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SAMMANFATTNING

*

*

Mort ar vanligt forekommande i sOtvattens- och brackvattensmiljoer i
Sverige. Den ar en varmvattenart med relativt lag tillvaxtpotential.

Mort ar beroende av djurplankton under tidiga livsstadier. Aldre fiskar
har ett brett fodovalsspektrum bestaende av framforallt av bottendjur
och vaxtdelar. En viktig anpassning ar de kraftiga svalgbenstander,
med vilka bade musslor och vaxter kan krossas.

Migration har konstaterats i samband med lek. Relativt langa sasongs-
massiga forflyttningar forekommer ocksa som har samband med ars-
tidsmassiga variationer i fodotillgang och temperatur.

Leken sker pa varen, vanligtvis i rik vegetation pa 1—3 dm djup, dar
rommen klibbar fast pa olika foremal. Parbildning forekommer inte,
utan honan jagas ofta in i vegetationen, dar hon befruktas av flera
hanar.

Konsmognadsalder och tillvaxthastighet ar i enjamforelse mellan olika
populationer positivt korrelerade; snabb tillvaxt medfor att fisken kan
bli kbnsmogen redan som ett- eller tvaaring, medan langsam tillvaxt
kan forsena kénsmognaden &anda upp till 6—8 ars alder. Martens
reproduktionsstrategi har tolkats som en anpassning till artens demo-
grafi, dar variation i 0verlevnad under de tidiga livsstadiema mellan
olika ar ar den viktigaste parametern. Emellertid har en sa viktig
parameter som Overlevnaden efter kbnsmognad visat sig vara negativt
korrelerad till tillvaxthastigheten. Som en f6ljd av forhallandet mellan
Overlevnad och tillvaxthastighet kommer moérten i miljéer som gynnar
snabb tillvaxt, att reproducera sig sa fort som mdjligt. | de fall nar
tillvaxthastigheten ar mattlig, kommer den att i medeltal reproducera
sig vid hogre alder och under flera ar i foljd. Det ar alltsa oklart om
skillnader i mortens livshistoria i olika miljoer skall betraktas som
anpassningar till vaije populations specifika livsmiljo, eller ar resulta-
tet av en fysiologisk respons som uppstar genom variation i tillvaxthas-
tighet, vare sig denna okar fiskens reproduktionsframgang eller inte.

Arsklassens storlek bestams under de tidiga livsstadiema. Syrgas-
forhallanden, temperatur, vattenstandsregleringar och predation ar
viktiga populationsreglerande faktorer. Eutrofiering av kust- eller in-
landsvatten gynnar i allménhet mort. Den 0kade produktiviteten i ett
eutrofierat sjoekosystem medfor en forbattring av moértynglens livs-
villkor, samtidigt som fédoresursema paradoxalt kan minska for storre
fiskar. Sjalva storleken pavattensystemet ar ocksa betydelsefull. Fodo-
begransning och atfoljande biotiska interaktioner inom och mellan
arter utvecklas lattare i ett litet slutet system, medan abiotiska fakto-
rers inverkan pa rekrytering och produktion ar av storre betydelse i
Oppna system som stora sjoar och kustomraden.



INLEDNING

Morten (Rutilus rutilus) ar en av Sveriges vanligaste sotvattensfiskar, dess
utbredningsomrade omfattar s& gott som hela landet med undantag for
alpina och subarktiska trakter i norr. Den &r ocksa vanligt férekommande
vid Ostersjokusten. Arten ar en fodogeneralist och har en hdg reproduk-
tionskapacitet. Under gynnsamma betingelser kan mort vara den domine-
rande fiskarten bade till individantal och biomassa.

Denna litteratursammanstéallning ar ett forsék att sammanfatta dagens
kunskapslage vad galler mortens livshistoria. Tonvikten ar lagd vid dess
reproduktion, med syftet att i diskussionsform analysera vilka faktorer
som ar avgorande for rekrytering och abundans. Eftersom reproduktion
och rekrytering regleras av fodotillgang, temperatur, predation etc, blir
med nodvandighet denna sammanstallning tamligen bred. | ndgon man
behandlas aven andra cyprinider (karpfiskar), nar jamforelser mellan
arter kan belysa speciella egenskaper hos mort.

TILLVAXT OCH OVERLEVNAD UNDER ROM-

OCH LARVSTADIET

Syrgasforhallanden

Forhallanden under embryogenesen som ger upphov till syrebrist eller
svamptillvaxt kan medfora att dodligheten under rom- och larvstadier blir
hog (Pliszka 1953, Cemy 1974). Vanligtvis utnyttjar mdrten vegetationen
pa grunda bottnar som leksubstrat (exv Peczalska 1968) men kan da
vegetation saknas leka pa grus eller stenbottnar (Holcik och Hruska 1966).
Néar det senare ar fallet, kan substratets kvalitet vara av betydelse for
romoéverlevnaden; exempelvis fann Mills (1981) for stam (Leuciscus leu-
ciscus), att substratets egenskaper, t ex sedimentets komstorlek, paverka-
de syrehalten och darmed romdverlevnaden.

Temperatur

Forutsatt att syrgasforhallandena inte ar begransande, ar temperaturen
den faktor som styr embryonalutvecklingen (Cemy 1975, Gulidov och
Popova 1979, 1982, Herzig och Winkler 1985, 1986, Mooij ochvanTong-
eren 1990). Herzig och Winkler bestdmde den nedre letala temperatur-
gransen till ca 7 °C och den dvre till 26 °C. Normal utveckling hos rommen
sker mellan 7,5 och 24 °C, och det optimala temperaturintervallet for
embryonemas utveckling ar mellan 10 och 20 °C. Mort ar saledes att
betrakta som en euiyterm art vad géaller temperaturkraven under em-
bryonalutvecklingen.

Fodotillgang ocli fodoval

Morten hor till de cyprinider som bdrjar simma fritt och soka efter foda
tidigt efter klackning (1—3 dagar), dvs innan gulesacken ar absorberad
(exv El-Fiky och Wieser 1988, Tsunikova 1978). FOr de minsta mortlarver-
na utgor rotatorier (hjuldjur) den huvudsakliga fédobasen (Grigorash et al
1972, Johansson och Johansson 1974). Hartmann (1983) fann att viktiga
fodoobjekt for larverna under den forsta utvecklingsfasen var Volvox (gis-
seldjur), rotatorier och nauplier (hoppkraftomas larvstadier). Nar mort-
larvema hade tillvuxit, inneholl dieten vandrarmusslans (Dreissena poly-



morphd) larver, copepoder (hoppkraftor) och cladocerer (hinnkraftor) som
Bosmina. Forst efter metamorfos ingick storre cladocerer som Daphnia i
dieten.

