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Sammendrag

Wacker, S., Larsen, B.M., Magergy, J.H., Hagen, |.J., Kalas, S. & Karlsson, S. 2021. Genetisk
struktur og variasjon i elvemusling i Norge. Betydning for bestandenes gkologiske tilstand. NINA
Rapport 1994. Norsk institutt for naturforskning.

Norge har en stor andel av de gjenvaerende bestandene av elvemusling i Europa. Likevel har
elvemusling forsvunnet fra ca. én tredel av de historiske lokalitetene, og en betydelig andel av
de gjenveerende bestandene mangler helt eller delvis rekruttering. Det er ulike kjente risikofak-
torer som kan pavirke rekruttering negativt, som redusert substratkvalitet og darlig tilgang pa
vertsfisk. | tillegg til konvensjonell overvakning, kan genetiske undersgkelser gi viktig kunnskap
for forvaltning av arten. Elvemuslingbestander i Norge bruker enten arret (grretmusling) eller
laks (laksemusling) som primeervert, og en bestand ma forvaltes med hensyn til hvilken av disse
artene som er primeerverten. Det er genetiske forskjeller mellom grretmusling og laksemusling,
og bestander eller enkeltindivider med ukjent vert kan derfor tilordnes genetisk til arretmusling
eller laksemusling. | forvaltningssammenheng kan det ogsé veere viktig & undersgke om bestan-
den er sammensatt av muslinger av ulikt opphav, for eksempel som et resultat av utsettinger av
muslinger.

De fleste grretmuslingbestandene lever ovenfor vandringshindre for anadrom laksefisk og har
derfor veert isolert fra andre bestander siden koloniseringen etter siste istid. Sma isolerte bestan-
der taper genetisk variasjon over tid, og i tillegg kan innavl forekomme. Redusert genetisk varia-
sjon og innavl er forventet & redusere bestandens levedyktighet. Det er kjent fra tidligere under-
sgkelser at noen grretmuslingbestander har veldig lav genetisk variasjon. Vassdrag med elve-
musling har opplevd betydelige menneskeskapte forandringer i de siste tiarene, og store end-
ringer i miljget forventes i fremtiden som falge av klimaendringer. Det er derfor viktig for forvalt-
ning av arten & ha kunnskap om genetisk variasjon i grretmuslingbestandene og hvordan gene-
tisk variasjon og innavl pavirker rekruttering.

Tre delprosjekter ble giennomfert:

1. Den genetiske databasen for elvemusling i NINA ble betydelig oppgradert ved genoty-
ping av flere bestander og for flere genetiske markgrer. Genetisk variasjon og genetisk
struktur (genetiske forskjeller mellom bestander) ble undersgkt i et utvidet utvalg bestan-
der og med flere genetiske markarer. Genetisk tilordning av bestander og enkeltindivider
til grretmusling og laksemusling med flere referansebestander og med flere markgrer ble
validert.

2. Bestander med sjggrret som (sannsynlig) vert ble inkludert i undersgkelsen av genetisk
variasjon og genetisk struktur. Genetisk variasjon og genetisk tilhgrighet i disse elve-
muslingbestandene med sjaggrret som vert har ikke blitt undersgkt tidligere.

3. Sammenheng mellom genetisk variasjon, gkologisk tilstand (rekruttering) og bestands-
starrelse ble undersgkt. Delprosjektet kombinerer den utvidete genetiske databasen
med en nylig opprettet database med gkologiske data, inkludert rekrutteringsdata.

Genetiske data fra totalt 76 elvemuslingbestander (fra 69 lokaliteter) og over 2700 individer ble
brukt i undersgkelsen. Dette er en betydelig andel av de 432 kjente lokalitetene i Norge og loka-
litetene var fordelt over alle fylker.




NINA Rapport 1994

Det farste delprosjektet viser at tidligere kunnskap om genetisk variasjon og genetisk struktur
hos elvemusling er gyldig for et stort utvalg bestander fordelt over hele landet. Laksemusling har
jevnt hgy genetisk variasjon innad i bestandene, men mindre forskjeller mellom bestandene. Det
er store genetiske forskjeller mellom arretmuslingbestander, men den genetiske variasjonen in-
nen grretmuslingbestandene er i de fleste tilfeller betydelig lavere enn innen laksemuslingbe-
stander. Noen grretmuslingbestander har nesten ingen variasjon i det hele tatt ved de under-
sgkte markgrene.

Det farste delprosjektet viser ogsa at bestander kan genetisk tilordnes grretmusling og lakse-
musling med hay sikkerhet, ved bruk av et utvidet utvalg referansebestander og flere genetiske
markgrer. Det er storre usikkerhet i genetisk tilordning av enkeltindivider til grretmusling og lak-
semusling. Usikkerheten er ulik for tilordning til erretmusling og laksemusling. @rretmusling fra
bestander med forholdsvis hay genetisk variasjon blir ofte feiltilordnet til laksemusling. Mulighet
for genetisk tilordning av enkeltindivider ma derfor evalueres i enkelttilfeller.

Det andre delprosjektet viser at bestander med sjogrret som (sannsynlig) vert, genetisk likner
bestander med stasjonaer grret som vert og er genetisk forskjellig fra laksemusling. Bestandene
ble genetisk tilordnet arretmusling, til tross for at mange av bestandene var blant grretmusling-
bestandene med hgyest genetisk variasjon.

Det tredje delprosjektet viser en kompleks sammenheng mellom genetisk variasjon og innavl
med bade rekruttering og bestandsstarrelse. Bestander med lav genetisk variasjon og lav be-
standssterrelse hadde ofte darlig rekruttering. Det var samtidig en sammenheng mellom be-
standsstgrrelse og genetisk variasjon, og resultatene antydet at det var bestandsstgrrelse og
ikke genetisk variasjon i seg selv som pavirket rekruttering. Noen bestander hadde en hgy grad
av innavl, og nesten alle disse bestandene hadde darlig rekruttering. Det varingen sammenheng
mellom innavl og bestandsstgrrelse, og resultatene viste at sammenhengen mellom innavl og
rekruttering var uavhengig av bestandsstgrrelse.

Prosjektet har gitt ny kunnskap om sammenheng mellom genetisk og gkologisk tilstand i elve-
muslingbestander. Det er flere mulige virkningssammenhenger mellom genetisk variasjon, re-
kruttering og bestandsstgrrelse som kan forklare resultatene. Resultatene viser at bade stor be-
standsstarrelse, hgy genetisk variasjon og lite innavl har sammenheng med god rekruttering.
Reduksjon av bestandsstgrrelse ma unngas fordi dette kan redusere rekruttering direkte og sam-
tidig fare til tap av genetisk variasjon og hgyere grad av innavl. Det er ukjent hvorfor noen be-
stander hadde en hgy grad av innavl til tross for stor bestandsstarrelse. Kunnskap om dette
behgves for & malrettet kunne redusere graden av innavl gjennom forvaltning. Fremtidige ana-
lyser bar ogsa fokusere pé a forsta betydningen av innavl p& den ene siden og lokale genetiske
tilpasninger pa den andre siden. Dette vil kunne vaere spesielt viktig for a ta avgjerelser om tiltak
for & redde truete bestander med lav genetisk variasjon og hgy innavisgrad.

Sebastian Wacker, sebastian.wacker@nina.no

Bjorn Mejdell Larsen, bjorn.larsen@nina.no
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Forord

Genetiske undersgkelser av elvemusling har vist genetiske forskjeller mellom bestander som
bruker laks som vert og bestander som bruker grret som vert. Undersgkelsene ble gjort i tids-
rommet 2007-2013 og deretter ble genetiske metoder brukt i ulike forvaltningssammenheng. Be-
stander og enkeltindivider ble genetisk tilordnet til arretmusling og laksemusling og i kultiverings-
anlegget i Austevoll ble genetiske verktgy brukt for & undersgke om kultiveringen ivaretar den
genetiske variasjonen. Handlingsplanen for elvemusling beskriver genetiske undersgkelser av
elvemusling som et prioritert forskningsbehov.

| denne rapporten har vi undersgkt den genetiske strukturen hos elvemusling i Norge basert pa
hvilken vertsfisk de bruker. | tillegg til bestander med laks og stasjonzer grret som vert, ble be-
stander med sjggrret som vert inkludert i denne undersgkelsen. Vi har ogsa undersgkt hvordan
genetisk variasjon innenfor bestander pavirker den gkologiske tilstanden. Undersgkelsen ble
gjort med et utvidet utvalg genetiske markgrer og omfatter over 2700 individer fra 76 elve-
muslingbestander fordelt over hele landet.

Vi takker Statsforvalteren i Trandelag for finansiering av prosjektet. Prosjektet er basert pa den
genetiske databasen for elvemusling hos NINA. Databasen inneholder prgver som ble samlet
inn og har blitt analysert giennom mange enkeltprosjekter siden 2007. Over 1000 individer har
blitt genotypet gjennom prosjektet. Prosjektet ble ogsé stettet av Statsforvalterne i Vestland,
Rogaland, Innlandet og Oslo og Viken, som finansierte genetisk undersgkelse av ytterlige be-
stander. Undersgkelsen brukte ogsa genotyper fra elleve bestander fra et pagaende prosjekt
som undersgker opphav av elvemusling-bestander i Oslo og Viken, med stgtte fra Statsforvalte-
ren i Oslo og Viken.

Trondheim, april 2021

Sebastian Wacker
Prosjektleder
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1 Innledning

Elvemusling er oppfart som «sarbar» pa Norsk Redliste (Norsk rgdliste for arter (artsdataban-
ken.no)) og er en ansvarsart for Norge, i og med at de norske bestandene utgjgr en vesentlig
andel av de gjenvaerende bestandene i Europa (Larsen 2018). Genetiske undersgkelser bidrar
med viktig kunnskap og verktay til forvaltningen av elvemusling (Karlsson & Larsen 2013, Larsen
2017). Genetiske metoder blir brukt for a tilordne elvemuslingbestander til grretmusling og lak-
semusling (Karlsson & Larsen 2013; Larsen & Karlsson 2016) og for & undersgke om bestander
er sammensatt av flere delbestander og om bestander kan ha opphav i tidligere utsettinger av
muslinger (Magergy et al. 2020). | forbindelse med kultivering av elvemusling i det nasjonale
kultiveringsanlegget pa Austevoll har genetisk overvakning blitt brukt for & undersgke om gene-
tisk variasjon blir ivaretatt (Wacker et al. 2019). Handlingsplanen for elvemusling peker ut gene-
tisk tilordning av bestander til grretmusling og laksemusling som et prioritert forskningsbehov
(Larsen 2018). Kunnskap om artens genetiske struktur, altsd genetiske forskjeller og likheter
mellom bestandene, er et viktig grunnlag for forvaltning pa vassdrags-, lokalitets- og bestands-
niva.

Tidligere undersgkelser av genetisk variasjon innenfor og mellom elvemuslingbestander i Norge
har vist at det er generelle genetiske forskjeller mellom bestander som bruker grret som primaer-
vert og bestander som bruker laks som primaervert (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al.
2014, Larsen 2018). Det er forholdsvis sma genetiske forskjeller mellom laksemuslingbestan-
dene, og den genetiske variasjonen innenfor bestandene er stor. Det er ofte store genetiske
forskjeller mellom grretmuslingbestandene, og mange av disse bestandene har lav genetisk va-
riasjon. Lav genetisk variasjon og stor differensiering mellom grretmuslingbestandene kan for-
klares med at bestandene forekommer ovenfor anadrom strekning og derfor er isolerte fra hver-
andre (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014, Wacker et al. 2019). Isolasjonen har opp-
statt i forbindelse med landhevingen etter den siste istiden, og bestandene antas a ha utviklet
genetiske forskjeller gjennom genetisk drift. Laksemuslingbestandene er derimot ikke isolert fra
hverandre pa samme mate, siden utveksling kan forekomme ved at glochidieinfisert laks vandrer
mellom vassdragene. Reproduktiv utveksling kan forklare at laksemuslingbestandene er for-
holdsvis mere genetisk like hverandre og at den genetiske variasjonen innfor bestandene er hay.

Genetisk variasjon innen og mellom elvemuslingbestander som bruker anadrom grret (sjggrret)
som primeervert er i liten grad undersgkt. Noen av disse bestandene forekommer i vassdrag der
ogsa laks forekommer, men muslingene infesterer likevel utelukkende sjggrret (Magergy &
Larsen 2020, Larsen 2019). Det er ukjent om bestandene genetisk tilhgrer grretmusling eller
laksemusling eller om de danner en egen, tredje gruppe. Det er ogsa ukjent om disse bestan-
dene har lav genetisk variasjon, i likhet med mange erretmuslingbestander, eller har hay gene-
tisk variasjon, som laksemusling. Denne kunnskapen vil veere viktig for en felles forvaltning av
elvemusling og deres vertsfisk. | tillegg kan kunnskap om genetisk tilhgrighet av bestander med
sj@arret som primaervert bidra til & forsta innvandringshistorien og opphavet til vertsspesifisiteten
av elvemusling.

