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1 Innledning og sammendrag

Denne utredningen tar for seg kunnskap og erfaringer omkring de oppgitte
artenes naturlige biologiske funksjoner og atferd. Det er lagt seerlig vekt pa

fysiologiske og nevrologiske omréader som er helt basale for overlevelse, vekst og

naturlig atferd. Mye data er tilgjengelig omkring basale fysiologiske prosesser,
seerlig innen biokjemisk styring av fysiologiske og nevrologiske prosesser,
deriblant hvordan nervesignaler produseres av biokjemiske substanser og
elektriske spenninger i nervesystemet. Smerteregistrering er diskutert, men pa
grunn av manglende dokumentasjon pa at krepsdyr har nervesystem som har
smertepersepsjon som definert i Bateson (1992) er det ikke mulig 4 diskutere dette
opp mot velferd. Velferdskriterier er derfor knyttet opp mot atferd, livsviktige
behov og fysiologisk faktorer, blant annet oksygen, temperatur og lysforhold.

Kap.1 Fylogeni og anatomi

Tifotkreps er en orden under rekken leddyr. Felles for disse er det ytre skjelett som har
en kombinert funksjon, smittebarriere, muskelfeste og forsvar mot skade fra rovdyr og
andre. Kroppsdelene er organisert i et hodeskjold som dekker hode og forkropp; leddelt
hale, velutviklet eller redusert; fem velutviklete fotpar under hode/forkropp og en rekke
mindre fotpar under halen. Sterrelsen kan variere fra centimeterstore arter til krabber og

krabbeliknende arter som er godt over en meter mellom klospissene.

Kap.2 Fysiologi

Respirasjonen hos tifotkreps foregar med gjeller. Oksygen fra vannet bindes til
hemocyanin i blodet. Hjertet ligger i forkroppen. En hel sirkulasjonsrunde tar opp til
40-60 sekunder. Blodet koagulerer raskt og bidrar til herding av skallet. Oksygenbehov
og temperatur er tett koblet, okende temperatur medferer okende oksygenomsetning.
Ekskresjonen kan pavirke toleranse for temperatur og salinitet, med artsrelaterte
variasjoner i effektiviteten. Nitrogen skilles hovedsakelig ut over gjellene, mens urinen
har en viktig rolle i kommunikasjon. Nar miljeforhold hemmer utskilling av nitrogen,
blir blodet surere pd grunn av melkesyredannelse. Dette vil over tid kvele dyret. Om
utskiftingen starter igjen, forer det til et okt ammoniakknivé 1 vannet.

Fadevalget er bredt. Munndelene kan dele opp sterre biter og sortere spiselige og

uspiselige deler. Fordeyelseskjertler fremmer enzymproduksjon, absorpsjon av
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neringsstoffer og lagring av glykogen, fett og kalsium. Ernaringsmessige behov er
protein og fett, vitaminer og mineraler.

Reproduksjon og vekst er knyttet tett sammen. Krepsdyr eker kroppssterrelsen ved
skallskifte. Mesteparten av livet er de i mellomfasene med solid skall. Det er etter
skallskifte hunnene er mottakelige for parring. Hannen overferer sperm i spermatoforer,
pakker som kan ligge og vente pa gytingen. Det er artsavhengig hvor lang tid det tar fra
skallskifte/parring til gyting, fra noen timer til ett ar. Etter gyting vil eggene limes fast
under halen og bli pleid frem til klekking. Varigheten av fosterutviklingen er avhengig
av temperatur. Yngelpleie forekommer bare hos edelkreps.

Musklene styrer bevegelse av skallet, hjerte og tarm. Det er to hovedtyper, raske og
sene muskler. De er oftest organisert 1 par som styrer pa kroppsdelen de beveger. Sterk
stimulering av nervene i gangfotter og kler forer til at musklene pa hver sin side av en
naturlig bruddflate naer kroppen trekker seg fra hverandre sé ekstremiteten faller av.
Dette kalles autotomi og er en naturlig forsvarsreaksjon. Tapte ekstremiteter blir

regenerert.

Kap. 3 Nervesystem 0g sanseapparat

Organiseringen av nervesystemet til tifotkreps ligner mye pa organiseringen hos
berstemark mens det er svaert ulikt nervesystemet hos virveldyr. Det er enkelt oppbygd
med en langsgdende nervestreng gjennom kroppen og nerveknuter (ganglier) sentralt
plassert i hode (hjernegangliet), ved svelget og i hvert kroppsledd for de langstrakte
artene. Hos krabbeformete arter er det ingen utpreget nervestreng men to stotre
ganglier; sentralt i kroppen og hjernegangliet. Fra gangliene strekker nervetradene seg
ut til de ulike kroppsdelene. Hver kroppsdel er relativt selvstyrt, mens sentral
overstyring er relativt svak. Hjernegangliet er det mest avanserte gangliet, med mottak,
prosessering og samordning av sanseinntrykk. Her foregar det ogsa en livslang
nydannelse av nevroner ved luktregionene. Hjernegangliet er knyttet til antenner, oyne
og kroppens nervestreng, mens det sentrale kroppsgangliet” hos krabbene
og”’langhalekrepsgangliene” hovedsakelig styrer muskelmotorikken. Gangliene ved
svelget styrer fordeyelse og sekresjon i tillegg til nevrohormoner.

Nervesignalstoffer er for en stor del like for alle dyr med nervesystem. Biokjemisk
virker de pd samme méate, men mange har til dels avvikende funksjoner, sammenliknet
med virveldyr; for ekempel er nevromotoriske nervesignaler hos pattedyr sensoriske

nervesignaler hos krepsdyr.



Synet er meget folsomt for variasjon 1 lysintensitet. Det er av mindre betydning enn
lukt og smak og krepsdyr har ikke flerfargesyn.

Lukt og smaksregionene i hjernegangliet er best utviklet, og lukt og smak er ogsa de
viktigste sansene. De korte antennene er krepsdyrenes nese og svert folsomme, bade
for luktintensitet og kjemiske sammensetninger. Folsomme smakshar finnes pa kropp,
munndeler og fotter. Noen felehir reagerer pa hydrodynamiske vibrasjoner og andre pa

bergring. Det er ikke funnet reseptorer for temperatur og lyd.

Kap.4 Atferd

Atferden er artsspesifikk og avhengig av livsstadiet. Indre responser pa ytre impulser er
tilpasset artens nisje 1 okosystemet. Beiteatferd og forsvarsreaksjoner er medfedt.
Tifotkreps er naturlig tilpasningsdyktige men med noen grunnleggende medfedte
fellestrekk. De har alle rytmisk atferder som serlig pavirkes av arstid (vandringer,
skallskifte, gyting og klekking), lys (matsegk) og temperatur (finjusterer atferd). Lys og
temperatur sammen gir sterke impulsene for atferden.

Miljeet har en betydelig effekt, der den naturlige biotopen har en klar profil i forhold til
vannkvalitet, skjul, fode og, for noen, bunnsubstrat. Rovdyr finnes alle steder i naturen,
men krepsdyr er beskyttet av skallet 1 seg selv, pigger og utvekster og en rask
reaksjonsevne. Typiske trekk ved de omtalte artene er at de er sterkt knyttet til skjul,
utviser et diskret matsek nar rovdyrpresset er lavest eller forekommer i store tettheter
for & forsvare seg.

Tifotkreps kan orientere seg pa en liten skala med syn, lukt og smak, mens lukt, lys,

strom og magnetisme kan utnyttes for retningsbasert vandring over lange distanser.

Kap. 5 Smerteregistrering

Det finnes ikke er dokumentasjon pa at emosjonelle prosesser eller nervesentre for slikt
er utviklet hos krepsdyr. De folgende definisjonene pa begrepene smerte og
smertesansing, lidelse, frykt og uro kan bedre relateres til denne dyregruppen.
Smertesansing er et fysiologisk fenomen som hos pattedyr produseres i et begrenset sett
av nervefiber (nosiseptorer) som folger nervebaner i ryggraden og har utlepere til
thalamus i1 hjernen (signalsystem). Smertepersepsjon er bevisstheten om sansingen av
smerten (tolkning av signal). Det er viktig a skille de to begrepene. Lidelse er kroppslig
eller sanset opplevelse av at omgivelsene mangler nedvendige kvaliteter for a

opprettholde organismens funksjoner eller liv. Frykt og uro er falelser som er knyttet til
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det limbiske system 1 hjernen, og til atferdskondisjonering ved fryktinduserende
leringsprosesser. Slike hjerneregioner knyttet til leering og folelse mangler hos
krepsdyr. Krepsdyr har nosiseptorer men ikke thalamus eller tilsvarende hjernestruktur.
Det er derfor ikke mulig ut fra faglig dokumentasjon & si at krepsdyr kan registrere
smerte, frykt og uro. Unnvikelsesatferd er ofte antatt & bunne i folelser som smerte,
angst og uro. Samtidig er det en livsnedvendig reaksjon som trigges hos alle levende
organismer av skadelige eller truende omgivelser, ogsa organismer uten organisert
nervesystem. Ingen studier har vist at tifotkreps kan leere & unnvike farer siden den
refleksbaserte, medfodte unnvikelsesresponsen er sa sterk. Krepsdyr kan derimot

kondisjoneres til redusert respons pa 1 utgangspunktet fluktfremkallende situasjoner.

Kap. 6. Fysiologiske og atferdsmessige velferdsbehov

En grunnleggende viktig miljefaktor er vannkvalitet. Oksygentilgang er essensielt.
Oksygenmangel og hey temperatur er godt dokumentert som skadelige faktorer.
Oksygenmangel endrer blodets syre-baseforhold og leder til opphopning av
ammoniakk 1 blodet. I siste instans kveles dyret. Artstoleransen er forskjellig. Noen
tifotkrepsarter lever i miljg med naturlig hey ammoniakkonsentrasjon. Disse har
prosesser for avgiftning. Det er ulikt i hvor stor grad artene kan oppholde seg i luft. Selv
om gjellene klapper sammen er de mer eller mindre grad beskyttet mot utterring av
ryggskjoldet. Oppbevaring i en begrenset tid 1 fuktig og kjelig milje kan skje uten
skadelige langtidseffekter.

Temperatur har en sterk effekt pa hjerteaktivitet, forbrenning og bevegelse. Hoy
konsentrasjon av Mg”" i blodet virker bedovende mens lav konsentrasjon motvirker
kuldeeffekten pé aktivitet. Vedvarende opphold utenfor temperaturtoleransegrensen
forer til oksygenmangel og kvelning. Ulike arter har ulik temperaturtoleranse.
Vekstsyklusen pavirkes av temperatur, men det er 1 selve skallskiftefasen og mens
skallet er mykt at dyrene er svaert sarbare. I denne fasen ma de ha beskyttelse i form av
isolasjon og skjul. Utenom temperatur kan skallskiftesyklusen pavirkes av skader. Tap
av gyne framskynder syklusen.

Reproduksjon pavirkes av temperatur, ssmmen med daglengde, érstid, parasitter,
forurensing, sosial status og ernaringsstatus. Hunner kan reabsorbere innrogn eller
kaste utrognen for eksempel ved ugunstige miljoforhold eller av andre arsaker som man

per 1 dag ikke har kartlagt.



Muskelfunksjoner pavirkes av temperatur, men ogsé sanseinntrykk. Truende
situasjoner kan fore til muskellasing, s& dyret inntar en fryst positur. Nar kler eller fotter
kommer i klem eller brekker, vil kraftige muskelkontraksjoner ved den naturlige
bruddsonen i foten fore til autotomi; ekstremiteten faller av. Dette er en livsviktig
reaksjonsevne i naturen og kan ogsé forekomme under koking av levende dyr.
Nervesystemet til krepsdyr er i mange henseende svart robust, taler store pakjenninger
uten 4 odelegges og er derfor mye nyttet i forskning pa grunnleggende elektronevro-
logiske og biokjemisk styrte nerveprosesser. Nervesystemet er folsomt for
sansesignaler, forst og fremst knyttet til lukt og smak, men ogsa lysintensitet. Ytre
stimulans er viktig for vedlikehold av nervesystemet og nydannelse av nerveceller, som
er serlig knyttet til lukt og syn. Endringer 1 levemiljo endrer raten av nydanning, der det
ekstreme er bortfall av prosessen i stimulansfrie miljoer. Luktesansen er spesielt viktig.
Tap av luktesansen hemmer dyret i forhold til neringssek, rovdyr og sosialt.

Tifotkreps har tre naturlige atferdsreaksjoner pé truende situasjoner, flukt, frysing og
angrep. Ved bré endringer av lys, lukt eller stremmenster vil langhaleartene gjerne
benytte kraftige haleslag for a flykte. I en fastlast posisjon og for krabber er frysing eller
aggressiv atferd alternativet. Sultniviet vil pavirke atferden. Et sultent dyr vil vere mer
ubeskyttet ute pa neringssek. Under angrep og ved skader benyttes autotomi som en
virksom reaksjon, da angriperen sitter igjen med en fot eller klo mens offeret flykter.
Atferdsmodifisering inntrer i mange tilfeller. Mange atferdsreaksjoner er imidlertid
medfodte og endrer seg bare ut fra dyrets fysiologiske tilstand, reproduktiv status, og
fase 1 skallskiftesyklusen. Reaksjonsmenster knyttet til sanseinntrykk og vannmiljeo er
artsspesifikk og lite fleksibel. Det samme gjelder valg av levemiljo, degnaktivitets-
menster, sosial atferd, behov for og utnyttelse av skjul, eventuelt stimopptreden, samt
atferd 1 truende situasjoner. Likevel er tifotkreps ogsé adaptive og kan tilpasse seg sine
omgivelser. Ved skader kan ulike fotter fa utvidet bruksomrade. Kondisjonering er
dokumentert i forhold til liten skala geografisk “’kartlegging”, arts/individgjenkjennelse,
neringsvalg, forsvarsresponser og tidsfordeling mellom skjul og n&ringssek. Det er
mulig & desensitivere krepsdyr sd reaksjonen blir svekket, ikke forsterket av stimulanser

Kondisjoneringen kan vere rask.

Kap.7  Artsvise saertrekk

De seks artene som er i1 fokus her er alle typiske representanter for tifotkreps. De har

ogsa sine artstypiske sertrekk, der edelkreps, taskekrabbe og hummer er mest
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undersgkt. De har ulike preferanser for dyp, der dypvannsrekene gér dypest, hummer
og krabbe helt til overflaten og edelkreps bare lever pa grunt vann i innsjeer. Edelkreps
og hummer er mest varmekjer, men begge med et svaert vidt toleranseomrade, fra ner
frysepunktet til ca. 30° C. Edelkreps har behov for ferskvann med tilstrekkelig hay pH,
mens de marine artene foretrekker salinitet tilsvarende kyst og havniva (30-40 %e.),
heyest for dypvannsreker, sjokreps og rod kongekrabbe.

Bare edelkreps har yngelpleie. Det er stor forskjell pa fekunditet, der taskekrabber
legger opp til 3 millioner egg av gangen, mens reker og edelkreps bare produserer noen
fa hundre egg. Hummer bruker to ar pa en syklus fra parring til klekking mens de andre
artene som er studert, bruker ett ar.

Dypvannsreker, rod kongekrabbe og taskekrabbe utforer gytevandringer mens
kongekrabben og trolig hummer vandrer til dypere vann om vinteren.

Bare reker opptrer alltid 1 flokk pa bunnen eller 1 stim 1 vannseylen. Red kongekrabbe
samler seg 1 hauger med flere hundre dyr nar de ikke beiter. Resten av artene er
soliteere. Aggresjonsnivaet er hayere hos de solitere artene.

Edelkreps har pa grunn av det mineralfattige ferskvannet utviklet egne teknikker for a
bevare mineraler som trengs til skalloppbygging. De er svert sarbare for forsuring av
vannet. De har lysfelsomme organ i tillegg til oyne, en lysfolsom flekk ved roten av
halen. Den storste trusselen mot edelkreps er krepsepest, en sykdom som forarsakes av
en innfort eggsporesopp (Aphanomyces astaci).

Sjekreps er folsom for lavt oksygenniva. Den lever pa bletbunn i utgravde huler, fra
relativt grunt vann til flere hundre meters dyp. Sjekreps som lever pa grunt vann er
nattaktive mens dyr pa dypt vann er dagaktive. Den har svart lysfolsomme oyne, som
lett skades av store og raske endringer 1 lysintensitet. Veksten er tetthetsavhengig vekst,
det vil si negativt korrelert med tettheten av dyr. Infeksjon av en blodlevende
dinoflagellat er dedelig.

Dypvannsreker finnes 1 relativt grunt vann ned til mer enn 1000 m dyp. Som tilpasning
til kulde kan de regulere magnesiumbalansen (Mg>") i blodet, s& blodet far langt lavere
Mg”" konsentrasjon enn sjgvann og dyret kan dermed fungere i vann som er underkjolt.
Dette er den eneste av artene som har et kjonnsskifte fra hann til hunn etter 2 til 7 r. I
Nordsjeen er det likevel en lav prosent modnes direkte som hunner.

Hummer er trolig det mest langlivete krepsdyret, med en potensiell livslengde pa over

65 r. Den har lav fekunditet og lang reproduksjonsyklus. Den lever pa grunt vann og



har en relativt bred toleransegrense for temperatur og salinitet. Arten har et utpreget
behov for skjulesteder om dagen. Tetthet og trange leveforhold kan fore til redusert
vekst, men ogsa redusert aggresjonsniva. Klerne ma bindes i fangenskap for & unnga
skader og hoy dedelighet. Mest fryktet sykdom er Gaftkemi, en dedelig bakteriell
blodinfeksjon som finnes naturlig i den amerikanske se@sterarten. Den finnes ikke
naturlig i Norge, men opptrer tidvis i hummerlagringsanlegg som ogsé nyttes til
importert hummer.

Taskekrabbe er den mest reproduktive av de aktuelle artene 1 norske og
nordeuropeiske farvann. Som en viktig neringsorganisme er den forsket en del pa og
studier av den ligger til grunn for mye av den generelle kunnskapen vi har om ernzring
og krepsdyrfysiologi for tempererte farvann. Betydningen av temperatur pa alt fra
respirasjon til atferd og naturlig sykluser er vist. Den svert hayt utviklete folsomheten
for smak og lukt er ogsa malt, og relatert til atferd. Nervesystemet til taskekrabben er
organisert noe annerledes enn hos langhalekreps, men et storre sentralt nerveganglion 1
stedet for flere smé. Krabber har ogsa et sett med optiske ganglier i gyestilkene. Det er
ogsa dokumentert fysiologiske degnvariasjoner, bade innen blodets kjemiske
sammensetning og ekskresjon. Dagnvariasjonene ser ut til & vere knyttet til aktivitet.
Neringssok varierer ogsd gjennom dognet, men det er store individuelle forskjeller pa
beitemotivasjonen. Det er antatt at eggpleiende hunner tar til seg sveert lite mat i det
halve aret det tar for eggene klekkes. Mellom parring og gyting er det flere steder sett at
noen krabber vandrer langt og ofte motstrams. Det tar vanligvis et ar fra parring til
klekking i vare farvann.