Variationer i fodotillgdng kan paverka mortens tillvaxt och overlevnad
under de forsta livsstadiema. Kuznetsov (1972) fann tva for éverlevnaden
kritiska perioder under den tidiga utvecklingen hos cyprinider och abborre
(Percafluviatilis): 6vergangen fran guleséackstadiet till exogent fodointag av
mikrocrustacéer och rotatorier samt évergangen fran sma djurplankton
till stdrre crustacéer.

Predation

Predation kan i vissa fall paverka arsklassens storlek. Pliszka (1953)
observerade att mellan 20 och 25% av alla mdértlarver under forsta veckan
efter klackning blev uppéatna av gaddyngel i den polska sjon Harsz. Zur-
omska (1967) fann istallet att predation fran evertebrater var den viktigaste
mortalitetsfaktom for &gg och larver, medan den inverkan som fiskar hade
pa overlevnaden var forsumbar.

TILLVAXT OCH OVERLEVNAD EFTER

METAMORFOS

Temperatur

Mort ar en varmvattenart, som kan véaxa inom intervallet 10—30 °C.
Temperaturoptima for tillvaxt sjunker med okande fiskstorlek fran over 24
°C vid 1 grams storlek till ca 20 °C vid 50 grams storlek (fig 1, Lessmark
1983). Tillvaxtens temperaturberoende paverkas ocksa av fodotillgangen,
sa att vid minskande fodotillgang sjunker tillvaxtens temperaturoptimum
(fig 2, Lessmark 1983). For att vara en varmvattenart kan morten sagas ha
en lag tillvaxtkapacitet.
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Figur 1. Relationen mellan tillvaxthastig- Figur 2. Tillvaxt hos mort i relation till
het och temperatur JOr olika storlekar av temperatur ochjodogiva R(Ri% av kropps-
mort (fran Lessmark 1983). storleken). Morten vagde ca 2 g iforsoket

(fran Lessmark 1983).
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Tabell 1. (Forts.)
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Studier av hur temperaturen paverkar tillvaxten hos fisk, som exempelvis
vid kylvattensutslapp, tyder pa att tillvaxten hos arsynglet ar positivt
relaterad till temperaturen (Boytsov 1971» Broughton och Jones 1978,
Karads och Neuman 1981, Kempe 1962, Neuman och Andersson 1990,
Wieser etal. 1988). Ett positivt samband mellan temperatur och arstillvaxt
har dven pavisats for tvasomrig eller aldre fisk i vissa insjo- (Kempe 1962,
Klimczyk-Janikowska 1978, Wilkonska 1977) och kustpopulationer (Neu-
man och Andersson 1990, Neuman och Thoresson 1979, Sandstrom
1990). Emellertid kan ett samband mellan temperatur och arstillvéxt
saknas inom dessa aldersgrupper, eftersom detivissa kylvattenpaverkade
insjopopulationer inte har kunnat pavisas en temperaturrelaterad tillvaxt-
O0kning (Cragg-Hine 1970, Karpinska-Walus 1961).

Fodotillgang

Studier av mdrtens medeltillvaxti natur-

liga vatten visar att denna varierar kraf- Claningen
tigt mellan olika lokaler (fig 3, tabell 1). ) Norrsundet
Att fodotillgdngen kan vara begransande Z’gg'angd’ mm Sarnasjon
for insjopopulationer har visats i manga n

studier (Broughton och Jones 1978,

Burrough och Kennedy 1979, Frank

1970, Goldspink 1978, Karpinska-Wa-

lus 1961, Kempe 1962, Lessmark 1983,

Linfield 1979a,b, Muller och Meng 1986,

Romanski 1965, Weatherley 1987). For-

hallandet mellan vikt och langd visar

ocksa att konditionenvarierar saval inom

en och samma population under olika

tider pa aret som mellan olika populatio-

ner (tabell 2).

Fodoval _ _ .
En viktig forklaring till mortens stora Figur 3. Relationen mellan alder och

" . .9 totallangd ifyra svenska mortpopula-
spridning och dominans i manga vatten- tioner (Kempe 1962, Neuman et al.
system ar dess breda foédovalsspektrum 1984)

(exv Andersson et al. 1985, Diehl 1988,

Hartmann 1983, Hellawell 1972, Jamet et al. 1990, Karas 1979, 1984,
Kempe 1962, Kuznetsov 1972, Lessmark 1983, Mann 1973, Persson
1983a, Persson et al 1991, Prejs 1978, Winfield och Townsend 1988).
Detta ar orsakat av arstidsmassiga variationer i fodotillganglighet, skillna-
der i fédoval mellan fiskar av olika storlek och av vattensystemets eko-
logiska sarart. En viktig konkurrensfordel for morten ar dess formaga att
utnyttja pavaxtalger, nedbrutna véxtdelar och detritus. Lessmark (1983)
fann dock vid studiet av farskt vaxtmaterial fran olika véaxter att endast
andmat (Lerrma minor) och blagrénalger bidrog till tillvaxten, da mort inte
kan na en positiv energibalans genom att ata vaxtdelar med celluosarika
cellvaggar. Lessmark kunde inte heller pavisa att detritus i olika nedbryt-
ningsfaser hade en positiv effekt pa tillvaxten.

Enviktig morfologisk struktur hos mort ar svalgbenstandema med vilka den
kan sdnderdela musslor och véaxter. Kempe (1962) betonade betydelsen av



Tabell 2. Vikt—langdforhallandet hos olika mortpopulationer beréknat enligt ekvationen
logl0V = b’logliL + ¢ dar V= vatvikt (g) och L =fisklangd (mm).