Genetisk variasjon er av stor betydning for enhver bestands overlevelse og tilpasningsevne
(Reed & Frankham 2003, Frankham 2005, Hoffmann et al. 2017). Sammenhengen mellom ge-
netisk variasjon og bestandenes tilstand er i dag ukjent for elvemusling, men vil spesielt kunne
pavirke grretmuslingbestander negativt. drretmuslingbestander har generelt lavere genetisk va-
riasjon enn laksemuslingbestander. Noen grretmuslingbestander oppviser ingen eller nesten
ingen variasjon i de undersgkte markgrene (Karlsson et al. 2014). Samtidig er bare en firedel av
de over 400 navaerende norske elvemuslingbestandene vurdert & vaere i god eller svaert god
gkologisk tilstand, og omkring halvparten av bestandene mangler rekruttering (Larsen & Mage-
rey 2019). | tillegg har elvemusling tidligere forsvunnet fra en betydelig andel (25-37 %) av de
opprinnelig kjente lokalitetene i Norge. Kjente risikofaktorer for elvemusling er for eksempel gkt
forekomst av finsediment i substratet og redusert tilgang til egnet vertsfisk. Basert pa kunnskap
fra andre arter (Frankham 2005) og at det er vist at enkelte muslingbestander har veldig lav
genetisk variasjon, vil lav genetisk variasjon kunne veaere en viktig risikofaktor for mange
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bestander av elvemusling. Kunnskap om betydningen av genetisk variasjon for bestandenes
tilstand kan dermed veere sveert viktig for forvaltningen av elvemusling i Norge.

| denne rapporten undersgker vi genetisk variasjon innenfor og mellom elvemuslingbestander i
Norge i et utvidet antall bestander og med flere genetiske markgrer sammenliknet med tidligere
undersgkelser (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). Tidligere undersgkelser av ge-
netisk variasjon i grretmusling og laksemusling er hovedsakelig basert pa seks genetiske mark-
grer. For & gke sikkerheten i de statistiske analysene har vi i denne undersgkelsen gkt antall
markgrer til femten. Det undersgkte materialet omfatter i tillegg flere bestander med tilgang til
sjogrret som vertsfisk, og vi sammenligner genetisk variasjon i disse bestandene med lakse-
muslingbestander og bestander med stasjonzaer grret som eneste tilgjengelige vertsfisk.

Den andre delen av rapporten undersgker sammenhengen mellom genetisk variasjon i elve-
muslingbestander og deres gkologiske tilstand. Dette ble hovedsakelig undersgkt i grretmusling,
fordi det er store forskjeller i genetisk variasjon innenfor bestander av grretmusling, men ikke i
bestander av laksemusling. Kunnskap om tilstand har blitt innsamlet i forbindelse med det na-
sjonale overvakningsprogrammet og andre undersgkelser over flere tiar. Kunnskapen har nylig
blitt sammenstilt og oppsummert av Larsen og Magergy (2019). Denne rapporten knytter data-
basen for gkologisk tilstand til den utvidete genetiske databasen, for & undersgke om tilstand er
relatert til genetisk variasjon.
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2 Metoder

2.1 Inndeling av elvemusling i Norge i lokaliteter

Forekomstene av elvemusling i Norge er inndelt i lokaliteter. Beskrivelsen av denne inndelingen
er hentet fra Larsen og Magergy (2019), med noen smé endringer.

Definisjonen péa en lokalitet ligner pa inndelingen som NVE benytter i nedbgrfeltdatabasen Re-
gine (Nedbgrfelt (REGINE) - NVE) (Larsen og Magergy 2019). Hele hovedstrengen i et vassdrag
utgjer dermed en lokalitet. Finner man imidlertid elvemusling i en sideelv blir dette en ny lokalitet,
og finner man musling i en sideelv til denne sideelven blir det en ny lokalitet. Det er gjort avvik
fra dette i de store vassdragene pa QOstlandet. Drammensvassdraget er delt inn i lokalitetene
Drammenselva, Adalselva og Begna pa grunn av de store innsjgene Tyrifiorden og Sperillen.
Tilsvarende er Randselva og Etna angitt som to lokaliteter pa grunn av Randsfjorden. | tillegg er
det skilt mellom forekomster av elvemusling innen samme lokalitet, som bruker forskjellig verts-
fisk (laks eller arret).

Lokalitet ma likevel ikke forveksles med en populasjon (Larsen og Magergy 2019). Man kan ha
to eller flere populasjoner av elvemusling i samme lokalitet, som kan veere adskilt av av-
stand/vandringshinder/innsjger eller krav til vertsfisk. Samtidig kan to lokaliteter utgjgre én po-
pulasjon. Elvemusling i ulike lokaliteter kan ogsa ha felles opphav pa grunn av utsettinger.

| rapporten er elvemusling fra hver lokalitet omtalt som en «bestand», uten & ta hensyn til mulige
tilfeller av for eksempel felles opphav pa grunn av utsettinger. Det ble gjort unntak for sju lokali-
teter der pragver ble samlet inn ovenfor og nedenfor vandringshinder for anadrom laksefisk. |
disse tilfellene ble elvemusling nedenfor og ovenfor vandringshinder behandlet som ulike be-
stander (tabell 3).

2.2 Utvalg av bestander

Rapporten undersgker genetisk variasjon og struktur i alle norske bestander som ligger i den
genetiske databasen for elvemusling hos NINA. Databasen ble utvidet som del av dette prosjek-
tet, ved utvidet genotyping av tidligere innsamlete praver og genotyping av praver som det fantes
ekstrahert DNA fra (Larsen 2015). Innsamlete praver ble valgt ut for genotyping ved at (i) det
forela statusdata for bestanden, (ii) god geografisk spredning ble sikret og at fylkene ble best
mulig representert i forhold til andelen kjente elvemuslinglokaliteter, (iii) bestander med bade god
og darlig status ble representert og (iv) bestander med sjgarret som vert ble representert. Totalt
76 elvemuslingbestander fra 69 lokaliteter ble brukt i undersgkelsen. Bestander fra alle elleve
fylker i Norge ble tatt med i undersgkelsen (figur 1; figur 2).
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Figur 1. Fordeling av de 76 undersgkte elvemuslingbestandene i Norge. Granne sirkler er lakse-
muslingbestander, r@de og gule sirkler er arretmuslingbestander med henholdsvis ingen forekomst
og forekomst av sjoorret.
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Figur 2. Andel elvemuslingbestander som inngar i undersgkelsen etter fylke og primeervert (N = 76).
Gronne soyler viser laksemuslingbestander (magrkegrenn med usikkerhet i vert) og r@de sayler viser
grretmuslingbestander (magrkerade med usikkerhet i vert). Svarte sirkler viser fordelingen av alle
kjente elvemuslinglokaliteter i Norge etter Larsen og Magergy (2019) (N = 432).

2.3 Status, vert og bestandsstorrelse

Jkologisk status for elvemuslinglokalitetene i Norge er basert pd en svensk modell for & be-
demme verneverdien (som ogsa sier noe om levedyktigheten) av ulike lokaliteter med elve-
musling (Henrikson et al. 1998, Séderberg 1998). Det ble valgt ut seks kriterier som er viktige
for overlevelsen til en bestand pé lang sikt (bestandsstarrelse, gjennomsnittstetthet, utbredelse,
minste musling, andel muslinger mindre enn 20 mm og andel muslinger mindre enn 50 mm), og
det ble gitt 0/1-6 poeng innenfor hvert kriterium. Modellen ble senere modifisert av Larsen og
Hartvigsen (1999) som modererte kravene for & oppna hgyest poengsum for kriteriene «andel
muslinger <2 cm» og «andel muslinger <5 cm» (tabell 1). | denne rapporten er total poengsum
for lokalitetene (varierende mellom 4 og 36 poeng) benyttet i analysene.

Bestandsstgrrelse for de forskjellige elvemuslinglokalitetene er i hovedsak estimert pa bakgrunn
av gjennomsnittlig tetthet av muslinger og beregnet areal av tilgjengelig utbredelsesomrade.
Tetthetsdataene er enten antall muslinger pr m? eller antall muslinger pr. minutt, omregnet til
antall muslinger pr. m? etter Larsen (2017). Tilgjengelig areal er basert pa malinger i kart av
lengden pa utbredelsesomradet til muslingen og gjennomsnittlig bredde pa vassdraget innenfor
dette utbredelsesomradet. For et flertall av lokalitetene er bestandsstgrrelsen justert basert pa
observert andel nedgravde muslinger i vassdraget eller basert pa en forventet andel nedgravde
muslinger (se f.eks. Larsen 2017). | tillegg er det ofte gjort ekspertvurderinger av om estimatene
overestimerer eller underestimerer antallet muslinger ved lokaliteten. P& grunn av usikkerhet i
estimering av bestandsstarrelse ble ikke faktisk antall muslinger brukt, men bestandene tildelt
en stgrrelsesklasse (Larsen og Magergy 2019).
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Tabell 1. Kriterier og poengklasser for bedemmelse av status/levedyktighet for elvemusling.
Tabellen viser antall poeng en gitt lokalitet med elvemusling blir gitt for hver av kriteriene be-
standsstgrrelse, tetthet, utbredelse, minste musling funnet, og andel musling mindre enn 2 og
5 cm. Poengene blir s& oppsummert over kriteriene. Omarbeidet etter Séderberg (1998). Ta-
bellen er hentet fra Larsen og Hartvigsen (1999).

Kriterium 1p 2p 3p 4p 5p 6 p

1 Bestandsstgrrelse (i tusen) <5 5-10 11-50 51-100 101-200  >200
2 Gjennomsnittstetthet (ind/m?) <2 2,1-4 4,1-6 6,1-8 8,1-10 >10
3 Utbredelse (km) <2 21-4 41-6 6,1-8 8,1-10 >10
4 Minste musling funnet (mm) >50 41-50 3140 21-30 11-20 <10
5 Andel muslinger <2 cm (%) >0-1  >1-2 >2-3 >3-4 >4-5 >5

6 Andel muslinger <5 cm (%) >0-5 6-10 11-15 16-20 21-25 >25

For a identifisere hvilken vertsart som benyttes av de ulike elvemuslingbestandene benyttes flere
forskjellige metoder. Ifglge Larsen og Mageray (2019) er vertsart kjent for 116 av lokalitetene,
sannsynlig vertsart er angitt for 176 lokaliteter, og vertsart er ikke kjent for 140 lokaliteter (tabell
2). For lokalitetene med kjent vertsart er denne fastsatt basert pa undersgkelser av infestering
av muslinglarver pa gjellene til ungfisk av laksefisk (Larsen 2017) og/eller genetiske undersgkel-
ser (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). For lokalitetene med sannsynlig kjent verts-
bruk er denne fastsatt basert pa ekspertvurderinger av hva som er den mest sannsynlige verts-
arten, basert pa data om tilgjengelig vertsfisk eller muligheten for oppgang av anadrom fisk. Blant
de lokalitetene der vertsarten er kjent, utgjer laks og grret henholdsvis 25,9 og 74,1 % av lokali-
tetene (tabell 2). | rapporten er grretmuslinglokaliteter (med forekomst av bade stasjonaer grret
og sjegrret) ogsa vurdert med hensyn pa om det er stasjonaer a@rret eller sjggrret som mest
sannsynlig er hovedverten for lokaliteten. Begrunnelse for hvordan lokaliteter er regnet som sikre
sjgarret- eller sannsynlige sjaarretlokaliteter finnes i vedlegg, tabell 6.2.

Tabell 2. Opplysninger om kjent eller sannsynlig vertsfisk (laks eller grret) for muslinglarvene i
lokaliteter med levende elvemusling i Norge. Tabellen er hentet fra Larsen og Magergy (2019).

