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Fig. 1 This schematic illustrates a sequence of events that occurs during smoltification in Atlantic salmon (Salmo salar) leading to hypo-
osmoregulatory development. Here three groups of Atlantic salmon are presented (anadromous control, parr in February (A) and smolt in May (B)
reared under simulated natural photoperiod (SNP); juvenile landlocked salmon in May (C) reared under SNP; and anadromous juveniles in May
reared under continuous light (D)) to demonstrate the importance of development of the light-brain-pituitary axis (LBP) early in smoltification on the
downstream endocrine output, gill gene expression and hypo-osmoregulatory capacity. The degree of LBP activation is reflected through all
downstream processes including morphological and physiological development, here represented by Na+,K+-ATPase (NKA) activity (Ebbesson
et al., 2007; Nilsen et al., 2007; Stefansson et al., 2007; Ebbesson et al., unpublished data).
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Fig. 2 Morphology and transport mechanisms of gill chloride cells in seawater and fresh
water. See text for details of transport mechanisms. Chloride cells are characterised by
numerous mitochondria and an extensive tubular system that is continuous with the
basolateral membrane. In seawater, chloride cells are generally larger and contain a deep
apical crypt, whereas in freshwater the apical surface is broad and contains numerous
microvilli. In some species, such as tilapia the H1-ATPase and apical sodium channel may be
present in pavement cells rather than chloride cells. Recent evidence suggests that
individual chloride cells can move between these two morphological states (Hiroi et al.,
1999), and also arise from undifferentiated stem cells (Wong & Chan, 1999). Growth
hormone and cortisol can individually promote the differentiation of the seawater chloride
cell, and also interact positively to control epithelial transport capacity. Prolactin inhibits the
formation of seawater chloride cells and promotes the development of fresh water chloride
cells. Cortisol also promotes acclimation to fresh water by maintaining ion transporters and
chloride cells, and by interacting to some degree with prolactin. PVC = pavement cell. From
McCormick (2001).
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Fig. 3 An overview of the light-brain-pituitary axis that illustrates the role of brain changes
during smoltification on endocrine and physiological development. Abbreviations: OB,
olfactory bulb; Tel, telencephalon; Hb, habenula; POA, preoptic area; OT, optic tectum; Hyp,
hypothalamus; Thal, thalamus; GH, growth hormone; TH, thyroid hormone.
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Fig. 4 Schematic diagram showing temporal changes in brain and endocrine systems
during salmon smoltification. Early structural brain changes (box; e.g. retinal tract tracing)
are followed by changes in neurotransmitter systems (e.g. opiate receptors, dopamine, DA
and serotonin, 5-HT) and surges in circulating hormone levels (e.g thyroxine, growth
hormone, GH; Ebbesson et al., 1992; 1996a; b; 2000; 2003).



FLP
 P

ROOF
������������������
�������� 659

��
���������
�������8��������
��������I�
��
����������
�����
������
��������������
����
��D����	�����
���������
���
����	�������
���
���
��
��������������
���������������

�
��
�������	
���������
��
�����������
�������������������<���������
�����������������
�	�
�������
���
�	���������
����
�	����
�������	
���������
���
���������������������
��

��������
������
�
���������������,�����
��������$�1&& $�

"�%�����&�����/��������

#��"����&����� ����&��

I�������
����������������
���������������*�
����8����������������������
�����	
��

�	
���������
���2�����$������
����������������
�
�������������������
������	
�����������
���
����
��
����
��
���������������������
����
8�������$������������������������������

	�����
��������
�������
�������*����K
����
��+�,��������! "��������+�,���������1$�
'
������������������*�������	
������������������)
���D��������������������������������
	��*���E�������	��*�F$�����
������
�����������
�����������*�����
����������
�����������
��	�����������
�������*������������
�	������
	�����������������
������*�������������
��

�
��)
��������������������������
����������������@�����������	
��
����
�������*
����	���������������������
������

���������
�����
�����
����������������������������
	�
�����������	
�����������������������������������������
������
���������

���
���	
���
���������
������������������
������������������������
����	����
������
�������
������
�������������
������������������
��������������������
�������
�����������
�������������
	������������������
���������
���������
�����������
�������������������������������

��
�
�	
����

�����������
���	
���������

��������������������
�����������
����������
���

��
�
�����
���
������I�����
����������
���
�
��������
��������������������
���

�����������������������
����
	��
����
��
�����������������
�������
���D������
��������������
���
��������

������
�����	
�����,��
�������
	�������������
��;�����������	
�����������������

��
�����������
������
�
����������

��
������
���
�������������������������
�����������	��
���������
��
���������
����
���
�������������������
�����
��������
������
��������2�
	