Vardefor Vardefor

Lokal Koén* b c Kalla
Engelska sjoar och aar
R. Lugg F 3,07 -4,956 Hellawell (1972)
« M 3,25 -5,296 "
R. Thames B 3,23 -5,48 Mathews (1971)
R. Stour F 3,150 -5,117 Mann (1973)
R. Stour M 3,194 -5,212 "
R. Stour J 3,216 -5,272 “
R. Frome B 3,305 -5,463 !
Slapton Ley, 1975—76 B 3,262 -5,376 Burrough & Kennedy
(1979)
Rostheme, maj 1973 F 3,454 -5,746 Goldspink (1978)
maj 1973 M 3,394 -5,623 “
Grey Mist Mere, jan 1970 B 3,356 -5,536 Linfield (1979b)
maj, 1970 B 3,419 -5,698 "
juni 1970 B 3,134 -5,113 .
sept 1970 B 3,332 -5,480
Ovriga lander
Tjeukemeer, NL**maj 1968 F 3,375 -5,589 Goldspink (1979)
maj 1968 M 3,366 -5,381 "
maj 1986 J 3,078 -5,043 "
Klicava.Tjeckosl. 1956—64 B 2,899 -4,467 Holcik (1967b)
Volvi, Grekland F 3,606 -5,273 Papageorgiou (1979)
M 3,405 -4,853

* F— honor, M— hanar, J—juveniler, B — hanar och honor kombinerade
** Nederlanderna

enrikmolluskfauna for snabb tillvaxthos mortdver ca 150 mm. Med 6kande
storlek blir morten alltmer bottenlevande p g a sittberoende av bentisk foda.

Overlevnad

Aven efter metamorfos ar ynglens dodlighet stor. Vinterdodligheten ar en
betydelsefull faktor och paverkas i hdg grad av tillvaxtforhallandena under
den forsta sdsongen; ynglens 6verlevnadschanser under den forstavintern
anses vara avhangiga av deras storlek och kondition vid tillvaxtsdsongens
slut (Kempe 1962, Karas och Neuman 1981, Svardson 1976). Mathews
(1971) skattade mortaliteten fran klackning till yngel (dvs under de 2—3
forsta manaderna) i Themsen under 1967 och 1968 till 91% respektive
99%. Pa motsvarande satt bestamdes mortaliteten for yngel till 1+ fisk
(dvs under de foljande 9—10 manaderna) till 97% respektive 93%. Déare-
mot har morten i allmanhet som 1-arig fisk och aldre goda Overlevnads-
chanser (tabell 3), vilket medfor att den maximala livslangden kan uppga
till 10 ar eller mer (jfr tabell 1). Overlevnaden forefaller ocksa i sig vara
beroende av tillvaxthastigheten, s& att hog tillvaxthastighet fram till kdns-
mognad O6kar fiskens dverlevnadschanser (exv Pauly 1980). Efter kons-
mognad kan daremot extremt hog tillvaxt medfora att dverlevnaden ar
avsevart lagre an vid medelmattig tillvaxt (tabell 4).



Tabell 3. Overlevnad per ar (S=efr hos naturliga mértpopulationer.

Max.
Overlevnad  Alders- obs.
Lokal Kon* ) intervall ~ alder Kalla
Vollebekken, Norge F 0,52 6—11 Vollestad och L'Abée-
Lund (1987)
M 0,30 5—9 10
R. Thames, England B 0,807 2—3 15  Williams (1967)
“ “ 0,714 3—4 "
b 0,703 4—5 b
" 0,629 5—6
“ “ 0,604 6—7 b
" 0,533 7—S8 “
“ “ 0,396 8—9 "
“ 0,315 9—10 “
" 0,251 10—11 “
R. Stour, England B 0,637 3—12 12 Mann (1973)
Rostheme Mere England,
1966 F 0,92 adulter 8 Goldspink (1978)
1966 M 0,57 “ “
1967 F 0,90 “ !
1967 M 0,64 " «
1968 F 0,80 " "
1968 M 0,74 “ “
1969 F 0,82 " “
1969 M 0,60 “ !
Pilica, Polen B 0,416 2—5 6 Penczak et al (1977)
Klicavadammen, Tjeckosl F 0,449 2—3 8 Holcik (1967b)
“ M 0,210 2—3 8
Klicavadammen, Tjeckosl. B 0,608 4—8 10 Holcik och Pivnica

(1975)
* F— honor, M— hanar, B — hanar och honor kombinerade

Tabell 4. Tillvaxt och livslangd hos mort vid olika lokaler i Storbritannien (fran Wyatt

1988).
Max. Max.
Over-  Medel- medel- obs.
levnad langd vid langd alder
Lokal Kalla (S=e1) 2+ (mm) (mm) (mm) (&r)
Slapton Ley, 1975 Burrough (1978) 0,345 92 157 <157 —
SlaptonlLey, 1984 Wyatt (1985) 0,223 215 425 300 4+
Grey Mist Mere, 1969 Linfield (1979b) — 101 (122) 122 11+
R. Stour Mann (1973) 0,637 120 370 298 12+
R. Frome Mann (1973) — 132 430 344 12+
Rostheme Mere Goldspink (1978) 0,860 160 340 290 8+
Tatton Mere Goldspink (1978) — 175 >400 294 7+
Chew Valley Wilson (1971) — >175 — 320 5+

~10-



Skillnad 1 tillvaxt och 6verlevnad mellan kbnen

Manga studier har visat att honorna ofta har en snabbare tillvaxt och
uppnar en storre slutstorlek @&n hanarna (Cowx 1988, Cragg-Hine och
Jones 1969, Goldspink 1978, Hellawell 1972, Linfield 1979b, Mann 1973,
Neuman och Thoresson 1979). Den skattade Overlevnaden ar dessutom
ofta samre for hanar an for honor (tabell 3). Orsakerna till dessa forhallan-
den kan vara:

1. Genom tidig kdnsmognad kommer hanarnas tillvaxt att avta minst ett
ar fore honornas.

2. Hanarnas beteende medfdr en hdgre doédlighet, exempelvis genom att
de uppehaller sig langre vid lekplatsen och pa sa vis utsatter sig for
storre faror (se avsnitt om lekbeteende). Sjalva lekakten kan orsaka
mekaniska skador, och eftersom hanarna deltar i ett upprepat antal
lekakter 6kar riskerna (Holcik 1967b).

3. En hog d&mnesomséattning som leder till tidig kbnsmognad, kan i sig
medfdra en kortare fysiologisk livslangd (Spanovskaya och Grigorash
1977, Wyatt 1988).