Kategori Antall lokaliteter Prosentandel
1 =laks 30 6,9

5 = grret 86 19,9

15 = sannsynligvis laks 40 9,3

51 = sannsynligvis arret 136 31,5

NA = ingen opplysninger 140 32,4

Sum 432* 100,0

*13 lokaliteter er delt opp i bestander med henholdsvis laksemusling og grretmusling

2.4 Genetiske analyser

DNA ble ekstrahert som beskrevet av Karlsson og Larsen (2013), ved bruk av Dneasy tissue kit
fra Qiagen. NINA har i mange studier genotypet atte mikrosatellitter fordelt pa to PCR multiplexer
som beskrevet av Karlsson og Larsen (2013) og Karlsson et al. (2013). To av mikrosatellittene
har imidlertid vist signifikante avvik fra Hardy-Weinberg likevekt, som sannsynligvis tilskrives
usikker genotyping. Disse har derfor ikke blitt inkludert i de videre analysene. De seks resterende
mikrosatellittene har imidlertid blitt brukt i mange studier, og i genetisk tilordning av elvemusling
til vertsart. Karlsson et al. (2016) beskriver utviklingen av et nytt mikrosatellitt-assay der man
beholdt seks av de atte opprinnelige markgrene og ni nye markgrer ble inkludert fra primer-
sekvenser fra Geist et al. (2003) og Garlie (2010) fordelt i to ulike PCR multiplexer. | denne
analysen ble muslingene undersgkt med hensyn til det nye markarsettet pa 15 mikrosatellitter.

2.5 Statistiske analyser
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Undersgkelsen har benyttet DNA-praver fra den genetiske databasen for elvemusling hos NINA
som er genotypet for 15 markerer. Individer som ble genotypet for feerre enn ti markarer ble
ekskludert fra analysen. | tillegg ble bare bestander med minst 15 genotypete individer inkludert
i analysen. Avvik fra genetisk (Hardy-Weinberg) likevekt for hver markar og for hver bestand ble
testet i R pakken pegas (Paradis 2018).

2.5.1 Genetisk variasjon

Genetisk variasjon innenfor bestandene ble undersgkt i form av heterozygositet (forekomst av
ulike alleler ved en marker) og allelrikdom (antall forskjellige alleler uavhengig av antall prgver).
Observert heterozygositet og allelrikdom ble beregnet ved hjelp av R pakken hierfstat (Goudet
2005), og forventet heterozygositet ble beregnet ved hjelp av R pakken adegenet (Jombart
2008). Forskjeller i genetisk variasjon innen bestander mellom grretmusling og laksemusling ble
testet ved t-test. Forskjeller mellom bestander med sjgarret som vert og bestander med stasjo-
nzer grret som vert ble testet med ikke-parametrisk Mann-Whitney-Wilcoxon test pa grunn av
avvik fra normalfordeling.

Genetisk differensiering mellom bestander ble undersgkt i form av parvise genetiske forskjeller
(genetisk forskjell mellom to bestander) mellom alle de undersgkte elvemuslingbestandene (par-
vis genetisk distanse). Parvis genetisk distanse Fst ble beregnet i R pakken mmod (Winter
2012). Nei’s parvise distanse (Nei 1987) ble beregnet i R pakken poppr (Kamvar et al. 2014).
Nei’s parvise distanser mellom alle de undersgkte elvemuslingbestandene ble visualisert i et
prinsipalkoordinatanalyse-plot (PCA plot) ved bruk av R pakken stats (R Development Core
Team 2017).

En lineezer blandet effekt modell ble brukt for & undersgke om det var en forskjell i genetisk dis-
tanse til laksemusling mellom grretmuslingbestander med stasjonaer og anadrom grret som vert.
Denne modellen tok hensyn til at parvise distanser beregnet til hver enkelt av de 18 lakse-
muslingbestandene ikke er statistisk uavhengig. Genetisk differensiering ble ogsa visualisert
som parvise genetiske distanser mellom hver undersgkt bestand til hver av de 18 undersokte
laksemuslingbestandene.

Fordeling av den totale genetiske variasjonen til vertstilhgrighet, bestander innenfor vertstilha-
righet og individer innenfor bestander ble undersgkt med AMOVA (Analysis of Molecular Va-
riance) ved hjelp av R pakken poppr og implementering av pakken ade4 (Dray & Dufour 2007).

2.5.2 Betydning av genetisk variasjon for gkologisk tilstand

Formalet med denne delen av undersgkelsen var a undersgke om genetisk variasjon pavirker
tilstanden til elvemuslingbestander. Bestandsstgrrelse er forventet til & pavirke bade genetisk
variasjon og tilstand. Vi undersgkte derfor sammenhengen mellom disse tre variablene (figur
3). Genetisk variasjon i form av forventet heterozygositet og allelrikdom ble benyttet, men resul-
tatene var stort sett like og vi viser bare resultater for allelrikdom. 1 tillegg til genetisk variasjon
ble grad av innavl («inbreeding coefficient»; FIS) undersgkt. Innavl skyldes reproduksjon mellom
beslektede individer og resulterer i stgrre grad av homozygositet enn forventet ut ifra allelfre-
kvensene.

@kologisk tilstand (se avsnitt 2.3) ble analysert som levedyktighet, starrelse til minste musling
pavist og andel muslinger <50 mm. Bestandsstarrelse inngar i beregning av levedyktighet og en
undersgkelse av sammenheng mellom levedyktighet og bestandsstgrrelse er derfor ikke hen-
siktsmessig (figur 3). Vi har derfor hovedsakelig undersgkt rekruttering som indikator for gkolo-
gisk tilstand. Manglende rekruttering anses ogsa som den starste trusselen mot elvemusling i
Norge (Larsen 2018, Larsen & Magergy 2019). De minste muslingene lever nedgravd i
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sedimentet. | undersgkelsen av stgrrelse til minste musling pavist ble det derfor bare benyttet
bestander der det har blitt utfgrt graveundersgkelser i substratet.

Sammenheng mellom genetisk variasjon, gkologisk tilstand og bestandsstarrelse ble undersgkt
ved bruk av korrelasjoner. Pa grunn av stort avvik fra normalfordelingen, ble det brukt Spearman
korrelasjoner for sammenhengen med andel muslinger <50 mm og genetisk variasjon. Vi brukte
en multippel regresjon for & undersgke effekten av genetisk variasjon eller innavl og bestands-
starrelse pa rekruttering. Modellene estimerer den effekten hver av disse faktorene har nar den
andre faktoren holdes konstant.

Genetisk variasjon
Allelrikdom

Heterozygositet

Rekruttering
Levedyktighet

> Populasjonsstorrelse

Minste musling
Forekomst <50 mm

Figur 3. Sammenheng mellom genetisk variasjon, rekruttering og bestandsstgrrelse.

Genetisk variasjon og rekruttering: Bestander med lav genetisk variasjon kan ha redusert evne til
tilpasning til miljgendringer og derfor redusert rekruttering. Samtidig kan redusert rekruttering gi tap
av genetisk variasjon nar fa individer rekrutterer (lav effektiv bestandsstgrrelse).

Populasjonsstorrelse og genetisk variasjon: Sma bestander har stgrre sannsynlighet for & tape
genetisk variasjon giennom genetisk drift (tilfeldige endringer i allelfrekvenser og tap av alleler).

Populasjonsstarrelse og rekruttering: Bestander med redusert rekruttering blir mindre. Smé be-
stander kan ha gkt sannsynlighet for manglende befruktning av hunnmuslingene og dermed redusert
rekruttering.
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3 Resultater

3.1 Genotypingssuksess

Vi undersgkte genetisk variasjon i totalt 2746 individer av elvemusling fra 76 bestander (69 lo-
kaliteter). Genotyping for én av de 15 undersgkte markgrene var mislykket for en stor andel av
prgvene og denne markaren (MarMa4143) ble ekskludert i analysen. Blant individene som ble
inkludert i analysen var total andel markgrer med mislykket genotyping lav (0.24 %). Mellom 15
og 84 individer ble undersgkt fra hver av de 76 bestandene (tabell 6.1). Vi testet for avvik fra
Hardy-Weinberg likevekt for hver markar innenfor bestand. Andelen av bestander som viste sig-
nifikant avvik (P < 0,05) fra Hardy-Weinberg likevekt var 1-37 % for de 14 undersgkte markarene.
Avvik fra Hardy-Weinberg likevekt ble hovedsakelig funnet i grretmuslingbestander med lav ge-
netisk variasjon. For disse bestandene kan avvik forklares med en hgy grad av innavl, og alle
markgrer ble brukt i videre analyser.

3.2 Genetisk variasjon

3.2.1 Genetisk variasjon innenfor bestander

Det var store forskjeller i genetisk variasjon mellom bestandene med elvemusling. Noen bestan-
der viste ekstremt liten genetisk variasjon, og nesten alle undersgkte individer var genetisk iden-
tiske for de undersgkte markgrene (tabell 6.1). Andre bestander viste stor genetisk variasjon,
og alle undersgkte individer hadde ulike genotyper (tabell 6.1). Allelrikdom (gjennomsnittlig an-
tall ulike alleler per marker, standardisert for antall prgver) innenfor bestander varierte fra 1,1
(Svilandselva) til 6,9 alleler (Haelva - laks), og forventet heterozygositet (andel markgrer med to
ulike alleler) varierte fra 0,005 (Svilandselva) til 0,651 (Ogna - laks) (figur 4; figur 5; tabell 6.1).

Om laks eller grret er primaervert var kjent for 66 av de 76 undersgkte bestandene (tabell 6.1).
Genetisk variasjon var betydelig hgyere i laksemuslingbestander (N=18) enn i grretmuslingbe-
stander (N=48). Allelrikdom var signifikant forskjellig og mer enn dobbelt sa hgy i laksemusling-
bestander (6,3 alleler) som i grretmuslingbestander (2,4 alleler) (t-test: P<0,001; figur 4). Ogsa
forventet heterozygositet var signifikant forskjellig og mer enn dobbelt sa stor i laksemuslingbe-
stander (0,598) som i grretmuslingbestander (0,253) (t-test: P<0,001; figur 5). Alle undersakte
laksemuslingbestander hadde stor genetisk variasjon (AR: 5,7-6,9; He: 0,551-0,651), mens det
var bestander med bade liten og stor genetisk variasjon blant grretmuslingbestandene (AR: 1,1-
5,2; He: 0,005-0,557) (figur 4; figur 5). Likevel var det kun én grretmuslingbestand som hadde
hgyere genetisk variasjon enn laksemuslingbestanden med lavest genetisk variasjon (figur 4;
figur 5).
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Figur 4. Gjennomsnittlig allelrikdom estimert fra fjorten mikrosatellitt-markarer i 76 ulike bestander av
elvemusling. Gragnne stolper er laksemuslingbestander (markegronn med usikkerhet i vert) og rade
stolper er grretmuslingbestander (mgrkerade med usikkerhet i vert). Navn og lokalisering av bestan-
der er gitt i tabell 6.1.

0.4-
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Figur 5. Gjennomsnittlig forventet heterozygositet estimert fra fjorten mikrosatellitt-markgrer i 76 ulike
bestander av elvemusling. Grenne stolper er laksemuslingbestander (markegrenn med usikkerhet i
vert) og rade stolper er grretmuslingbestander (markergde med usikkerhet i vert). Navn og lokalise-
ring av bestander er gitt i tabell 6.1.

Forventst hatarozygositat (He)
I\J

3.2.2 Genetisk differensiering mellom bestander

Det var betydelig sterre genetisk forskjell mellom grretmuslingbestandene enn mellom lakse-
muslingbestandene. Gjennomsnittlig parvis genetisk distanse (Fst; genetisk differensiering mel-
lom to bestander) var 0,32 mellom grretmuslingbestandene (Fst: 0-0,97; 2209 parvise sammen-
ligninger) og 0,01 mellom laksemuslingbestandene (Fst: 0-0,05; 272 parvise sammenligninger)
(t-test: P < 0,001).

Visualisering av parvise genetiske distanser mellom alle bestander viste tydelig genetisk forskjell
mellom grretmusling og laksemusling (figur 6). Laksemuslingbestandene ble gruppert tett sam-
let, mens grretmuslingbestandene viste en starre spredning utenfor grupperingen av lakse-
muslingbestandene (figur 6). Laksemusling- og arretmuslingbestandene ble primaert delt opp
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langs x-aksen i PCA-plottet, som viser den fgrste komponenten fra prinsipalkomponentanalysen
(figur 6). Parvise genetiske distanser er per definisjon pavirket av genetisk variasjon (heterozy-
gositet), og den fgrste komponenten fra prinsipalkomponentanalysen var sterkt korrelert med
heterozygositet (Pearson korrelasjon: r = 0,84, P < 0,001, N = 76). Dette var ogsa tilfellet i en
tilsvarende analyse som bare omfattet grretmuslingbestander (resultater ikke vist), og gruppe-
ringen av grretmuslingbestandene i denne analysen liknet grupperingen i fellesanalysen med
laksemusling.

