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Sammandrag

Faglar migrerar kors och tvérs éver jordklotet tva ganger per ar. Dessa langa resor, ibland fran
nordligaste delarna av Europa ner till sydligaste Afrika, har fascinerat vetenskapen under
manga artionden. Formagan att kunna navigera ratt trots dessa stora avstand har gjort att man
forstatt att faglarna maste ha nagon form av inre kompass. Manga forsék har gjorts for att ta
reda pa hur denna kompass fungerar. Under de senaste aren har en teori som involverar
specialiserade fotoreceptorer vuxit fram. Vissa former av flavoproteinet kryptokrom verkar ha
exakt de egenskaper som kravs for att fungera som en sadan fotoreceptor. Férutom att
proteinet finns regelbundet och jamt utspritt dver hela nathinnan hos de fagelarter som
undersokts, har de formagan att bilda sa kallade parade radikaler som &r nddvandiga for att
magnetreceptionen ska fungera. Faglarna jamfér omvandlingen mellan de parade radikalernas
singel- och trippeltillstand pa olika positioner i 6gat. Pa detta satt far faglarna den information
de behover for att kunna kanna av riktningen pa jordens magnetfélt och dven var de befinner
sig i detsamma. Denna inre magnetiska kompass har dessutom visat sig vara mer eller mindre
verksam i olika vaglangder av ljus. Medan den fungerar val i monokromt ljus fran den bla och
grona delen av det synliga ljuset verkar faglarna bli desorienterade i den gula och réda delen.
Forskare har nyligen foreslagit att detta beror pa att kryptokromet endast aktiveras i det
vaglangdsspann dar dess kromofor pterin &r aktiv.

Inledning

Den sasongsbundna migrationen hos flyttfaglar sker i regel tva ganger per ar. De forflyttar sig
stora avstand mellan tva aterkommande platser och deras fortplantning sker pa den ena av
dessa. Migration existerar inte bara hos faglar, utan har bevisats finnas aven hos andra arter,
aven om den da foljer andra monster. Exempel pa detta & migration tva ganger per livstid,
som hos vissa fiskarter, eller migration en gang per generation som hos flertalet fjarilsarter
(Lack 1968).

Migration ar en ekologisk process som har vuxit fram genom naturligt urval. Denna strategi
har med storsta sannolikhet utvecklats eftersom att 6verlevnadsgraden pa vintern hos de faglar
pa de norra breddgraderna som tar sig till mildare klimat har varit hogre dn hos de som
stannar i det omrade dar de fortplantar sig. Att de migrerande faglarna sedan tar sig tillbaka
norrut for att féroka sig har formodligen att géra med att konkurrensen om mat ar mindre i
norr pa grund av att det har finns farre individer. Dessutom spelar antagligen antalet
soltimmar roll, det vill sdga de timmar da foda kan hamtas at ungarna, vilka & manga fler pa
de norra breddgraderna an pa de sodra. Detta innebar att foraldrarna pa de norra
breddgraderna hinner hamta mer mat till sina ungar under en dag an vad foréaldrarna pa de
sodra breddgraderna hinner (Lack 1968). Nar och hur 1angt faglarna reser ar sammankopplat
med de nivaer av fett som de kan samla pa sig. Odum et al. (1961) menar att man kan
uppskatta det avstand som en fagel kan forflytta sig genom att anta att den energi som kréavs
for konstant flygande &r upp till fyra ganger hogre an vad som kravs for basal metabolism.

Flyttfaglar flyger alltsa tvérs dver jordklotet tva ganger per ar och detta utan att hamna vilse.
En fagel kan flyga hela vagen fran norra Europa till sédra Afrika och anda hitta tillbaka nar
det ar dags for aterfard. Hur detta gar till har gackat vetenskapsmén i drhundraden och
teorierna kring detta dr, och har varit, manga. Alexander von Middendorf foreslog redan ar
1859 att faglar anvander jordens magnetiska falt for att navigera ratt vid migration (Ritz et al.
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2000). Wiltschko och Wiltschko (1972) gjorde ett storre forsok pa detta genom att undersoka
faglars spontana migrationsval vid olika forandringar i magnetféltet, bland annat vid normala
forhallanden och nar man vande pa magnetfaltet sa att den magnetiska nordpolen blev den
geografiska sydpolen. Resultaten i dessa forsok gjorde att de insag att det, forutom jordens
magnetfalt, maste finnas en ytterligare faktor som spelar in i navigeringssystemet. De kom
namligen fram till att faglarna anvander en kompass som utnyttjar den axiella riktningen av
jordens magnetiska faltlinjer, vilket innebér att faglarna egentligen borde bli desorienterade
nar de passerar ekvatorn. De skulle pa det sodra halvklotet inte kunna skilja pa vad som &r
norr och soder, vilket gav Wiltschko och Wiltschko en foraning om att ytterligare en faktor
alltsa spelade in.