Kritik av tillvaxtstudier

Relationen mellan fiskstorlek och alder grundar sig nastan uteslutande pa
studier av ringbildning pa mortens fjall eller gallock (metodik jfr Holcik
1967a, och Linfield 1979a). De flesta tillbakarakningsmaterialen visar pa
en Overdodlighet for snabbvaxande individer (exv Holcik 1969). Detta
innebar att de aldre arsklasserna domineras av langsamvéaxande indivi-
der. Det betyder ocksa att den logistiska tillvaxt som kan noteras pa
populationsniva (se fig 3) inte torde vara allmangiltig for enskilda individer,
vilkas relation mellan alder och storlek ofta kan beskrivas som linjar
tillvaxt-6kning (exv Cabajsek och Frank 1968, Burrough och Kennedy
1979 Linfield 1979b, Goldspink 1978).

VANDRINGAR

Lekvandringar

Det ar valkant att mort foretar bade lek- och fodovandringar till rinnande
vatten (Andersson 1942, Eriksson och Miller 1982, L'Abée-Lund och
Vollestad 1985, 1987, Miller 1982, Muller och Berg 1982). F6r populatio-
ner i Bottniska viken ar den hogre temperaturen i sma omgivande sot-
vatten och flador av stor betydelse for reproduktionen (Eriksson och
Muller 1982, Muller 1982, Miiller och Berg 1982, Urho etal. 1990). Andra
skal till att morten utnyttjar rinnande vatten kan vara att de erbjuder mer
skyddade miljoer och foéda av hogre kvalitet for larver och yngel (L'Abée-
Lund och Vollestad 1987, Urho et al 1990).

L'Abée-Lund och Vollestad (1985) undersokte lekplatstrohet hos morti tva
tillfoden till sjon Arungen i Norge. Lekfisk méarktes inom de olika lekom-
radena. Andelen fisk som aterkom till samma lekplats foljande ar var hog
(84—92%). Detta ar emellertid en lagre andel &n vad som i allmanhet
forekommer i hdstlekande fiskpopulationer (exv O’Connor och Power 1973).
Orsaken till detta kan vara att ortstrohet ar viktigare for hostlekande fisk,
da lokalavariationer i temperaturregim under den langa inkubationstiden
kan leda till att rommen klacker vid fel tidpunkt pa varen i forhallande till



fodotillgangen. For varlekande populationer ar daremot tidpunkten for lek
snarare an valet av lekplats av betydelse for reproduktionsframgangen, da
en tidig lek pa varen kan ge langre tillvaxtsasong under forsta levnadsaret.

Sasongsmassiga variationer

Neuman (1982) studerade den sasongsmassiga utbredningen av bl a mort
i sodra delen av Bottenhavet. Morten uppehéll sig pa grunda omraden
under varmanadema i samband med leken. Under sommaren sprider den
sig utat i kustzonen och storre fiskar ar delvis pelagiala under augusti och
september. De livnar sig under denna period huvudsakligen pa musslor
och termoreglerar sannolikt darfor nar de upptrader i den jamfort med
bottenvattnet varmare pelagialen (P. Karas och E. Neuman, pers kom).
Under senhosten och vintern befinner sig morten pa djupt vatten inom
kustzonen.

Rorelseakivitet

Neuman (1979) studerade forandringar i rorelseaktivitet for bl a mort vid
kylvattenutslappet fran karnkraftverket i Simpevarp vid Ostersjokusten.
Rorelseaktiviteten beror av fiskens arsrytmik, vilken framforallt regleras
av daglangd. Under sommaren foreligger aven ett positivt samband mellan
aktivitet och temperatur. Aktiviteten var hogst strax fore och under leken
pa varen. Neuman fann ocksa att sommartid, i motsats till vintertid,
dominerades fangsterna av smavuxen mort. Orsaken star att finna i
skillnader i temperaturrelaterad aktivitetsnivd, dwvs sma fiskar har en
forhallandevis hogre aktivitet vid hoga temperaturer och mycket lagre vid
laga.

REPRODUKTION

Gonadutveckling

Den hormonella regleringen av reproduktionen hos fisk synkroniseras av
yttre miljofaktorer, sa att dggens klackning normalt sker under sa gynn-
samma betingelser som mojligt, framforallt med avseende pa temperatur
och fodotillgang. Morten ar varlekare, vilket innebar att den huvudsakliga
gonadutvecklingen sker under hdsten och vintern. En 6kning av bade
temperatur och daglangd har visats vara en nédvandig forutsattning for att
mort skall utveckla mogna gonader (Jafri 1987, 1989, Worthington et al.
1982). De sistastegeni utvecklingen, inkluderande leken, skervid langdags-
forhallanden och inom ett formodligen populationsspecifikt temperatur-
intervall (tabell 5). Fiskens fetthalt paverkar dessutom den hormonella
regleringen av gonademas utveckling hos cyprinider (Billard et al. 1978,
Breton etal. 1980, Davies etal. 1986, Worthington etal. 1982). Detantal 4gg
(fekunditet) som fisken utvecklar star hos morten i intimt samband med
total naringsstatus genom att d4gg kan résorberas, om naringsforhallandena
forsamras (atresi).

Efter konsmognad leker mort i regel arligen. Utvecklingen av nasta gene-
ration agg paborjas direkt efter leken hos honorna, medan hanarnas
gonader inte utvecklas forran efter flera manader (Billard et al 1978,
Bryuzgin 1974, Hellawell 1972, Lyagina 1972, Mackay och Mann 1969,
Penczak etal 1977, Shikhshabekov 1974, VVyatchanina 1971). Efter leken
ackumuleras fett i muskler, lever och kring tarmarna fram till augusti
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Tabell 5. Temperatur vid lekfor olika mortpopulationer.