�������������
����
���������������
�������
	����
����������������
�������
�����
��
�
�	
��������� ��
���� ���� �������� �
���
�� 
�	
���� 
������������ ��
� ��������� ���

�	
�������
����������������
�����
���������������������

������������
�
��
����
��
������������������

��	���������������������������
��
���	������
�����
������
����	����
���	����������������
��������
�����
������##"
�������
����@������������
��	�$��2��������������	����������
���������������������

����

����������������
���	������G�	�����
8�
���
���
��
��������

����������D����
�������
����������
�������
�����8��������������
	�
��
��������	�����������
�
���������������
�����
���
��������
�����������
�	
�����
�
���
���
���������������
�
�������������
����
��������*����
�����������
������
��������
���������
������	
����������������������
�
�����������

�������������������������

�������������
�������������������
�����	����
���	
������������������������
���������������������
�����������
���
���
���������������
��
�����
����8������*�
����
�����������������
��
����
���������
��������������������������������
�
������������������������������
������
�����
�	����	
�����������������������������
����



FLP
 P

ROOF
660 ��������	�
������


��

�
�	
�����6������������	�������
�������	������������������������������������������
�-�������������1&&0$���
����������������������
���������
������	�6���	����������;�������
���	
����������������������������������
��
��
������G��
����
����������������6��

����
�����/����L�
�������$�����������
�
���$�������	�
�������
���������������������
�������� ����
���
���� ����
��������
��� ������������ ������������ ��� ��
������ ���

����
�	����
������*�����	�����������������������
�;)���������
���
����
�$���������
��
����
�����������
��*������
������

���������������
�����	�������
��@��������;�������
���	
���3���

������������#9$�

�������#��������&�������

"	���,
����

2�
	������������!&���8��������������������������������
�
����
�
���������������
�	�����
�
���
��
���	
���������
���I�������������	
��
��������
��������;�����������	
�������	
��
�	�
�����������
�	�����������
������������
������
��
����������
������������������
���
�������������
�
����

��)
�����������������������
���������
�����������������
�����
�	�
�����������
�
��������������������
��
��	
���������
����������������
���
���������
����������
���������������������
���
���
��
�
���
������
��	���
�������
����
�����
��
����������������
�������
�	��������������� ��������"�,��*��
����
�3��
D��������#1$�
����� ��

���
����� 
������ ����������� �����	�������� �
������� ���������� ��
��������
����
�������������������������	�������
�������������������������������������

����G��������������
�����������������
���	
���������
��	���
�����
���
����������
�
��

������������������	��
��������2����������������������
�������������������
�����������
�	
�������
�
�����������������
������
��������������
��
	�������	��
��
���������
�
���������2����������������������
�$����������
	���������	
������
�@���������
�����������

�
�����
�	������
����������������������������
���
����	������������������������


�������
������*����
�	
����������
�����
����������������
	����������
�	�����������
�

�
�������
�����������
����������
�@��������;�����������	
��
��������
�����
�
��
��������
���
���������������� ��� �� ������ �����������
�� ���� �	�����
���
�	�����
�����������
��
�
����

��
���	
���
����
�	�������������������������������
����������1&& $

;�������
��������
�
��������
�*��������������
��
����	

�������
������������G���������
��
����
������
������
��
������
����	������������
���������
��
����
�
��������	��
*��������������
����������
������������������I�������
���8��
���	
���������
����
�������

�������������
�*��������*��������	
����	�
�����������������������������������
��������
���
��������
�
����������
�����I���
��������
����������
���������	�����
����������
�	���
�
�������������
�������������������	��*������������	�����
����������������������������
�����������	

������
������������������
��������������G
����������
���������������
��������������
������
�
���������������	����
��������������
��
������	�����������
�����
�
����;���
�����������	���
����
�	���
����������������
�����	
��
������
����
�����
�����
����
����������
��������8������
��
������!����*�����	��*����������������g�
�	��
�����������
��6;';$�����
������������
��8����������	����
����������
����
������

�
��������������
���
�����������������������
���������������
��
����������������������



FLP
 P

ROOF
������������������
�������� 661

�����
�	���������
�	���
��������������
����
�������
�
��������
�*��
�����������������
����
��
���

����������
������(�G��������������1&&&$�

6�
���������������
������������������������
������
�
����

�������������������������

��������		������
������������������������������������D�������
����
�������������		��
��
�����	�����
���������
����������6�
���������
�������
�����������
�������
������
��
�
����

�������������	����������I��;�����������	
������������
�����
�
����

���

�
�����
���������	���������
��
�����������
���������
��@�����������	
����������������
��
�����
�����������
�
���������������
�������
��
�	��������@����������
����
�����
����	����
���������������)
����������
����
�
����

�	���������
��������
��
��	��
��
���������
���������������
������
��
���������������D�������
������������	����
�
�
���������?��	
�����
��	
�����G���,8���
�
�����
���
�����
����������������
������
��������������������
	�����
��
���	
���������
�����������������������
�
����

�����
���
���������
��������
�������
����������	
���������
����
������2�������(�)
�	��*�������$
��# "���������
��������������$�������E����

��	
���F������
����������	
����������������
��	��
�������������
��������������
�	���������������������������������<���������
����

�������	�
�������
��������������
�
����

��
�������
	�����
��
���	
���������
�����

������������
��@�����������	
���
�
����
����
����
��������������
�
���
���
�	
�������
������	
���������
�����
�������
���������
�	�������������,�����
����������1&& "���������
�
��������1&& $�

B�����8�
��
��
��
�����
����������33��

��
��
����
��������	���8���������������
���������
���
��������
��������������/BH��,�����
����������1&& $������������������
���
�
;�������� ���	
�� �	
���� �����
���
����������� 
�� ��	�����
��������� ��
�
����


�2����0��,�����
����������1&&:"�1&& $��������������������������������	�*�����������������
�����������
��
������3'B�����	��������
������
���
�����
��
����������������)<2���

;A�$��������/BH�������������
��������
����
�����������������������������
�����������
�
�	
����������6��������;)��$�
��
������������������������
�
�	
�������
����
���������
��������������������������;A����
�
8��
���"��
�	D�����������$����9"�,�����
�
������$�1&&:$��<������
������
������������

���
���
��������*�
����������
��������
���������
���������33���������������
�

��
�����������������	����
��)<2���

�����
����
����
�������	���8���������
���
����,�����
�������������
�
��������
��$�������
������������������
��
���
������������������
����������
���������������
��������3'B
����������������������
�����������
���
���������������������������������
��
�������������
�
�	
���������������������
���	
���������
����
�����������
������
���;��
�
������
@��������������
�
��33��������������
��
���
�������	
���������
������
�
�������������
�2���������������
����������1&& $��6����	</;��������
��/C;���
�
�	��a�����
�a��
��	������������
�����

���/C))��)
���D�������������/C;������������
�/C;a��

/C))���
���������
������������������������
�������33�����

��	
����������������
�	
�����������

�����������	����
���	�������
���
����
��
��������
���������������
�������
�������6����
��
����
����
��
�����8������
��
�������6��������
�����*����
�������

��������
��
����
�
����

����
�	���
���������
�����
����8�
������
�33��
�������
�	
���������
����������������������������
����
�	��������
���	���������
�
����



�������
��������
���������������
�
�������
���D������������������������������
�
����


�����
��*������	�����
���������������������
��������	����
��������*����
����������3'B�



FLP
 P

ROOF

662 ��������	�
������


��

Fig. 5 Circulating growth hormone (GH) levels increase from parr in February to smolt in
May in anadromous Atlantic salmon (Salmo salar), while they do not increase in either the
continuous light (LL) or landlocked groups (A). The differences in hormone levels may be
explained by degrees of brain development during this period. Retinal innervation into the
preoptic nucleus (oval) in Atlantic salmon increases from parr in February (C) to control
smolt in May (B). This increase is not observed in May in the landlocked salmon (D) or
juveniles exposed to continuous light (LL; E; Ebbesson et al., 2007; Stefansson et al., 2007;
Ebbesson et al., unpublished data).
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Fig. 6 Gill Na+,K+-ATPase activity in two farmed Norwegian strains of Atlantic salmon
(Salmo salar) smolts (A: Mowi and B: AquaGen) at three temperatures (ambient, 8.9 and
12.0°C) during the period 12 January-29 July. Ambient temperature increased from 3°C in
January to 10°C in June. Values are given as means (sem, n = 12). Significant differences
among temperatures are indicated by different letters (p < 0.05). The asterisk indicates
significant differences among strains (p < 0.05). From Handeland et al. (2004).
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