Tidigare teorier

Vilken denna ytterligare faktor &r, ar fortfarande omdebatterat. Det finns flera teorier om hur
magnetreceptionen skulle kunna ga till och annu fler fanns det under tidigare ar. Under
sjuttiotalet handlade det mycket om olika former av elektrisk induktion. Man diskuterade da
att en organism som ror sig genom ett magnetiskt falt kan kdnna av de svaga elektriska falt
som bildas vid rorelsen (Kirschvink & Gould 1981). Exempelvis sa har hajar och rockor
(Elasmobranchii) ett specifikt organ, Lorenziniampullen, som dr kapabel att kédnna av mycket
svaga elektriska falt (ner till 0,1 uV cm™ under forutséttning att faltet &r tillrackligt nara
djuret) (Kalmijn 1966). Landlevande djur, inklusive faglar, saknar daremot denna typ av
receptor. Dessutom befinner de sig inte i samma lagresistenta medium, saltvattnet, som hajar
och rockor gor, sa att en liknande mekanism skulle finnas hos faglar ter sig tamligen orimlig
(Kirschvink & Gould 1981).

Magnetit som transduktor av magnetisk information

Den teori som ansags ha mycket stod under sjuttiotalet och som manga tror pa aven idag, ar
magnetitteorin. Magnetit har hittats i flertalet migrerande djurarter och &r ett av fa material
som ar bade biogent (bildat av organismen sjélv) och ferromagnetiskt, vilket innebar att de
magnetiska momenten i amnet spontant riktas bade parallellt och at samma hall. | faglar
skulle dessa i sa fall finnas i ndbben. Om magnetitkornen ar i passande storlek och form sa
reagerar de kraftigt pa magnetiska falt pa grund av sin hdga elektriska konduktivitet. Nagot
annat som gor magnetit till en trolig kandidat ar att amnet méjliggdr en mangd olika
magnetreceptorer. FOr att navigering med magnetit ska fungera maste magnetiten vara i
kontakt med nervsystemet — till exempel genom att det sitter ett magnetitkorn pa varje
receptorcell — och att nervsystemet sedan hamtar information fran dessa magnetitkorn
(Kirschvink & Gould 1981).

Ett eventuellt ljusberoende

Senare studier har utvecklat en ny teori. Dessa studier har namligen funnit att faglars
magnetiska kompass verkar vara beroende av det omgivande ljuset, bade dess vaglangd och
intensitet (ex Wiltschko & Wiltschko 1995). Wiltschko och Wiltschko (1995) visade att det
omgivande ljusets vaglangd sag ut paverka faglarnas val av flygriktning. VVaglangder med rott
ljus (fran 633 nm) gjorde faglarna desorienterade; det gick inte att urskilja en gemensam
namnare i val av riktning. Faglarna orienterade sig daremot vil under vitt” ljus (ljus i alla
synliga frekvenser) och ljus med vaglangder kring den grona delen av spektrum. Nagra ar
senare foreslog Ritz et al. (2000) att en grupp av flavoproteiner, kryptokromerna, var en viktig
del av magnetoreceptionsystemet. Ritz och kollegornas teori starktes ytterligare da Moller et
al. (2004) visade att tre former av kryptokrom finns i 6gonen hos den lilla flyttfageln rdhake
(Erithacus rubecula), tillhérande ordningen tattingar (Moller et al. 2004), som finns ver hela
Europa. Rodhakspopulationerna med hackningsomrade i Skandinavien och norra Europa



bosétter sig under de kalla manaderna i sédra Europa och de norra delarna av Afrika (Meina
et al. 2007, Ritz et al. 2009).

Det finns alltsa olika teorier och forslag pa hur faglarna anvander sig av jordens magnetfalt
for att navigera sig vid sin arliga migration. Ljus i olika vaglangder ar en potentiellt viktig del
av migrationen, men forskarna ar &n sa lange inte verrens. Det finns alltjamt starka roster
som menar att magnetit ar den viktigaste faktorn och bevisen de presenterar gor att man annu
inte kan utesluta dessa teorier. Denna uppsats ar dock ett forsok att reda ut hur
magnetreceptionssystemet skulle kunna vara ljusberoende, hur detta i sa fall fungerar och
vilka vaglangder som skulle kunna paverka faglarnas orienteringssystem.