Tem?eratur
Lokal Lektid 0] Kalla
Malaren maj/juni 17 Svérdson (1952)
Sévdeborgssjon maj 17—18 Lessmark (1983)
Kiutajarvi, Finland 8—13juni 15,2 Lind och Kukko (1974)
Vollebekken, Norge maj 7,4—10,4 L'Abée-Lund och Vollestad
(1989)

Lab. forsok, England 16 h ljus, 8 h morker 18—20 Jafri 1987
Slesin, Polen 25—31 maj 15—18,5  Horoszewicz (1971)
Lechin***, Polen 6—13 april 13,6—18,5 N “
Klicava, Tjeckoslov. maj 18—19 Holcik och Hruska (1966)
Volvi, Grekland april 10 Papageorgiou (1979)
Kaspiska havet,

Ryssland  april/maj 10—21 Shikhshabekov (1974)*
Dagestan, Ryssland  mars/april 10—11 Shikhshabekov (1979)**

*Ruiilus rutilus caspicus
**Rutilusfrisii kutum
*** sjon paverkad av varmvattensutslapp

manad. Darefter medfér gonademas utveckling att fiskens fetthalt mins-
kar. Tarmfettet forbrukas forst, darefter utnyttjas fettlagren i lever och
muskler. Gametogensen (utveckling av kdnsceller) genomgar flera utveck-
lingsstadier fran sommar till nastfoljande var. Forst sker aggdelning (meios)
under sommaren, darefter mognar aggcellen (vitellogenes), da bl a &ggula
bildas, under host och vinter. Aggutvecklingen sker synkront, dvs alla dgg
mognar samtidigt och laggs vid ett och samma tillfalle. Den slutliga
agglossningen och agglaggningen under varen ar starkt temperaturbero-
ende (Billard et al. 1978). Spermatogenesen (utvecklingen av hanliga
konsceller) boljar i oktober da meiosdelningen sker (Mattheeuws et al.
1981). Koncellema genomgar darefter flera utvecklingsstadier under vin-
tern for att vara fardigutvecklade i slutet av april.

Mo0rt har en stor plasticitet i de for reproduktionen viktiga parametrarna
fekunditet (tabell 6) och romstorlek/romkvalitet (exv Kuznetsov och Kha-
litov 1978, Lyagina 1975, Mackay och Mann 1969). Skillnader i tillvaxt-
betingelser kan exempelvis orsaka forandringar av férhallandet mellan
fekunditet och fiskstorlek (Backiel och Zawisza 1988, Burrough och Ken-
nedy 1979, Spivak etal 1979). Det finns ocksa en tendens hos honornatill
Okad reproduktiv anstrangning, skattad som GSI (gonad-somatiskt index),
med stigande alder (tabell 7).

Effekter av forhojd temperatur pa gametogenesen hos mort har rapporte-
rats i flera faltstudier (Bray 1971, Cragg-Hine 1970, Detollenaere och
Micha 1980, Dlugosz 1983, Luksiene och Sandstrom 1993, Mattheeuws et
al. 1981, Wilkonska 1977). Exempelvis fann Detollenaere och Micha (1980)
att gametogenesen hos mort paskyndades av kylvattenutslapp. Bray (1971)
studerade effekten av forhojd temperatur pa den reproduktiva cykeln i den
uppvarmda delen av en flod i England. Utslappet av varmvatten medforde
att leken kunde intraffa flera manader i fortid. Det ansags ocksa mojligt att
morten lekte tva ganger under aret pga snabbare ovarieutveckling. Bray
observerade aven att en stor del av de tidigt lekande honorna bara var
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Tabell 6. Fekundiletjor olika mortpopulationer. Logllg = b-logllL + ¢, dar y — antal
romkom, L —fisklangd (mm).

VardeJor Vardejor

Lokal h c Kalla

Glengsholen, Norge 3,046 -3,164 Vollestad och L'Abée-Lund
(1990)

Vestvannet, Norge 2,589 -2,268

Langnes, Norge 2,618 -2,051

Sabyvannet, Norge 3,759 -4,749

Fosterudsbekken, Norge 3,291 -3,651

Vollebekken, Norge 4,049 -5,327

Kyvann, Norge 3,048 -3,328

R. Stour, England 3,625 -0,633 Mann (1973)

R. Thames, England 3,205 -3,153 Mackay och Mann (1969)

Ellesmere, England 3,339 -3,047 Okorie (1971)

Rostheme, Engl. (180—350 mm) 6,533 -11,031 Goldspink (1979)

Tjeukemeer, Holland 3,838 -4,269 B ”

Szcezcin-mynningen, Polen 3,773 -4,290 Peczalska (1968)

Rysk sjo 3,724 -0,633 Volodin (1963)

Tabell 7. GSI (gonadsomatiskt index) hos lekmogna hanar och honor i sjon Volvt, Grek-
land. (Papageorgiou 1979).

GSI (%)

Honor Hanar  Alder
3,3 1
9,03 9,7 2
9,80 10,1 3
11,60 10,8 4
12,8 10,7 5
14,1 12,4 6
15,4 10,4 7

delvis utlekta och att manga agg var resorberade. Luksiene och Sandstrom
(1993) fann grava skador pa gonaderna som en foljd av kylvattenutslapp
vintertid. Hongonadema utvecklades avvikande med avseende pa arstid
med en hdg grad av aiytmi, dvs aggen befanns vara i olika utvecklings-
stadier dels hos en och samma individ, dels mellan individer. Aven andra
stérningar i gametogenesen noterades som en mycket hog frekvens resor-
berade 4gg samt abnorma dgg med tva cellkérnor.

Alder och storlek vid kbnsmognad

Alder och storlek vid konsmognad kan variera saval inom populationer (exv
Peczalska 1968) som mellan skilda populationer (tabell 8). Alm (1959)
havdade att mort i likhet med andra karpfiskar har en positiv relation
mellan tillvaxthastighet och alder vid konsmognad, dvs snabbvéaxande
fiskar blir konsmogna tidigare &n langsamvaxande. Alm gjorde dock undan-
tag for populationer med en extremt langsam tillvaxt, da fiskar av bada
konen reproducerar sig vid en 1ag alder och i sma storlekar. Variation i
konsmognadsalder torde paverkas starkt av radande fodo- och tempera-
turregim (tabell 8); d vs mort har en betydande plasticiteti alder och storlek
vid kbnsmognad. Vad som eventuellt &ar orsakat av genetisk variation ar
dock okant.
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Tabell 8. Den tidigaste noterade aldern och storleken vid konsmognad i nagra mort-
popidationer.

Alder
Lokal Kon* (ar) Langd Kélla
Exp. undersdkning, Sverige F 230 Alm (1959)
" 142
Arungen, Norge 120 Voilestad och L'Abée-Lund (1990)
88

215 Lind och Kukko (1974)
105 Peczalska (1968)
95
106 Papageorgiou (1979)
74

Kiutajérvi, Finland
Ostersjon, Polen

Volvi, Grekland

EnEsnmmEI L
SOOI WWo

* F— honor, M — hanar

Lekbeteende

Andersson (1942) aterger talesattet att "morten leker nar allévet ar sa stort
som musoron”. Temperaturvariatlonemavid lek mellan olika mortpopula-
tioner kan dock vara avsevarda (tabell 5), vilket kan tolkas antingen som
att populationema skiljer sig genetiskt at i detta avseende, eller att manga
temperaturmatningar har utforts pa ett inadekvat satt.