For & se neermere péa genetisk differensiering mellom grretmusling- og laksemuslingbestandene
undersgkte vi parvise genetiske distanser fra hver bestand til de 18 undersgkte laksemuslingbe-
standene (figur 7). Resultatene viste at laksemuslingbestandene hadde lav parvis genetisk dis-
tanse til alle de andre undersgkte laksemuslingbestandene (figur 7). Drretmuslingbestandene
hadde hgyere parvis genetisk distanse til laksemuslingbestandene, men dette varierte betydelig
mellom grretmuslingbestandene (figur 7). Likevel var det ingen overlapp i giennomsnittlig parvis
genetisk distanse til laksemuslingbestandene mellom laksemusling- og grretmuslingbestandene
(figur 7).

Vi brukte analyse av molekylaergenetisk variasjon (AMOVA) for & estimere andelen av den totale
genetiske variasjonen i dataene som ble forklart av vertstilhgrighet, av tilhgrighet til bestand in-
nenfor vertstilhgrighet og av individer innfor bestander. Omkring 19 % av den totale genetiske
variasjonen i dataene ble forklart av vertstilhgrighet (P < 0,001). En stor andel (35 %) av varia-
sjonen ble forklart av inndeling i bestander innenfor vert (P < 0,001). Den resterende variasjonen
ble forklart av individer innenfor bestandene.

Noen bestander viste en avvikende genetisk distanse i forhold til vertstilhgrighet. @rretmusling-
bestanden i Askerelva (#21) og i Svenheimselva (#45) ble plassert i forholdsvis stor avstand fra
de andre grretmuslingbestandene (figur 6). Genetisk distanse (Fst) til laksemuslingbestandene
var dog ikke stgrre enn for andre grretmuslingbestander (figur 7). @rretmuslingbestanden i
Haukaselva (#36) og i Drakstelva (#60) ble plassert naere og innenfor grupperingen av lakse-
muslingbestandene (figur 6). For Haukaselva, men ikke i samme grad for Drakstelva, var ogsa
genetisk distanse (FsT) til laksemuslingbestandene liten (figur 7).
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Figur 6. Prinsipalkomponentanalyse (PCA, principal component analysis) basert pa Neis parvise ge-
netiske distanser mellom 76 elvemuslingbestander, estimert fra fjorten mikrosatellitt-markarer.
Grgnne sirkler er laksemuslingbestander (mgrkegrgnn med usikkerhet i vert) og rade sirkler er grret-
muslingbestander (mgrkerade med usikkerhet i vert). Navn og lokalisering av bestander er gitt i tabell
6.1.
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Figur 7. Parvis genetisk distanse Fst mellom alle elvemuslingbestandene som inngar i materialet og
de 18 sikre laksemusling-bestandene som ble undersgkt. Grgnne sirkler er laksemuslingbestander
(markegronn med usikkerhet i vert) og rade sirkler er grretmuslingbestander (mgrkerade med usik-
kerhet i vert). Navn og lokalisering av bestander er gitt i tabell 6.1.

| &tte av de undersgkte vassdragene ble to elvemuslingbestander fra henholdsvis nedenfor og
ovenfor vandringshinder for anadrom fisk undersgkt. Ved tre av disse lokalitetene (Aursunda,
Enningdalselva, Ogna) var genetisk variasjon betydelig hgyere i bestanden i den anadrome de-
len enn i den ikke-anadrome delen av vassdraget (tabell 3). Ved disse lokalitetene var ogsa
genetisk differensiering meget hay mellom bestandene (Fst: 0,214-0,290; tabell 3). Derimot var
genetisk variasjon bare ubetydelig redusert i bestandene i de ikke-anadrome delene av Kar-
pelva, Lomma, Skjeladna og Svenheimselva/Loneelva (tabell 3). | Lomma var genetisk variasjon
lav (tilsvarende grretmusling), mens genetisk variasjon var hgy i de tre andre tilfellene (tabell 3).
Ved disse lokalitetene var ogsa genetisk differensiering ubetydelig (Fst: 0,004-0,030; tabell 3).
| Fossaa var genetisk variasjon lavere i anadrom enn i ikke-anadrom del og genetisk differensie-
ring moderat (tabell 3).

Tabell 3. Estimater av allelrikdom (AR; allelic richness) og forventet heterozygositet (He) av elve-
muslingbestander fra henholdsvis anadrom og ikke-anadrom del av samme lokalitet og Fst mellom
bestandene. Lokalisering av bestander (Nr) er gitt i vedleggstabell 6.1. * indikerer at sjgarret er antatt
primaervert.

Anadrom Ikke-anadrom

Lokalitet Nr AR He Nr AR He Fst

Aursunda 56 6,5 0,591 57 2,0 0,201 0,214
Enningdalselva 23 6,3 0,596 24 1,9 0,029 0,274
Fossaa 34* 3,0 0,329 35 3,4 0,405 0,170
Karpelva 74 6,5 0,607 75 4,8 0,553 0,030
Lomma 28* 1,1 0,007 29 1,2 0,021 0,014
Ogna 63 6,7 0,651 64 1,3 0,072 0,290
Skjelana 42* 29 0,470 43 3,3 0,466 0,004
Svenheimselva/ 39 5,8 0,551 45 3,1 0,388 0,020

Loneelva

3.2.3 Genetisk tilordning av elvemuslingbestander med usikker vertstilhgrighet

19




NINA Rapport 1994

For ni av de undersgkte bestandene var primaerverten usikker. Steinslandselva [#11], Aheims-
elva [#55], Mossa [#62] og Slgrdalselva [#68] hadde laks som antatt primaervert og er gruppert
genetisk sammen med laksemuslingbestandene (figur 6). Disse bestandene hadde ogsa lav
parvis genetisk distanse (Fst) til laksebestandene (figur 7). Vassbotnbekken [#3], Fraylands-
bekken [#6], Dgsjaelva [#32], Fossaa [#34, #35] og Sundfjordelva [#44] hadde grret som antatt
primeervert og grupperte seg genetisk sammen med arretmusling-bestandene (figur 6). Disse
bestandene hadde ogsa en forholdsvis stor parvis genetisk distanse Fsr til laksemuslingbestan-
dene (figur 7).

3.2.4 Validering av genetisk tilordning av individuelle elvemuslinger

Vi undersgkte mulighetene for genetisk tilordning av enkeltindivider til laksemusling- og arret-
musling ved hjelp av programmet Geneclass. Enkeltindivider ble tilordnet til 17 laksemuslingbe-
stander og 46 grretmuslingbestander. Laksemuslingbestanden i Storelva (#2) ble ikke tatt med
i denne analysen pa grunn av at den med hgy sannsynlighet har felles opphav med lakse-
muslingbestanden i Haelva (#7) (Magergy et al. 2020). Deretter ble sannsynligheter for tilordning
oppsummert for henholdsvis laksemusling- og @rretmuslingbestandene. Individer fra lakse-
muslingbestandene ble med hgy sannsynlighet tilordnet laksemusling, og bare 5 % av individene
hadde en relativ tilordning til laksemusling lavere enn 62 % (figur 8). Det var betydelig starre
usikkerhet i tilordning av individer fra grretmuslingbestandene (figur 8). Usikkerheten varierte
mye mellom grretmuslingbestandene. Nar 62 % tilordning til laksemusling ble brukt som gren-
severdi, ble mellom 0 % og 100 % av individer fra de 46 bestandene tilordnet riktig til @rretmusling
(figur 8). Individer fra grretmuslingbestander med lav genetisk variasjon ble med stor sikkerhet
tilordnet riktig, mens individer fra grretmuslingbestander med hgy genetisk variasjon i stor grad
ble tilordnet feil. Blant arretmuslingbestander med en forventet heterozygositet under 0,4 (31 av
46 bestander) ble aldri mer enn 8 % av individene tilordnet feil til laksemusling.

Relativ tilordning til laksermusling [%]

|||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||||
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Figur 8. Validering av genetisk tilordning av enkeltindivider til grretmusling og laksemusling i pro-
grammet Geneclass. Figuren viser den samlete relative sannsynligheten for tilordning til lakse-
muslingbestandene for enkeltindivider fra 17 laksemusling- (grenne sirkler) og 46 @rretmuslingbe-
stander (rade sirkler). Den rgde stiplete linjen viser 5-persentilen i tilordning av laksemuslinger. Indi-
vider med en lavere relativ tilordning til laksemusling enn denne grenseverdien er sannsynligvis ikke
laksemusling.

3.2.5 Genetisk variasjon og tilhgrighet av bestander som bruker sjogrret som vert
Sju av de undersgkte grretmuslingbestandene forekommer i anadrom sone med sjggrret som

den mest sannsynlige verten (tabell 6.2). | tillegg er sj@arret mulig vert for ytterlige elleve under-
sgkte grretmuslingbestander (tabell 6.2). Det var store forskjeller i genetisk variasjon blant
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bestandene med sjagorret som vert eller mulig vert (figur 9). Genetisk variasjon var lavere enn i
laksemuslingbestandene, og det var stort overlapp med grretmuslingbestandene fra ikke-ana-
drome omréder (figur 9). Gjennomshnittlig genetisk variasjon var hgyere i bestandene med sjg-
grret som vert eller mulig vert enn i grretmuslingbestandene fra ikke-anadrome omrader, men
forskjellen var ikke statistisk signifikant (Mann-Whitney-Wilcoxon test; alle P > 0,15; figur 9).

*
Allelrikdom (AR)

Forventet heterozygositet (He)
3

*

3

-+
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TMulig -

Primaervert Primaervert

Figur 9. Gjennomsnittlig forventet heterozygositet (A) og allelrikdom (B) estimert fra fjorten mikrosa-
tellitt-markarer i 76 ulike bestander av elvemusling. Grant boksplot er laksemuslingbestander, brune
og rade boksplot er grretmuslingbestander med henholdsvis ingen forekomst og forekomst av sjogr-
ret. Gule boxplots er grretmuslingbestander med mulig forekomst av sjgarret. Hver svart sirkel viser
estimatet for én bestand. Noen bestander hadde usikker primeervert, men ble genetisk tilordnet i
avsnitt 3.4.

| visualisering av Nei's parvise genetiske distanser mellom bestandene, pa to dimensjoner (to
prinsipalkomponenter), ble mange bestander med sjgarret som (mulig) primaervert plassert mel-
lom laksemuslingbestandene og grretmuslingbestandene fra ikke-anadrome omrader (figur 10).
Gjennomsnittlig parvis genetisk distanse til de 18 undersgkte laksemuslingbestandene var starre
for grretmuslingbestandene fra ikke-anadrom strekning enn for grretmuslingbestandene med til-
gang til sjgerret, men forskjellen var ikke signifikant (GLMM: x2= 2,3, P = 0,32; figur 11).

21




NINA Rapport 1994

0.50- 21
0.25
864 “og
76
66
Q
6‘
*—G1
o
>
./51 57
o 845
! '27\4‘1‘ o 5937 60
& 35 65
0.00 1209, 35 1= 42‘:13
b )
o v
50 47 S
16 0@
® — 34 *30
30 =
e-19 :\20 =2
1B *—67

-0.25-

-025 0.00 0.25 0.50 0.75

Figur 10. Prinsipalkomponentanalyse (PCA, principal component analysis) basert pd Nei’s parvise
genetiske distanser fra 76 elvemuslingbestander, estimert fra fjorten mikrosatellitt-markarer. Grgnne
sirkler er laksemuslingbestander, brune og rade sirkler er grretmuslingbestander med henholdsvis
ingen forekomst og forekomst av sjearret. Gule sirkler er grretmuslingbestander med mulig forekomst
av sjearret. Noen bestander hadde usikker primaervert, men ble genetisk tilordnet i avsnitt 3.2.3. Navn
og lokalisering av bestander er gitt i tabell 6.1.
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Figur 11. Parvis genetisk distanse Fsr fra 76 elvemuslingbestander til 18 laksemuslingbestander.
Gront boksplot er laksemuslingbestander, brune og rode boksplot er grretmuslingbestander med
henholdsvis ingen forekomst og forekomst av sjegrret. Gule boksplot er grretmuslingbestander med
mulig forekomst av sjoarret. Noen bestander hadde usikker primaervert, men ble genetisk tilordnet i

avsnitt 3.2.3.
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3.3 Betydning av genetisk variasjon for gkologisk tilstand

Vi undersgkte om det er en sammenheng mellom genetisk variasjon og gkologisk tilstand innen-
for grretmusling- og laksemuslingbestander. Samtidig forventes det sammenheng mellom be-
standsstarrelse og bade genetisk variasjon og gkologisk tilstand (figur 3).