Faglars dégonfysiologi Stay
Fotoreceptorer och oljedroppar (B
Faglars dgon har tre typer av fotoreceptorer i sina nathinnor; _ Tapp
stavar, dubbeltappar och enkeltappar (den senare med fyra Yire | | 3
olika undertyper). | den distala &ndens yttre segment hos alla ~ **9™*™| |- & ywe
typer av fotoreceptorer finns synpigmenten (figur 1). Dessa i- A [seoment
absorberar vaglangder i olika spektra och darmed har de olika ! =
maximal kanslighet for de olika vaglangderna de utsétts for P {
(Maier & Bowmaker 1993, Bowmaker et al. 1997). 8
Pigmenten innehaller proteinet opsin samt en kromofor sl o
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Stavar, dubbeltappar och enkeltappar . o

. N . T Figur 1. Schematiskt bild éver
Stavarna ar generellt sett mer kansliga for ljus &n tapparna, synpigmenten stavar och tappar.
men de reagerar inte pa skillnader i farg. De har ocksa en Omarbetad efter The Brain from
mycket ldngsammare respons pa ljus &n tapparna och verkar E’f to Bottom (Hamtad 2013-12-
finnas i en hogre frekvens hos nattaktiva an hos dagaktiva '
faglar (Ebrey & Koutalos 2001). Dubbeltapparnas funktion i faglarnas nathinna verkar vara
att upptacka rorelser eller att skilja pa rumsliga detaljer (Hart & Hunt 2007). Enkeltapparna &r
de synceller som gor att faglarna kan se och skilja pa farger (Maier & Bowmaker 1993).

Oljedroppar

| den distala andens inre segment hos faglarnas enkel- och dubbeltappar finns en liten fargad
oljedroppe som filtrerar det ljus som nar synpigmenten i det yttre segmentet (Maier &
Bowmaker 1993, Bowmaker et al. 1997). Alla forutom en av de fyra enkeltapparnas
oljedroppar innehéller karotenoid (ett amne som absorberar korta vaglangder) som spektralt
filtrerar det infallande ljuset innan de nar fotopigmenten i tapparna (Goldsmith et al. 1984).
Dessa oljedroppar skiljer sig at i storlek och farg och dessutom i placering pa nathinnan hos
olika fagelarter, i och med att faglarnas tappar ar placerade olika. Antal tappar och farger pa
oljedropparna kan bero pa faglars olika levnadsvanor och habitatsval. Exempelvis har
nattskarror (Caprimulgidae) och ugglor (Strigiformes), som &r nattlevande faglar, farre tappar
an arter som jagar pa dagen. Detta beror troligen pa att de inte har lika stort behov som de
dagaktiva faglarna att se i farg eftersom de jagar nattetid genom att urskilja silhuetter mot
bakgrunden. De nattaktiva faglarna har alltsa utsatts for ett selektionstryck som har gynnat ett
Okat antal stavar pa bekostnad av antalet tappar (Bowmaker 1980).
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Figur 2. Absorbansspektra for syntapparna hos rédnabbad mesia. Datan bygger pa absorptionspektrats
medelvarde. Omarbetad efter Maier och Bowmarker (1993).

Enkeltapparnas fotopigment
Faglarnas enkeltappar verkar totalt innehalla fyra olika fotopigment, ett i varje enkeltapp, som
ar kansliga i olika delar av vaglangdsspektrum. Maier och Bowmaker (1993) bestamde dessa
vaglangder hos rédnabbad mesia (Leiothrix lutea) genom att underséka nathinnorna efter att
mesiorna hade morkeranpassats i minst en timme. Forfattarna lyckades da identifiera de
vaglangder dar de fyra olika fotopigmentens kanslighet ar som storst: 568 nm (LWS), 499 nm
(MWS), 454 nm (SWS) och 355 nm (UVS) (figur 2). Dessa resultat passar val in i vilka
vaglangder dessa fyra typer av fotopigment brukar absorbera (Maier & Bowmaker 1993). De
tre forsta som namndes ovan, absorberar ljus med langre vaglangder (synligt ljus) medan den
fjarde absorberar ljus i den kortvagiga delen, ultravioletta delen av spektrum (Jane &
Bowmaker 1988). Att en av faglarnas tappar fungerar som en UV-receptor demonstrerades
ocksa elektrofysiologiskt av Chen et al. (1984).