Morten leker vanligtvis i grunda och vegetationsrika omraden (exv Di-
amond 1985, Peczalska 1968, Shikhshabekov 1974, Tsunikova 1978).
Dess val av lekplats kan variera mellan olika ar, beroende pa radande
vindriktning och temperatur (Peczalska 1968). Men dven i fraga om lek-
substratvisas prov pa flexibilitet; i avsaknad av vegetation kan den leka pa
grus eller sten-bottnar (Holcik och Hruska 1966).

Svéardson (1952) studerade mortens lek i Malaren. Fisken ansamlades pa
grunt vatten under soliga dagar i slutet av maj och bdrjan av juni. Leken
varade 2—3 dagar. Lekomradetvar endast ett par meter brett, men strack-
te sig flera hundra meter utmed strandlinjen. Djupet 6versteg sallan 15
cm. Inom lekomradet fanns riklig vegetation i form av grastuvor och
undervattensvaxter. Hanarnas tathet uppgick till 20—50 ind/m2. Lek
intraffade nar honor kom in fran djupare vatten och jagades in pa grund-
omradet och in i den tatavegetationen. En eller flera hanar tryckte sig intill
honans sida, varvid rommen slungades ut och befruktades. Svardson
antog att honan stimulerades av vaxtlighetens motstand, nar hon simma-
de igenom denna, och av hanens lekvartor. Eftersom moértrommen ar
klibbig, fastnade den pé vegetationen.

Peczalska (1968) ger en ijamforelse med Svardson (1952) likartad bild av
lekbeteendet. Leken var som mest intensiv under eftermiddagen fram till
skymningen. Morten saknade flyktbeteende under leken. Lekgruppen kunde
besta av fler antio fiskar. Leken forsiggick genom rusningar, efterféljning
och hopp ovan vattnet. Hanarna stannade kvar pa lekplatserna langre an
honorna, vilka efter leken forsvann tillbaka till djupare omraden for att
soka foda.
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Reproduktionsstrategi

Morten ar plastisk i en rad karaktarer som tillvaxt, fodoval, alder och
storlek vid kénsmognad, fekunditet och romstorlek. Forandringar i alder
och storlek vid konsmognad &r ett centralt begrepp i forstaelsen av olika
populationers anpassning till sin milj6. Stearns och Crandall (1984) har
utifran vissa demografiska antaganden lagt fram hypotesen att om yng-
lens Gverlevnad snabbt minskar vid sjunkande tillvaxthastighet hos for-
aldrafisken, sa bor foraldrafiskens alder och storlek vid konsmognad oka.
Erfarenhetsmassigt kan denna teori tyckas val beskriva mortens plastici-
teti alder och storlek vid kdnsmognad (se avsnitt Alder och. storlek..., sid
14). Dock forutsatter hypotesen att 6verlevnadsgraden for ung- respektive
vuxenstadiet ar likartad under flera generationer, vilket studier av varia-
tioner i arsklasstyrka visar inte ar fallet (Burrough och Kennedy 1979,
Linfield 1979a,b, Kempe 1962, Mann 1973, Neuman ochThoresson 1979).

Mot ovanstdende bakgrund kan den sk "bet-hedging” hypotesen (ungeféar
"satsa inte alla pengar pa en hast’-hypotesen) vara en vardefull utgangs-
punkt i forstaelsen av mortens livsstrategi (Schaffer 1974, Stearns 1976).
Denna hypotes tar hansyn till miljons oférutsagbarhet, vilket i mortens fall
framforallt torde berora denjuvenila 6verlevnaden. Nardenjuvenila éverlev-
naden fluktuerar kraftigt, foreslar "bet-hedging”-hypotesen att den repro-
duktiva anstrangningen blir mindre per lektillféalle, medan antalet lektill-
fallen Okar.

Vollestad och L'Abée-Lund (1990) fann i norska populationer att mértens
alder vid konsmognad ar hog och att dessa populationer i genomsnitt har
en hog forvantad Overlevnad efter konsmognad. De noterade vidare att
fekunditeten 6kade med fiskens langd, medan daremot GSI och dggstorlek
var okorrelerade till alder och storlek. De fann heller inte nagon korrelation
mellan tillvaxthastighet och olika reproduktionsrelaterade parametrar
som GSI, romstorlek och fekunditet, vilket indikerar att mortens livs-
strategi kan ha utvecklats enligt vad "bet-hedging” hypotesen foreslar.

En intressant altemativhypotes har framforts av Spanovskaya och Grigo-
rash (1977). De foreslog att beroende pa uppvéaxtférhallandena utvecklas
kvalitativt olika honor, dvs tidigt kbnsmogna med en kort livstid, tidigt
konsmogna med en medellang livstid samt sent kénsmogna med en lang
livstid. En hog reproduktiv metabolism paskyndar det fysiologiska aldran-
det, och darfor kommer en och samma arsklass att forst domineras av dem
med en hog relativ fekunditet for att s& smaningom domineras av fiskar
med lagre fekunditet och ett langsammare fysiologiskt aldrande. Forbatt-
rade levnadsbetingelser kan forskjuta relationen mellan dessa strategier,
sa att en strategi med hog reproduktiv metabolism dominerar.

En liknade tankegang framforde Wyatt (1988) angaende den extrema
arsklassvariationen i den engelska sjon Slapton Ley. Enjamforelse mellan
olika populationer i Storbritannien tyder pa att en kort livslangd &r asso-
cierad med forhallanden som gynnar en extremt snabb tillvéaxt (tabell 4,
fran Wyatt 1988). Wyatt tolkade detta som att nar "mart vaxer valdigt fort
och uppnar vuxenstorlek och kdnsmognad som ung, branner de ut sig
sjalva fysiologiskt, innan de uppnar den for arten normala aldern”. Wyatt
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foreslog vidare att tillvaxthastighet och éverlevnad pa ett komplext satt ar
kopplade till varandra. Vid extremt langsam tillvaxt, som kan uppsta nar
populationstatheten ar hog, ar ocksa overlevnaden lag. Vid mattlig tillvéaxt
ar overlevnaden hog, medan extremt snabb tillvaxt resulterar i 1ag over-
levnad. Mo6rt kommer, som en féljd av 6verlevnadens beroende av tillvaxt-
hastigheten, att i miljéer som gynnar snabb tillvaxt reproducera sig tidigt
men endast vid ett fatal tillfallen, medan den nar tillvaxthastigheten ar
mattlig kommer att kbnsmognavid en hogre alder men med mdjligheten att
leka fler ganger.