3.3.1 Orretmusling

Det var store forskjeller i genetisk variasjon mellom grretmuslingbestander (figur 4; figur 5).
Noen bestander hadde nesten ingen genetisk variasjon, og det er derfor en god mulighet for a
kunne studere en mulig sammenheng mellom genetisk variasjon og gkologisk tilstand. Det var
en signifikant sammenheng mellom genetisk variasjon malt som allelrikdom og gkologisk tilstand
malt som levedyktighet (figur 12A), som starrelse av minste musling pavist (figur 12C) og som
andel av muslinger mindre enn 50 mm (figur 12E). @rretmuslingbestander med hay genetisk
variasjon var i bedre gkologisk tilstand enn grretmuslingbestander med lav genetisk variasjon.
Det var ogsa en signifikant sammenheng mellom graden av innavl i grretmuslingbestander og
gkologisk tilstand (figur 12B; figur 12D; figur 12F). Bestander med lavere grad av innavl var i
bedre gkologisk tilstand.

Sammenheng mellom genetisk variasjon og ekologisk tilstand kan skyldes en underliggende
effekt av bestandsstgrrelse, hvis bestandsstarrelse pavirker bade genetisk variasjon og gkolo-
gisk tilstand (figur 3). Starre bestander hadde starre genetisk variasjon (figur 13A), men ikke
lavere grad av innavl (figur 13C). Derimot var tetthet signifikant korrelert med graden av innavl
(figur 13D), men ikke med genetisk variasjon (figur 13B). Bestandene med hgyest tetthet hadde
en lav grad av innavl (figur 13D).

Det var en tydelig sammenheng mellom bestandsstgrrelse (og tetthet) og ekologisk tilstand.
Sterre bestander (og bestander med hgyere tetthet) var i bedre tilstand (figur 14). Sammen-
hengen var signifikant for bade bestandsstarrelse og tetthet og for tilstand, malt som sterrelse
av minste musling og malt som andel muslinger mindre enn 50 mm (figur 14).

En lineaer modell for effekten av genetisk variasjon (allelrikdom) og bestandsstarrelse pa rekrut-
tering (andel muslinger < 50 mm) viste at bestandsstgrrelse (multippel regresjon: F = 12,3, P =
0,001), men ikke genetisk variasjon (multippel regresjon: F = 2,1, P = 0,16), hadde en effekt pa
rekruttering. Resultatene antyder at sammenhengen mellom genetisk variasjon og rekruttering
skyldes en underliggende effekt av bestandsstarrelse, fordi stgrre bestander har en hgyere ge-
netisk variasjon.

En linezer modell for effekten av innavl (Fis) og bestandsstarrelse pa rekruttering (andel mus-
linger < 50 mm) viste at bade bestandsstarrelse (multippel regresjon: F = 15,0, P < 0,001) og
graden av innavl (multippel regresjon: F = 5,0, P = 0,030) hadde en effekt pa rekruttering. Re-
sultatene antyder at bade sterre bestandsstarrelse og lavere grad av innavl bidrar positivt il
rekruttering.

Sammenhengen mellom genetisk variasjon og @kologisk tilstand forklarte bare en mindre andel
av den totale variasjonen i gkologisk tilstand (figur 12). For eksempel hadde noen grretmusling-
bestander lav genetisk variasjon, men likevel bra rekruttering (#26 Hoenselva, #40 Nyttingne-
selva, #48 Finnsrudelva, #66 Sagelva, #72 Hestadelva). Alle disse bestandene var relativt store
(minst kategori 5 = 2500 individer), og starre enn forventet ut ifra den lave genetiske variasjonen.
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Figur 12. Sammenheng mellom genetisk variasjon (malt som allelrikdom AR) og grad av innavl (Fis)
0g gkologisk tilstand malt som levedyktighet (a,b), starrelse av minste musling pavist (c,d) og andel
muslinger mindre enn 50 mm (e,f). Svarte sirkler viser estimater for grretmuslingbestander og blé
linjer viser korrelasjon (gratt omrade viser 95 % konfidensintervall). Korrelasjonskoeffisienter (R) og
signifikansniva (p) er angitt for hver sammenheng.
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Figur 13. Sammenheng mellom bestandsstarrelse og tetthet og genetisk variasjon, malt som allelrik-
dom (a, b) og grad av innavl (Fis) (c, d). Svarte sirkler viser estimater for grretmuslingbestander og
blé linjer viser korrelasjon (grétt omrade viser 95 % konfidensintervall). Korrelasjonskoeffisienter (R)
og signifikansniva (p) er angitt for hver sammenheng.
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Figur 14. Sammenheng mellom bestandsstarrelse og tetthet og gkologisk tilstand, malt som starrelse
av minste musling pdvist (a, b) og andel muslinger mindre enn 50 mm (c, d). Svarte sirkler viser
estimater for grretmuslingbestander og blé linjer viser korrelasjon (grétt omréde viser 95 % konfidens-
intervall). Korrelasjonskoeffisienter (R) og signifikansnivéa (p) er angitt for hver sammenheng.

3.3.2 Laksemusling

Det er sma forskjeller i genetisk variasjon mellom laksemuslingbestandene, og genetisk varia-
sjon var forholdsvis stor i alle bestander. Det var en signifikant sammenheng mellom genetisk
variasjon (AR) og gkologisk tilstand malt som starrelse av minste musling pavist (figur 15B),
men denne sammenhengen ble forklart av én eneste bestand med forholdsvis lav genetisk va-
riasjon og forholdsvis stor minste musling pavist (korrelasjon uten #53 Osenvassdraget: R = -
0,16, p = 0,68). Det var ingen signifikant sammenheng mellom bestandsstarrelse og gkologisk
tilstand, malt som andel muslinger <50 mm (figur 15D) og genetisk variasjon (AR) (figur 15C).
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Figur 15. Sammenheng mellom genetisk variasjon, mélt som allelrikdom AR, og @kologisk tilstand,
malt som andel muslinger mindre enn 50mm (a) og starrelse av minste musling pavist (b). Sammen-
heng mellom bestandsstgrrelse og genetisk variasjon, malt som allelrikdom AR (c), og @kologisk
tilstand, malt som andel muslinger mindre enn 50mm (d). Svarte sirkler viser estimater for lakse-
muslingbestander, og bla linjer viser sammenheng estimert med linesere modeller (gratt omréde viser
95 % konfidensintervall).
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4 Diskusjon

4.1 Genetiske data for elvemuslingbestander i Norge

Den genetiske databasen for elvemusling hos NINA omfatter i dag rundt 4000 individer av elve-
musling fra mer enn 100 lokaliteter i Norge. Over 1000 individer har blitt genotypet som del av
dette prosjektet. Databasen inneholder praver som har blitt genotypet for seks eller femten mar-
karer. De genetiske analysene i dette prosjektet er utelukkende basert pa 15 markarer. Resul-
tatene vil derfor veere sikrere enn tidligere tilsvarende undersgkelser basert pa seks markarer
(Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). Totalt inngikk 76 elvemuslingbestander (fra 69
lokaliteter) og over 2700 individer i undersgkelsen. Undersgkelsen dekker dermed en betydelig
andel av de 432 kjente lokalitetene i Norge (Larsen & Mageragy 2019). Bestandene var fordelt
over alle fylker, og utvalget gjenspeilte stort sett forekomsten av bestandene i de ulike delene av
Norge. Det starste avviket fra dette er Nordland, som er betydelig underrepresentert i undersg-
kelsen i forhold til forekomst av elvemusling i dette fylket.

Den utvidete genetiske databasen gir et meget solid datagrunnlag for undersgkelsene i dette
prosjektet, av genetisk struktur og av sammenhengen mellom genetisk variasjon og @kologisk
tilstand. Den sistnevnte delen av undersgkelsen knytter den genetiske databasen til gkologiske
data som nylig har blitt sammenstilt av Larsen og Magergy (2019). Den genetiske databasen vil
ogsa veere av stor verdi i framtidige undersgkelser, knyttet til forvaltningen av elvemusling. Blant
annet vil den gi et godt grunnlag for genetisk tilordning av bestander eller enkeltindivider til or-
retmusling og laksemusling eller til enkeltbestander. En rekke grunnleggende sparsmal om el-
vemuslingens biologi vil i fremtiden ogsa kunne undersgkes basert pa den utvidete genetiske
databasen.

4.2 Genetisk variasjon i grretmusling og laksemusling

Undersgkelse av genetisk variasjon i et utvidet utvalg bestander og med flere genetiske marka-
rer bekrefter tidligere funn av heyere genetisk variasjon i laksemusling enn i grretmusling
(Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). De undersgkte laksemuslingbestandene hadde
et jevnt hayt niva av genetisk variasjon. Ingen av de 52 grretmuslingbestandene hadde en starre
allelrikdom enn noen av de 22 laksemuslingbestandene, og kun én grretmuslingbestand hadde
hayere heterozygositet enn laksemuslingbestanden med lavest heterozygositet. Samtidig var
det store forskjeller i genetisk variasjon mellom grretmuslingbestandene. Noen av disse hadde
nesten like hgy genetisk variasjon som laksemusling, mens andre hadde nesten ingen malbar
genetisk variasjon. Noen grretmuslingbestander hadde ekstremt lav genetisk variasjon og nes-
ten alle individene var identiske for de undersgkte markgrene. Laksemuslingbestander er ofte
starre enn grretmuslingbestander, men dette forklarte ikke hgyere genetisk variasjon i de under-
sgkte laksemuslingbestandene.

Hoyere genetisk variasjon i laksemusling enn i grretmusling har nylig ogsa blitt beskrevet for
elvemusling i Sverige (Osterling et al. 2020) og Irland (Geist et al. 2018). Tidligere undersgkelser
av elvemusling i Norge (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014) og denne undersgkelsen
viser at stgrre genetisk variasjon i laksemusling enn i grretmusling er et fellestrekk i et stort antall
bestander, fordelt over et stort geografisk omrade.

4.3 Genetisk differensiering mellom bestander

Undersgkelsen bekrefter tidligere resultater for den genetiske strukturen av elvemusling i Norge
(Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). Det var forholdsvis sma genetiske forskjeller
mellom de undersgkte laksemuslingbestandene, til tross for at bestander langs hele norskekys-
ten ble undersgkt, fra grensen til Sverige i sargst til grensen til Russland i nordgst. Genetisk
forskjell mellom grretmuslingbestandene varierte mye, men var i gjennomsnitt mye stgrre enn
mellom laksemuslingbestandene. Laksemuslingbestandene dannet en tett gruppering i
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visualiseringen av genetisk distanse, mens grretmuslingbestandene ble plassert nesten uteluk-
kende utenfor denne gruppen. | sammenlikningen av genetisk distanse til laksemuslingbestan-
dene var forskjellen mellom grretmusling og laksemusling entydig: ingen av de 57 undersgkte
grretmuslingbestandene hadde en lavere genetisk distanse til laksemuslingbestandene enn
noen av de 18 undersgkte laksemuslingbestandene.

Den genetiske strukturen i de 76 undersgkte bestandene viser at svak genetisk differensiering
hos laksemusling og betydelig differensiering hos grretmusling forekommer i hele utbredelses-
omradet i Norge (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). Sammen med undersgkelser
fra Ser-Sverige (Osterling et al. 2020) og Irland (Geist et al. 2018), tyder resultatene pa at for-
skjellen i genetisk differensiering mellom laksemusling og @rretmusling er et generelt manster i
Nord-Europa. Forskjellene i genetisk differensiering kan forklares med artens innvandringshis-
torie og vertsmobilitet (Karlsson et al. 2014, Wacker et al. 2019, Osterling et al. 2020). Etter den
siste istiden ble elvemusling introdusert til vassdrag i Nord-Europa av anadrom laksefisk. Dagens
grretmuslingbestander med stasjonaer grret som primaervert ble isolert fra andre bestander nar
vandringshindre for laksefisk oppstod under landhevingen. | de isolerte bestandene er tilfeldige
endringer i allelfrekvenser (genetisk drift) forventet a gke genetisk differensiering over tid. Gene-
tiske forskjeller mellom isolerte bestander kan ogsa ha oppstatt under koloniseringen, hvis loka-
litetene ble koloniserte av et lite antall individer. Ved tilfeldig utvalg av et lite antall individer fra
en bestand forventes det en reduksjon i genetisk variasjon («founder effect») og, samtidig, tilfel-
dige forskjeller i allelfrekvenser ved uavhengig kolonisering av flere vassdrag. Elvemuslingbe-
standene med laks som primeervert har mest sannsynlig aldri blitt fullstendig isolert fra hver-
andre, og genetisk utveksling mellom vassdragene kan dermed ha foregatt ved forflytning av
glochidier pa juvenil og voksen laks.