129 C Tapparnas ljuskénslighet dverlappar varandra
_10{ Us sws  mws Lws (figur 3).
&
£ 0.81 VS- eller UVS-tappar
8 0.6 Det finns tva olika huvudtyper av
é - ljuskanslighet hos faglarnas tappar, vilket
g innebér olika sétt som de uppfattar farger.
& 0.24 Storsta skillnaden mellan dessa ar att bland sa
i _ ' kallade violettkénsliga tappar (VS) har den
350 450 550 650 750 mest kortvagskansliga tappen (SWS1) en
Vagliangd (nm) maximal absorption som &r skiftad at det
Figur 3. Enkeltapparnas ljuskanslighet hos blames  langvagigare hallet (402-426 nm) medan de s
(Parus caeruleus). Omarbetad efter Odeen & kallade ultraviolettkansliga tapparnas (UVS)
Héstad (2013). maximala absorption ligger pa 355-380 nm

(Hart & Hunt 2007). I en studie av Odeen et al.
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(2011) undersoktes faglar av parvordningen Passerida. Samtliga undersokta tattingar
(exempelvis rodhakar och blamesar) i denna parvordning verkar tillhéra samma
fargseendetyp, namligen UVS. Eftersom de flesta fagelarter som undersokts i de studier jag
kommer ta upp i detta arbete ar tattingar sa ar det UVS-tapparna som jag kommer att behandla
nedan.

Parade radikaler — den mdjliggérande mekanismen

Uppkomst och positionering

Hur faglar orienterar sig efter magnetfaltet ar alltsa inte helt kant. Det ar dock sa att det i
princip enda rimliga sattet, som man idag kanner till, for svaga magnetfalt att paverka
kemiska reaktioner ar via parade radikaler (Ritz et al. 2000, Rodgers & Hore 2009). Parade
radikaler uppstar nar tva radikaler skapas i samma stund, eller befinner sig i samma
avgransade narhet tillrackligt lange, vilket da gor att deras respektive oparade elektroners spin
korrelerar (Canfield et al. 1994, Rodgers & Hore 2009). Denna process ar ljusinducerad och
sker via en elektrontransportkedja, i vilken specialiserade fotopigment spelar en viktig roll
(Ritz et al. 2009).

Singel- eller trippeltillstand

Radikaler, molekyler med ett ojamnt antal elektroner och med ett konstant spinn pa den
oparade elektronen, ar mycket reaktiva. Nar de existerar som parade sa kan de tva
radikalernas oparade elektroner antingen snurra antiparallellt med varandra (1]) i
singeltillstand, eller parallellt med varandra (11) i trippeltillstand. I vilket tillstand de parade
radikalerna befinner sig beror pa det externa magnetféltet eftersom varje elektronspinn &r
associerad med ett eget magnetiskt moment. Det ar omvandlingen mellan dessa tillstand som
spelar stor roll i hur fageln uppfattar jordens magnetfélt (Rodgers & Hore 2009). Denna
korrelation i spinn &r en effekt av fotokemiska reaktioner, elektronévergangar, som vid
absorption av fotoner skapar dessa radikaler ur molekyler (Liedvogel et al. 2007).

Paverkan pa navigeringen

Hur, och i vilken grad, dessa parade radikaler paverkar navigeringen beror pa hur de ar
orienterade i forhallande till det externa magnetfaltet (alltsd jordens magnetfalt) (Timmel et
al. 1998). For att fa information om det magnetiska faltets riktning jamfors omvandlingen
mellan de parade radikalernas singel- och trippeltillstand i olika rumsliga riktningar (NieRner
et al. 2011). Detta kan ske eftersom fotoreceptorcellerna dar magnetreceptorerna och darmed
de parade radikalerna finns, ar fast positionerade i 6gats nathinna. Nar faglarna ror pa huvudet
eller pa sjalva 6gonen, sker denna singel- och trippelomvandling eftersom de parade
radikalernas positionering jamfort med magnetfaltet da andras och pa sa satt far faglarna den
nddvéndiga informationen for att kunna navigera. Detta eftersom vinklarna mellan de olika
receptorernas position pa nathinnan och jordens magnetfalt alla ar olika (Ritz et al. 2000, Ritz
et al. 2009). Genom detta kan man dé anta att faglarna pa nagot sitt “ser”, eller kénner av,
magnetfaltet ndr de ror sig genom detta.

Hyperfina kopplingar

Ett absolut krav for att de parade radikalerna ska fungera som magnetoreceptor, forutom att
det korrelerande spinnet existerar tillrackligt lange (minst 1 ps (Cintolesi et al. 2003)), &r att
de har minst en hyperfin koppling mellan sig. Det vill séga en koppling mellan det magnetiska
momentet i den oparade elektronen och det magnetiska momentet i en atomkarna i molekylen.
Detta ar viktigt eftersom det &r dessa kopplingar som driver omvandlingen mellan singel-
trippeltillstandet och gor att det kan forandras av ett externt magnetfalt, sasom jordens.