POPULATIONSDYNAMIK

Rekrytering

Mortens stora reproduktionskapacitet tyder pa att rom- och larvover-
levnad i allmanhet ar mycket lag (Ware 1975). Studier av dodligheten hos
agg och larver harvisat att denna kan 6verstiga 99% (Cemy 1974, Goldspink
1979, Mathews 1971, Zuromska 1967). Variationer i dverlevnad under
tidiga livsstadier kan mycket val forklara den stora arsklassvariation som
patraffas i manga mortpopulationer (exv Burrough och Kennedy 1979,
Linfield 1979a,b, Kempe 1962, Mann 1973, Neuman ochThoresson 1979).
Mills och Mann (1985) undersokte arsklasstyrkan hos bl a mort i flera
flodpopulationer och dess samband med fluktuationer i abiotiska faktorer.
De fann att mortpopulationemas arsklasstyrka varierade med en faktor
mellan 5 och 41. Hos alla gav varma somrar starka arsklasser. Mills och
Mann menade att orsaken till detta kan vara att snabbvaxande yngel ar
mindre utsatta for predation (se aven Zuromska 1967). Dessutom kan
ynglens formaga att 6verleva den forstavintern paverkas positivt av en god
tillvaxt, genom att ynglen da hinner uppna stérre storlek och battre
kondition under den forsta tillvéaxtsasongen (Karas och Neuman 1981).
Temperaturfluktuationer som en viktig populationsreglerande faktor un-
der de forsta livsstadiema har noterats i exempelvis Genevesjon av Ponton
och Gerdeaux (1987), i samband med att vind rorde upp kalla vattenskikt.
Andra faktorer som paverkar arsklasstorlek kan vara plotsliga sankningar
av vattenstandet i reglerade sjoar (Kempe 1962) och daliga syrgasforhal-
landen (Cemy 1974).

Tathetsberoende populationsregiering

Genom att morten kan bilda mycket tata bestand, kan en internt reglerad
rekryteringscykel uppsta. Townsend och Perrow (1989) och Perrow et al.
(1990) rapporterade om en tathetsberoende rekryteringscyklel i den eutro-
fierade sjon Alderfen Broad i sodra England. | sjon har en tvaarig rekryte-
ringscykel noterats sedan slutet av 70-talet p g a en tathetsberoende
variation i fekunditet. Ar med god rekrytering medfor fodobegransning for
den potentiellt kbnsmogna fisken, vilket resulterar i lagre fekunditet och
minskad rekrytering féljande sommar. Dessutom paverkas konsmognads-
aldern s, att ar med lag rekrytering leker honoma nastféljande var redan
som 1+, medan ar med hog rekrytering, vilket innebar hog fisktathet och
fodobegransning, blir endast 2+ honor kdnsmogna. Enviktig forutsattning
for detta monster anses vara att morten i Alderfen Broad har lag 6ver-
levnad p g a gaddpredation, vilket resulterar i att morten sallan blir aldre
an 3+. Aven zooplanktonsamhaéllet paverkas av dessa svangningar i fisk-
tathet (Cryer et al 1986). FOmtom att vissa cladocerer minskade i antal
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under goda rekryteringar och att djurplanktonsamhéllet istallet kom att
domineras av rotatorier och copepoder, varierade aven medelstorleken f6r
cladocerer som Dapnia hyalina och Ceriodaphnia quadrangula cykliskt.

I en annan sjo i England, Slapton Ley, observerades hur morten forst
fordvargades och sedan 6kade sin tillvaxt igen (Burrough och Kennedy
1979). En dalig arsklass 1974 och stark dodlighet 1975 p g a parasit-
angrepp ledde fram till starkt forbattrad tillvaxt 1976. Aven GSI 6kade
efter det att populationstatheten hade minskat. Senare har mértenidenna
sjo erhallit en extremt god tillvaxt i och med att sjon har eutrofierats
(Townsend och Perrow 1989). Detta anses ha orsakat en annan typ av en
tvaarig rekryteringscykel. Den goda tillvaxten ar férenad med hog morta-
litet, vilket innebér att vaije stark arsklass ger upphov till en stor arsklass
tva ar senare. Wyatt (1988) satter den nuvarande hoga mortaliteten i
Slapton Leyi samband med den extremt hoga tilllvaxthastigheten i sjon (se
avsnitt Reproduktionsstrategi, Sid 16).

Interaktioner med andra arter

Morten anses som en konkurrensstark art, sarskilt om vattensystemet
eutrofieras. Till mortens stora konkurrensfordelar hor dess laga basal-
metabolism (Lessmark 1983), vilket tillsammans med dess langa livslangd
gor att ett vattensystem kan vidmakthalla en stor mortbiomassa.

| manga s6t- och brackvattensmiljoer hor mort tillsammans med abborre
till de numerart dominerande fiskarterna. Temperatur kan vara den faktor
som bestammer om mort eller abborre kommer att dominera i ett system.
Abborre har kortare fodohanteringstid och fangar sitt byte snabbare &n
mort vid temperaturer mellan 12 och 18 °C, medan forhallandet ar det
motsatta vid hogre temperaturer (18—21 °C) (Persson 1986a). Jamforelse
med abborrens tillvaxt och fédokonsumtion visar ocksa, att morten har
nagot hogre optimumtemperaturer (Lessmark 1983). Detta tyder pa att
abborren ar anpassad till ett nagot kallare temperaturklimat jamfort med
morten, vilket atminstone i vissa system, utifran den radande temperatur-
regimen, skulle kunna bestamma vilken av de tva arterna som blir antals-
massigt dominant.

Morten kan paverka den narstaende arten sarv (Scardinhis erythrophthal-
mus) i frdga om fodoval (Bregazzi et al 1982, Johansson och Persson
1981). Johansson (1987) har genom féltexperiment pavisat att mort i den
fria vattenmassan har hogre konkurrenskraft an sarv genom en hogre
betningseffektivitet. En rik makrofytvegetation foreslas vara en forutsatt-
ning for att sarven inte ska konkurreras ut.

