«Fargerikn innvandring — genetiske analyser
viser at sjoorret-bekker rekoloniseres fra
ulike populasjoner

Innledning

En god forvaltning av naturlig
reproduserende organismer kre-
ver kunnskap om forvaltnings-
enheten, det vil si den lokale
populasjonen. For en del arter,
spesielt rene ferskvannsorganis-
mer, kan populasjonen identifi-
seres ved lokaliteten den lever i,
slik at forvaltningen kan kon-
sentreres om lokalitetene. For
sjoorretens  vedkommende er
det imidlertid uklart i hvilken
grad lokale bekker og elver
representerer  selvstendige be-
stander, eller utgjor deler av
systemer av mer eller mindre
innbyrdes avhengige delbestan-
der (sikalt
strukeur).
Sporsmélet er hvorvide de
mange smd og ustabile (med
tanke pa vannfering) bekker og

metapopulasjons-
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elver der sjoorreten gyter er i
stand ¢l & opprettholde en
noenlunde permanent popula-
sjon. Dette kommer frem som
et vesentlig  moment i
Forvaltningsplan for sjeerret pa
Skagerrakkysten og i Oslo-
fjorden (MATZOW 0OG LUND
1996), hvor det stir: «/ regionen
finnes mange smd og ustabile
sjoorretbekker. Detr er mulig ar
disse  ikke kan  opprettholde
separate  bestander, men  at
sjoorreten i flere bekker utgjor en
bestand. En bestandsrettet forvalt-
ning av sjoorrer forutsetter at en
kan finne frem til en avgrensning
av bestandsenhetene.»

Formailet med mitt studium
er 4 karakterisere populasjons-
strukturen hos sjogrret i kalkede
og ikke kalkede vassdrag ved
hjelp av genetiske markerer.

Ved denne karakteriseringen

soker vi ogsd 4 svare pi om
enkelte  bekker/vassdrag  har
bidratt andre i
rekoloniseringen av de kalkede

mer enn

bekkene/vassdragene.

Metode

For 3 belaste orreten i de ulike

smd  kystvassdragene  minst
mulig, og samtidig f3 et rimelig
antall orret fra hver bekk, ble
det i dette studiet benyttet
orretyngel (sdkalt 0+ gruppe).
Det er viktig med et stort antall
individer for at estimatene skal
vere beheftet med minst mulig
statistiske feil. El-fiske ble utfort
i perioden 14.-21.06.1999; én
dag i hvert vassdrag. Det ble
fanget ca. 80 individer i hver
bekk (Tabell 1), og fangsten ble

fordelt over en si stor del av
bekken som mulig. Nert be-
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slektede individer opptrer ofte i
familiegrupper  tett sammen
(ELLIOT 1994), og ved & prove-
fiske over store deler av elve-
systemet minimeres dette pro-
blemet (ALLENDORF OG PHELPS
1981).

rreten ble merket individu-
elt og fryst ned pad -80 °C pa
torris straks etter innsamling, og
ble deretter transportert til
Flodevigen der de ble lagt i
ultrafryser (-80 °C) for lagring.
Materialet ble deretter fraktet pd
torris (-80 °C) il Isoenzym-
laben,  Biologisk  Institutt,
Universitetet 1 Oslo, for
genetisk analyse.

Omradebeskrivelse

Orreten ble samlet inn i &tte
bekker i Aust-Agder (Figur 1).
Disse er beskrevet av MATZOW
m.fl. (1990).

Genetisk analyse

I forkant av analysene ble hver
fisk delt i tre deler: hode, mage
og ryggdel. Hver del ble analy-
sert for seg, da ulike gener er
aktive i ulike organer. Den
genetiske analysen ble basert pd
protein-elektroforese, der
produktene (proteiner) av ulike
varianter (alleler) av protein-
kodende gener (loci) identi-
fiseres ved deres mobilitet i et
elektrisk felt. Protein-elektro-
foresen gir data i form av
individuelle genotyper for et
stort antall ulike loci ved bruk
histokjemiske
fargeprosesser. Et stort antall
locus-spesifikke  fargeteknikker
er utviklet over en 4rrekke, og

av  forskjellige

mange av dem har vist seg &
kunne identifisere  genetiske
polymorfier hos erret: i Skandi-