Rod kongekrabbe er en innfort art som har etablert seg sor 1 Barentshavet og sprer seg
vestover langs norskekysten fra Finnmark. Denne Anomuraarten har et tilbakedannet
fotpar, som fungerer som pusseorgan og relativt blatt skall. Kongekrabben er en typisk
kaldtvannsart, men har ikke samme temperaturreguleringsevne som rekene.
Reproduksjonssyklusen er ulik de andre artene, siden hunnen skifter skall, parrer seg og
gyter 1 lopet av fa timer. Voksen kongekrabbe vandrer til dypere vann om vinteren for a
beite og har lange naringsvandringer hvert &r. De er i mindre grad knyttet til en spesiell
bunntype og seker helst bytteorganismer som dominerer i miljoet. Man kjenner ikke til
noen sykdom i den norske bestanden, men i artens naturlige leveomrade opptrer det en
rhizocephalid parasitt som infiserer krabben, steriliserer den og 1 lopet av to-tre ar fyller

krabben og formerer seg ved hjelp av en eggpose som legges ut under krabbehalen.
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2 Bakgrunn og mandat

Kunnskapsstette til Mattilsynet vedrerende anatomi og fysiologi hos tifotkreps.
Mattilsynet har i brev av 29.11.2007 bedt Havforskningsinstituttet om

en kort redegjgrelse som skal presentere, for artene hummer, taskekrabbe, kongekrabbe, reker,
sjsvannskreps og ferskvannskreps: Anatomi, Fysiologi, med spesiell vekt pa nervesystemet,
Smerteregistrering og Fysiologiske og atferdsmessige behov i forhold til levemiljg. Dessuten

beskrivelser av stressignaler for hver art

Siden det er mye felles i anatomi og ogsa fysiologi og nervesystem, presenteres det forst
generelle kapitler om dette, fulgt opp av kapitler om smerteregistrering, stressutviklende

faktorer og artsspesifikke sertrekk for hver art.

Den foreliggende utredningen bygger pa dagens kunnskap, og det er vist til kvalitetsvurdering
av kildene. Per i dag er de tilgjengelige data av svart ujevn kvalitet, fra meget god innsikt til
helt fravaerende kunnskap. Det er derfor vanskelig & gi faglig underbygde retningslinjer som er
tilstrekkelig utfyllende. Det er pa noen av de oppgitte omrader ikke forsvarlig a trekke sikre
konklusjoner. For & ha grunnlaget pa plass, sa er ogsa Fylogeni og Anatomi raskt beskrevet
(kap. 3), fulgt av Fysiologi (kap. 4)og nervesystemets oppbygging og signalprosesser (kap. 5)
og atferd (kap. 6)er relativt godt beskrevet for enkelte arter mens det er ingen som jobber
direkte med smerteregistrering (kap. 7) hos akvatiske evertebrater eller andre leddyr, sa vidt
denne arbeidsgruppen kan finne. Fysiologiske og atferdsmessige behov med relaterte

stressreaksjoner (kap. 8) og artsmessige sertrekk (kap. 9) er presentert.

For & sikre at utredningen skal vere basert pé oppdatert kunnskap og den beste faglige
ekspertisen, har arbeidet blitt fordelt pa spesialister 1 og utenfor Havforskningsinstituttet, under
ledelse av hovedforfatterne Gro I.van der Meeren (GIvdM )(hummer, kongekrabbe,
felleskapitler), Guldborg Sevik (sjgkreps, smertepersepsjon og tekstutvikling),
Havforskningsinstituttet og Astrid K.Woll (AKW)(taskekrabbe, fysiologi), Mereforsking
Alesund. Bidragsytere er Carsten Hvingel (dypvannsreke) og Anne Berit Skiftesvik (figur 9 og
10), fra Havforskningsinstituttet og Stein Ivar Johnsen (edelkreps), Norsk institutt for
naturforforskning. Tore Kristiansen, Havforskningsinstituttet og Hans Petter Kjeestad,
Veterinarinstituttet har veert konsulenter. Bjern Roth, Nordconserv, har fatt det til

gjennomlesing for ferdigstillelse.

Bergen, 3. juli, 2008

Karin K. Boxaspen

Havforskningsinstituttet
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3 Generell innforing i fylogeni og anatomi

Dette kapitlet tar utgangspunkt i et utdrag basert pd Buchshaum (1976) og Barnes(1980). Andre kilder

med oppdatert kunnskap refereres til i teksten.

3.1 Sammendrag, fylogeni og anatomi

Fylogenetisk er tifotkreps er gammel orden under rekken leddyr. Fossile funn som
er opp til 570 millioner r gamle er funnet.

Anatomisk har alle felles det ytre skjelett som har en kombinert funksjon,
smittebarriere, muskelfeste og forsvar mot skade fra rovdyr og andre. Typisk for
tifotkreps er organiseringen av kroppsdeler i et stort hodeskjold som dekker hode
og forkropp; leddelt hale, velutviklet eller redusert; fem velutviklete fotpar under
hode/forkropp til bevegelse og manipulering av omgivelsene og en rekke mindre
fotpar under halen. Disse kan veere ulike grader tilbakedannet. Sterrelsen kan
variere fra centimeterstore arter til krabber og krabbeliknende arter som er flere

meter mellom klospissene.

3.2 Fylogeni

Systematisk herer underrekken Crustacea (krepsdyr) til rekken Arthropoda sammen
med tusenbein, insekter og edderkoppdyr. Det er mer enn 30 000 arter fordelt pa 8
klasser, der ordenen Decapoda, tilherende klassen Malacostraca, er den mest
spesialiserte og sterste med rundt 8500 beskrevne arter. Decapoda omfatter
evolusjonart opp til 570 millioner &r gamle infraordener som Astacidea (langhalekreps,
det vil si hummer, sjo- og ferskvannskreps), reker med en opp til 416 mill &r gammel
opprinnelse (Caridea, Dendrobrachiata, Stenopodidea), til langt yngre infraordener som
trollkrabber, trollhummer, eremittkreps (Anomura), ekte krabber (Brachyura) og
languster (Palinura=Achelata) fra 250 mill ar siden.. Artene som er av kommersiell
interesse 1 Norge, er alle tilpasset tempererte eller arktiske forhold og herer til
infraordnene Astacidea (aktuelt her: edelkreps Astacus astacus, europeisk hummer
Homarus gammarus og sjekreps Nephrops norvegicus), Caridea (i denne utredningen:
dypvannsreke Pandalus borealis), Anomura (i denne utredningen: red kongekrabbe
Paralithodes camtschaticus) og Brachyura (i denne utredningen: taskekrabben Cancer
pagurus).

Globalt, sa vel som i Norge er det flest marine arter. I Norge finnes bare en

ferskvannsart. Tifotkreps er bunnlevende gjennom store deler av livssyklusen. De
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marine norske artene har likevel et relativt kortvarig planktonisk larvestadium,
sammenliknet med mange tropiske arter. Kapittel 4 og 5 er hovedsakelig basert pa
undersgkelser av marine langhalekreps. Mye av dette er likevel allmenngyldig for

tifotkreps. Der det er artsspesifikke avvik blir presentert i kapittel 9.

3.3 Anatomi

Felles for alle tifotkreps er det ytre skjelettet. Dette bestar av harde skall som er oppdelt
1 ryggskjold (karapax, dekker hode og forkropp) og leddelte skall som dekker resten av
kroppen (fotter, antenner, hale og halefinne). Skallet er bygd opp av fire lag, hvorav det
ytterste har noe fleksibilitet siden det mangler kitin, mens de to neste inneholder kitin
og er forkalket (epikutikkel, exokutikkel, endokutikkel). Det ytterste laget er en viktig
sperre for kitinelskende bakterier som angriper skallet dersom dette skades. Det innerste

membranaktige laget utgjor en hel hinne rundt hele dyret (fig.

).

Tifotkreps har ti velutviklete bein for bevegelse pa bunnen, der ofte minst et par har
kler, som nyttes til & fange mat, sosiale interaksjoner og forsvar. Kroppsformen er
relativt lik for hummer og kreps (Astacidea) og reker (Caridea), som er langstrakte og
sylindriske med en velutviklet hale og halefinne og to relativt lange antennepar.
Kroppsformen for krabber (Brachyura) er bred og relativt flat, med en tilbakedannet,
delvis sammenvokst haleklaff uten halefinne som er beyd innunder kroppen, og et par
sma antenner. Kroppsformen hos kongekrabber, trollhummer og eremittkreps
(Anomura) er sveert variert, men rad kongekrabbe som er av interesse her, har korte
antenner og en typisk krabbefasong, med mykere, men sammenvokst skall pa halen,
som er uten halefinne og beyd innunder kroppen. Hos Anomura har det bakerste
beinparet ogsa blitt redusert og mistet sin betydning for bevegelse. Noen av artene er
storvokste, der kongekrabben (malt mellom gangfottene) er blant verdens storste
krepsdyr.

Skallfargene dannes i skallet, i proteiner som binder opp i seg fargeemner, som
karotenoider, ofte astaxanthin. Noen arter har artsspesifikke farger og menstre mens

andre arter har et variert fargespekter.
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4 Fysiologi
4.1 Sammendrag, fysiologi

Respirasjonen skjer gjennom gjeller som er dekket av ryggskjoldet. Oksygen fra

vannet bindes til hemocyanin i blodet. Hjertet i forkroppen har flere arterier som
gir ut i kroppen. Blodet koagulerer svaert raskt og det er elementer i blodet som
bidrar til herding av skallet. Oksygenbehov og temperatur er tett koblet, skende
temperatur medferer okende oksygenomsetning.

Ekskresjonen opprettholder ionebalansen i blodet, som har betydning for
temperatur og salinitetstoleranse. Det er artsmessige variasjoner i hvor effektiv
reguleringen er. Nitrogen skilles mest ut over gjellene, mens urinen i tillegg har en
viktig rolle i kKjemisk kommunikasjon. Nar miljeforhold hemmer utskilling av
nitrogen, blir blodet surere pa grunn av melkesyredannelse. Dette vil over tid
kvele dyret. Nir miljeforholdene tillater gjenopptak av utskiftingen, eker
ammoniakkniva i vannet da dyret raskt skiller ut overskuddet..

Fodevalget varierer fra byttedyr til alger og atsler. Munndelene kan dele opp
storre biter og sortere spiselige og uspiselige deler. Fordeyelseskjertler fremmer
enzymproduksjon, absorbsjon av neringsstoffer og lagring av glykogen, fett og
kalsium. Ernzeringsmessige behov er protein og fett, vitaminer og mineraler.

Reproduksjon og vekst er knyttet tett sammen. De aktuelle krepsdyr eker

kroppssterrelsen i sprang umiddelbart etter skallskifte. Mellomfasene, der
energireserver og gonader bygges opp og det nye skallet dannes utgjer majoriteten
av skallskiftesyklusen. Det er etter skallskifte hunnene er mottakelige for parring.
Hannen overforer sperm pakket i spermatoforer, pakker som hunnen kan lagre
lenge, opp til flere ar for gytingen skjer. Varighet fra skallskifte. Parring og gyting
er artsavhengig, fra fa timer til ett ar eller mer. Etter gyting vil eggene festes
under halen og pleies til klekkingen. Hastigheten pa fosterutviklingen er avhengig
av temperatur. Kun edelkreps klekker yngel og har en kortvarig yngelpleie mens
de andre artene klekker planktoniske larver som trekkes mot overflaten.
Musklene styrer bevegelse av skallet pa kroppsdelene, hjerte og tarm. Det er to
hovedtyper, raske og sene muskler. Sterk stimulering av nervene i gangfetter og
klor forer til at musklene pa hver sin side av en naturlig bruddflate naer kroppen
trekker seg fra hverandre si ekstremiteten faller av. Dette kalles autotomi og er en

naturlig forsvarsreaksjon. Tapte ekstremiteter blir regenerert.
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4.2 Sirkulasjon

Basert pd Martin & Hose (1995) og McMahon (1995)

Tifotkreps puster med gjeller som sitter festet ved basis av gangbeina og er fullstendig
dekket av karapax (ryggskjoldet)(fig. 2). Antall gjellepar varierer med art. Arterier og
samlevenen ligger inne i en
sentral akse og er forbundet
med harrersarer ut i lamellene
som sitter tett oppover langs

Lever

den sentrale aksen.

Figur 2. Skjematisk skisse

over indre organer hos

. Gjelle-berste
/ﬂer taskekrabben.

Modifisert etter Pearson (1908)

Blodet har spesielt to viktige funksjoner, transport av gass, neringsstoff og metabolitter.
Oksygen fra vannet bindes til hemocyanin 1 blodet. Hjertet ligger i forkroppen og har
flere arterier som gar ut i kroppen, flest til hoderegionen og faerre til bakkroppen.
Hodearteriene omslutter sentralnervesystemet for de forgrener seg ut i harrersarer som
gér ut 1 kroppsvevet. I kroppsvevet gar det over 1 oppsamlingskanaler og siver videre til
en ventral kanal langs buken, der det ledes tilbake til gjellene, for det returnerer til
hjertet (fig. 2). I store krepsdyr tar en hel sirkulasjon 40-60 sekunder. Selve blodet
koagulerer svaert raskt pd grunn av proteinet coagulogen, som kan oppta 20 % av
blodplasmaet. Agglutiner og coagulogen bidrar begge til dette. Blodet inneholder ogsa
forsvarsproteiner, i form av nevnte agglutiner, samt lysiner og opsoniner. Det er ogsa

elementer 1 blodet som bidrar til herding av skall etter skallskifte.

Oksygen og karbondioksyd

I akvatiske krepsdyr foregar oksygenopptak og utskillelse av CO; hovedsakelig
gjiennom gjellene ved diffusjon. Hemocyanin spiller her en viktig rolle spesielt nar
tilgjengelig oksygen avtar (Bradford & Taylor 1982). Oksygenbehov og temperatur er

tett koblet; okende temperatur medferer skende oksygenomsetning.
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4.3 Ekskresjon

Antennekjertlene

De sekretoriske kjertlene (antennekjertlene) hos tifotkreps er formet som poser som
omtrent omkranser svelget. De bestar av veskefylte rom og labyrintaktige buktninger
der mesteparten av reabsorpsjonen foregér, for selve bleren der urinen samles opp (fig.
2). Urinen slippes kontrollert ut gjennom ekskresjonsreret som ender opp rett ved
antennefestene. Den viktigste funksjonen er & opprettholde ionebalanse ved & regulere
seerlig Ca*" og Mg®", samt vanntrykket i kroppen. Dette kan vaere si virksomt at mange
arter er eurohaline, det vil si tolerante for storre variasjoner i salinitet, og overlever godt
utenfor de grenser som de selv foretrekker, serlig om de far anledning til forsiktig
akklimatisering. Dette er imidlertid artsavhengig og ikke typisk for all tifotkreps. Felles
for alle undersekte arter er urinens betydning for & transportere luktsignaler som angir
individets sosiale status, kjonn og seksuelle status. Nitrogen skilles ogsa ut gjennom

urinen, men dette utgjer bare en liten del av totalt utskilt nitrogen (<5 %) (Danford

2001).

Giellene

Gjellene er hovedsete for utskillelse av nitrogen. Dette skjer som en kontinuerlig
prosess ved diffusjon av NH; and NH," til de omgivende vannet (Regnault 1987). Over
gjellene foregar ogsa selektive transportmekanismer som er med pé & opprettholde

ionebalansen.

4.4 Fordoyelsessystem
Tifotkreps er omnivore og kan spise alt fra atsler og alger til levende byttedyr. De
regnes hovedsakelig som bytte- og atseletere. De benytter klorne og gangbein til & holde
fast og eventuelt grovfordele maten, men
er ikke avhengig av disse for & fa

tilstrekkelig fode (fig. 3).

Figur 3. Taskekrabbe som spiser pa et
blaskjell.

Foto: AKW, Mgreforsking
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All oppdeling, bade grov og fin kan ogsa foretas av munndelene, der 3. par maxillipeder
er aktive med a fa tak i maten. Tredje par maxillipeder og mandiblene samarbeider aa
om den videre bearbeidelsen av maten der mandiblene holder fast og biter stykker av
foden og maxillipedene sjonglerer og holder maten fast, renser vekk ufordeyelige
partikler og smaker pd maten for den gér til svelget eller forkastes. Maten gar s
gjennom svelget og inn i fortarmen (paven), som er tykkvegget, forsterket og muskules.

Maten blir 1 varierende grad malt opp her, avhengig av art (fig. 2).

Figur 4. Taskekrabbe med velfyllt levermasse. Rogn kan
skimtes som radlige felt

Foto: AKW, Mgreforsking

Etter fortarmen kommer en mellomtarm som ender
opp 1 endetarmen. Fordeyelses-kjertlene, ofte kalt levermassen (hepatopancreas), ligger
i forkant av mellomtarmen (fig. 2 og 4). De fremmer enzymproduksjonen, absorpsjon

og lagring av glykogen, fett og kalsium.

4.5 Ernzring

Ernzring hos tifotkreps er etter hvert blitt bedre kjent gjennom forutvikling i oppdretts-
sammenheng. Dette er 1 seg selv et stort tema. Her ngyer vi oss med en oppsummering
av de viktigste n@ringsemnene, basert hovedsakelig pa Wickins & Lee (2002).
Krepsdyr har et relativt hayt proteinbehov, siden protein inngar i muskeloppbygging, og
lagres dessuten som energi. Krepsdyr mister minst 50% av proteinlageret ved
skallskifte. Lipid- og sterolbehovet er mindre, og behovene mindre kartlagt. Hos
tifotkreps opptrer bdde neytralt, lagret fett; fosfolipider som inngér i membraner og
transportprosesser og langkjedede flerumettede fettsyrer som de ikke kan syntetisere
selv. Fettsyrene (deriblant PHA og DHA) er viktige for vekst, overlevelse, stress-
mestring, immunforsvar og nerveutvikling (se Wickins & Lee (2002), Beltz et al. 2007).
Tilgang pd karbohydrater er normalt lav 1 akvatisk miljo og det er ikke kjent om hvor
viktig det er. Det er store variasjoner mellom undersgkte arter hvor godt de utnytter
karbohydrater. Bdde protein, fett og karbohydrater blir effektiv fordeyd, fra 75 % til
over 90 %. Behovene varierer mellom ulike arter. Betydning av fiber i kosten har er

heller ikke kjent, men kitin er viktig for skallet. Undersekte krepsdyrarter bryter ned
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kitin fra maten enten med enzym- eller bakteriell fordeyelse. Det er store ulikheter
mellom artene i effektiviteten, men der er generelt lav, <30 %. Nar det gjelder
vitaminer sd er det behov for 11 vannleselige og fire fettlgselige vitaminer (se
oppramsing i Wickins & Lee (2002); Conklin 1997). Betydningen av dem er lite kjent.
Mineraler har marine dyr tilgang til delvis fra sjgvann direkte, men md ogsa tilfores
gjennom kosten, serlig for ferskvannsarter. Mineralene inngér i enzymer, proteiner,
skallet. Osmoregulering og nerveaktivitet. Likevel er det ikke noe om grenseverdier for
behov og forgiftning; hvordan mineraler pavirker hverandre; hvordan de fordeyes og

hvordan opptak pavirkes av vannkvalitet som temperatur og pH-verdi.