Forutom sarv anses morten kunna paverka andra arter som géars (Gymno-
cephalus cerrma) och abborre i fraga om fodoval (Bergman 1990, Persson
1987a,b, Persson och Greenberg 1990a,b). Persson (1987a,b) foreslog, att
djurplanktonatande arter (abborre och mort) under vissa forhallanden
genom konkurrens kan fungera som utvecklingsmassiga flaskhalsar for
uppkomsten av fiskatande, storvuxen abborre. Som stod for denna hypo-
tes kan ndmnas att Persson (1983b) studerade fodovalet hos mdort och
abborre i en grund eutrof sj6 mellan 1975 och 1980. Den Okade tatheten
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av mortunder tidsperioden innebar att den individuella tillvaxten minska-
de och storleksvariationen inom arsklasserna minskade hos bade mort
och abborre, vilket torde ha medfort att farre abborrar uppnadde den
storlek vid vilken de kunde 6verga till fiskdiet.

Mortens interaktioner med andra arter har sarskilt intresse i samband
med eutrofiering. Vid en inledande eutrofiering forandras artsammansatt-
ningen i naringsfattiga sjoar fran en dominans av coregonider (sikldja,
Coregonus alba och sik, Coregonus lavaretus) och nors (Osmerus eperla-
nus) till en dominans av abborrfiskar (abborre och gds, Stizostedion lucio-
perca) (Hartmann 1977, Persson et al 1991). Om slutligen produktiviten
blir mycket hog, kommer ekosystemet att domineras av cyprinider, fore-
tradesvis mort. Persson et al. (1991) argumenterade att detta skeende
framst beror av strukturella férandringar i ekosystemet, framféralltgenom
att mortpopulationens tathet okar, vilket i sin tur paverkar djur- och
vaxtplanktonproduktionen (Brabrand et al 1986). Abborren paverkas
harav negativt, dels genom att djurplanktonen i medeltal minskar till en
for abborren mindre passande storlek, dels genom att vaxtplankton-
biomassan 6kar, p g a djurplanktons minskade betningseffektivitet, vilket
medfor samre siktforhallanden och darmed forsamrade jaktmojligeter for
abborren, da abborre ar mer synberoende i sitt naringssok an exempelvis
mort och braxen (Diehl 1988). Persson et al argumenterade vidare att
abborrens gradvisa reducering i eutrofa vatten forstarker processen ge-
nom att predationstrycket pa smavuxen mort minskar.

Mot detta resonemang kan invandas att mort- och abborryngel har olika
fodoval och uppehallsort (Karas 1979), varfor ingen konkurrens torde
uppsta under de stadier som bestammer arsklassernas storlek. Dessutom
spelar abiotiska faktorer, dvs temperatur, en avgorande roll fér rekryte-
ring av bade mort (Mills och Mann 1985) och abborre (Bohling et al 1991,
Le Cren 1955, Neuman 1976). Det kan ocksa téankas att orsakssambanden
ar de omvéanda; det ar abborrens gradvisa reducering i eutrofa vatten som
tillater mortpopulationen att tillvdxa och inte tvartom. Fragan ar med
andra ord vad det ar som styr 6verlevnaden under de forsta livsstadiema,
eftersom detta forklarar mellanarsvariationen i bestandens rekrytering,
och pa vilket satt mortens och abborrens rekrytering gynnas respektive
missgynnas i eutrofa ekosystem.

De forsok som gjorts for att minska hogproduktiva sjoars trofiniva genom
en reducering av cyprinidpopulationema med hjalp av fiske och forstark-
ningsutsattning av rovfisk har lett till en tillfallig forbattring av vatten-
kvaliten (Persson 1986b, Riemann et al 1990). Persson et al (1993)
papekade emellertid, att mortens hoga reproduktionskapacitet samt dess
formaga att utnyttja saval djurplankton som detritus/alger som foda
medfor att sjon inom ett par ar efter en storning av fiskstrukturen atergar
till det stabilt hogproduktiva tillstandet.
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Effekter av ekosystemets storlek

Populationsregieringen skiljer sig ofta mellan inlandsvatten och 6ppna
system som kustomraden. | insjoar kan populationens egen tathet vara sa
hog att regleringen sker genom fodobrist, kannibalism eller annan kon-
kurrens. Generellt foreligger alltid 6verproduktion av rekryter i sadana
system (exv Townsend och Perrow 1989). Fédokonkurrens inom storska-
liga och variabla system som kustvatten ar mindre sannolik. Rekrytering-
en av olika fiskarter 6verstiger dar sallan havsomradenas produktionska-
pacitet. Hansson (1984) provade férekomsten av mort, abborre, gars,
homsimpa {Myoxocephalus quadricomis) och sik i Bottenviken mot tva
konkurrensneutrala modeller. Det observerade Overlappet i utbredning
var mindre &n vad som kunde foérvantas fran dessa modeller. Konkurrens
mellan arterna ansags vara en mdgjlig forklaring. Hypotesen bygger pa
antagandet att fodobrist uppstar pga minskad produktion av bottendjur
i en gradient fran egentliga Ostersjon till Bottenviken, dar bottendjur
framst produceras i den grunda kustzonen. Som stdd for denna hypotes
anforde Hansson (1980) att homsimpan i Bottenviken trangt undan mor-
ten fran den yttre till den inre littoralzonen genom fodokonkurrens. Den av
Hansson definierade littoralzonen (3—10 meters djup) ar emellertid alltfor
vidstrackt; inom stora delar av det definierade djupintervallet upphaller
sig i allmanhet inte morten, beroende pa att den féredrar hoga temperatu-
rer.

Det &ar ocksa tveksamt om fiskpopulationer i allménhet ar strukturerade
genom fodobegréansning i Bottniska viken (se exv Karas 1987, Mattila och
Bonsdorff 1989, Sandstrom 1993, Thorman och Wiederholm 1983, 1986).
Den starka zonering av olika arter som kan noteras i Bottenviken kan i
huvudsak forklaras som en effekt avtemperaturen; mort, abborre och gars
ar varmvattenarter, medan homsimpa och sik ar kallvattenarter, vilket
paverkar utbredningen sommartid. P4 motsvarande satt tycks inte mor-
tens tillvaxt i Ostersjon vara fodobegransad, eftersom fluktuationer i
arstillvaxt hos olika populationer visar pa stor samvariation (Neuman och
Thoresson 1979).
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