Orret av storrelsen O+ fanget midt pd sommeren i et bekkesystem. Pi
Sorlandet er smébekkene de viktigste gyreomridene for sjoorreten.
Brown trout of the size class 0+ caught in mid summer in a small
stream. Small streams constitute the main spawning grounds for this
species in the south part of Norway
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Figur 1. Kart over sjporret-bekkenes geografiske posisjon langs kysten av
Aust-Agder. Map of the south coast of Norway indicating the
location of the streams (open circles) where sea trout were sampled.
Nearby cities are indicated by solid dots.
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Figur 2. Skjematisk fremstilling av parvise Fgp/(1-Fgy)-verdier (etter
ROUSSETT 1997) plottet mot logaritmisk avstand mellom sjoorretbekker
langs Sorlandskysten. Fylte sirkler representerer par av ukalkede bekker;
dapne sirkler er par av bekker hvor minst en er en rekolonisert
(reetablert) bekk (Steindalsbekken og Fielldalselva). Den hele linjen er
trendlinjen giennom de ukalkede bekkene, mens den stiplede linjen er
trendlinjen for de ukalkedel/etablerte sammenlignet mot de
kalkedelrekoloniserte bekkene. Scatterplot of pair-wise Fgp/(1-Fgr)-
values (after ROUSSETT 1997) regressed against logarithmic distance
for sea trout streams along the southeast coast of Norway. Filled
circles represent pairs of «permanent» sea trout streams; open circles
pairs of streams were at least one is recolonized. The solid line is the
regression line for permanent populations and the dotted line for
permanent populations compared to the recolonized ones.

navia er omkring 25-30 poly-
morfe proteinkodende  gener
kjent hos denne arten (JORDE,
1994). 1 dette studiet ble 15 av
disse som valgt ut og undersokt.
Ved siden av at teknikken er
godt innarbeidet hos orret, har
proteinelektroforesen  fordeler
framfor andre teknikker, ved at
den er billig og spesielt velegnet
tl & analysere antall
individer. Det siste punktet er
sentrale i dette studiet for & ha
en hey grad av sikkerhet i &

store

identifisere genetiske forskjeller,
som langt pd vei uterykkes i
frekvensforskjeller i forekomst
av alleler. Vi testet de folgende
15 kjente polymorfe loci: CK-2,
DIA, bGLUA, G3PDH-2, GPI-
1, GPI-2, GPI-3, IDH-2, LDH-
1, MAN, MDH-2, MDH-4,
MPI, PEP-B og PEP-LT. En
ulempe kan likevel veare at
antall variable alleler er langt
lavere enn ved for eksempel
analyse av hypervariable
markerer som  mikrosatelitt-
DNA som har mer informasjon
i hvert enkelt locus. Denne
metoden er
dyrere og mer arbeidskrevende.

desverre  langt

Tabell 1. Allelfrekvenser fra de 11 lociene i undersokelsen. Da alle loci hadde ro alleler, er det her kun oppgitt
der vanligste allelet. (- testen beskriver graden av heterogeniter mellom orretbekkene for hvert locus (*** P <
0,001; ** P < 0,05). List of localities (streams) and observed frequency of the common (*700) allele at
each locus. The ?-values refer to the contingency chi-square test for heterogeneity of allele frequencies

at each locus (*** P < 0,001; ** P < 0,01).

CK2 DIA bGLUA G3PDH-2 IDH-2 MAN MDH2 MDH-4 MPI PEPB  PEPLT
LOKALITET n
Allemannsbekken 52 0,8049 0,9615  0,4063 0,9841 0,8039 0,7857 0,5385  1,0000 0,8654 0,9043 0,8673
Fjelldalsbekken 80  0,7313 1,0000  0,6392 0,9122  0,8125 1,0000 0,6312  1,0000 0,8077 0,9400  0,9500
Langangsvassdraget 80  0,8175 0,9875  0,4610 0,8333  0,8938 1,0000 0,7750  1,0000  0,6937 0,8782  0,9313
Morefjerbekken 80  0,9367 0,9125  0,6096 0,8203  0,8938 0,9938 0,6937  1,0000  0,5759 0,9808 09125
Pendalsvassdraget 73 0,8699 1,0000  0,8485 0,7895  0,5929 0,9861  0,6667  0,9795  0,5000 0,9795 0,8973
Songevassdraget 80  0,8354 0,9875  0,7375 0,9437  0,9416 1,0000 0,6218 1,0000 0,7875 0,9241  0,9125
Steindalsbekken 80  0,6964 1,0000  0,7115 0,9058  0,8797 1,0000 0,5938 11,0000  0,7375 0,9557  0,9375
Savelibekken 79 0,6987 0,9494  0,6392 09747  0,9557  0,9620 0,4494 1,0000 0,8101 0,9684  0,9231
X’ - test 46,35***  44,96*** 80,18  45,64™** 107,27*** 122,91*** 44,46™* 21,88** 77,34*** 26,02*** 7,79
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Statistisk analyse