Elvemusling forvaltes pa lokalitetsniva i Norge. | denne rapporten har vi vist at en lokalitet kan
besta av flere bestander og at det er behov for genetiske analyser for a identifisere stedegne
bestander ogsa innenfor vassdrag. Undersgkelsen bekrefter stor genetisk differensiering av or-
retmuslingbestandene, som gir stor mulighet for lokale tilpasninger til vertsfisken og miljget.
Samtidig utgjar fravaeret av genflyt mellom grretmuslingbestandene og forventet tap av genetisk
variasjon over tid, en mulig trussel. Sammenslaing av bestander med spesielt lav genetisk va-
riasjon har blitt diskutert i tilfeller der bestandene er forholdsvis like hverandre (Linlgkken et al.
2020). Fordeler ved sammenslaing av bestander, som for eksempel gkt genetisk variasjon, ma
avveies mot tap av stedegne bestander med mulige lokale tilpasninger. Dette prosjektet har bi-
dratt til viktig kunnskap om forholdet mellom genetisk variasjon og gkologisk tilstand, men kunn-
skapsgrunnlaget for avveiningen mellom & ivareta genetisk integritet pa den ene siden og sikre
en tilstrekkelig hay genetisk variasjon for unnga innavisdepresjon pa den andre siden mangler
fortsatt. P& generelt grunnlag vil hay genetisk variasjon vaere viktig for en bestands mulighet til
genetisk tilpasning og innavl forventes a kunne gi negative effekter i form av lavere overlevelse
og produktivitet (innavidepresjon) (Hedrick et al. 2016). Imidlertid er det meget sannsynlig at de
ulike muslingbestandene har en hgy grad av lokal genetisk tilpasning som ved en innkrysning
med musling fra andre bestander vil kunne bryte ned denne tilpasningen og gi en bestand som
er darligere tilpasset miljget. | tillegg sa vet vi ikke hvorvidt recessive skadelige gener som ligger
til grunn for innavisdepresjon har blitt selektert vekk fra bestanden (sakalt «purging», Hedrick &
Garcia-Dorado 2016). Kontrollerte krysningsforsgk mellom elvemuslingbestander vil kanskje
kunne gi noen svar pa effekter av & blande bestander (utavl) pa overlevelse og produktivitet i
forhold til innavl og om bestander som veert isolert i lang tid vil kunne vaere kompatible.

Svak genetisk differensiering i laksemusling indikerer derimot reproduktiv utveksling og genflyt
mellom bestandene. Dette kan forventes & gke robustheten av bestandene mot tap av genetisk
variasjon. | tillegg kan reproduktiv utveksling forventes a gi muligheter for naturlig rekolonisering
av elver der elvemusling har forsvunnet. Rekolonisering er i dag lite undersgkt bade med tanke
pa potensialet for & bygge opp levedyktige bestander og med tanke pa genetiske konsekvenser.

Den genetiske strukturen av elvemusling i Norge ble i denne rapporten primaert undersgkt med
hensyn til vertstilhgrighet, men vi oppdaget ogséd noen tydelige grupperinger av
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grretmuslingbestander fra samme geografiske omrade. Bestandene fra Oslo fylke dannet en
tydelig gruppe, sammen med to bestander fra Viken. Disse bestandene ble genotypet som en
del av et pagaende prosjekt som undersgker et mulig felles opphav som felge av utsettinger av
grret infestert med muslinglarver. Felles opphav kan derfor forklare denne grupperingen. Utset-
tinger av elvemusling er lite undersgkt i Norge og kan veere mere utbredd enn kjent i dag. Un-
dersgkelsen omfattet et stort antall bestander med stor geografisk spredning og det er derfor
usannsynlig at resultatene pa genetisk struktur ha blitt pavirket av utsettinger. Kunnskap om
utsettinger er viktig for forvaltningen av elvemusling og genetisk tilordning er ofte en forutsetning
for & undersgke opphav.

Bestandene fra Innlandet dannet ogsa én gruppe, sammen med to bestander fra Agder, noen
av bestandene fra Viken og to bestander fra Rogaland. Fem av disse bestandene var med i en
tidligere genetisk undersgkelse av elleve bestander fra Sgrgst-Norge (Linlgkken et al. 2020).
Den undersgkelsen konkluderte med at bestandene i Glommavassdraget og i vassdrag som
drenerer til Vanern mest sannsynlig har en felles innvandringshistorie fra @st. Men det er uklart
om gruppering gjenspeiler felles opphav. Grupperingen skiller seg ut ved felles plassering pa
den laveste enden av x-aksen i PCA figuren (figur 6). Denne aksen er tett korrelert med genetisk
variasjon, og bestandene ble gruppert tett sammen pa grunn av lav genetisk variasjon (He <
0,15). Det er derfor usikkert om grupperingen skyldes genetisk likhet fra et felles opphav eller
kun skyldes lav genetisk variasjon. At to bestander fra Rogaland ogsa ble gruppert sammen med
disse bestandene statter ikke forklaringen av gruppering pa grunn av felles opphav.

Genetisk distanse ble undersgkt for atte tilfeller der elvemusling forekommer i anadrom og ikke-
anadrom del av samme vassdrag. | fire av tilfellene (Aursunda, Enningdalselva, Fossaa, Ogna)
var det tydelig genetisk differensiering mellom forekomstene, pad samme nivd som mellom grret-
musling og laksemusling i ulike vassdrag. | tre av disse vassdragene var ogsa genetisk variasjon
stagrre i elvemusling i den anadrome delen enn i den ikke-anadrome delen. Dette stgtter tidligere
funn av at grretmusling og laksemusling kan oppvise store genetiske forskjeller innenfor samme
vassdrag (Karlsson & Larsen 2013, Karlsson et al. 2014). | disse tre tilfellene var laks primeervert
for elvemusling i den anadrome delen. | fire av vassdragene var det ingen betydelig genetisk
differensiering mellom elvemusling i den anadrome og den ikke-anadrome delen. | to av disse
(Karpelva, Svenheimselva/Loneelva) var laks primaervert i den anadrome delen, og den gene-
tiske variasjonen var hgy i begge deler av vassdragene. | de to andre vassdragene var sjgarret
antatt primeervert i den anadrome delen av vassdraget og genetisk variasjon var hgy i det ene
vassdraget (Skjelana), men ikke i det andre (Lomma). Resultatene forklares best ved at det er
lokale omstendigheter i disse vassdragene, som nedstrems spredning av grretmusling inn i den
anadrome delen av vassdraget. Neermere undersgkelser av disse enkeltvassdragene kan gi ny
og viktig kunnskap.

4.4 Genetisk tilordning av bestander og individer

Genetisk tilordning av bestander og individer til grretmusling og laksemusling er et viktig verktay
i forvaltning av elvemusling (Larsen 2018). Som forventet viser undersgkelsen at genetisk tilord-
ning til erretmusling og laksemusling er sikrere for bestander enn for enkeltindivider. Sikkerheten
av genetisk tilordning har blitt gkt betydelig for begge tilordningsmetoder ved oppgradering av
den genetiske databasen hos NINA, til femten markgrer og til et utvidet antall referansebestan-
der.

Pa bestandsniva er grretmusling og laksemusling forskjellige i genetisk variasjon innenfor be-
stander og i genetisk differensiering til referansebestander av laksemusling. | disse analysene
var det ingen overlapp mellom grretmusling og laksemusling. Alle de 18 laksemuslingbestan-
dene og de 48 grretmuslingbestandene ble derfor tilordnet riktig vert. Bestander med ukjent eller
usikker vert kan altsa tilordnes genetisk til grretmusling og laksemusling med hgy sikkerhet. Vi
anser disse resultatene som sikre pa grunn av det store antallet referansebestander som ble
inkludert i analysene. Vi har i denne undersgkelsen genetisk tilordnet fire laksemusling- og fem
grretmuslingbestander som hadde usikker primaervert. Dette kan ogsa gjgres for bestander med
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helt ukjent primaervert. Metoden kommer til & ha stor verdi for forvaltningen av elvemusling i
Norge.

Pa individniva er tilordning til arretmusling og laksemusling knyttet til stgrre usikkerhet. Denne
usikkerheten har trolig blitt redusert ved bruk av flere referansebestander (17 laksemusling- og
46 arretmuslingbestander) og flere genetiske markgrer. Valideringen av genetisk tilordning av
individer i programmet Geneclass viser at laksemuslingindivider nesten aldri blir tilordnet til ar-
retmusling, mens en stor andel grretmuslingindivider fra noen bestander blir tilordnet til lakse-
musling. Dette betyr at hvis et individ blir tilordnet med hgy relativ sannsynlighet til @rretmusling
sa kan resultatet anses som sikkert. Hvis et individ derimot blir tilordnet med hgy relativ sann-
synlighet til laksemusling, s& er ikke metoden alene egnet til & fastsla tilhgrighet til vertsfisk.
Undersgkelsen viser at disse individene enten kan vaere laksemusling eller tilhgre en grretmus-
lingbestand med forholdsvis hay genetisk variasjon.

Det vil ofte vaere aktuelt & kombinere ulike metoder i tilordningen av elvemusling til vertsfisk. Hvis
problemstillingen for eksempel er a bruke genetiske metoder for & undersgke om det finnes en-
kelte grretmusling-individer i en laksemuslingbestand, sa kan tilordning pa bestandsniva kombi-
neres med tilordning av enkeltindivider. Bestanden kan med stor sikkerhet tilordnes lakse-
musling, og deretter er ogséa en tilordning av enkeltindivider til grretmusling robust. Er problem-
stillingen omvendt, kan genetisk tilordning vaere mer krevende. Genetisk tilordning av enkelte
laksemuslingindivider i en grretmuslingbestand forutsetter at genetisk variasjon i grretmusling-
bestanden er lav. Som et alternativ til tilordning til arretmusling og laksemusling, kan genetisk
tilordning til enkeltbestander veere aktuelt i situasjoner der enkelte individer innenfor en bestand
mistenkes a ha avvikende opphav. Muligheter og utfordringer i genetisk tilordning av enkeltindi-
vider ma vurderes i hvert enkelt tilfelle.

4.5 Genetisk variasjon og tilhgrighet av bestander som bruker
sjoorret som vert

Sju av de undersgkte grretmuslingbestandene er fra lokaliteter med forekomst av sjggrret og
elleve fra lokaliteter med mulig forekomst av sjgarret. Hovedkonklusjonen er at genetisk varia-
sjon og genetisk differensiering av disse bestandene likner grretmusling uten tilgang til sjgarret
som vertsfisk. Genetisk variasjon var lavere enn i laksemusling, og bestandene ble plassert uten-
for gruppen av laksemusling i analysen av genetisk differensiering. Det var en tendens til at
bestandene som bruker sjgarret som vert hadde hgyere genetisk variasjon enn gjennomsnittet
av grretmusling og svakere differensiering til laksemusling. Disse forskjellene var ikke signifi-
kante, som kan skyldes det begrensete antallet undersgkte bestander med sjgarret som vert.
Uansett var det store forskjeller mellom bestander som bruker sjggrret som vert i bade genetisk
variasjon og i differensiering til laksemusling.

Genetisk variasjon og struktur av elvemusling som bruker sjggrret som vert ble nylig undersgkt
i Ser-Sverige (Osterling et al. 2020). Fire bestander med sjggrret som vert ble undersgkt sam-
men med to bestander med forekomst av laks og elleve bestander med bare tilgang til stasjoneer
arret. Bestander med sj@arret som vert var genetisk forskjellig fra bade bestander med laks som
vert og bestander med stasjoneer grret som vert. Genetisk variasjon i tre av bestandene med
sjgarret som vert var hgyere enn i innlandsbestandene. Innlandsbestandene var dog hentet fra
et begrenset omrade i Sgr-Sverige og hadde lavere genetisk variasjon enn bestander i Midt-
Sverige (Geist et al. 2010, Osterling et al. 2020). Det er derfor usikkert om resultatene vil gjelde
hvis man undersgker et starre geografisk omrade.