4.6 Vekst
(Basert pa Waddy et al. 1995)

Vekst hos krepsdyr er ikke en kontinuerlig prosess, men foregér trinnvis. Det er bare
rett etter skallskifte at kroppen kan utvide seg i lengde og bredde for det nye skallet blir
for hardt. Veksten forarsakes av aktiv svelging av vann for 4 gke det indre vanntrykket i
den grad at hele dyret sveller opp. I perioden mellom to skallskifter foregar en
kontinuerlig oppbygging av kroppsvev, og ogsa kjennsprodukter og energireserver i

fordayelseskjertlene. Skallskiftesyklusen er delt inn i fem trinn, der trinn A er den raske

svellingen (fig. 5).

‘} w{"} * , tx

AKW, More

a) b) ©)

Figur 5. Red kongekrabbe under skallskifte. a) Stadium E, det gamle skallet blir forlatt, b)
stadium A, blgt og blank kongekrabbe som strekkes ut vha indre vanntrykk, c) tomt
taskekrabbeskall forlatt etter et skallskifte.

Trinn B, ogsé kortvarig, beskriver tiden mens skallet stivner, gjerne i kombinasjon med
at dyret spiser opp det gamle skallet for & gjenvinne mineraler. I trinn C foregar

vevsoppbyggingen og mineraliseringen av skallet, og denne fasen varer 40- 60 % av
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skallskiftesyklusen. I trinn D bygges det nye skallet opp innenfor det ytre skallet. Det er

i denne fasen tapte kroppsdeler og skader i skallet blir regenerert eller reparert. Som for

det forrige trinnet, kan dette vare sa lenge som 40-60 % av skallskiftesyklusen. Noen
arter har et maksimalt antall skallskifter, og nér de har gatt gjennom alle, vil de stanse
opp 1 trinn D. Hvor lenge tifotkreps blir i trinn C og D er ogsd miljebetinget. Trinn E er

selve skallskiftet. Dette trinnet starter opp med at dyret svelger vann og sveller opp
(Wahle & Fogarty 2006).

Reabsorpsjon av kalk og produksjon av skallskiftehormoner forer til at skallet blir
svakere og en skjot 1 bakkant av karapax sprekker opp (fig. 8). Til slutt vil membranen
under denne skjoten revne og fra da er prosessen irreversibelt. Dyret rygger ut av det
gamle skallet ved & dra bakkroppen ut forst, deretter alle gangfottene og gjellene og til
slutt hodet med eyne og antenner. Til sammen vil trinn A, B og E kun vare noen fa

dager. I denne livsfasen er dyret aller mest sérbart og vernelost.

Krepsdyr bygger altsa regelmessig opp et nytt kroppskall og har som nevnt, evnen til &

regenerere tapte kroppsdeler. Dette foregar hyppigere hos unge dyr enn gamle.

Selvpafort tap av bein og kler er ikke uvanlig og kalles autotomi (kap. 4.8 og 8.5.1).

4.7 Reproduksjon

Alder og tidspunkt for kjgnnsmodning varierer mye mellom ulike arter og er vanskelig
a tidfeste eksakt. Kjonnsmoden tifotkreps bruker en kombinasjon av luktsignalisering
(feromoner) og atferd for & kommunisere parringsstatus. Tifotkreps opptrer bare i par
tett oppunder selve parringsakten. For de fleste artene vil hunnene veksle mellom &
prioritere energi, mineraler, proteiner og sporstoffer til & utvikle nytt skall og
giennomfore skallskifte, for sa & utvikle gonadene (eggstokkene) mellom skallskiftene,
mens noen arter har modne gonader ved skallskifte og gyter kort tid etter. De opptrer

som par umiddelbart for og under hunnens skallskifte, da parringen oftest skjer (fig. 6).

Hannene kan i1 den anledning opptre territorielt om de har tilgang pa ressurser som
hunnen tiltrekkes av, som et godt skjul mens den skifter skall. Ogsé stor sterrelse vil
vaere positivt for en hanns parringssuksess. Dominante hanner kan sta for en relativt stor
andel av parringene, og store hanner kan befrukte et storre antall hunner enn smé
hanner (MacDiarmid & Sainte-Marie 2006). Bortsett fra for reker, som har kjennsskifte,

er de fleste artene seerkjonnet hele livet.
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a) b) c)

Figur 6. Parring hos kongekrabbe. Hannen holder fast pa hunnen far skallskifte (a). Hunnen
har skiftet skall og ligger pa rygg under hannen under selve parringen (b). Hannen holder fast
pa den myke hunnen ogsa etter parring for a forsvare henne mot rovdyr og andre

parringsvillige hanner (c).

Hunnens ovariepar ligger relativt hoyt opp i1 kroppen mot ryggsiden og vil nér de er

modne fylle mye av karapax (fig. 2, 7).

Figur 7. Velutviklete ovarier i en
taskekrabbehunn.

Foto: AKW, Mareforsking.

To eggledere forer ned og ut ved basis av det tredje fotparet og er utstyrt med
spermlommer ner kjennsapningen. Hannens testis munner ut ved det femte fotparet,
helt bak ved halefestet der de to forste pleopoder (halefotter) er omdannet sé de til
sammen kan danne et spermoverforingsrer. Under parringen overforer hannen
spermpakker (spermatoforer) inn i hunnens spermlommer. Néar eggene er modnet og
blir gytt, s& presses sperm ut ssmmen med eggene, som befruktes mens de overfores fra
gonadene og ut til undersiden av halen (fig. 8). Der fester de seg til halefottene og blir
hengende fram til klekking. Antall egg varierer mye mellom artene, fra noen hundre

rekeegg til mange hundretusen egg per hunnkrabbe.
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Figur 8. Utrogn hos taskekrabbe
(everst, nygytt rogn, plommemassen gir
en rad farge), rad kongekrabbe, reke og
hummer (venstre til hayre, klekkeklar
utrogn, gyepigmentet gjor eggene
marke). Legg merke til forskjellen i

relativ eggstarrelse og -antall.

Foto: AKW, Mgreforsking
(taskekrabbe),

Mgreforsking (reke).

[ PYRSTOET [Havforskingsinstituttet
i

En kald periode har vist seg & vere viktig for fosterutviklingen, mens larver og yngel
trenger artsspesifikk salinitet- og temperaturnivaer for & utvikle seg og overleve
(Wickins & Lee 2002). Bortsett fra for edelkrepsen (se kap. 9.3), vil de andre artene
klekke planktoniske larver som gjennomgér artsspesifikke antall skallskifter for de nir

metamorfose og bunnslar som smé versjoner av de voksne.

4.8 Muskler, muskelkontroll og autotomi

Basert pa Govind (1995)

Musklene ligger fullstendig innesluttet av og er festet til kroppsskallet og har som
hovedfunksjon a styre dette. De er organisert i funksjonelle grupper fordelt over hode,
kropp, hale og fotter, og ofte 1 antagonistiske par.

Muskler er ogsa inkorporert i hjertet og tarmen. Tifokreps har striert muskulatur, satt
sammen av proteinene myosin og actin og samlet i fiberbunter (myofibriller). Inne i
myofibrillene er filamentene lineert organisert i sarkomerer, der muskelproteinene
myosin og actin er organisert vekselvis s muskelen fir et tverrstripet utseende (fig. 9).
Tifotkreps har en usedvanlig stor variasjon i lengden pa sarkomerene, fra 2 til 20 um.

Sarkomerlengden er naer knyttet til sammentrekningshastigheten til muskelen.
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Sarkomer Sarkomer
Fibrill - — Fibrill

Figur 9. Skjematisk tegning av fiberbuntene i muskulatur hos tifotkreps Det er vist tre
sarkomer til venstre og to til hgyre. Raske fibre (a) er korte og har et mer markert stripet
utseende enn de lange, seine fibrene (b).

Tegning: Anne Berit Skiftesvik, Havforskningsinstituttet.(etter Bevengut et al. 1993).

Muskelfibrene hos tifotkreps finnes derfor i ekstremversjonene raske og seine, og i
mellomformer. Raske fibre reagerer pa en depolariseringsimpuls med en markert
spenningstopp som er stabil under stimulansen. De seine fibrene har en gkende,
kontinuerlig spenningsoppbygging under stimulering. Muskelstrukturen dannes tidlig i
livssyklusen og det er lengde og omkrets som vokser over tid. Ogsa ved regenerering av
en tapt ekstremitet, vil den nye ekstremiteten fa en eksakt replika av den opprinnelige

muskelkomposisjonen.

Musklene reguleres av bevegelsesnerver som enten hemmer eller stimulerer
sammentrekninger, direkte pd muskelfibrene eller indirekte gjennom nerveterminaler
som finnes fordelt utover muskelfiberen. Det er relativt fa bevegelsesnerver som
samspiller med hver muskel, men kombinasjonen av raske og sene synapser og sterke

og svake signalsynapser gir en god kontroll over muskelfunksjonen.

Autotomi

Selvpéfort tap av bein og kler er ikke uvanlig og kalles autotomi. Dette skjer enten pé
grunn av problemer under skallskifte, i kamp mot artsfeller eller som et forsvar mot
rovdyr. Kommer en fot eller klo i klem eller brekker av lenger ute, sa vil nerveimpulsen
fore til at muskler i foten aktiveres og river opp en naturlig skjot naer fotfestet inn mot
kroppen. De ytre leddene av foten faller av, mens det i1 skjoten nermest kroppen er en
membran som lukker séret og raskt stanser bledningen. Tapte ekstremiteter, antenner og

halefinner kan regenereres til et visst punkt, men ikke gynene.
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5 Nervesystem og sanseapparat
Basert pa Beltz (1995)

5.1 Sammendrag, nervesystem og sanseapparat

Organiseringen av nervesystemet til tifotkreps likner mye pé organiseringen av

nervesystemet hos berstemark mens det er svaert ulikt nervesystemet hos
virveldyr. Det er enkelt oppbygd med en langsgiende nervestreng gjennom
kroppen og nerveknuter (ganglier) sentralt plassert i hode, bak svelget og i hvert
kroppsledd for de langstrakte artene. Hos krabbeformete arter er det to storre
ganglier; sentralt i kroppen og framme i hodet. Fra gangliene strekker
nervetradene seg ut til de ulike kroppsdelene. Hvert ganglion produserer
nervesignal og styrer sin kroppsdel, mens sentral overstyring er relativt svak.
Fremst i hode er det storste gangliet (hjernegangliet) knyttet til antenner, eyne og
kroppens nervestreng, mens det sentrale ”krabbegangliet” og de mange
”langhalekrepsgangliene” hovedsakelig styrer muskelmotorikken. Ganglier ved
svelget styrer fordeyelse og sekresjon i tillegg til nevrohormoner. Hjernegangliet
er det mest avanserte gangliet, med mottak, prosessering og samordning av
sanseinntrykk. Her foregar det ogsa en livslang nydannelse av nevroner ved
luktregionene.

Nervesignalstoffer er for en stor del like for alle dyr med nervesystem. Biokjemisk

virker de pi samme méate, men mange har til dels avvikende funksjoner,
sammenliknet med virveldyr; for eksempel er nevromotoriske nervesignaler hos
pattedyr sensoriske nervesignaler hos krepsdyr.

Svynet er meget folsomt for variasjon i lysintensitet. Det er av mindre betydning
enn lukt og smak og krepsdyr har ikke flerfargesyn.

Lukt og smaksregionene i hjernegangliet er best utviklet, og lukt og smak er ogsa
de viktigste sansene. De korte antennene er krepsdyrenes nese og svert felsomme,
bade for luktintensitet og kjemiske sammensetninger. Folsomme smakshar finnes
pa kropp, munndeler og fotter. Noen har reagerer pa hydrodynamiske vibrasjoner

og andre pa berering. Det er ikke funnet reseptorer for temperatur og lyd.

5.2 Organisering av nervesystemet
Nervesystemet hos leddyr viser mange fellestrekk med berstemark, som de star

narmest utviklingsmessig. Det er antatt at de to gruppene har felles opprinnelse, eller at
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leddyr er videreutvikling av en tidlig berstemark. Fosterutviklingen, fosterstadier,
leddelingen, fordeling av ekstremiteter og nervesystemet har mange likheter. Det er
store forskjeller mellom disse to gruppene og ryggradsdyrene, men det finnes ogsa
markerte forskjeller mellom berstemark og krepsdyr. Begge dyregrupper har en viss
grad av nerveopphopning framme i1 hodet, men krepsdyrene har mindre enhetlige
segmenter enn barstemark og flatormer. Det er ogsd forskjeller mellom tifotkreps pd

hvor utviklet den fremre nerveopphopningen er.

Felles for nervesystemet til tifotkreps er dets relativt enkle oppbygging, som folger
kroppens segmenter, og store nevroner (fig. 10). Fremst i hodet er nevronene samlet i et
seerlig stort ganglion, ’hjerneganglion”. Hos tifotkreps med velutviklet hale er dette mer
utpreget enn hos tifotkreps med tilbakedannet hale (krabbeformet tifotkreps). Hos
forstnevnte finnes 15 ganglier som ligger sentralt og strekker seg langs hele kroppen
(den sentrale nervestrengen); to mindre ganglier pa begge sider av svelget og
hjernegangliet fremst i hodet, ett storre og fem mindre ganglier langs hovedkroppen og
seks ganglier nedover i1 halen. Hos krabbeformede tifotkreps er gangliene ferre og
ligger mer sentralt 1 forkroppen (Sandeman et al. 1993). Hvert ganglion styrer og
kontrollerer hovedsakelig det kroppssegmentet det ligger i, noe som forer til en hoy

grad av segmentvis nervekontroll og en mindre grad av overstyrende kroppsfunksjoner.

5.3 Sentralt nervesystem

Et sentralt nervesystem (CNS) finnes i alt fra helt enkle livsformer som maneter til
mennesket med dets komplekse hjerne med det limbiske system (”folelseshjernen’) og
tykk, foldet hjernebark (Barnes 1980). Nervesystemet hos artropoder, inkludert
krepsdyr, er organisert pa tilsvarende mate som nervesystemet til berstemark. Leddyr
og berstemark herer til de protostomere dyrene som skiller seg fra de deuterostome
dyregruppene, alle virveldyr og noen fa virvellose dyregrupper, allerede ved de tidligste
celledelingene 1 det befruktede egget (Barnes 1980).

Krepsdyrets hjerneganglion er imidlertid mye enklere sammensatt enn pattedyrhjernen
og er hovedsakelig knyttet til sanseapparatet som omfatter lukt, smak, kontakt og
synsoppfattelse, og organisering av disse inntrykkene. De mangler for eksempel helt det
limbiske system og hjernebark. Nervesignalproduserende celler er lokalisert flere steder

1 det sentrale nervesystemet. Hormoner som styres nevrologisk kontrollerer livsrytmen,
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for eksempel degnrytmer, skallskiftesyklusen osv. Spesielt viktig er de

nervesignalproduserende cellene lokalisert i forbindelse med

- Hjernegangliet,
- Baksvelgsgangliet
- Det sentrale kroppsgangliet

- Optisk ganglion (hos noen arter)

Hjernegangliet bestdr av en rekke storre nervebunter, organisert i ulike deler
(protocerebrum, deutocerebrum og tritocerebrum). Her finnes det mest
bevegelsesnerver og nerveforbindelser (internevroner), men ogsa sansenerver opptrer i
organiserte sentre. Hovedfunksjonen til disse er forst og fremst mottak av
sanseinntrykk, men ogsa videre prosessering og samordning av ulike inntrykk. I disse
regionene 1 hjernegangliet skjer en markert og livslang nydannelse av nerveceller
(Sullivan et al. 2007a). Pa begge sider av svelget ligger det to smé ganglier, som er

involvert i styringen av nevrohormoner og fordeyelsesprosessen.

Bak dette paret, i bakkant av munnen ligger et nytt relativt stort ganglion, som er
tilknyttet styring av munndeler og gjellene. Likedan s vil hvert av de folgende
gangliene vere tilknyttet gjeller, kroppsvegg og muskler innenfor det kroppssegmentet
de ligger i. (fig. 10). Dette gangliet mangler hos krabber som har et storre ganglion mer

i bakkant av kroppen (Baker 1955; Gardner 1997; Pearson 1908)

Fra den sentrale nervestrengen som géar gjennom kroppen, strekker de perifere nervene
seg til ekstremitetene og kroppen ellers. Disse utloperne gir hovedsakelig ut fra
gangliet 1 hvert kroppsledd. Det er 1 gangliene selve nervecellekjernen ligger, mens
axonet (utloper fra nervesenteret) strekker seg frem til malorganet. Dette gjelder for alle
typer nerver, bade bevegelsesnerver og sansenerver. Rundt nervene ligger det et

beskyttende lag av bindevev, "nervehinne”.

Krepsdyrets hjerneganglion er komponert av mange nerver og har oppstatt etter
sammensmeltingen av flere hodesegmenter som i dagens tifotkreps opptrer som ett stort

segment (fig. 11).
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B)
Figur 10. Skisse over nervesystemet hos krabbeformete krepsdyr (A) og langhalekreps (B), med
taskekrabbe og hummer som modeller. (a) hjernegangliet, (b) svelgganglier, (c) Sentralt
kroppsganglion (krabbe) /baksvelgs-ganglion (langhalekreps), (d) det sentrale kroppsgangliet,
(e) taxoner, (f) fordayelsessystemnerver. Merk at det sentrale kroppsgangliet er samlet i et
punkt hos krabben mens det er et mindre ganglion for hvert kroppsledd/fotpar hos
langhalekrepsen. Nervetradene strekker seg fra disse gangliene til resten av kroppen

Tegning: Anne Berit Skiftesvik, Havforskningsinstituttet (etter Barnes (1980) (hummer) og Pearson (1908) (krabbe))
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GIvdM, Havforskningsinstituttet/Beltz Lab., Wellesley College

400 pm

Figur 11. a) Konfokalt fluoriserende mikroskopbilde av hjerneganglie og b) hjernegangliets
plassering hos en ung hummer fotografert under lupe . De lyse cellene i bildet til venstre er
nydannete celler, merket med BrdU og fluorescens.