Allelfrekvensene til individene i
en bekk ble estimert fra geno-
typene ved opptelling av alleler i
hvert locus. Forskjeller i allel-
frekvensene mellom bekker ble
testet mot nullhypotesen om
likhet i allelfrekvenser ved hjelp
av chi-kvadrat tester. Mengde
og fordeling av genetisk varia-
sjon innen og mellom bekker
ble analysert etter NEI 0G
CHESSER (1983). Dendrogram-
met (Figur 3) som viser genetisk
likhet mellom elvene ble regnet
ut av BIOSYS-1 (SWOFFORD OG
SELANDER 1989), som baserer
seg pd Nei’s «unbiased genetic
identity» (NEI 1978). For &
plotte genetisk differensiering
mot avstand (Figur 2) ble
GENEPOP 3.1 D.  bruke
(RAYMOND OG ROUSETT 1995).
Vi regnet ogsa ut sansynlighets-
at hvert individ
tilhgorte den bekken de var
samlet i pd bakgrunn av deres

verdier for

genotyper ved en Bayesiansk
test regnet ut av dataprogram-
met GENECLASS (CORNUET m.fl.
1999). Resultatene er presentert
som prosent individer i en bekk
som ble anvist til bekken den
ble fanget i. Til slutt utforte vi
en «mixed fishery»-analyse hvor
de 6 ukalkede etablerte bekkene
ble satt som kilde for de to
kalkede bekkene behandlet som
blandede bestander. Hensikten
var her 4 se om noen av de 6
etablerte bekkene kan ha bidratt
enn andre i rekoloni-
seringen av de oppkalkede
bekkene. Denne analysen ble
utfort  ved hjelp av data-
programmet WHICHRUN (ver-
sjon 4.0: BANKS OG EICHERT
2000).

mer

Resultater

Av de 15 undersokte genene
viste 11 seg & vare variable; og
den videre analysen ble utfort
pa disse lociene (Tabell 1). Den
totale genetiske variasjonen i
disse loci (Hr = 0,227) var
omtrent som forventet i forhold
til annen europeisk orret (Gjen-
nomsnittlig Hr = 0,247; cf.
GARCIA-MARIN  m.fl. 1991,
JORDE 0G RymAN 1996, og
upubliserte data fra Enheten for
Populationsgenetik, Stockholms
Universitet).

I de fleste bekkene hadde
grreten  genvarianter (alleler)
som var i «Hardy-Weinberg
likevekt», som forventet. Lang-
angsvassdraget og Allemanns-
bekken hadde imidlertid et
signifikant  underskudd  av
heterozygoter (Allemanns-
bekken: i lociene PEP-LT og
DIA, Langangsvassdraget: i
lociene G3PDH-2 og bGLUA).
Dette tyder pd at disse to
bekkene hver inneholder mer
enn ¢én populasjon, det vil si at
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Bilde av en gel hvor det er farget
Jfor engymet AGP. En strek viser
at et individ er homozygot, mens
tre streker, med kraftig midtband,
viser at et individ er heterozygor.
Picture of a gel, where it is
stained for the enzyme AGP.
One band indicates that the
individual is a homozygote,
whereas three bands (with a
strong band in the middle)
indicate a heterozygote
individual.

det finnes en videre popula-
sjonsstrukturering innen bek-
kene. En slik struktur innen
bekker er tidligere vist av bl.a.
CARLSSON m.fl. (1999).
Mellom etablerte bekker var
det generelt overenstemmelse

mellom geografisk beliggenhet

Langgangsvassdraget

Mgrefjerbekken
Songebekken
Fjelldalsbekken
Steindalsbekken

Savelibekken

Allemannsbekken

Pendalsbekken

Genetisk likhet
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Figur 3. Dendrogram som viser hvor genetisk like orreten er i de ulike
bekkene. Dendrogrammet er regnet ut pi bakgrunn av de 11 variable
loci i undersokelsen. UPGMA dendrogram showing genetic distance
among all streams, based on the allele frequencies for the 11 loci.

