lierelva
(Mo, pers. komm.; Eken & Gamds, 1990; upubl.). En
reell nedgang 1 infeksjonsintensiteter kan forarsakes enten
av redusert parasitt reproduksjon, gkt parasitt dpdlighet
eller tap av parasitter ved effektive vertsresponser eller at
de av andre grunner lettere mister festet til verten ved
lave temperaturer. Vire forsek viser klart redusert
reproduksjon i kaldt vann, men samtidig gker levealderen
til parasittene. Dette reduserer tapet av parasitter over
vinteren, men sansynligvis representerer vinteren allike-
vel en negativ vekst av infrapopulasjonene. En reduksjon
av gjennomsnittlig parasitt intensitet i en suprapopulasjon
kan imidlertid ogsa forirsakes av gkt parasittdpdlighet
som fplge av gkt dedlighet av sterkt infiserte verter.
Dette understreker betydningen av a fa kvantifisert bade
populasjonsutviklingen til G, salaris ved lave tempera~
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turer, og parasitt indusert dgdlighet av lakseunger, bade
eksperimentelt og under naturlige forhold. Dette vil ha
stor betydning for forstielsen av det generelle infek-
sjonsforlgpet man observerer i norske elver.

De geografiske variasjoner i vanntemperatur i norske
lakseelver er betydelige. Ifglge disse forspkene kan man
forvente raskere populasjonsvekst av G. salaris i for-
holdsvis varme elver (f.eks. Drammenselva). Slike elver
har imidlertid lang vekstsesong for lakseunger og van-
temperaturen er positivt korrelert med ungenes vekst opp
til 15 °C (Jensen, 1990). Da det er rimelig & anta at
parasittindusert dgdlighet er relatert til vertens stgrrelse
(basert pa vertens overflateareal, eventuell vertsrespons
kapasitet og alder ved smoltifisering), trengs det flere
parasitter til & drepe en stor fisk enn en mindre. Dette vil
kunne redusere temperaturens epidemiologiske betydning.
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