Bestandene med sjg@rret som vert forventes & ha hayere genetisk variasjon enn innlandsbe-
stander utfra vertsmobilitet. Elvemusling i anadrome vassdrag ble muligens aldri isolert gjennom
vandringshindre for anadrom laksefisk. Genetisk utveksling med andre bestander som bruker
sjogrret som vert kan derfor forventes, hvis disse forekommer innenfor rekkevidde for infestert
sjgarret som vandrer mellom vassdrag. En utvidet analyse med mange flere sjggrretmuslingbe-
stander enn de syv sikre og 11 usikre som inngikk i dette prosjektet, vil kunne avdekke hvordan
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den genetiske variasjonen er fordelt i forhold til geografiske omrader og distanser. For eksempel
vil en slik analyse kunne vise om bestander som bruker sjgarret som vert grupperes genetisk
innenfor en fjord, eller ett fjordsystem, til forskjell fra laksemuslingbestander som ikke viser noen
sterk sammenheng med geografisk beliggenhet. Genflyt fra andre bestander er forventet a opp-
rettholde genetisk variasjon, men det finnes i dag lite kunnskap om hvordan glochidier blir trans-
portert mellom elvemuslingbestander pa voksen og juvenil laks og erret. At den genetiske va-
riasjonen var lavere i bestander med sjgg@rret som vert enn i laksemuslingbestander antyder at
det er mindre genflyt knyttet til sjgarret enn til laks som vertsart eller at den genetiske variasjonen
ble redusert allerede under etablering. Tap av genetisk variasjon fra et begrenset antall individer
av elvemusling (sakalt founder-effekt) som koloniserte vassdragene etter den siste istiden for-
ventes & vaere mindre for bestander i anadrom del av vassdrag enn for innlandsbestander som
ligger hayere i vassdragene, som sannsynligvis ble kolonisert av et lavere antall individer. Det
kan heller ikke utelukkes at noen bestander med sjggrret som vert har opphav i innlandsbestan-
der, som fglge av nedstrems spredning av voksne muslinger, muslinglarver eller infestert fisk.
En alternativ forklaring til genetiske forskjeller mellom grretmusling og laksemusling er at disse
er et resultat av to separate koloniseringsprosesser etter den siste istiden (Karlsson et al. 2014,
Wacker et al. 2019).

Bestander med sjgoarret som vert likner grretmusling genetisk og er genetisk forskjellig fra lak-
semusling. Vi fant ingen betydelig genetisk forskjell fra bestander med stasjonaer grret som vert.
Det er mulig & tilordne bestander med sjgarret som vert til grretmusling ved hjelp av genetiske
analyser, pd samme mate som det er mulig for bestander med stasjonaer grret som vert. Det er
derimot ikke mulig a skille mellom @rretmuslingbestander i anadrome og ikke-anadrome vass-
drag pa grunnlag av de undersgkte genetiske markgrene. Fem av de undersgkte bestandene
med sjogrret som vert var blant grretmuslingbestandene med hgyest genetisk variasjon. Disse
bestandene kan veere av stor verdi i forvaltningssammenheng, fordi de inneholder mye av den
genetiske variasjonen som har blitt observert i grretmusling.

Det er tidligere vist i eksperimenter at to av bestandene med stasjonaer grret som primaervert
har infestert sjggrret (Wacker et al. 2019). Det er derimot ukjent om bestander med sjogrret som
vert infesterer stasjoneer grret i samme grad som sjgarret. Det er heller ikke kjent hvor stor be-
tydning sjearret har som vert sammenliknet med stasjoneer grret i elvemuslinglokaliteter der sjg-
grret forekommer. Kunnskap om betydning og egnethet av stasjonzer og anadrom grret for or-
retmusling er relevant for forvaltningen i sammenheng med kunstige vandringshinder i vassdrag
med elvemusling. | flere av de undersgkte grretmuslingbestandene med sjgarret som primaervert
er oppvandringen av sjgarret i dag sperret. Dette utelukker genetisk utveksling med andre elve-
muslingbestander, selv hvis rekruttering opprettholdes med stasjoneer grret som vert. Forvalt-
ning av elvemuslingbestander med sjogrret som vert ma ta hensyn til vertsfisken, p4 samme
mate som for andre grretmuslingbestander og for laksemuslingbestander.

4.6 Betydning av genetisk variasjon for gkologisk tilstand

Det var en sammenheng mellom genetisk variasjon, bestandsstarrelse og @kologisk tilstand
blant de undersgkte grretmuslingbestandene. Bestander med lavere genetisk variasjon og stor
grad av innavl hadde oftere manglende rekruttering enn bestander med hgy genetisk variasjon
og lite innavl. Samtidig hadde mindre bestander lavere genetisk variasjon, hgyere grad av innavl
og oftere manglende rekruttering enn stagrre bestander. Forskjeller i genetisk variasjon og be-
standsstgrrelse forklarte dog bare en mindre andel av variasjonen i gkologisk tilstand. Noen
bestander med lav genetisk variasjon hadde stor levedyktighet og nylig rekruttering. Noen sma
bestander hadde betydelig genetisk variasjon, og noen store bestander hadde lav genetisk va-
riasjon. Laksemuslingbestandene hadde en jevn hgy grad av genetisk variasjon og det var ingen
sammenheng mellom genetisk variasjon, tilstand og populasjonsstarrelse.

Det store antallet undersgkte bestander forklarer at svake sammenhenger (lav korrelasjonsko-

effisient) var signifikante i denne undersgkelsen. Det er heller ikke forventet at genetisk variasjon
og bestandsstgrrelse til sammen forklarer en veldig stor andel av variasjonen i rekruttering (hay
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korrelasjonskoeffisient), i og med at mange miljgfaktorer er kjent for & pavirke levedyktighet og
rekruttering hos elvemusling i Norge negativt (Larsen 2018, Magergy et al. 2020). Bestander
med samme niva av bestandsstarrelse og genetisk variasjon er derfor forventet & veere i ulik
tilstand avhengig av miljgforholdene i vassdragene. Samtidig kan bestander med like miljgfor-
hold veere i ulik tilstand avhengig av innavl og genetisk variasjon. Det var ikke mulig a korrigere
for miljgforholdene i undersgkelse av sammenheng mellom genetisk variasjon og tilstand. Stan-
dardiserte data pa habitatkvalitet (f.eks. redokspotensial, vannkvalitet og vertsfisk) samles i over-
vakning av elvemusling (Larsen 2018). Disse kan muligens brukes i framtidige prosjekter for a
undersgke om genetisk variasjon, innavl og bestandsstgrrelse pavirker tilstand uavhengig av
habitatkvalitet.

En sammenheng mellom graden av innavl og levedyktighet ble ikke funnet i en tidligere under-
sgkelse av elleve grretmuslingbestander i Sergst-Norge (Linlgkken et al. 2020). At en signifikant
sammenheng ble funnet i denne undersgkelsen kan mest sannsynlig forklares med et starre
antall undersgkte bestander. Sammenhengen mellom bestandssterrelse og genetisk variasjon
og graden av innavl har blitt undersgkt i tolv grretmuslingbestander i Sgr-Sverige (Osterling et
al. 2020). Det var ingen sammenheng mellom disse faktorene nar alle bestander ble undersgkt
samlet, men en signifikant sammenheng mellom bestandssterrelse og genetisk variasjon (for-
ventet heterozygositet) blant atte bestander fra vassdraget Géta Alv.

En mulig forklaring pa sammenhengen mellom genetisk variasjon og rekruttering er at bestander
med lav genetisk variasjon er forventet & ha en redusert evne til & tilpasse seg til et miljg i for-
andring (Frankham 2005, Hoffmann et al. 2017). Bestander med lav genetisk variasjon kan der-
for veere i god gkologisk tilstand mens miljget er stabilt, men levedyktigheten reduseres nar mil-
joet endrer seg. Elvemuslingbestander er oftest truet ved redusert eller uteblivende rekruttering,
mens voksne muslinger har lav dadelighet og kan overleve perioder med déarligere miljgforhold.
Rekruttering er derfor en egnet indikator pa gkologisk tilstand. Den lange levetiden til elve-
musling (250-300 ar) gjer at bestander kan overleve lange perioder uten rekruttering. Dette gir
gode muligheter for & undersa@ke om genetisk variasjon pavirker rekruttering. | denne undersg-
kelsen ble genetisk variasjon malt i voksne individer, og forekomst av smamuslinger viser i hvil-
ken grad disse har lyktes med rekrutteringen i de siste tiarene. Forekomst av muslinger som er
20 mm og 50 mm lange tilsvarer rekruttering innenfor anslagsvis de siste 10 og 20 ar (Larsen
2018). De menneskeskapte miljgendringene har gkt i de siste tiarene, og i denne tidsperioden
kan bestander med lav genetisk variasjon ha fatt problemer med 4 tilpasse seg miljgendringene.

Nesten alle bestander med hay grad av innavl (Fis > 0,5) hadde ingen eller svak rekruttering de
siste 20 ar (<5 % muslinger <50 mm). Hay grad av innavl kan redusere levedyktigheten umid-
delbart («inbreeding depression») og kan redusere evnen til & tilpasse seg miljgendringer
(Hoffmann et al. 2017). Innavl kan veere resultatet av tilfeldig variasjon i allelfrekvenser i sma
bestander (genetisk drift), men det var ingen sammenheng mellom bestandsstgrrelse og graden
av innavl i de undersgkte bestandene. En hgy grad av innavl ble funnet i bade sma og store
bestander. Vi fant ogsa at innavl pavirket rekruttering uavhengig av bestandsstgrrelse. Innavl i
elvemusling kan ogsa skyldes lav tetthet, som muligens kan ekskludere noen individer fra repro-
duksjon eller redusere antall hanner som fertiliserer en hunmusling (Wacker et al. 2018). Lav
tetthet kan ogsa gke forekomsten av selv-fertilisering hos elvemusling (Bauer 1987, Linlgkken
et al. 2020), noe som har et stort potensial for & gke graden av innavl, men dette er lite undersakt.
| var undersgkelse ble det funnet en sammenheng mellom tetthet og innavl i de undersagkte
bestandene, der bestandene med hayest tetthet ikke hadde tegn til innavl. Det ble imidlertid
funnet hgy grad av innavl i bestander med bade moderat og lav tetthet. Resultatene tyder pa at
innavl kan ha stor betydning for bestandenes tilstand. Kunnskap om hvorfor noen bestander har
en hgy grad av innavl og hvordan innavl pavirker rekruttering kan veere av stor betydning for
forvaltningen.

Det var en tydelig sammenheng mellom bestandsstarrelse og rekruttering i de undersgkte be-
standene. Andelen av smamuslinger var stgrst i de store bestandene. Sammenhengen mellom
bestandsstarrelse og rekruttering var uavhengig av graden av innavl, og resultatene tyder pa at
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det var bestandsstgrrelse som skapte sammenhengen mellom genetisk variasjon og rekrutte-
ring. | de minste bestandene kan rekruttering tenkes a veere redusert fordi hunnmuslinger som
star hggst opp i vassdraget ikke blir befruktet av spermier som blir transportert nedstreams, men
dette har sannsynligvis liten pavirkning i bestander av moderat og stor stgrrelse. Det virker mere
sannsynlig at sammenhengen mellom bestandsstarrelse og rekruttering skyldes at rekrutte-
ringen har veert svekket i noen bestander over lang tid, og at dette har redusert bestandsstarrel-
sen.

Undersgkelsen tyder pa at sma elvemuslingbestander kan veere dobbelt truet. Sméa bestander
hadde oftere darlig rekruttering og oftere lav genetisk variasjon. Blant bestandene med lav ge-
netisk variasjon ble god rekruttering bare funnet nar bestandene var forholdsvis store. Sma be-
stander er ogsa forventet & tape ytterligere genetisk variasjon, selv om dette muligens foregar
sakte hos elvemusling sammenliknet med mange andre arter (Wacker et al. 2018). Tap av ge-
netisk variasjon forventes a vaere redusert pa grunn av lang levetid og overlappende generasjo-
ner (Hoffman et al. 2017). | tillegg er reproduksjonssystemet karakterisert av hann- og hunnpo-
lygami og et veldig hegyt antall hanner som bidrar til avkom fra hver hunn (Plesnar-Bielak et al.
2012, Wacker et al. 2018). Dette vil ogsa sannsynligvis redusere tapet av genetisk variasjon.
Lav genetisk variasjon kan i framtiden bli en starre trussel for elvemusling hvis miljgforholdene
endrer seg pa stor geografisk skala, som under klimaendringer. Resultatene understreker be-
tydningen av a opprettholde sa hgy bestandsstarrelse og tetthet som mulig i forvaltningen av
elvemusling, bade for a bevare genetisk variasjon, men ogsa for & redusere mulige direkte ne-
gative effekter av lav bestandsstgrrelse pa rekrutteringen.

Undersgkelsen viser at de fleste bestandene med hgy grad av innavl er truet av darlig rekrutte-
ring. Dette var tilfellet for bAde sma og store bestander med hay grad av innavl, og effekten av
innavl pa rekruttering var uavhengig av bestandsstarrelse. Det er ikke kjent hvorfor det var stor
grad av innavl i noen bestander, og hvorfor innavl forekom i enkelte store bestander. Videre
undersgkelser er ngdvendig for & identifisere fellestrekk blant bestandene med hgy grad av inn-
avl, som for eksempel selv-fertilisering. Resultatene viser at reduksjon av innavl ma anses som
et viktig mal i forvaltningen av elvemusling. Viktige faktorer for & unnga innavl er & unnga reduk-
sjon i bestandsstarrelse og tetthet samt fragmentering av bestander. Malrettete tiltak forutsetter
starre kunnskap om faktorene som pavirker innavl i elvemuslingbestandene.