93



Anadrom brunorret, en glupsk jeger og opportunist. Etter en periode i
saltvann, der den vokser svert godt, vender de fleste tilbake til sin
fodebekk for i gyte. Sea trout, a hunter and opportunist. After a
period in sea water where growth is good, most individuals return to

their native river to spawn.

og genetisk likhet; orreten fra
narliggende bekker var i gjen-
nomsnitt mer lik hverandre enn
orret fra bekker lenger vekk (se
Figur 2). En rimelig tolkning av
disse observasjonene er at nar-
bekker har storre
genetisk utveksling enn  mer
fjerntliggende bekker. Det ma
likevel pédpekes at orreten i

liggende

bekkene generelt har signifikant
ulike genfrekvenser pad de fleste

loci (Tabell 1) og at i den grad
utveksling  mellom  bekkene
finner sted, ma den vare liten.
Disse resultatene stemmer godt
overens med tilsvarende studier
av anadrom brunorret (f.eks.
HANSEN OG MENSBERG 1996,
1998).
Denne generelle overens-
stemmelsen mellom geografisk
plassering og genetisk likhet

hadde imidlertid et &penbart

avvik ndr en ser pd Fjelldals-
bekken og Steindalsbekkens
plassering i dendrogrammet
(Figur 3), eller pd plottet av
genetisk likhet mot geografisk
avstand (Figur 2). Bestandene i
disse bekkene er genetisk sett
svert like hverandre, men sam-
tidig ikke spesielt like sin nar-
meste nabo (Pendalsbekken, jf.
Figur 1 og 3). Fjelldalsbekken
og Steindalsbekken har begge
for kort td siden blitt opp-
kalket, da pH-forholdet i bek-
kene ikke var gode for orreten.
Etter  kalking tok  erret-
bestanden seg kraftig opp. Ut
fra de genetiske observasjonene
er det derfor rimelig 4 tro at det
ikke bare er den opprinnelige
bestanden som har tatt seg opp,
men at innvandring fra en eller
flere andre bestander har funnet
sted. Om de opprinnelige orret-
populasjonene hadde tatt seg
opp som felge av kalking, ville
en forventet at orreten i disse
bekkene var genetisk sett likere,
f.eks Pendals-,

Allemannsbekken som avstands-

Seveli- eller

messig ligger narmere. Den
observerte  koblingsulikevekten

Tabell 2. Oversikt over tildeling av individer til bekker (i %), basert pd deres genotyper kalkulert v.h.a.

datraprogrammet GENECLASS (CORNUET m.fl.1999). The percentage of individuals assigned (i.e. having
the highest likelihood) to each of the sampled populations calculated from multilocus genotypes using
the GENECLASS software (CORNUET et al. 1999).

Donor population

1# 2# 3 4 5 6 7 8

Recipient population

1 Steindalsbekken # 0,06 0,15 0,11 0,19 0,01 0,29 0,08 0,13
2 Fjelldalselva # 0,05 0,18 0,14 0,21 0,04 0,23 0,13 0,09
3 Pendalsbekken 0,07 0,05 0,62 0,04 0,01 0,11 0,12 0,00
4 Szevelibekken 0,06 0,05 0,05 0,41 0,13 0,16 0,15 0,00
5 Allemannsbekken 0,02 0,06 0,10 0,12 0,46 0,10 0,02 0,12
6 Songebekken 0,09 0,08 0,08 0,15 0,06 0,38 0,14 0,08
7 Morefjerbekken 0,06 0,00 0,15 0,10 0,01 0,14 0,28 0,16
8 Langangsvassdraget 0,01 0,06 0,10 0,10 0,05 0,16 0,16 0,35
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mellom genvarianter i disse to
bekkene stotter hypotesen om
blandingspopulasjoner i disse
bekkene, siden ikke
forventer slik ulikevekt i rene,
etablerte bestander.

man

Ogsd, ved & regne ut sann-
synligheten for hvor hver enkelt
fisk stammer fra, gitt sin varia-
sjon i de 11 variable loci, var det
klart at de to kalkede bekkene
gav et sterkt inntrykk av 4 inne-
ha orret som stammer fra flere
av de andre bekkene (Tabell 2).
Fisk fra de etablerte ukalkede
bekkene hadde langt heyere
grad av sannsynlighet for &
stamme fra den bekken de ble
fanget.

Da vi gikk videre med dette
og benyttet de seks ukalkede
bekkene som kilde (baseline-
data), viste ogsd denne testen en
ganske jevn fordeling av
pavirkning fra de ukalkede,
etablerte bekkene (Tabell 3).