Preparering: Gro. I. van der Meeren (GvdM), Havforskningsinstituttet/ Beltz Lab, Wellesley College, MA,
USA

5.4 Stimulering og nervesignaler

Selve funksjonen til nervecellen er ensartet for alle levende dyr fra ryggradslese arter til
pattedyr, med en hvilespenning pad 60-80 mV mye basert pa forskjeller 1
ionekonsentrasjonen av kalium pa inn- og utsiden av cellen. Hos tifotkreps vil ogsa

kalsium og magnesium ha en viss betydning.

Krepsdyr har ogsa helt spesifikke og unike peptider som virker som signalstoffer.
Pattedyr har andre, tilsvarende peptider som virker pd tilnrmet samme vis. Samme
nervecelle kan fungere med forskjellige kombinasjoner av nervesignalstoff, og disse

kombinasjonene kan fore til artsspesifikk atferdsrespons.

Innen aktive nervesignalstoffer (nevrotransmittorer) er det likevel mye likt pa tvers av
dyreriket. Substanser, som for eksempel acetylcholin, glutamat, serotonin, dopamin og
histamin for & nevne noen, er funksjonelle nervesignalstoffer for alle levende dyr som er
undersgkt. Hos pattedyr vil for eksempel nervesignalstoffet acetylcholin virke
nevromotorisk, mens det hos leddyr, inkludert berstemark, krepsdyr og insekter, vil
pavirke/pavirkes av sensoriske nerveimpulser. Muskelbevegelse styres derimot av en
kombinasjon av glutamat, som virker aktiverende (depolariserende) og fremmer
sammentrekning, og aminosyrer (GABA) virker hemmende (hyperpolariserende) og far

muskelfiberen til & slappe av.
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Aminene serotonin, dopamin og histamin har alle en plass 1 nervesystemet hos

tifotkreps og har effekt bade fysiologisk og atferdsmessig.

Signalstoffet serotonin har en universal pavirkning pa nydannelse av nerveceller hos
bade virveldyr og virvellose dyr (Goergen et al. 2002; Sullivan et al. 2007b). Hos
mennesker vil serotonin ogsa virke inn pa emosjonelle sentre i hjernen, der en
sammenheng mellom serotoninmangel og depresjon er sett (Asberg et al. 1976).
Krepsdyr har ikke utviklet de hjernesentra som er forbundet med emosjonelle folelser,
sd alt som er dokumentert for denne gruppen er at serotonin har en stor betydning for

utvikling, opprettholdelse og funksjon av nervesystemet.

Nervesignaler som er forbundet med smerteregistrering diskuteres i kapittel 7.

5.5 Sanser

| tilegg basert pa Atema & Voigt (1995) og Glantz & Barnes (2002)

Synet er hovedsakelig knyttet til oynene: fasettoyne der lysinntrykk fanges opp og
sendes gjennom nervetaxon inn til sentralt liggende nervesentre i gyestilk og
hjerneganglion (fig. 12). Det finnes ogsa arter med lysfalsomme celler i hjernegangliet
og 1 halefinnen (se kap. 9.3,Wilkins & Larimer 1975). Det er usikkert hvor viktig syn er
for akvatiske krepsdyr.

Det er sett endring i kroppsstillinger pa grunn av synlige impulser, bade i form av
forsvarsstilling pa grunn av skygger og bevegelse og jaktrespons pa bevegelige byttedyr

heller enn stillestdende.

Oynene er folsomme for endringer i lysstyrke, og noen arter kan ogsé endre denne

folsomheten fra natt til dag.

Figur 12. Neerbilde av hode til en
hummerunge, med fasettayne plassert

ytterst pa gyestilkene.

Oyekonstruksjonen tilsier likevel at o )
synet vil ha en darlig romlig r

opplesning. Hver fasett har en synsvinkel som er omtrent 1 % av menneskenes synsfelt

GIvdM, Havforskningsinstituttet

og har kun én eller to typer fotoreseptorer med en maksimum folsomhet for bldgrenne
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lysbealger rundt 500 A. Med sé fa ulike fotoreseptorer kan ikke farger oppfattes eller
oynene kan kun skille mellom to farger. Oppbyggingen av gyefasettene har en form
som kan tillate oppfatning av polarisert lys, og navigering ved hjelp av polarisert lys

(lysbelger som svinger om et plan) er kjent fra naerstaende arter.

Kjemisk kommunikasjon, lukt og smak, er den mest effektive kommunikasjons-
formen i akvatiske miljoer der det ofte er mye naturlig stoy og darlig sikt. Gjennom
foleorgan (sensiller, harliknende organ) som gar igjennom og ut av skallet, kan krepsdyr

fange opp kjemiske impulser fra omgivelsene (fig. 13).

Figur 13. Antenner: a) taskekrabbe og b) rgd kongekrabbe. c) viser smaks og
fglehar pa halefinnene til en hummerunge.. Legg merke til smaksharene pa
taskekrabbens munndeler (a).d) viser dypvannsrekas korte og lange antennepar

Foto: (a),(b): AKW, Mgreforsking, (c): GvdM, Havforskningsinstituttet, (d) Mareforsking.

Disse finnes serlig tett pa antennene, de ytre leddene pa fottene og munndelene.

Krepsdyr danner seg et kart over sine omgivelser hovedsakelig basert pé lukt.

Det er serlig antennene som fungerer som krepsdyrets nese, med evne til & plukke opp
svart fine detaljer fra vannets kjemi. De er svaert foelsomme og av stor betydning bade
for & orientere seg mot skjul, finne mat og i forhold til andre dyr. Se kap. 9.7 om

folsomheten som er mélt hos taskekrabbe (Haugland 1996).
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Resten av kropps- og fotreseptorene nyttes helst pa kort hold for & smake seg fram til og

identifisere byttet pa bunnen.

Vannstremmen til og fra gjellehulene styrer krepsdyret med spesialtilpassete munndeler

(2. maxilliped), oftest bakfra og forover, men ogsa forfra og bakover gjennom

gjellehulen, eller i smale vinkelsektorer inn mot gjellehuledpningen. Dermed kan det

lukte pé utvalgte seksjoner av vannet rundt seg for retningsorientering.

Mekanoreseptorer finnes det tre ulike varianter av, indre (registrerer balanse,
bevegelse, kroppsstilling og likevekt), skallorienterte (registrerer trykk mot skallet) og
ytre folere (registrerer kontakt med objekter ner kroppen). Mekanisk kontakt kan igjen

deles opp 1 to hovedgrupper, hydrodynamisk og berering.

Indre folere er balanseorgan (statocyster) som sitter n&er antennefestet og bestar av mer
eller mindre dpne sekker. Dette er taktile sanseorgan. Inne i sekkene er veggene dekket
av sansehar og fritt i sekkene ligger statolitter (ofte sma sandkorn). Disse pavirkes av
tyngdekraften og sanseharene er fylt med nerver som registrerer om de er 1 kontakt med
statolittene eller ikke. Statolittene ma erstattes ved hvert skallskifte, siden statocystene

blir fornyet i denne prosessen.

Andre indre mekanoreseptorer er muskelreseptor organene. Disse reseptorene finnes i
forkroppen og ryggsiden av halen, ved halefestet og 1 munndelene. De registrerer bade
raske, sterke og seine, rolige bevegelser separat og registrerer dermed all

muskelaktivitet.

Registrering av ytre impulser er stort sett knyttet til foleorgan som gér gjennom skallet,
ofte folehdr. Disse finnes over hele kroppen, pé halen, fottene, klorne og antennene.

Disse gir nerveimpulser nar de blir bayd og retter seg ut igjen.

Noen av disse er kontaktlgse reseptorer, som registrerer lavfrekvente hydrodynamiske
vibrasjoner, som for oss oppfattes som lyd, mens andre oppfanger bade ordinare

vannstremmer og trykkbelger som oppstar av bevegelse i nerheten. Det er ikke pavist
noe herselsorgan hos akvatiske krepsdyr. Andre reseptorer reagerer pa direkte kontakt,

enten fra gjenstander eller fra flytende partikler.

Temperaturreseptorer er ikke kjent hos krepsdyr selv om temperatur er en viktig

faktor.
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6 Atferd
Basert pa Dunham (1983) og Factor (1995)
6.1 Sammendrag, atferd

Atferden er artsspesifikk og avhengig av livsstadiene. Indre responser pa ytre
impulser er utviklet sa arten passer i sin nisje i okosystemet. Tifotkreps er ofte
naturlig tilpasningsdyktige og har stor plastisitet i sin atferd, men med noen
grunnleggende fellestrekk. De har alle rytmisk atferder som seerlig pavirkes av
arstid (vandringer, skallskifte, gyting og klekking), lys (matsek) og temperatur
(finjusterer atferd). Av eksterne stimuli er det lys og temperatur som sterkest
pavirker atferden til krepsdyrene.

Miljoeet har en betydelig effekt, der den naturlige biotopen har en klar profil nér
det gjelder vannkvalitet, skjul, fode og, for noen, bunnsubstrat. Rovdyr finnes alle
steder i naturen, men krepsdyr er beskyttet av skallet i seg selv, pigger og
utvekster og en rask reaksjonsevne. Helt naive dyr vil flykte raskere og gjemmes
seg mer enn artsfeller som har erfaring med sine omgivelser. Typiske trekk ved de
omtalte krepsdyrene er at de er sterkt knyttet til skjul, utviser diskret matsek nar
rovdyrpresset er lavest eller forekommer i store tettheter for 4 forsvare seg.
Tifotkreps kan orientere seg pa en liten skala med syn, lukt og smak, mens lukt,
lys, strem og magnetisme kan utnyttes for retningsbasert vandring over lange

distanser.

Atferd er et fysisk resultat av kombinasjoner av ytre inntrykk, fysiologisk tilstand og
erfaring. Atferden avgjor dyrets evne til & overleve, vokse og formere seg. Atferden vil

endre seg med dyrets utvikling fra larve til voksen (fig. 14).

Figur. 14. Hummerunge (pil) som graver ut skjul
under en stein som forsvar mot rovdyr.

Fra Akvariet i Bergen.
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Ytre inntrykk er alt som skjer i miljoet rundt dyret, fra lysforhold, temperatur og
magnetiske felt til inntrykk som lukt, smak og direkte berering. Den fysiologiske
tilstanden pavirkes av hormonniva, naringsbehov og helsetilstand, mens erfaring kan

finjustere evnen til & skaffe seg mat, sosial omgang og geografisk orientering i fin skala.

Atferden er artsspesifikk, men kan organiseres i noen felles hovedomrader: rytme,
okologiske faktorer, ressurstilgang og utnyttelse, retningsorientert atferd og modifisert

atferd.

6.2 Rytmisk atferd
Det er kjent at tifotkreps pavirkes av en rekke rytmiske faktorer, bade arstider,

manefaser, tidevann og degn.

Arstider pavirker ikke bare vekst og parringsatferd, gjennom 3 styre
skallskiftehyppighet og tidspunkt, men ogsé atferd som er sterkt knyttet til de ulike
stadiene i skallskiftesyklusen. Vintersolverv har en overstyrende kraft til & sette
“’kalenderen” rett i forhold til sommer- og vintersesongen. Arlige temperatursvingninger

finstiller tidspunkt for skallskifte, parring, gyting og klekking.
Manefasen pavirker tidspunkt for gyting, klekking og skallskifte hos larver og yngel

(Ferrero et al. 2002). Ogsé parringssesonger opptrer i tilknytning til manefaser, sa

spredte hanner og hunner seker sammen pé rett tid.

Maénefasen er ogséd knyttet til tidevannet, som har en stor effekt pa tifotkreps som lever
pa grunt vann og tidvis beiter i fjeera. Tidevannet pavirker bade korte vandringer inn og

ut av fjeera og graving av skjulesteder i selve fjeresonen.

Lys har en sterk pdvirkning pd degnvariasjonen til atferden av alle livsstadiene. Det har
stor betydning for & avgjere perioder for vertikal migrasjon for pelagiske larver, sa vel
som aktiv bevegelse for & finne mat og sosial omgang eller & oppholde seg mer inaktivt

1 skjul for & skjerme seg fra rovdyr.

6.3 Okologiske faktorer
Miljeet har en betydelig effekt pa atferden til individuelle dyr, s vel som artsspesifikk
atferd. Atferden som arten har utviklet for 4 tilpasse seg et livsmiljo, gjenspeiler

miljoets spesielle sammensetning.
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Ressurstilgang som er begrenset i rom og tid, som mattilgang og gode skjul, stimulerer
til utvikling av komplekse evner til a tolke omgivelsene mest mulig effektivt, ikke bare

gjennom direkte fysiske stimulanser men ogsa gjennom andre individers atferd.

Muligheten for & parre seg er avhengig av a velge ikke bare rett tid, geografisk posisjon
og dyp, men ogsé a gjenkjenne en potensiell parringsklar partner. Det finnes arter som
lever 1 faste par, men disse finnes bare 1 miljoer der det innebzaerer en spesielt stor risiko
a bevege seg fritt. De fleste tifotkreps er solitere og seker sammen kun for parring.
Kjemisk signalisering og defensiv atferd benyttes av hunner for & signalisere at de er
tilgjengelige. For hanner innen mange arter vil rask vekst og evnen til & etablere gode
skjulesteder der hunnen kan skifte skall for parring, vaere avgjerende. Utvikling av
tydelige dominanssymboler som store klor og et hoyt aggresjonsniva er derfor knyttet

til den reproduktive suksessen.

Sted og tidspunkt for gyting, eggutvikling, klekking og bunnslaing pavirkes av bade
bunnforhold, stremmenster, temperatur og larvenes utviklingsmuligheter. Dette er
artsspesifikke menster som kan avgjere utbredelsen av arten, men som i sma skala kan
gjenkjennes i gytevandringer, oppkonsentrering av eggbarende hunner i gitte omrader,
sesongmessig klekking, larvedrift og valg av sted for bunnslaing av yngelen. Her finner

vi ogsé store forskjeller mellom marine og ferskvannsarter.

Tifotkreps, som andre dyr, har behov for tre grunnleggende ressurser: mat, vern og
parringspartner. De to forste er et konstant behov som de har gjennom hele livet og som

kontinuerlig pavirker atferden.

6.4 Forsvar

Beskyttelse mot rovdyr er essensielt for all tifotkreps. Til tross for skall og kler, si er
seerlig de smé tifotkrepsene sdrbare og har bruk for ytterligere beskyttelse 1 form av
fysisk skjulested eller opptreden i storre tettheter (fig. 15 og 16). I begge tilfeller vil
sosial kommunikasjon vere viktig for a styre atferden til hvert individ s& det unngér a
utsette seg for unedig fare og energislesing.

Ved vern i felleskap, opptrer individene i sosiale flokker der mengden individer er sa
stor at det for enkeltindividene er bare smi sjanser for & bli fanget. Slike arter er gjerne
ikke sd aggressive, har mindre pafallende klor, men kan ha pigger og skallform som
beskytter mot rovdyr. Noen arter er ogsa delvis pelagiske og kan svemme opp fra

bunnen, slik som reker om dagen (Shumway et al. 1985).
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Figur 15. Vaktsom sjekreps i utgangen av
hulen sin med alle sanser i bruk. Merk
hvordan de korte antennene (nesen) og
gynene er lgftet opp og de lange antennene
sveiper omgivelsene mens klgrne er spredt i

forsvarsstilling.

Havforskingsinstituttet

Vern av eget skjul er s& viktig at soliteere arter som er avhengig av dette, ofte har en

aggressiv atferd, selv om vern av sterre territorier er uvanlig.

Figur 16. Kongekrabbeunger er dekket med skarpe pigger (a) og (b) beskytter seg pa dagtid ved
a samle seg i en haug (ogsa kalt “pod”).

Foto (b): AKW, Mgreforsking

6.5 Retningsorientert atferd

Det er pavist en rekke faktorer som tifotkreps benytter for a orientere seg geografisk. Pa
en liten skala nyttes sanselige “landemerker” som lukt og smak. Lukt, lysretning,
strommenster og jordmagnetisme blir ogsa utnyttet over storre arealer. Lydorientering
er bare kjent fra landlevende tifotkreps, som har herselssans i motsetning til de
akvatiske artene. Det er ikke kjent om de aktuelle tifotkrepsartene kan oppfatte

polarisert og ultrafiolett lys, som benyttes til orientering hos insekter.

Serlig er lukt viktig nar en tifotkreps skal orientere seg i omgivelsene. De kan styre
vannsirkulasjonen rundt hodet ndr vann pumpes over gjellene. For & gi fra seg sine egne
kjemiske signaler, kan de sende ut en vannstrem forover der de blander inn kjemiske
forbindelser som angir for eksempel dominans og parringsstatus. Men for orientering

nyttes bade munndeler, gjeller og halefottene for & vifte vannstremmen bakover langs
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dyret, sé det strommer nytt vann inn mot hodet kontinuerlig. Med munndelene og
gjellene kan vannstreommen finstyres sé detaljert at smale vinkler i en full halvsirkel
foran hodet kan luktes separat og i serie. Dermed kan tifotkreps plukke opp en
retningsbestemt lukt og bevege seg i rett retning. Ved & vurdere intensiteten mellom
hayre og venstre side, kan den rette opp om den kommer skjevt i forhold til malet. Selv
om kursen fér en vinglete form, blir hovedretningen rett (Weissburg & Dusenbery
2002). Dette er en sd automatisk prosess at den kan programmeres inn i roboter (Ishida

etal. 2001).

Det er ogsé pavist i de krepsdyrartene som er undersgkt, at de har en magnetisk

retningssans som, sammen med geografiske holdepunkter, benyttes til & navigere pa

bunnen (Lohmann & Lohmann 2006).

6.6 Ressurstilgang og utnyttelse

Ulike atferdsstrategier oppstar ut fra hvilken ressurs som star pa spill, siden matsgk
vanskelig lar seg kombinere med vern av et skjulested eller kamp/beiling 1 forbindelse
med parring. Arter som lever solitert har ofte utviklet konkurransestrategier som gér ut
pa & kjempe om et fysisk skjul mot rovdyr, med artsfeller og andre dyr. For & lykkes i
en slik konkurranse er morfologisk sterrelse, hayt aggresjonsniva og solide vapen (kler,
antenner, skallformer) viktige

faktorer (fig. 17).