4.7 Konklusjoner

Den genetiske databasen for elvemusling hos NINA har blitt betydelig oppgradert som del av
dette prosjektet. Kartlegging av genetisk variasjon innenfor og mellom bestander har be-
kreftet tidligere resultater for genetisk variasjon og genetisk struktur hos elvemusling knyttet til
vertsbruk (grretmusling og laksemusling). Metodene som brukes for genetisk tilordning av be-
stander og enkeltindivider i forvaltningssammenheng har blitt bekreftet ved hjelp av et utvidet
antall referansebestander og genetiske markgrer.

For fgrste gang i Norge har elvemulsingbestander med sjggrret som vert blitt inkludert i under-
sgkelser av genetisk variasjon og struktur. Bestander med sjgarret som vert liknet arretmusling
genetisk og var differensierte fra laksemusling, men var blant grretmuslingbestandene med hay-
est genetisk variasjon.

Undersgkelsen av sammenhengen mellom genetisk variasjon og gkologisk tilstand i et stort
antall grretmuslingbestander, fordelt over hele landet, har gitt verdifull kunnskap for forvaltningen
av arten. Bestander med lav bestandsstarrelse og hay grad av innavl hadde ofte darlig rekrutte-
ring. Genetisk tilstand av bestander er en mulig forklaring péa forskjeller i gkologisk tilstand og
ma ses i sammenheng med miljgpavirkning. Graden av innavl var ikke knyttet til bestandsster-
relse, og bestandsstarrelse forklarte bare en mindre andel av forskjellene i genetisk variasjon.
Genetisk overvakning er derfor ngdvendig for & male genetisk variasjon og innavl i enkeltbestan-
der.
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Kunnskap fra dette prosjektet og den oppdaterte genetiske databasen for elvemusling hos NINA,
vil ha stor verdi for framtidige prosjekter innenfor genetisk overvakning av elvemusling og for
forvaltningen av elvemusling i Norge.
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6 Vedlegg

Tabell 6.1. Oppsummert statistikk fra fjorten mikrosatellitt-markgrer fra 76 elvemuslingbestander (fra
69 lokaliteter) med grret (T) eller laks som vert (S) eller grret (TS) eller laks (ST) som sannsynlig vert.
N er antall undersokte muslinger, A er gjennomsnittlig observert antall ulike alleler, AR er
gjennomsnittlig allelrikdom (allelic richness) basert pa femten diploide individer, He er giennomsnittlig
forventet heterozygositet, Ho er gjennomsnittlig observert heterozygositet, MLG er antall unike
genotyper Fis er grad av innavl.

Nr Bestand Vert Fylke N AR A He Ho MLG Fs
1 Hammerbekken T Agde 59 16 22 0077 0054 21  0.303
2 Storelva S Agde 29 64 7.8 0612 0616 29  0.000
3 Vassbotnbekken TS  Agde 30 15 1.6 0.091 0029 15 0.776
4 Ereviksbekken T Roga 48 3.5 41 0471 0499 48 -0.037
5 Figgjo L s Roga 30 57 6.7 0570 0561 30  0.018
6 Frgylandsbekken TS  Roga 30 4.1 5.1 0.392 0386 30  0.044
7 Haelva_ L S Roga 30 69 87 0615 0614 30  0.002
8 Lerangsbekken T Roga 26 35 41 0.372 0.346 26 0.087
9 Ogna (Rogaland) S Roga 30 6.3 7.6 0616 0.564 30 0.101
10 Rgyrvikelva T Roga 24 1.1 1.1 0.009 0.003 3 0.500
" Steinslandselva ST Roga 60 54 6.6 0.592 0.585 60 0.048
12 gvilandselva T Roga 30 1.1 1.1 0.005 0.005 2 -0.018
13 Svinesbekken T Roga 28 25 26 0412 0425 28  0.056
14 Bergselva S VeTe 28 63 7.3 0600 0599 28  0.040
15 skorgeelva T VeTe 30 48 54 0545 0543 30  0.012
16 Akerselva T Oslo 30 29 34 0288 0274 30  0.038
17 Gjgrjabekken T Oslo 30 2.8 3.1 0300 0244 30  0.169
18 Movannsbekken T Oslo 50 1.6 1.9 0.134 0.057 30  0.445
19 skarselva T Oslo 29 20 21 0165 0032 17 0834
20 sgrkedalselva T Oslo 60 2.9 38 0285 0255 60  0.079
21 Askerelva T Vike 32 15 1.7 0089 0.045 14  0.433
22 Bingselva T Vike 30 1.4 16 0081 0019 10  0.642
23 Epningdalselva_L S Vike 30 6.3 7.6 0596 0583 30  0.012
24 Epningdalselva @ T Vike 27 19 23 0092 0.029 9 0.644
25 Hobglelva T Vike 59 52 6.4 0557 0547 59  0.022
26 Hoenselva T Vike 29 15 1.7 0134 0.081 21  0.406
27 Kampaa T Vike 57 13 1.6 0043 0016 12  0.284
28 Lomma SO T Vike 18 1.1 1.1 0.007 0.000 2 1.000
29 Lomma @ T Vike 30 12 1.3 0.021 0002 5 0.750
30 Mosjsbekken T Vike 75 2.7 3.4 0296 0256 74  0.152
31 Tunnsjgbekken T Vike 58 3.0 39 0312 0312 58  -0.002
32 Dgsjaelva TS  Vest 53 29 34 038 0379 53  0.107
33 Storelva

(Erviksvatnet) S Vest 66 6.4 9.0 0.607 0.604 66 -0.010
34 Fossada SO TS Vest 15 3.0 3.0 0329 0257 15  0.261
35 Fossaa @ TS  Vest 15 3.4 34 0368 0405 15  -0.074
36 Haukaselva T Vest 83 39 51 0515 0503 83  0.026
37 Hopselva T Vest 23 29 31 0408 0415 23 0.005
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Nr Bestand Vert Fylke N AR A He Ho MLG Fs
38 Kvernavikselvo T Vest 25 12 1.2 0.043 0.006 5 0.623
39 Loneelva S Vest 40 58 7.8 0551 0509 40  0.129
40 Nyttingneselva T Vest 62 13 1.4 0.097 0120 21  -0.191
41 Oselva S Vest 30 6.2 7.7 0574 0550 30  0.066
42  Skjelana, Sam-

nanger_SQ@ T Vest 26 29 3.1 0470 0533 26  -0.128
43  Skjelana, Sam-

nanger @ T Vest 30 3.3 3.6 0466 0460 30  0.029
44 sundfjordelva TS  Vest 54 22 24 0255 0101 43  0.488
45 Svenheimselva T Vest 26 3.1 32 0388 0406 26  -0.043
46 Areidelva T Vest 28 1.1 1.1 0.007 0.008 6 -0.025
47 Begna T Innl 30 1.9 22 0137 0012 9 0.823
48 Finnsrudelva T lnnl 60 15 1.6 0.077 0.018 20  0.792
49 Gjerda T Innl 30 15 1.6 0.088 0.048 14  0.450
90 Hunnselva T Innl 30 1.3 1.4 0.056 0.012 8 0.655
51 Rggden T Innl 30 15 1.7 0119 0.040 17  0.521
52 Aureelva S Mgre 30 6.4 7.6 0.604 0564 30  0.066
53 Osenvassdraget S Mgre 31 568 7.1 0587 0.581 31 0.025
%4 Rugga S Mgre 39 6.2 7.8 0.600 0588 39  0.027
95 Aheimselva ST Mere 60 6.3 89 0.605 0576 60  0.049
96 Aursunda L S Tren 23 65 7.3 0591 0601 23  0.007
57 Aursunda @ T Tren 28 2.0 23 0201 0.031 10  0.777
98  BekkiNufsford T Tren 30 3.0 3.2 0401 0386 30  0.026
59 Borraselva T Tren 30 2.8 3.4 0400 0369 30  0.081
60 Drakstelva T Tren 30 2.6 29 0397 0419 30  -0.057
61 Mellingelva T Tren 29 3.6 4.1 0400 0421 29  0.034
62 Mossa ST Tren 28 6.4 7.5 0.604 0596 28  0.037
63 Ogna L s Tren 35 6.7 84 0651 0610 35  0.069
64 Ogna @ T Tren 15 1.3 1.3 0.072 0.000 6 1.000
65 Oldelva T Tren 30 3.7 4.3 0449 0430 30  0.078
66 sagelva T Tren 30 1.4 1.5 0.063 0033 11  0.383
67 Seterbekken T Tren 30 29 3.1 0391 0415 30  -0.044
68  Slgrdalselva ST Tren 52 6.1 84 0570 0580 52  -0.010
69 Utvikelva T Tron 84 3.4 44 0493 0492 84  0.005
70 Astelva_L S Tren 30 6.3 7.6 0585 0590 30  0.008
M Fusta s Nord 31 65 8.1 0.603 0599 31  0.011
72 Hestadelva T Nord 28 2.1 24 0200 0214 28  -0.058
73 Aelva S Nord 30 6.8 84 0594 0583 30  0.042
74 Karpelva L S Trom 24 65 7.5 0607 0609 24  0.038
75 Karpelva @ T Trom 32 48 58 0553 0547 32  0.034
76 skjellbekken T Trom 19 4.8 4.9 0540 0580 19  -0.046
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Tabell 6.2. Drretmuslingbestander med forekomst av sjoarret og mulig forekomst av sjgarret som
potensiell vert pa strekningen der DNA-prgvene er samlet inn og stikkord om grunnlag for inndeling.

Nr  Bestand Sjegrret Kommentar
Ja Ingen vandringshindre (pers. obs. JHM). Anadrom fisk pavist
1 Hammerbekken i hele utbredelsesomradet (Larsen 2007).
Ja Mindre vandringshindre (pers. obs. JHM). Anadrom fisk pa-
4 Ereviksbekken vist ovenfor disse (Larsen & Berger 2005).
Ja Mindre vandringshindre (pers. obs. JHM). Anadrom fisk pa-
8 Lerangsbekken vist ovenfor disse (Persson & Enge 1992).
40  Nyttingneselva Ja Ingen vandringshindre (Kalas 2017) (pers. obs., SK).
Skjelana, Ja Ingen vandringshindre i nedre del av utbredelsesomradet
42  Samnanger_S@ (Kalas 2020) (pers. obs. SK).
37  Hopselva Ja Ingen vandringshindre, og anadrom fisk pavist innenfor hele
utbredelsesomradet (Hellen & Kalas 2007) (pers. obs., SK).
Ja Ingen vandringshindre i nedre del, og anadrom fisk pavist i
65  Oldelva navaerende utbredelsesomrade (Larsen 2019).
Mulig Ingen vandringshindre i nedre del av utbredelsesomradet
3 Vassbotnbekken (pers. obs. JHM).
Mulig Ingen egentlige vandringshindre, men bratt stigning og stor
stein gjer oppgang vanskelig. Bekken «forsvinner» i ura
13  Svinesbekken (pers. obs. BML).
Mulig Anadrom fisk pavist i store deler av utbredelsesomradet
15  Skorgeelva (Magergy & Larsen 2020).
Mulig Denne delen av utbredelsesomradet (Magergy 2021) ligger i
28 Lomma_S@ anadrom sone (Lamberg & Strand 2019).
Mulig Flere vandringshindre i utbredelsesomradet (pers. obs. SK).
34  Fossaa Anadrom fisk pavist ovenfor det nederste (Kalas 2021).
Mulig Haukaselva var sannsynligvis opprinnelig anadrom, men ble
36  Haukaselva demmet opp i 1889 (Johnsen et al. 2018).
Mulig Ingen starre vandringshinder innenfor utbredelsesomradet
38  Kvernavikselvo (pers. obs., SK). Anadrom oppgang er antatt (Kalas 2021)
Mulig Opprinnelig anadrom, men demmet opp ca. 1900 (H.J. Sund-
44  Sundfjordelva fiord pers. med. i Kalas 2019).
Mulig Ingen stgrre vandringshinder innenfor utbredelsesomradet
46 Areidelva (pers. obs., SK). Anadrom oppgang er antatt (Kalas 2020)
Mulig Opprinnelig anadrom, men kulvert hindrer oppgang av sjgar-
58  Bekk i Nufsfjord ret (pers. obs. BML).
Mulig Vandringshinder i nedre del av utbredelsesomradet. Ana-
72  Hestadelva drom fisk bare sporadisk pavist ovenfor dette (Larsen &

Bjerland 2012).
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