Siden  orretbestandene i
Fjelldalsbekken og Steindals-
bekken for kort tid siden var
kraftig desimert, kan en heller
ikke se bort fra at &rsaken til at
de skiller seg genetisk fra ner-

meste nabo (eks. Pendals-
bekken) er store genetiske
forandringer som folge av

tilfeldig genetisk drift (tilfeldige
genforandringer; et  allment
fenomen i smd populasjoner).
Denne forklaringen er imid-
lertid mindre sannsynlig, etter-
som denne prosessen burde fore
til storre (genetisk) innbyrdes
forskjeller mellom disse to
bekkene. Vi fant imidlertid at

de er meget like (Fsr pa 0,001).

Konklusjon

Orreten i Fjelldalsbekken og
Steindalsbekken

nedstammer

Tabell 3. Estimert relativt bidrag fra hver av de seks ukalkede bekkene
til de to rekoloniserte (#), ved en mixed fishery analysis (WHICHRUN 4.0;
BANKS OG EICHERT, 2000). Relative contribution from each of the
six baseline populations to the two recolonized populations (#), using
mixed fishery analysis (WHICHRUN 4.0; BANKS & EICHERT, 2000).
Note the similarity with the assignment percentages (Tabell 2).

3

Baseline population

5 6 7 8

Recolonized population
1 Steindalsbekken #
2 Fjelldalselva #

0,18 0,21
0,18 0,23 0,06 0,20 0,14 0,21

0,05 0,29 0,08 0,19

trolig ved rekolonisering fra
flere bekker. Det kan derfor se
ut som om kalkingen ikke kom
tidsnok i gang for 4 bevare de
opprinnelige  populasjonene.
Siden vi ikke har prover av
Steindalsbekken og  Fjelldals-
bekken fra tidligere, kan vi ikke
med sikkerhet sl3 dette fast.
Resultatene tyder ogsd pd at
sjoorreten i bekkene langs
Serlandskysten har lite kontake
med hverandre, og at de
representerer  separate  @rret-
populasjoner. Om denne struk-
turen viser seg & vare stabil over
tid, ber en betrakte enkelt-
vassdrag som separate forvalt-
ningsenheter. Det skal kun fi
migranter til hver generasjon for
4 utjevne hele den genetiske
strukturen. Derfor ville det vare
bra med en temporal under-
sokelse for & bli sikrere pd at
denne populasjonsstrukturen er
stabil over tid. Likevel mi det
nevnes at det tar tid 4 bygge opp
en genetisk strukeur, og serlig
genetiske menstre som  viser
gkende forskjeller over avstand.
Det er derfor sansynlig at dette
er stabile systemer. For Langangs-
vassdraget og Allemannsbekkens
vedkommende er det mulig at
disse bekkene har en videre

populasjonsstrukturering, og at
det kan finnes mer enn én
populasjon i hver av dem. Dette
studiet er ikke designet for &
oppdage forskjeller innen et
bekkesystem, og en ber defor
vere forsiktig med & konkludere
bastant rundt dette resultatet.

Summary
KNUTSEN, H. 2001. «Colour-
ful» immigration — genetical
analysis shows that streams with
anadromous brown trout is
recolonized  from  different

populations. — Fauna 54(3): 90-
96.

Anadromous brown trout along
the Norwegian Skagerrak coast
are  genetically  differentiated
and  there are

Sfurther

some

among  streams,
indications of
substructuring  within
streams. Among presumably long-
standing populations there is a
pattern

differentiation

of increased  genetic
with  distance,
indicating  an  isolation-by-
distance effect. For trout that
inhabit streams that have recently
been recolonized after trout going
extinct because of acidification,
we find evidence for a mixed
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origin of the recolonizing trout.
Both the high levels of gametic
phase disequilibrium, and a clear

Sfrom  the
of increased  genetic
with  distance,

deviation general

pattern
differentiation

which are seen in recolonized

streams are consistent with recent
population  admixture, and
confirm the loss of the original
populations of these acid streams.
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Seknader sendes til:
Norsk Zoologisk Forening
Postboks 102 Blindern
0314 Oslo

Livsvarige Medlemmers Fond

Seknadsfristen for stotte fra Norsk Zoologisk Forenings Livsvarige Medlemmers Fond for 2001 er
av styret satt til 15. februar 2002.

Fondets formdl er 4 fremme zoologisk forskning og kartlegging i Norge, p4 @yer under norsk
suverenitet og i norske territorialfarvann, gjennom utdeling av stipendier og annen stotte til
prosjekter. Etter statuttene kan inntil 80 % av de 4rlige rentene anvendes (i 2001 var det kr. 8000).
Sekere til fondet md vere medlem av Norsk Zoologisk Forening.
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