Figur 17. Taskekrabbehann med
velutviklete Klgr. Foto: AKW,

Magreforsking.

Matsgk er for mange arter en risikabel atferd. Sma arter eller livsstadier opptrer ofte
som infauna, de lever konstant i skjul inne 1 bunnen og beiter pa andre dyr som de
kommer over der.

Tidspunktet for matsek utenfor skjul er gjerne lagt til den tiden pé degnet med lavest
rovdyrpress. Mange fiskearter og fugler er visuelle jegere. Nattaktive tifotkreps vil

derfor utnytte naeringsressurser som ved dagtid er for risikable & oppseke.
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7 Smerteregistrering
7.1 Sammendrag, smerteregistrering

Det finnes ikke kunnskap om emosjonelle prosesser hos krepsdyr. De felgende
definisjonene pa begrepene smerte og smertesansing, lidelse, frykt og uro kan
bedre relateres til denne dyregruppen. Smertesansing er et fysiologisk fenomen
som hos pattedyr produseres i et begrenset sett av nervefiber (nosiseptorer) som
felger nervebaner i ryggraden og har utlepere til thalamus i hjernen.
Smertepersepsjon er bevisstheten om sansingen av smerten. De to begrepene
smertesansing og smertepersepsjon (signalet og tolkningen) méa holdes adskilt.
Lidelse beskrives som kroppslig eller sanset opplevelse av at omgivelsene mangler
nodvendige kvaliteter for 4 opprettholde livsfunksjonene. Frykt og uro er folelser
knyttet til det limbiske system i virveldyrhjernen (”felelsehjernen”) og til
atferdskondisjonering ved fryktinduserende lzeringsprosesser. Krepsdyr mangler
helt slike hjerneregioner. Krepsdyr har nosiseptorer og velutviklete nervebaner
men ikke noe thalamus og limbisk system. Det er derfor ikke mulig a fastslia om
krepsdyr kan registrere smerte, frykt og uro.

Unnvikelsesatferd er ofte antatt & bunne i folelser som smerte, angst og uro og vil

trigges av blant annet skadelige eller truende omgivelser. Dyr som ikke fjerner seg
fra en sanset risiko vil ikke kunne overleve i naturen. Unnvikelsen skjer ogsa
vanligvis for det truende inntrykket er sa sterkt at det fremkaller sterke
reaksjoner. Det er vist at kondisjonering til en tilsynelatende risikofyllt situasjon
kan redusere fryktreaksjonen. Vi har imidlertid ikke funnet studier som viser
tillzering til situasjonsbestemt fryktreaksjon utenom den naturlige, medfodte

vikende reaksjonen.

7.2 Definisjoner

Dyrevenloven § 2 palegger oss et ansvar for at dyr som vi henter ut fra deres naturlige
milje, ikke skal lide unedig (Anon 2002). I den nye dyrevelferdslov, som skal ta hensyn
tid dyrenes emosjonelle tilstand (§ 1) stir det blant annet at ”Dyr skal behandles godt og
beskyttes mot fare for unedige pakjenninger og belastninger. Det skal tas hensyn til
dyrs fysiske og mentale behov ut fra deres egenart og dyrs evne til 4 ha positive og
negative opplevelser”. Tifotkreps omfattes av eksisterende lov (§ 2). Ogsa i europeisk

sammenheng blir det hevdet at hummer og krabbe har smertefornemmelse og derfor
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skal ha full dyrevernsbeskyttelse (EFSA 2005). Dokumentasjonen bak dette vedtaket
har vi ikke funnet. Kunnskap til grunnleggende miljokrav ma ligge til grunn for krav og

forskrifter til hold og rekting ogsé for tifotkreps.

Det er viktig & definere begrepene. Ofte blir begrepene angst, frykt, lidelse og uro
feilaktig sett p4 som synonymer. Definisjoner av smerte og lidelse er gitt i Braastad &
Opperman Moe (2005), men bare basert pa virveldyr og knyttet til emosjonelle
opplevelser som styres av prosesser og hjernedeler som mangler hos krepsdyr.
Definisjonene lar seg derfor vanskelig benytte pa virvellese dyr. Det er ikke utformet
definisjoner som ikke baseres pa virveldyr, men nedenfor er noen generelle definisjoner

som vi legger til grunn for diskusjonen:

Smertesansing er et fysiologisk fenomen som hos pattedyr produseres i et begrenset sett
av nervefiber (nosiseptorer) som folger nervebaner i ryggraden og har utlepere til

thalamus 1 hjernen (Chapman 1987).

Smertepersepsjon er bevisstheten om sansingen av smerten, og det er viktig a skille de

to begrepene smertesansing og smertepersepsjon (signalet og tolkningen). Bateson
(1992) definerer sju kriterier for smertepersepsjon: tilstedeverelse av nosiseptorer,
hjernestruktur for sansing, direkte kontakt inn til hjernestrukturen (nervebaner),
opioidreseptorer og opioide substanser, nosiseptive responser som kan hemmes
analgetisk, evne til & lere & unnvike skadelige stimuli og endring av naturlig atferd etter
smertefulle stimuli. De forste fem er fysiologiske og nevrologiske og de tre siste er

atferdsmessige kriterier.

Lidelse kan beskrives som kroppslig eller sanset opplevelse av at omgivelsene mangler

nedvendige kvaliteter for & opprettholde organismens funksjoner eller liv (Fraser 1995).

Frykt og uro er beslektede folelser men med kraft, som er knyttet til det limbiske system
1 virveldyrhjernen og som ofte er undersegkt gjennom atferdskondisjonering ved

fryktinduserende laringsprosesser (LeDoux 2003).

7.3 Nervesignaler.

Alle dyr, inkludert mennesker, styres i utgangspunktet av sansesignaler som folger
fikserte innstillinger i nervesystemet, der ulike stimuli har separate kanaler inn til
mottakssentrene (Chapman 1987). Den evolusjonare betydningen av & ha nosiseptive
prosesser er sa sterk at reseptorene og de nevrokjemiske prosessene som utnyttes er

tilnaermet genetisk lik fra mark til mennesker (Julius & Basbaum 2001). Det er styrken
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pa disse signalene som utlgser en gitt atferd. Om alle sanseinntrykk blir oversvemt av
samtidige og sterke utlesende signaler, oppstér en ekstrem reaksjon. Det er likevel ikke
mulig & si om dette foles som smerte hos krepsdyr. Det er heller ikke gjort noen forsek
pa & méle i hvilken grad krepsdyr har smerteregistrering, og det er ikke klart hvordan

dette eventuelt skal kunne utfores.

Nervesystemet har en felles opprinnelse langt tilbake i tiden, og felles for alle dyre-
grupper er mange av de kjemiske substansene som pavirker det (Beltz 1995). Dette
betyr ikke at disse kjemiske substansene har samme effekt pa nervesystemet til alle
dyregruppene. Opioider som finnes universalt, er funnet & ha en viktig stimulerende
funksjon inn mot immunsystemet bade hos virveldyr og virvellgse dyr, og samtidig er
de knyttet til smerteregistrering hos virveldyr (Salzet 2001). Krepsdyr, som alle leddyr,
har nosiseptorer og velutviklete nervebaner, men ikke noe thalamus eller tilsvarende

hjernestruktur.

7.4 Atferd

Positive stimuli gir leeringseffekt hos tifotkreps. Unnvikelsesatferd er ofte antatt & bunne
1 folelser som smerte, angst og uro og vil trigges av blant annet skadelige eller truende
omgivelser (Julius & Basbaum 2001). Oppdrettede og uerfarne krepsdyr viser hoy grad
av unnvikende atferd og opptrer konstant med hey forsvarsreaksjoner (Mills et al. 2005,
van der Meeren 1993). Det er klart at et dyr som ikke fjerner seg fra en sanset risiko
ikke vil kunne leve lenge i naturen, og unnvikelsen skjer vanligvis for det trusselen er sd
sterk at den smerter eller blir skadelig. Det er vist at kondisjonering til en tilsynelatende
risikofyllt situasjon kan redusere fryktreaksjonen (Hermitte & Maldonado 2006). Det
har imidlertid ikke vaert mulig & finne studier som viser tillering til en situasjons-

bestemt fryktreaksjon utenom den naturlige, medfedte avvikende reaksjonen.

Det er 1 dag ingen dokumentasjon som tilsier at tifotkreps leerer av negative erfaringer
eller har evne til & smertepersepsjon i henhold til kriteriene til Bateson (1992). De 10
kriteriene for oppfatning av smerte, lidelse, angst og skader, som er gitt i EFA (2005) er
ogsa bare delvis oppfylt. Det er derfor vanskelig a foresla emosjonelle behov for de

aktuelle artene.

Velferdsbehovene som kan dokumenteres dreier seg derfor om miljorelaterte,

fysiologiske og atferdsmessige behov.
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8 Fysiologiske og atferdsmessige velferdsbehov
8.1 Sammendrag, fysiologisk og atferdsmessige behov

Vannkvalitet og temperatur er grunnleggende viktig for tifotkreps. Vedvarende

opphold utenfor temperaturtoleransen forer til oksygenmangel og kvelning.
Oksygenmangel og unaturlig hey temperatur er skadelig. Oksygenmangel endrer
blodets syre-baseforhold, leder til opphopning av melkesyre i blodet og i siste
instans kveles dyret. Oppbevaring i en begrenset tidsperiode i fuktig og kjelig
miljo kan skje uten skadelige effekter, men det er ulikt mellom arter i hvor stor
grad gjellene er beskyttet mot utterring. Gjellene vil klappe sammen og minske
oksygenopptaket samtidig som ekskresjonen av ammonia og CO; hindres. Noen
tifotkrepsarter lever i miljo med naturlig hey ammoniakk-konsentrasjon. Disse
har prosesser for avgiftning som enna ikke er fullt ut forstatt. Temperatur har en
positiv korrelert effekt pa hjerteaktivitet, forbrenning og bevegelse. Forheyet Mg2+
konsentrasjon i blodet virker bedevende. Kaldtvannsarter balanserer lav
temperatur med senket Mg®" konsentrasjon i blodet s& dyrenes aktivitetsniva
opprettholdes.

Vekst- og reproduksjonssyklusen pavirkes ogsa av temperatur. I skallskiftefasen

og mens skallet er mykt at dyrene er svart sirbare. De tiler lite forstyrrelser og er
forsvarslese mot rovdyr av utenfor skjulet. Skjul eller annen isolasjon er helt
nedvendig for overlevelse. Utenom temperatur kan skallskiftesyklusen pavirkes av
skader. Tap av eyne framskynder syklusen, men er ikke lenger akseptert som
vekstfremmer. Reproduksjon pavirkes i tillegg av daglengde, arstid, parasitter,
forurensing, sosial status og ernzringsstatus. Hunner kan reabsorbere innrogn
eller kaste utrognen for eksempel ved ugunstige miljoforhold eller av andre
arsaker som man per i dag ikke har kartlagt.

Muskelfunksjonen pavirkes ikke bare av temperatur, men ogsa sanseinntrykk.

Truende situasjoner kan fore til muskellising, sa dyret inntar en fryst positur. Nar
klor eller fotter kommer i klem eller brekker, vil kraftige muskelkontraksjoner
ved den naturlige bruddsonen i foten fore til at foten faller av, autotomi. Dette er
en livsviktig reaksjonsevne i naturen. Dette er nevrologisk stimulert reaksjon som
ogsa kan forekomme under koking av levende dyr.

Nervesystemet til krepsdyr er i mange henseende svzert robust, tiler store

pdkjenninger uten 4 edelegges og er derfor mye nyttet i forskning pa
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grunnleggende elektronevrologiske og biokjemisk styrte nerveprosesser. Det er
dokumentert hvor felsomt nervesystemet er for sansesignaler, forst og fremst
knyttet til lukt og smak, men ogsa lysintensitet. Ytre stimulanser er viktig for
vedlikehold av nervesystemet gjennom nydannelse av nerveceller, serlig knyttet til
lukt og til dels syn. Endringer i levemilje endrer raten av nydanning, der det
ekstreme er bortfall av prosessen i helt stimulansfrie miljoer. Luktesansen er
spesielt viktig, og tap av luktesansen hemmer dyret i 4 orientere seg i forhold til
nzeringssok, rovdyr og sosialt, ofte med okt aggresjon som resultat.

Tifotkreps har tre naturlige reaksjoner pa truende situasjoner, flukt, frysing og
angrep. Ved bra endringer av lys, lukt eller stremmenster vil artene med
velutviklet halefinne gjerne benytte kraftige haleslag for a flykte. I en fastlast
posisjon og for krabber er frysing eller aggressiv atferd alternativet.

Under angrep benyttes autotomi som en virksom reaksjon, da angriperen sitter
igjen med en fot eller klo mens offeret flykter.

Sultnivaiet vil pavirke atferden. Et sultent dyr vil veere mer ubeskyttet ute pa
nzeringssok.

Atferden kan i mange tilfeller modifiseres til en viss grad. Mange
atferdsreaksjoner er imidlertid medfedte og endrer seg bare ut fra dyrets
fysiologiske tilstand, reproduktiv status, og fase i skallskiftesyklusen.
Reaksjonsmenster knyttet til sanseinntrykk og vannmilje er artsspesifikk og lite
fleksibel. Det samme gjelder valg av levemiljo, degnaktivitetsmonster, sosial
atferd, behov for og utnyttelse av skjul, eventuelt stimopptreden, samt atferd i
truende situasjoner.

Likevel er tifotkreps ogsa adaptive og kan tilpasse seg sine omgivelser. Liten skala
geografisk ”kartlegging”, arts/individgjenkjennelse, beiteatferd, neringsvalg,
forsvarsresponser og tid i skjul kan endre seg raskt med kondisjonering. Det er
mulig & desensitivere krepsdyr s& de reagerer mindre pi en gitt stimulans. Ved

skader, kan ulike ekstremiteter fa endret bruksomrade.
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Tabell 1. Oversikt over dokumenterte miljgfaktorer som pavirker fysiologiske og nevrologiske

prosesser hos tifotkreps. Atferdsrelaterte responser er tatt med. Dokumentasjonen er gitt i kap.

4 0g 6 og van der Meeren (2005).

Vannkvalitet
Pavirkningsaktor Temperatur Salinitet Oksygen
Utenfor tol - <6mgL" positi
Beskrivelse av negativ faktor | Lav Hoy eiorfoleranse e . POSTHV
felt relatert til temperatur
. . . . Anarob forb ing,
. . Senket sirkulasjon og Okt sirkulasjon og . rarob forbrenmng .
Fysiologisk respons . . Endret sekresjon endret syre-baseforhold i
forbrenning forbrenning

Pavirker biokjemiske

blodet

Effekt pé nervesystem og prosesser, Pavirker biokjemiske Endret folsomhet Pavirker biokjemiske
sanser desensitiverer prosesser for luktecellene prosesser
nervesystemet
Atferdsymptom
Lett pavirking Redusert aktivitet Uro Uro Passiv
Sterk pavirking Passiv Flukt Flukt Passiv
Konsekvenser
S . . Kvelning, Redusert .
tt pavirk I t Kvel ’ Kvel
Lett pavirking ngen negative velning Juktesans velning
Ekstrem pavirking Dad Dad Ded Ded
Andre pavirkninger
Pavirkningsfaktor Ute av vann Lydbelger Lukt og smak Lys og skygge
Beskrivelse av faktor N'Iﬂr'kt, trelccfritt, Sol, trekk, varme Bra, kortvarige Fode, Rovdyr, SkarPt lys/ bré
kjolig Artsfeller endringer
Redusert' Kvelning ved Trigger Trigger matsok/ Trigger forsvar-
. . forbrenning, endret . . forsvarrespons, respons, sterk
Fysiologisk respons . utterking av gjellene, fluktrespons, sterk
syre-baseforhold i . . Okt muskel- muskel-
anaerob forbrenning  muskelkontraksjon . .
blodet kontraksjon kontraksjon
Desensitiverer
nervesystemet, Akutt reaksjon i Akutt reaksjon i Akutt reaksjon i
Effekt pa nervesystem | Luktesansen blir Lukt og lyd vil ikke ~ den belge- den luktfolsomme den lysfolsomme
og sanser redusert, neppe oppfattes folsomme delenav  delen av nerve- delen av nerve-
Lyd kan neppe nervesystemet systemet systemet
oppfattes
Atferdsymptom
o . Passiv / Rolig .
Lett pavirking Passiv Seker merke Flukt Seker skjul
bevegelse
Passi Passi Flukt Aggresjon/ Flukt
Sterk pavirking v v u Flukt v
Konsekvenser
Kvelningsprosessen
Lett pavirking nar ikke skadelig Kvelning Okt forbrenning Okt forbrenning Okt forbrenning
niva
Kvelnine om det @kt forbrenning,
Sterk pavirking £ Ded Okt forbrenning Aggresjon gir Okt forbrenning
varer lenge s
skaderisiko
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8.2 Respirasjon, sirkulasjonssystemet og ekskresjon

Respirasjon og sirkulasjonssystemet er sterkt samregulert. Det er vanlig at
vannpumpingen over gjellene i perioder oppherer nir dyrene er i ro i vann med hoyt
O,-niva. Det skjer sjeldent hos dyr som er aktive eller opplever oksygenfattig milje.
Effektivt oksygenopptak er nart knyttet til oksygenbehov og pavirkes av flere faktorer:
fysiologisk tilstand generelt, atferd, aktivitetsniva, endringer i oksygenmetning og

temperatur.

Temperatur har ogsa en sterk effekt pa hjerteaktivitet, forbrenning og bevegelse (Mantel
& Farmer 1983; Morritt & Spicer 1993). Blodets forsvarsproteiner, agglutininer, lysiner

og opsoniner er temperaturfelsomme.

8.2.1 Stressignaler

Forandringer i syre-base balansen (forhevyet innhold av CO, eller melkesyre i blodet)

Tifotkreps’ evne til & tolerere oksygenfattig miljo styres av en redusert hjerterytme,
balansert mot et gkt slagvolum. Blodet dirigeres vekk fra de mer perifere kroppsdelene
som halen til de mer sentrale delene i kroppen, serlig buksiden. Dette forer til et kortere

omlep mellom hjerte og gjeller.

Nér dyrene er stresset, er de ikke lenger i stand til & kompensere for et lavt
oksygeninnhold i vannet ved bruk av ventilasjonsraten. Dette kan medfere at
oksygenopptaket blir for lite til & opprettholde en fullstendig forbrenning der
sluttproduktet CO, blir utskilt via gjellene.

Dyrene gér da 1 storre eller mindre grad over til anaerob anding hvor melkesyre dannes.
Dette medforer at blodets pH synker, det vil si dyrets syre-base balanse forskyves
(Taylor & Whitely 1989). Anarob dnding med péfelgende senking av pH skjer ogsa
dersom oksygenverdien i vannet synker under en viss artsspesifikk kritisk grense
(Aldrich & Regnault 1990). Over tid medferer mangelen pa oksygen at dyrene kveles.
Syre-base balansen kan til en viss grad bli kompensert ved at kalsiumkarbonat fra
skallet loses opp og kalsium- og karbonationene trekker inn i blodet (DeFur et al. 1980;
Hagerman & Uglow 1982) eller ved en intracelluler / extracelluleer Na'/H™ (NH4") og
CI'/HCOj; utveksling (Cameron 1981). Det er ikke kjent hvordan dette fungerer hos de

aktuelle artene i denne utredningen.
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Opphold i luft

Krepsdyr har generelt en viss evne til 4 tile lagring 1 luft. Hos hummer og krabbe er
toleransen for dette hoyere enn for sjekreps og reker. Bade sjokreps og reker lever pa
dypere og mer stabilt vann i forhold til temperatur og salinitet. De har derfor ikke hatt

bruk for & utvikle evnen til & oppholde seg i luft.

Nar dyrene oppholder seg ute av vann, kollapser gjellene og hindrer dermed et effektivt
opptak av oksygen og utskillelsen av CO, og ammoniakk. Mangel pa tilgjengelig
oksygen medferer anaerob anding, som beskrevet ovenfor. Hummer og krabbe kan
imidlertid oppholde seg flere dager 1 luft dersom luftfuktigheten er hoy og temperaturen
lav, blant annet ved at metabolismen nedsettes, det vil si behovet for oksygen blir
mindre og produksjonen av avfallstoffer avtar. Bade ammoniakk, melkesyre og CO, vil
allikevel akkumuleres 1 blodet. Mengden vil avhenge av tid, temperatur og luftfuktighet.
Nér dyrene gjenutsettes 1 vann vil ammoniakk og CO; igjen bli skilt ut via gjellene.
Melkesyre overfores via andre metabolske reaksjoner tilbake til CO, eller det blir nyttet

til & resyntetisere sukker i form av glykogen (Taylor and Whitley 1989).

Ekskresjon. opphoping av avfallsstoffer i blodet (ammoniakk)

Utskillelse av ammoniakk skjer over gjellene. Dersom konsentrasjonen av ammoniakk i
vannet blir hoy, for eksempel ved dérlig utskifting av vannet under transport, vil
utskillelsen hindres og ammoniakken akkumuleres i blodet (Hosie et al. 1991).
Konsentrasjonen kan bli sd hay at den blir giftig for dyrene og medforer dedelighet,

enten akutt eller sakte over noen dagers periode (Uglow & Hosie, 1995).

Flere av krepsdyrene lever til dels i miljger hvor ammoniakkonsentrasjonen kan bli hoy.
Dette gjelder for eksempel taskekrabben som kan ligge nedgravd i sanden, og sjekreps
som lever 1 huler gravd i sand og leirebunn. Man tror det finnes kompenserende
prosesser for avgifting av ammoniakk i krepsdyr. Regnault (1994) identifiserte flere
muligheter. For eksempel. er det mulig at det foregar en utskillelse og avgiftning av
ammoniakken via urinen. Per i dag vet man imidlertid for lite om disse prosessene til &

trekke konklusjoner for de ulike artene denne utredningen omhandler.

Temperatur
Ved ekstreme temperaturer, bade 1 gvre og nedre toleranseomrader, er det svikt i

oksygenomsetningen som er den begrensende faktoren for dyrene (Frederich et al.

43



2000; Portner et al. 2000). Magnesiumioner (Mg®") kan i hoye doser nyttes som anestesi
i marine virvellose dyr (Pantin 1949). Kombinasjonen kulde og sjovannsliknende Mg
konsentrasjon i blodet forer til senking av dyrets aktivitetsniva, inkludert hjerterytmen
(Walter & Uglow 1981). Kuldetolerante arter har utviklet en evne til 4 regulere den
naturlige Mg”** konsentrasjonen i blodet til langt under sjovannets Mg”*" konsentrasjon
(Tentori & Lockwood 1990). Uten denne evnen, vil temperaturer i ytterkanten av

toleranseomradet for den aktuelle arten fore til oksygenmangel og kvelning.

8.3 Vekst

Skallskifte foregar raskt. Om ikke forholdene ligger til rette, kan det bli utsatt. Ved en
rask forbedring av miljeforholdene kan det settes raskt i gang. Det er bare prosessen i

trinn E som er irreversibel. (se kap. 4.6)

8.3.1 Stressignaler tilknyttet vekst

Under selve skallskiftet utsettes hele dyrekroppen for en enorm belastning, da muskler,
indre organer og nerver ma trekkes gjennom til dels svert trange kanaler i1 det gamle,
rigide skallet. Dette ser man serlig i klorne hos langhalekreps- og krabbeformede arter,
der mye av muskelmassen er tilbakedannet for at det i det hele tatt skal vaere mulig.
Krepsdyret er svert sdrbart 1 denne fasen, det kan nesten ikke bevege seg i de forste
timene etter skallskiftet og taler ikke noen slags fysiske forstyrrelser, og vil vaere
defensiv og inaktiv i tiden rett for og under skallskiftet (Atema & Voigt 1995; Waddy et
al. 1995).

Tap av eynene forer til en endring 1 hormonsyklusen som styrer skallskiftet og dermed
hyppigere skallskifter (Wickins & Lee 2002).

Om det oppstér skader pa ekstremiteter innenfor bruddskjeten for autotomi (se kap. 4.8)

forer det til bledning. Det kan da vaere fare for at dyret kan blg 1 hjel.

8.4 Reproduksjon

Eggproduksjonen blir ogsé styrt gjennom et nettverk av faktorer som temperatur,
daglengde, arstid, parasitter, forurensing, sosial status og erneringsstatus. Av disse
faktorene er temperatur svert viktig. Temperaturens betydning for vellykket klekking

kan vaere avgjerende for artens geografiske utbredelse (Waddy et al. 1995).
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8.4.1 Stressignaler tilknyttet reproduksjonen
Hunnen kan reabsorbere innrogn eller kaste utrognen for eksempel ved ugunstige

miljeforhold eller av andre drsaker som man per 1

dag ikke har kartlagt (fig. 18).

Figur 18. Dypvannsreke med innrogn i hode, som kan

sees som den marke massen bak gynene.

8.5 Muskelkontroll

8.5.1 Stressignaler tilknyttet muskelkontroll

En truende situasjon kan utlgse ulike reaksjoner, derav en som gir en lasing i
muskulaturen, sd dyret ’fryser” i én posisjon (fig. 19). Dette er kjent, men ikke studert
hos store tifotkreps. For virvellgse dyr er atferden bare beskrevet i insektartikler (se
omtale i Grandcolas (1998)). Frysing er en sarlig utpreget antipredatorreaksjon hos

insektarter med soliteer livsstil.

Figur 19. Taskekrabbe
pa land som har last alle
muskler og inntatt
forsvarsposisjon som
“fryst”. Merk skummet
den produserer som

holder gjelledpningene

fuktige.
Foto: A.K.W, Mgreforsking

Autotomi forarsakes av muskelreaksjoner i ekstremitetene som oppstar nar foetter eller
klar, eller nervesystemet som styrer dem, utsettes for en meget kraftig stimulans, som
fastklemming, bruddskader og ved levende koking. I naturen er denne atferden viktig

for overlevelsesevnen.
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8.6 Nervesystem

Nervecellene til krepsdyr er svaert robuste og vil fortsette a respondere selv om de blir
fiernet fra selve dyret, sa lenge de tilfores oksygenrikt substrat med liknende
oppbygning som blodet (Saver et al. 1999, Neumann et al. 2000). En enkel nervecelle,
sa vel som et komplett ganglion som blir dissekert ut av dyret, vil fortsatt reagere pa
kjemiske impulser med naturlige spenningsfall/stigning. Nerveutvikling som
synapseutvikling og cellenydannelse fortsetter. Tifotkreps er derfor en mye nyttet

modellart for nevrologiske studier.

Over tid er likevel graden av nydannelse av nerveceller 1 hjernegangliet hos et levende
krepsdyr svert folsom for miljepavirkning, som lys, habitat og matkvalitet (Sullivan et

al. 2007a).

I akvatiske miljoer er det ofte mye naturlig stoy og darlig sikt. Kjemisk kommunikasjon
er derfor den mest effektive maten for kommunikasjon. Individ- og artsgjenkjennelse er
pavirket av luktesansen (Karavachnic & Atema 1998; Zulandt Schneider et al. 1999),
men ikke synet (Kaplan et al. 1993).

8.6.1 Stressignaler tilknyttet nervesystemet

Nydannelse av nerveceller hemmes og kan ga i std om miljeet blir for impulsfattig
(Sandeman & Sandeman 2000)(fig. 20). Det er ikke gjort noen grundig undersekelse av
sammenhengen mellom milje og nervecelledannelse. Selv om det er kjent at endringer 1
levemiljo endrer raten av nydanning, er det usikkert om det er en positiv linear
korrelasjon mellom hvor optimalt miljeet er og antall nye celler dannet per degn (

Narasimhan 2006; van der Meeren et al. 2007).

J. Benton, Beltz Lab.,
Wellesley College

Figur 20. Samling av umodne nerveceller ved
luktesenteret i hjernegangliet hos en hummerunge.
Cellene er merket med Bromdioksyuridin (BrdU) og
fluoriserende antistoff. Gangliets struktur synes pa
grunn av fluoriserende merking av synapsene vha

synapsin.

Preparering: GvdM, Havforskningsinstituttet/Beltz lab, Wellesley
College.
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Tap av luktesansen som ved tap av "neseantennene ~’(antennullaene) hemmer sosial
kommunikasjon og evne til & gjenkjenne andre individer og kan fore til gkt aggresjon

og mer slassing (Johnson & Atema 2005).

8.7 Atferd

Det er kjent at tifotkreps pavirkes av en rekke rytmiske faktorer, bade arstidsavhengige,

manefasestyrte, tidevannsbaserte og daglige.

Samspillet mellom lys, temperatur og arstid vil for noen arter ogsé fore til vandringer

over lengre distanser og mellom ulike dyp.

Om krepsdyr utsettes for et lyst miljo, vil den oppseke skygge. Uten klar skygge vil den
likevel soke seg til det morkeste omrédet og legge seg i ro der. Uten fysiske skjul vil
den benytte seg av vegger eller andre individer som skjul. Kongekrabben og rekene
finner vern i & aggregere.

Siden behovet for vern mot rovdyr er sé stort, er det en medfedt egenskap hos de fleste

artene at de er nattaktive og unngar a opptre apent i dagslys.

8.7.1 Stressignaler tilknyttet atferd

Naér tifotkreps blir kraftig stresset, har den tre reaksjonsmenstre, flukt, frysing og
angrep. Langhalekreps vil om mulig reagere pa en slik situasjon med kraftige haleslag
som sender dem raskt bakover. Om fluktmuligheten ikke er der, kan dyret fryse i en
fastlast positur, som kan opprettholdes over relativt lang tid, eller som en siste utvei
angripe. Krepsdyr med krabbefasong kan lape vekk, men velger ofte a fryse eller true
med klerne. Det er ikke kjent om fluktreaksjonene er fiksert og lik for ulike stressende
situasjoner eller om de er modifiserbare ut fra situasjonen.

Nar en tifotkreps er involvert i fysisk kamp med et rovdyr eller en sterkere artsfelle, vil
den kunne nytte autotomi, ved aktivt & kaste av seg en eller flere fotter eller klor sa den
unnslipper i live (fig. 21). Bledningen blir minimal og skadene leges gjennom

regenerering av tapte ekstremiteter (se kap. 4.8).

Figur 21. Autotomi av en gangfot hos en taskekrabbe.
Foten har sluppet riktig, sa saret tetter seg raskt og
blgdningen er minimal.

Foto: AKW, Mgreforsking
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Endret sultniva er hos krepsdyr vist & pavirke terskelverdien for sek, mens terskelen for
deteksjon og sondering har vert upavirket (Haugland 1996; Mackie & Shelton 1972;
Pearson & Olla 1977; Zimmer-Faust & Case 1982).

8.7.2 Modifisert atferd

Noen kritisk viktige atferdstrekk er utviklet gjennom evolusjoner utvelgelse og er
dermed medfedt og automatisk for hver art. Reaksjon pé lys, kjemiske signaler og
vannets fysiske egenskaper som saltinnhold og temperatur vil vere den samme gang
etter gang og for alle individene av arten, bare med mindre variasjoner pavirket av
fysiologisk tilstand og hvor dyret er i livssyklusen. Reaksjonsmenster knyttet til
sanseinntrykk og vannmilje er artsspesifikk og lite fleksibel. Det samme gjelder valg av
levemilje, deognaktivitetsmenster, sosial atferd, behov for og utnyttelse av skjul,

eventuelt stimopptreden, samt atferd i truende situasjoner.

De naturlige omgivelsene er samtidig variable og dermed ma ogsa atferden vaere delvis
fleksibel for at dyret skal kunne tilpasse seg. I slike ssmmenhenger viser krepsdyr en
relativ stor atferdmessig plastisitet og tilpasningsevne, i den grad at enkelte
tifotkrepsarter regnes som noen av de mest vellykkede invasjonsarter i det akvatiske

miljeet (Kinzelbach 1995; Morton 1997).

Evne til & gjore seg kjent i et geografisk omrade formes av lering og erfaring.
Kjennskap til lokalisering av et gjemmested forer til raskere skjuling enn for andre som
er ukjente med omgivelsene. Unger av langusterarten Jasus edwardsii som er holdt i
fangenskap opp til et ar, beiter pa ferre organismer enn vill languster pa samme
storrelse og beveger seg mindre ut av skjul enn disse (Mills et al. 2005). Mangel pa
kondisjonering til en kompleks og variert biotop gir en unedvendig hoy grad av
forsiktighet, men Hermitte & Maldone (2006) har vist at dette kan komme seg med
kondisjonering over tid. Beiteatferden er ogsa plastisk, og det er mulig & stimulere til
okt dagaktivitet hos krepsdyr i fangenskap ved a fore om dagen i stedet for om natten

(Oliver et al. 2006).

Tap av eller skader pa ekstremiteter med spesialfunksjoner, som gangfotter, klor og
pusseklor for skallhygiene, forer til at andre ekstremiteter nyttes til samme formal for &
kompensere (Dunham 1983). Sosial erfaring gjennom fysisk naerkontakt forer ofte til

gjenkjennelse av egen status 1 forhold til andre individer og en tilpasset reaksjon i
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etterkant og om situasjonen oppstar igjen (Breithaupt & Eger 2002; Karavachnich &
Atema 1998)(fig. 22).

Figur 22. Kamp om dominans mellom to hummerhanner. Etter at en vinner har blitt

etablert vil de gjenkjenne hverandre pa lukten og unnga ytterligere kamp og risiko
for skade.

Fra dominansforsgk ved Hull University, England (T. Breithaupt, ansvarlig forsker).
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9 Artsvise szertrekk

P-A. Jensen, Havforskingsinstituttet

Figur 23. @verst, venstre: dypvannsreke; @verst, hgyre: rgd kongekrabbe; Midten,
venstre: edelkreps; Midten, hgyre: taskekrabbe (AKw, Mgreforsking); Nederst,
venstre: hummer; Nederst, hgyre: sjekreps.
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9.1 Sammendrag, artsvise sertrekk

De seks artene har ulike preferanser for livsmilje. Dypvannsrekene gar dypest,
hummer og krabbe grunt og helt til overflaten og edelkreps pa grunt vann i
innsjoer. Edelkreps og hummer er mest varmekjzer, men begge med et sveert vidt
toleranseomride, fra neer frysepunktet til ca. 30° C. Edelkreps har behov for
ferskvann med tilstrekkelig hey pH, mens de marine artene foretrekker salinitet
tilsvarende kyst og havniva, med heyest salinitet for dypvannsreker, sjokreps og
rod kongekrabbe.

Det er stor forskjell pa fekunditet, der taskekrabber legger opp til 3 millioner egg
av gangen, mens reker og edelkreps bare produserer noen fa hundre til vel 1500
egg. Hummer har forholdsvis fi og store egg og bruker to ar pa en syklus fra
parring til klekking mens de andre artene som er studert, bruker ett ar.
Dypvannsreker, red kongekrabbe og taskekrabbe utferer gytevandringer mens
kongekrabben og trolig hummer vandrer til dypere vann om vinteren. Rod
kongekrabbe samler seg flere hundre dyr i haug nar de hviler.

Edelkreps har pa grunn av det mineralfattige ferskvannet utviklet egne teknikker
for 4 bevare mineraler som trengs til skalloppbygging. De er svert sarbare for
forsuring av vannet. De har lysfelsomme organ i tillegg til eyne, en lysfolsom flekk
ved roten av halen. Bare edelkreps har yngelpleie. Av sykdommer er szrlig
krepsepest, infeksjon av den innferte sporesoppen Aphanomyces astaci, fryktet.
Sjekreps er folsom for lavt oksygenniva. Den lever pa bletbunn i utgravde huler,
fra relativt grunt vann til flere hundre meters dyp. Sjekreps som lever pa grunt
vann er nattaktive, mens dyr som lever pa dypet er dagaktiv. Den har svart
lysfelsomme oyne, som lett skades av store og raske endringer i lysintensitet.
Veksten er tetthetsavhengig og negativt korrelert med tettheten av dyr. Infeksjon
av blodlevende dinoflagellater er dedelig.

Dypvannsrekene opptrer i flokk eller i stim ned til 1000 m dyp. De kan regulere

magnesiumbalansen (Mg2+) i blodet, sa blodet far langt lavere Mngr konsentrasjon
enn sjovann og dyrene kan dermed fungere i vann som er underkjolt. Dette er den
eneste av artene som har et kjonnsskifte fra hann til hunn etter 2 til 7 ar. I
Nordsjoen er det likevel en lav prosent som modnes direkte som hunner.

Hummer er det mest langlivete krepsdyret, som kan bli over 65 ar. Den lever pa

grunt vann og har en bred toleransegrense for temperatur og salinitet. Arten har
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et utpreget behov for skjulesteder om dagen, lever solitaert og opptrer aggressivt.
Hoy tetthet og lite bunnareal kan fore til redusert vekst, men ogsa redusert
aggresjonsniva. Klerne ma bindes i fangenskap for 4 unngé skader og hey
dedelighet. Mest fryktet sykdom er Gaffkemi, en dedelig bakteriell blodinfeksjon
som finnes naturlig i den amerikanske sesterarten. Den finnes ikke naturlig i
Norge, men opptrer tidvis i hummerimportmottak.

Taskekrabbe er den mest reproduktive av de aktuelle artene i norske og
nordeuropeiske farvann. Som en viktig nzeringsorganisme er den forsket en del pa
og studier av den ligger til grunn for mye av den generelle kunnskapen vi har om
erngring og krepsdyrfysiologi for tempererte farvann. Betydningen av temperatur
pa alt fra respirasjon til atferd og naturlig sykluser er dokumentert. Hoyt utviklete
felsomheten for smak og lukt er ogsa pavist og relatert til atferd. Nervesystemet til
taskekrabben er organisert litt annerledes enn langhalekreps, med ett storre
sentralt plassert kroppsganglion i stedet for flere sma ganglier fordelt i leddene
bakover i kroppen. Krabber har et sett med optiske ganglier i eyestilkene. De har
fysiologiske degnvariasjoner, som for blodets kjemiske sammensetning og
ekskresjon. Degnvariasjonene ser ut til 4 veere knyttet til aktivitet. Neeringssek
varierer gjennom degnet, mens det er store individuelle forskjeller pa
beitemotivasjonen. Motstroms langdistanse vandring er registrert etter parring.
Eggpleiende hunner tar til seg lite mat i et halvt ar fra gyting til eggene klekkes.

Rod kongekrabbe er en innfort art sor i Barentshavet og sprer seg vestover langs

norskekysten fra Finnmark. Denne Anomurakrabben har et tilbakedannet fotpar,
som fungerer som pusseorgan og er bletere i skall enn de andre artene
Kongekrabben er en typisk kaldtvannsart med toleranse for varmere vann, men
den mangler temperaturreguleringsevnen til rekene. Reproduksjonssyklusen er
spesiell siden hunnen skifter skall, parrer seg og gyter i lopet av fa timer. Voksen
kongekrabbe vandrer til dypere vann om vinteren for a beite. Arten har lange
nzeringsvandringer hvert ar. De er i mindre grad knyttet til en spesiell bunntype
enn de andre artene og soker helst bytteorganismer som dominerer i miljeet. Man
kjenner ikke til sykdom i den norske bestanden, men i det naturlige leveomrade
opptrer det en rhizocephalid parasitt som infiserer krabben, steriliserer den og vil
gjennom to-tre ir fylle krabben og formere seg ved hjelp av en eggpose som ligger
under halen pa krabben. Parasitten er ikke artsspesifikk, og vil ogsd kunne

infisere trollkrabben, som naturlig forekommer i Norge.
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Tabell 2 Artsrelatert oversikt over sarlig viktige fysiologiske parametre, preferanser

for livsmilje, reproduksjonsdata og typiske atferdstrekk.

Fysiologiske
Opt (min. ved opt.
Opt (min/max) Opt temp,)
Art Temperatur °C Salinitet %o 0, mm"’ Dyp m
Edelkreps 16/24 (2/28)' Ferskvann <6 (3)' 0-43?
Sjokreps S/15 (27 30-40 ? 20-800
Dypvannsreke” 0/5 (-1/12) 34-36 ? 9-1450
Hummer 15/22 (1/32) 30-32 >6(0,2) 0-70
Taskekrabbe'* 9/14 30135 <6 0-200 (max 600)
E:r?gekrabbe] 5 2/7 (-2/18) 32-35 ? 0-400
Biotop behov, forts
Lysreaksjon
Art Bunntype (fototaxi) Avhengig av skjul Fode
Edelkreps Hard, blet, blandet Negativ Ja’ Jeger/Atsler/Alger
Sjokreps Blet, fint . Svakt negativ Ja® Jeger/Atsler/Detritus
mudder/leire
9
Dypvannsreke”  Bjgt-siltholdig Negativ Nei Jeger/Atsler/Detritus
Hummer" Hard/blet, blandet Negativ Ja, utgravde huler Jeger/Atsler/Alger
Taskekrabbe Hard/blet, blandet Negativ Ja Jeger/Atsler/Detritus
lljfr(ligekrabbem Hard- og bletbunn Svakt negativ Ved skallskifte Jeger/Atsler/Alger
Livsmilje og reproduksjon
Art Fekunditet Yngelpleie Sosial omgangsform Sesongvandring
Edelkreps Opp til 500 Ja Soliteer Nei
Sjekreps 100 000-500 000 Nei, Eggpleie Solitzer® Nei
Dypvannsreke’ Opp til 1700 Nei, Eggpleie Aggregerer/Stimer Ja, gytevandring til grunnere
omrader
Hummer 2 000-50 000" Nei, Eggpleie Solitaer' Mulig, til dypere vann om vinteren
Taskekrabbe 500 000- 3 000 000 Nei, Eggpleie Soliteer Ja, hunner motstrems etter
parring"?
Red 100 000-500 000 Nei, Eggpleie Aggregerer Ja, til dypet om vinteren
kongekrabbe
Atferdsmessige
saertrekk
Art Dognaktiv Aggresjonsniva Mest fryktet sykdom Annet
Edelkreps Nattaktiv Middels Krepsepest, innfert * Ikke fritt larvestadium
Sjekreps Nattaktiv Hoyt Blodinfiserende Graver huler for skjul
dinoflagellater,
naturlig’
Dypvannsreke’  Pelagisk om dagen, Lavt ? Kjonnsskifte fra hann til hunn:
Barentshavet: 3-7 ar;
Nordsjeen: 2-3 ar
pé bunnen om 1-20 % hunner direkte
natten
Hummer' Nattaktiv'" Hoyt Gaffkemi, innfort 2 Mulig, til dypere vann om vinteren
Taskekrabbe Nattaktiv Rel. hoyt HemaFodlmum sp, Utbredelsen gker nordover
naturlig
Red ? Steriliserende Introdusert til Barentshavet

kongekrabbe'

Usikkert, men
trolig lavt

Rhizocephalid parasitt,
ikke kjent fra norske
farvann

Referanser: 1) Souty-grosset et al 2006; 2) Duris & Smutny 1999; 3) Johnsen & Taugbel, 2008; 5) Soderhill &
Cerenius 1999; 6) Rice & Chapman 1981; 6) Stentiford et al. 2001; 8) Tuck et al 1997; 9) Shumway et al. 1985; 10)
Agnalt et al. 2006; 11) Smith et al. 2001;12) Martin & Hose 1995; 13) Howard 1982; 14) Chartois et al. 1994; 15)
Kovacheva et al. 2006
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9.2 Oversikt over fysiologi og miljebehov for alle artene

En oversikt over miljofaktorer i forhold til fysiologiske krav og miljebehov er
presentert i tabell 2 for artene edelkreps, sjokreps, dypvannsreke, hummer, taskekrabbe
og rad kongekrabbe (fig. 23). En mangler kunnskap om en del av disse faktorene, enten
ved at det ikke er foretatt undersekelser eller at disse ikke er publisert eller er

manglende dokumentert.

9.3 Edelkreps
Stein Ivar Johnsen

Edelkreps var inntil nylig den eneste registrerte arten av ferskvannskreps i Norge (fig.
24). 12006 ble imidlertid den nordamerikanske arten signalkreps (Pasifastacus
leniusculus) pavist i en dam i Brevik, Telemark (Johnsen et al. 2007). Denne ble
imidlertid forsekt fjernet i mai 2008. Edelkreps finnes hovedsaklig i Sergst-Norge, men
har ogsa etablert seg i noen fa vann i Hordaland og utenfor Trondheim. Det er sjelden
at edelkreps blir over 13 cm (malt fra pannehornets spiss til enden av midterste
halevifte), men det er registrert edelkreps pa 17-19 cm. Det antas at edelkrepsen kan bli
rundt 20 ar (Taugbel & Skurdal 1996). Mer biologiske og ekologiske data er presentert
itab. 2. Nedenfor er det

lagt vekt pd de mest

e e o

serpregede trekkene ved

edelkreps.

Figur 24. Edelkreps, Astacus
astacus,

i Einavann. Oppland fylke

Vekst

Veksten foregér gjennom skallskifter. Ca 20 % av kalsiumet fra det gamle skallet
reabsorberes og lagres 1 de sakalte krepsesteinene (gastrolitter) i magen (Willig &
Keller 1973). Denne kalken brukes til & bygge opp det nye skallet. For a dekke
kalsiumbehovet, er edelkrepsen i tillegg avhengig av a ta opp en del kalk fra vannet og

gjennom dietten (blant annet ved & spise det gamle skallet).
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Fordeyelse
I motsetning til de marine artene har ikke ferskvannskreps gastrisk melle 1 magen, men

ma findele maten kun med munndelene (Barnes 1980).

Rekruttering

Larvestadiet er ferdig for klekking. Klekkingen skjer i slutten av juni og begynnelsen av
juli, avhengig av temperaturforholdene. Etter klekking henger yngelen fast pa moren.
Yngelen forlater moren omlag tre uker etter klekking for & begynne sitt eget
selvstendige liv. De har da skiftet skall to ganger og er ca 13 mm lange (Taugbel &
Skurdal 1996). Pa denne tiden endrer ogsd moren atferd og vil spise sine egne barn hvis

de ikke fjerner seg (Gydemo 1989).

Sansing
For noen ferskvannskrepsarter er det pavist at det indre tidsuret deres pavirkes av lyset

selv om gynene er tildekket, gjennom et lysfolsomt felt i halen (Wilkins & Larimer

1975).

Vannkvalitet

Ferskvannskreps er av de mest forsuringsfelsomme organismene, og generelt vil pH
under 6 fore til forsuringsskader (Appelberg & Odelstrom 1990). Det har vert antatt at
rogn- og yngelstadiene er de mest utsatte, da den utlagte rogna i storre grad lesner fra
morens halefotter, samt at nyklekket yngel far problemer med forste skallskifte
(Appelberg 1984, Appelberg & Odelstrom 1990). Undersekelser fra forsurede
lokaliteter i Norge tyder imidlertid pa at sterre individer kan ha sterre dedelighet ved
forsuring enn mindre individer (Taugbel 2005). Dette kan ha en sammenheng med at

kalsifiseringsproblemene gker med kroppssterrelsen til krepsen.

Sykdom

Krepsepest Aphanomyces astaci Shikora (Saprolegniaceae) harer til de sakalte
eggsporesoppene (Oomycota) i riket Stramenopila. Arten stammer fra Nord-Amerika
og er en spesialisert krepseparasitt som har utviklet evnen til 4 trenge gjennom krepsens

kutikula (skall) for & snylte nering fra krepsen (Unestam 1972, Soderhéll & Cerenius
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1999). Nordamerikansk kreps har utviklet et naturlig immunforsvar mot parasitten, og
evner a kontrollere infeksjonen til begrensede omrader i skallet. Ferskvannskreps fra
alle andre kontinent enn Nord Amerika har derimot ikke utviklet et slikt naturlig forsvar
mot parasitten. Da A. astaci uforvarende ble introdusert til Europa for omlag 150 ér
siden resulterte det i en masseded av ferskvannskreps. Dette sykdomsbildet fikk snart

betegnelsen krepsepest (Soderhdll & Cerenius 1999).

9.4 Sjekreps
Guldborg Savik
Sjekreps er utbredt fra Vest-Finnmark til Middelhavet og Adriaterhavet (fig. 25). Den
finnes ogsa utenfor vestkysten av Marokko og i et omrdde rett sor for Island. Sjekreps
kan bli opptil 8 cm lang i ryggskjoldet, men individer med ryggskjoldlengde over 6 cm
er sjeldne. Levetiden kan vaere opptil 15 ar.
Mer biologiske og ekologiske data er
presentert i tab. 2. Nedenfor er det lagt vekt pa

de mest serpregede trekkene ved sjokreps.

Figur 54. Sjakreps, Nephrops norvegicus.

Themes w;:mség(w 20

Sansing
Sjokreps har svart lysfolsomme oyne, og selv kort eksponering for lys (< 1 minutt) kan

odelegge en stor del av netthinnen (Gaten et al. 1990).

Respirasjon
Lav oksygenmetning i vannet over lengre tid forer til okt dedelighet, vist glennom en

storre andel dede dyr 1 fangstene (Eriksson & Baden 1997, Gerhardt & Baden 1998).

Habitat og vannkvalitet

Sjekreps lever pa bletbunn av sandblandet mudder eller leire der den graver forgreinede
huler som kan bli opptil en meter lang med en diameter pa opptil 10 cm. Hulene kan gi
20-30 cm ned i sedimentet (Rice & Chapman 1981). Ved lave oksygenverdier i vannet

kan sjokrepsen gke vanngjennomstremningen i hulene sine ved hjelp av rytmiske
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bevegelser med pleopodene (svemmefottene pd bakkroppen). Ved en oksygenmetning i

vannet < 25 % vil sjgkrepsen forlate hulene sine.

Lysforhold

Sjekrepsens degnrytme avhenger av dypet, trolig som en respons pa lysintensiteten; de
store nyreformede ogynene tilsier at synet er viktig for krepsen under dens matsgk. Pé
grunt vann er den nattaktiv, pa litt dypere vann er den mest aktiv utenfor hulene ved
morgengry og skumring, mens pd dypere vann ser man storst aktivitet pd dagtid
(Aguzzi & Sarda 2008). Kun sjekreps som er ute av hulene sine er tilgjengelige for

tralredskaper, slik at degnvariasjonen i aktivitetsnivdet gjenspeiles i fangstene.

Vekst

Begrenset tilgang pa mat kan forekomme i omrdder med hoye populasjonstettheter, noe
som fordrsaker langsommere vekst (tetthetsavhengig vekstrate) (Tuck et al. 1997;

Parslow-Williams et al. 2001).

Reproduksjon
Eggbarende hunner oppholder seg i hulene sine mesteparten av tiden, og hannene
dominerer derfor tralfangstene i eggbaringsperioden (Aguzzi & Sarda 2008). Det er

ikke kjent om teinefangster viser samme kjonnsfordeling.

Sykdom
I Nordsjeen og rundt Storbritannia kan sjekreps infiseres av en parasittisk dinoflagellat

(Hematodinium sp.) i blodet. Infiserte kreps der (Stentiford et al. 2001).

9.5 Dypvannsreke

Carsten Hvingel

Dypvannsreker er utbredt pa kontinentalsokkelen mellom 10 og 1300 m dyp, fra den
nordamerikanske ostkysten ved Georges Bank til Nordsjeen og nord til Davis Strait,
Ost-Gronland og Barentshavet (Butler 1971)(fig. 26). Den blir opp til 35 mm lang i
ryggskjoldet. Levetiden er estimert til 5-15 ar, avhengig av levested. Mer biologiske og
okologiske data er presentert i tab. 2.
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Nedenfor er det lagt vekt pd de mest serpregede trekkene ved dypvannsreker.

Figur. 26. Dypvannsreke, Pandalus

borealis,

hann gverst, hunn med utrogn

nederst.

Sirkulasjon Moreforsking

Reker finnes lenger inn i polare omrader enn noen andre tifotkrepsarter. Det er vist at
reker som tilherer infraordenen Caridae har en god evne til & regulere magnesium-
balansen (Mg”") s& blodet har langt lavere Mg”" konsentrasjon i blodet enn sjovann
(Frederich et al. 2000). Rekene vil derfor kunne opprettholde en hoy aktivitet ogsa 1

sveert kaldt vann, og kan tolerere underkjolt vann.

Reproduksjon

Rekene er den eneste av artene 1 denne utredningen som skifter kjonn. De klekker som
hanner og utvikler seg til hunner etter hvert. Dette skjer for hele bestanden 1 de kaldere
regionene, mens i Nordsjeen vil 1-20 % av hvert kull utvikle seg direkte til
kjonnsmodne hunner (Shumway et al. 1985). Senere skifter den kjonn og blir til hunn
etter 2-7 ar. Alder ved kjennsskifte oker jo nordligere reken lever. Reken gyter 1
perioden sommer til tidlig hest. Eggene ligger festet mellom beina pé undersiden av
hunnen til rognen klekker om varen éret etter. En gjennomsnittlig hunn baerer omkring
1700 egg. Nar disse klekkes, flyter larvene til de gverste vannlagene hvor de beiter pa
smaplankton. Horisontale vandringer er ikke vanlig, men eggbarende hunner har en

tendens til & bevege seg mot grunnere vann rundt klekking.

Beiting og forsvar

Reker forekommer ofte mange sammen i stim. Om dagen star de ved bunnen og hviler
eller beiter. Den er en opportunist som primert lever av organisk sediment, sma
krepsdyr, mark osv. Om natten beveger den seg opp i vannsgylen for & folge og beite pa

svermene av dyreplankton.
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9.6 Hummer

Gro |. van der Meeren

Europeisk hummer er utbredt fra Nordland til Egeerehavet og Nord-Afrika (fig. 27).
Den kan bli over 20 cm lang 1 ryggskjoldet, og omtrent 0,5 m lang fra hode til hale.
Levetiden er beregnet til minst 65 ar. Mer biologiske og ekologiske data er presentert i

tab 2. Nedenfor er det lagt vekt pa de mest serpregede trekkene ved hummer.

P.A.Jensen, Havforsingsinstituttet

Figur 27. Europeisk hummer, Homarus

gammarus.

Det finnes ikke s& mange fysiologiske og nevrologiske studier av europeisk hummer,
mens sgsterarten amerikansk hummer er en mye nyttet modellart innen begge
fagfeltene. Data fra disse undersgkelsene utgjer en stor del av de generelle kapitlene 3
og 6. Det er generelt sett liten variasjon mellom arter nar det gjelder fysiologiske og
nevrologiske prosesser/responser sé det som presenteres i denne utredningen skal vaere
representativt. Det er likevel noen artsspesifikke trekk for hummer som vil bli

presentert nedenfor.

Reproduksjon
Hummer i Norge har generelt en toarssyklus for gyting, mens bare et fatall gyter med
ett &rs mellomrom (Agnalt et al. 2006). Hummer kan resorbere innrogn, om miljeet blir

svert darlige, men ogsd om forholdene er gunstigere for vekst enn formering.

Parring foregar oftest mellom en hardskallshann og en myk hunn umiddelbart etter
skallskifte, men 1 laboratorieforsgk har man sett parring mellom hanner og hunner uten
noe forutgiende skallskifte (Meeren et al. 2008). Arsaken til dette er ikke kjent, heller

ikke om dette er noe som ogsé forekommer i naturen. Det ser ogsa ut til at amerikansk
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og europeisk hummer kan registrerer artsforskjeller, selv om hybrider er produsert i

laboratoriet.

Luktesans

Det er kroppsavhengig hvor langt fremfor seg et krepsdyr kan orientere seg ved hjelp av
lukt, og felsomheten hos hummer forer til en atferdsreaksjon pd en stimulans som er 15

ganger kroppslengden framfor dyret.

Habitat

Hummer er avhengig av skjul og finnes 1 tilknytning til steinete bunn med mange
skjulesteder. I naturen gjemmer den seg 1 trange ganger og huler, ofte under steiner 1
utgravde huler. Den er nattaktiv og unngér lyse og apne plasser (Smith et al. 2001).
Tetthetsavhengig vekst og liten plass vil fore til redusert vekst hos hummer i1 oppdrett

(Wickins & Lee 2002).

Hummer er lite sosial og bruker mye kroppssignaler og kjemisk kommunikasjon for &
forholde seg til artsfeller (Atema & Voigt 1995). Det er likevel sett at ved svert stor
tetthet kan den naturlige aggresjonen reduseres noe (Mercer et al. 2001). Den er likevel
sa hay at klerne ma bindes pa lagret hummer for & unngé store skader og okt

dedelighet.

Sykdom

Den fryktede hummersykdommen Gaffkemi forarsakes av den gram-positive bakterien
Aerococcus viridans var. Homari og virker dempende pa den bakteriedrepende evnen til
blodet (fagocytosen). Bakterien er resistent for agglutinin og stimuleres av blodserum.
Blodet mister evnen til & koagulere og hummeren der innen 24 timer etter smitten
(Martin & Hose 1995). Denne sykdommen kan bare smitte gjennom apne sar, og er
derfor fryktet i lagringsanlegg for levende hummer, der hummer lagret med stor tetthet

skader hverandre.
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9.7 Taskekrabbe

Astrid K. Woll

Taskekrabber er utbredt fra Nordland til Egeerhavet, men sprer seg for tiden nordover i

Troms (fig 28). Den kan bli over 25 cm bred i ryggskjoldet. Levetiden er ca 15 &r. Mer

biologiske og okologiske data er presentert 1 tab 2. Nedenfor er det lagt vekt pa de mest
serpregede trekkene ved

taskekrabber.

Figur 28. Taskekrabbe, Cancer

pagurus.
Foto: A.K.W, Mgreforsking

Sirkulasjon
Taskekrabben har en beskjeden evne til & regulere Mg”* konsentrasjonen i blodet, sa
aktivitet og oksygenopptak vil pavirkes negativt av lave temperaturer (Walter & Uglow
1981).

Organisering av nervesystemet

Det sentrale nervesystemet til krabben reflekterer dens kompakte form, det vil si
systemet er mer kompakt enn den langstrakte nervestrengen med ganglier typisk for

langhalekrepsene. Hos krabben bestar nervesystemet av to viktige ganglier:
- hjernegangliet som kontrollerer synene og antennene
- Svelgganglier
- Sentralt kroppsganglion som kontrollerer resten av ekstremitetene og tarmen.

De to gangliene er forbundet med to sentrale nervestrenger pa begge sider av svelget.
Forbindelsene er ganske lange siden hjerne-gangliet ligger mellom eynene helt 1 forkant
av dyret mens det sentrale kroppsgangliet ligger mer i bakkant av dyret (fig. 10).

Pa den langstrakte nervestrengen mellom de to store gangliene, ligger et ganglion langs

tarmen. Fra denne utlgper nerven som kontrollerer tarmen.

Perifere ganglier finnes i forbindelse med hjertet og mage, begge er forbundet til det

sentrale nervesystemet. Det optiske gangliet er en oppsamling av nevroner som
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analyserer informasjon fra eynene og sender disse videre til hjernegangliet, som
tilsvarer det sentrale nervesystemet. Det er typisk at krabber har optiske ganglier, mens

det ikke opptrer hos langhalekreps.

Smak og lukt (basert pa Haugland 1996)

Terskelverdier for oppfatning av et luktestoff bestemmes ut fra hvor atferdsmenster
synes & inntreffe, det vil si ved den konsentrasjonen av luktstoff hvor 50 % av dyrene

reagerer, eller hvor der er en signifikant ekning av frekvensen til et atferdsmeonster.

Det finnes tre ulike atferdsmonstre 1 forhold til et luktstoff: deteksjon (flikking med
antenner), sondering (bevegelse av munndeler, bein, klor og hele krabben) og sek (aktiv
soking mot byttet inntil bein eller klor kommer 1 kontakt med byttet). For taskekrabbe
fant Haugland (1996) felgende terskelverdier (oppgitt i M FAA = molar frie

aminosyrer/Molar Free AminoAcids) for disse atferdsmenstrene:

- terskel for deteksjon:  5x10-14 M FAA
- terskel for sondering:  5x10-9 M FAA
- terskel for sek: 5x10-6 M FAA

Ut fra de observerte terskelverdier ble krabbens teoretiske avstand for deteksjon,
sondering og sek beregnet. Sekeavstand fra 7 til 31 m, sondering fra 205 til 970 m og
deteksjonsavstand fra 6,5 til 30,7 mil fra et bytte. Terskelverdien for sgk ble funnet &
vere avhengig av sultniva i motsetning til terskelverdene for deteksjon og sondering.
Dette betyr at en krabbe som har vart sultet over en lengre tidsperiode vil ha en hoyere

terskel for & starte et aktivt sgk etter bytte.

Dagnaktivitet og respirasjon

Taskekrabben er nattaktiv. Dagnvariasjonene 1 aktivitet og dermed oksygenopptak og
ekskresjon er godt dokumentert (Ansell 1973; Danford 2001). Dggnvariasjonene kan
ogsa spores 1 blodets kjemiske sammensetning grunnet storre aktivitet om natten.
Danford (2001) undersokte disse verdiene for ikke stresset taskekrabbe der dyrene var
akklimatisert i laboratoriet til en 12:12 fotoperiode ved 12 °C (tab. 3).

Resultatene viste forskjeller pd dag- og nattverdier, med hayere ekskresjon av NH;3 og
NHa+, senkning av pH og en gkning av glukose nattestid som en naturlig folge av en

heyere nattaktivitet hos krabbene. Konsentrasjonen av melkesyre viste ingen
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Tabell 3. Kjemiske verdier i krabbeblod (snitt £ s.e.m.) for krabber akklimatisert i laboratoriet

(12 °C og 12:12 fotoperiode). Kilde: A. Danford (2001) *) ingen signifikant degnforskjell, **) Walter &
Uglow (1981).

Snitt over dggnet Natt Dag
Total ammonia (uM) 227+17,5 180 £ 14,6 281 +£29,8
pH 7,68 +£0,01 7,72 +0,01 7,61 +0,01
Melkesyre (mM)
Glukose (mM) 0,6 +£0,06 0,74+ 0,14 0,4-0,5
Magnesium (Mg2+)
mmol I'")** 40+10

degnforskjell. Blodparametrene nyttes ofte for 8 dokumentere dyrest fysiologiske
tilstand, som dokumentasjon pé ulik miljepévirkning og/eller stressrelatert aktivitet eller
behandling. Degnvariasjonene (tab. 3) er ubetydelige sett 1 forhold til de verdier som

forekommer i blodet til en sterkt stresset krabbe (Uglow et al. 1986).

Matsgk og fade

Feltforseok med elektroniske merker og kontinuerlig overvaking har vist at det kan vare
store individuelle forskjeller i aktivitet og matsek hos voksne taskekrabbe. Enkelte
krabber kan vare aktive hele natten, mens andre knapt beveger seg pa flere dager
(Skajaa et al. 1998). Individuelle forskjeller i foropptak er ogsé observert ved
foringsforsek i laboratorium, hvor enkeltindivid knapt tok til seg fode mens andre

forsynte seg gradig (Thorkildsen og Torsvik 2003).

Det er ogsé en oppfatning om at krabber med utrogn ikke tar til seg fode. Howard
(1982) fant en gelatinaktig plugg i endetarmen hos samtlige utrognskrabber innsamlet
ved dykking (10 krabber). Pluggen manglet hos krabber som ikke hadde utrogn men var
innsamlet pad samme sted (20 krabber). Et annet se@rtrekk ved utrognskrabber er at de
sjelden er a finne i egnede teiner (Woll et al. 2006) og ved dykking observeres de godt
gjemt nedgravd i sanden under overheng eller under steiner (Howard 1982; Woll 2003).
Manglende tilstedevaerelse 1 egnede teiner samt pluggen i endetarmen er indikasjoner pa
at utrognskrabbe har et begrenset matinntak under den rundt 6 maneder lange

inkubasjonstiden.
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9.8 Red kongekrabbe
Gro I. van der Meeren, basert p& Kovacheva et al. (2006)

Rod kongekrabbe er en introdusert art som naturlig forkommer pa kontinentalsokkelen
nord i Stillehavet og Beringhavet (fig. 29). Den finnes nd som en sammenhengende
bestand ser i Barentshavet
og langs norskekysten sor

til Troms.

Figur 29. Red
kongekrabbe, Paralithodes

camtschaticus.

Kongekrabben lever fra strandlinjen og ned til 400 m dyp. Den blir over 20 cm lang i
ryggskjoldet, med gangbein pa over 1 m. Hanner kan leve minst 20 ar. Mer biologiske
og okologiske data er presentert i tab 2. Nedenfor er det lagt vekt pa de mest
serpregede trekkene ved red kongekrabbe.

Sirkulasjon

Kongekrabben er en kaldtvannsart, med typisk utbredelse i arktiske farvann. Den er
imidlertid ikke s& ekstrem tolerant for lave temperaturer som reker, og for serlige
sosterarter (lithoide arter) er det ikke tegn til at krabber som finnes og repsoduserer 1
den polare regionen er bedre fysiologisk adaptert enn artsfeller som lever i den

subpolare regionen (Thatje et al. 2005).

Reproduksjon
Kongekrabber gyter hvert ar, pd grunnere vann. Lithoide krabber gyter fa timer etter
skallskifte og parring motsetning til langhalekreps og ekte krabber, som ikke utvikler

innrognen for etter parring.

Habitat
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Kongekrabben er ikke knyttet til noe spesielt habitat og opptrer bade pa hard- og
bletbunn.

Erneering

Kongekrabben er omnivor, men ser ut til & foretrekke berstemark, skjell og krepsdyr.

Vandringer

Unge livsstadier lever pd grunt vann fram mot kjennsmodning, i skjul mellom tang og
steiner. De kjonnsmodne samler seg i grupper etter kjonn og sterrelse. De trekker ogsé
ned mot sterre dyp, og foretar arlige gytevandringer opp til grunt vann, mens de store
deler av aret beiter pa dypt vann. Vandringene kan vere svart lange, opp til 170 km pa

et ar, og 1,5 km pd én dag er registrert.

Forsvar

Kongekrabben opptrer i tette kjonns- og alderssorterte ansamlinger nar de ikke beiter
utover bunnen. Den store tettheten, sammen med piggete gangfotter og ryggskjold gir

beskyttelse mot rovdyr.

Sykdom

I det naturlige utbredelsesomradet for kongekrabben kan krabbene infiseres av en
parasittisk rurart (rhizocephalid art, Briarosaccus callosus.) (Boschma & Hayes 1969).
Denne parasitten invaderer kroppen, steriliserer krabben og legger i siste fase ut en
eggpose under halen pa vertsdyret. S& langt er ikke denne parasitten funnet pa
kongekrabber 1 Barentshavet, men den har en verdensomspennende utberedelse og det
er ikke noen miljeforhold som vil hindre den 1 4 etablere seg. Den er ikke artsspesifikk
men parasitterer en rekke lithoide arter (Hawkes et al. 1986). Parasitten vil, om den
kommer til Barentshavet, ogsa vare en trussel for den naturlig foreckommende

trollkrabben, Lithodes maja.
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Kildevurdering

I denne utredningen er all informasjon i hovedsak basert pa tilgjengelig data og

materiale fra fagfellevurderte artikler og fagbeker der slike data er samlet og presentert.

Det er ogsé referert til et fatall godkjente doktor- og hovedfagsoppgaver. Informasjon

som ikke kan spores tilbake til kvalitetsvurderte faglige undersegkelser er unngatt.

Det er derfor heller ikke presentert data fra pagaende eller upubliserte undersekelser.

11

Ordliste over utvalgte uttrykk

Norske uttrykk med definisjon og engelsk/latinske definisjoner der det norske uttrykket ikke er fullt

etablert.

Agglutininer
Anomura
Antennulla
Autotomi

Axon / dentritt

Deuterostome dyregrupper

Fagocytose

Frykt

Gaffkemi

Gangfetter og kler
Gastrisk meolle

Gastrolitter

Gonader

Hemocyanin

Hemolymfe
Hepatopancreas

Hjerneganglion

Forsvarsproteiner i blodet

Infraorden for trollkrabber, trollhummer og eremittkreps
Lukteantenne, relativt korte antenner, virker som nese
Engelsk: autotomy, aktiv avsteting av ekstremiteter

Engelsk: Axon / dentrite, utloper fra nervecellesenteret

/nerveende

Dyr somi egget har radial celledannelse umiddelbart etter

befruktning
Bakteriedrepende prosess

Folelse som er knyttet til det limbiske system og som ofte er
undersekt gjennom atferdskondisjonering ved fryktinduserende

leeringsprosesser

Aerococcus viridis, engelsk: Gaffchemia, bakterier som er

dedelig nar de kommer i blodomlepet til hummer
Pereiopoder, ekstremiteter under forkroppen
Kalsifiserte knuter i magen, finfordeler maten

Kalklegemer i forkroppen til ferskvannskreps dannet av kalk
hentet fra det ytre skallet i de siste faser for skallskifte

Eggstokker
Blodmolekyl, oksygenbinder i blodet, basert péa kobber i stedet

for jern som i hemoglobin
Krepsdyrblod
Fordayelseskjertlene, gjerne kalt levermassen

Engelsk: Cerebral ganglia/pre-oral brain markert

nerveansamling fremst i hodet
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Hummer

Infraorden, Underorden

Karapax
Krabber
Krepsdyr
Krepsepest

Krepsestein

Langhalekreps
Languster

Leddyr

Lidelse

Limbiske system
Lithoide krabber
Lysiner

Malacostraca

Munndeler

Myofibriller

Nerveknute bak svelget

Nervesamling bak svelget

Nevrohormoner og aminer

Nosiseptor, nosiseptiv system

Opioide substanser

Fellesbetegnelse for infraordener av marine tifotkreps, Homarus,
Jasus, Nephrops, Palinurus, Panulirus, og Scyllarider er de
kommersielt viktigste. I teksten brukt kort for europeisk hummer
Engelsk: infraorder, suborder, grupper og undergrupper av

arter som faller inn under Malacostraca i denne utredningen
Engelsk: carapace, ryggskjold

Brachyura, infraorden for alle ekte krabber

Crustacea, et av flere fyla blant leddyrene
Soppsporeinfeksjon, importert fra Amerika

Kalklegemer i forkroppen til ferskvannskreps dannet av kalk
hentet fra det ytre skallet i de siste faser for skallskifte

Astacidea, infraordnene hummer, sjo- og ferskvannskreps
Palinura og Panulira, infraorden for tropiske, klolase hummer

Arthropda, dyregruppe som omfatter ulike fyla med ytre
kroppskall og flerleddet kropp som fellestrekk

Kroppslig eller sanset opplevelse av at omgivelsene mangler
nedvendige kvaliteter for & opprettholde organismens funksjoner

eller liv

Sentral hjernedel hos virveldyr, ”folelseshjernen”
Anomurakrabber i Lithoideafamilien
Forsvarsproteiner i blodet

Malacostraca, storvokste tifotkreps om omfatter alle artene i

denne utredningen
Mandibler, maxillipeder
Engelsk: myofibrills, bunter av muskelfibre

Engelsk: post-oesophagel connective, del av nervestrengen

fram mot hjernegangliet

Engelsk: post-oral ganglionic mass, utviklet av ovennevnte

nerveknute

Hormoner og aminer som pavirker nerveaktiviteten, for eks.

acetylcholin, glutamat, serotonin, histonin, dopamin, proctolin,

melanin og hormoner som pavirker skallskifte, utvikling av egg,

sperm, fordeyelse og energiomsetning.

Smerterelatert nervesignalmottaker, smerterelatert

nervesignalsystem

Kjemiske forbindelser som bade har en stimulerende effekt pa
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Opsoniner

Optisk nervestreng
Paven

Polarisert lys

Protostomere dyregrupper

Reker

Rhizocephalid arter

Sarkomer

Sentralt kroppsganglion

Smertepersepsjon

Smertesansing

Svemmefotter

Skallskiftesyklus, stadiene A-E

Spermatoforer
Statocyst
Statolitt
Tifotkreps
Uro

immunsystemet, og samtidig en smertestillende effekt nér de
bindes til opioidreseptorer som finnes i ryggmargen, thalamus og
hjernebarken hos virveldyr
Forsvarsproteiner i blodet
Engelsk: Optic ganglion, synsnerven
Fordeyelsesorgan

Lysbglger som svinger om et plan
Dyr som har en spiral celledannelse umiddelbart etter
befruktning

Caridea, og Stenopodidea. Infraorden for dypvannsreke.

Rekene tilhorer underordenen Pleocyematamens

Parasittiske krepsdyr, herer til rurslekten

Engelsk:. sarcomere, muskelproteinorganisering som gir
muskelfiberen et tverrstripet utseende

Engelsk: thoracic ganglion, nervestrengen bakover gjennom
kroppen med kontaktpunkt mot organ eller annen nerve
Bevisstheten om sansingen av smerten, definert av sju kriterier for
smertepersepsjon: tilstedevaerelse av nosiseptorer, hjernestruktur
for sansing, direkte kontakt inn til hjernestrukturen (nervebaner),
reseptorer 1 hjernen som aktiveres av opioide substanser i smerte-
kontroll, nosiseptiv respons hemmes av smertestillende midler,
evne til & leere & unnvike skadelig stimuli og oppher av naturlig
adferd etter slike stimuli

Fysiologisk fenomen som produseres i et begrenset sett av
nervefiber (nosiseptorer) som folger nervebaner i ryggraden og har
utlgpere til thalamus i hjernen.

Pleopoder, ekstremiteter under halen

Engelsk : moulting cycle, utviklingen av skallet fra et skallskifte
til det neste

Spermpakker

Balanseorgan

Mineralkorn inne i statocysten

Decapoda, en av ordenene under tifotkrepsene

Folelse, lett versjon av frykt, som er knyttet til det limbiske system
og som ofte er undersekt gjennom atferdskondisjonering ved

fryktinduserende laeringsprosesser
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