Styrkan hos de hyperfina kopplingarna bestammer med vilken frekvens de parade radikalerna
vaxlar mellan sitt singel- och trippeltillstand (Rodgers & Hore 2009).

Bekraftas med oscillerande falt

Genom att utfora experiment med oscillerande falt har teorin om parade radikalers effekt pa
faglars magnetreception kunnat styrkas. Detta har bland annat skett genom tester av faglarnas
beteende nér ett oscillerande magnetfalts riktning dndrades i forhallande till det fasta
geomagnetiska faltet. Nar det var parallellt med det geomagnetiska faltets sa var faglarnas
navigering i samstammighet med deras normala riktning for sdsongen. Flyttades dédremot
faltet i forhallande till det geomagnetiska kunde faglarna inte langre hitta ratt riktning (Ritz et
al. 2004).

Det finns starka beteendebevis for att dessa parade radikaler &r en viktig del i teorin om
faglars ljusberoende. For att teorin om parade radikaler ska fungera maste det dock finnas en
receptor som kan ta emot denna typ av information och bilda dessa parade radikaler.
Kryptokrom ar idag den mest troliga kandidaten till magnetreceptor och alltsa i vilken den
parade radikaler-mekanismen i sa fall sker (Ritz et al. 2000).

Kryptokrom - magnetreceptorn

Vaglangdsberoende

Kryptokrom ér ett blaljuskéansligt flavoprotein som foreslas vara den molekyl som formar de
parade radikalerna namnda ovan. Molekylen innehaller flera ljusreceptorer, bland annat pterin
som agerar som en kromofor (Ritz et al. 2000). Om denna kromofor fungerar pa samma sétt
som kromoforer gor hos fotolyas (enzymer som genom ljusberoende redoxreaktioner
reparerar DNA nar det skadats av ultraviolett ljus (Sancar 1994, Giovani et al. 2003) sa ar det
denna del av kryptokromet som ansvarar for dess ljusabsorption (Sancar 1994, Ritz et al.
2000). Ritz et al. (2000) menar att kryptokromet endast &r verksamt i det spektrum
kromoforen, pterinet, absorberar ljus och det alltsa ar dessa vaglangder som paverkar fagelns
orienteringsformaga. Kryptokrom har flera egenskaper som é&r viktiga for magnetreception
och daribland just formagan att bilda parade radikaler (Giovani et al., 2003).

Styrkande studier

Som ovan namnts sa styrktes teorin om parade radikaler genom ett forsok av Moller et al.
(2004). Deras upptackt av tre olika former av kryptokrom, varav tva, Cryla och Crylb, ar
tankbart involverade i magnetreceptionen, i nathinnan hos rodhakar banade vag for teorin om
parade radikaler. Detta gjorde det rimligt att utfora studier pa dess potentiella funktion som
formedlare av magnetfiltsinformation. Aven hos tradgardssangare (Sylvia borin) har
kryptokrom hittats i nathinnan (Mouritsen et al. 2004). Kryptokromet hos dessa faglar
verkade finnas till storsta del, kanske till och med enbart, i cellernas cytosol. Dessutom
upptackte man att stora ansamlingar av ndgon form av kryptokrom fanns i ganglieceller i
nathinnan. Kopplar man ihop fyndet av kryptokrom i nithinnan med det faktum att bade
tradgardssangare och rodhakar migrerar pa natten &r detta bade logiska och troliga upptéckter.
Vid ett forsok av Liedvogel et al. (2007) fick de forskare som anser att kryptokrom &r den
primara magnetreceptorn annu mer kott pa benen. Under forsoket observerades langlivade,
fotoinducerade parade radikaler i kryptokrom hos en flyttfagel. Det var nar kryptokromet
absorberade ljus som dessa radikaler bildades och de existerade som parade flera ganger
langre &n den nddvandiga mikrosekunden.



Potentiell positionering

For att faglarna ska kunna anvanda och jamfora informationen de far av kryptokromet sa
maste det finnas pa fixerade platser i nathinnan. Mouritsen et al. (2004) foreslog att de skulle
kunna vara fixerade pa nathinnan men i sa fall hur kunde de inte svara pa. Det faktum att
huvudplatsen for kryptokrom verkade vara i enkeltapparnas cytosol gjorde dock att de
foreslog en mojlighet att kryptokromet &r fixerat i cytoskelettet, men detta var dnnu inte
tillrackligt utrett.

Enbart funnen i UV-tapparna

En nyligen publicerad studie gjordes forsok genom immunomikroskopi (identifiering av
biomolekyler in situ med hjalp av specifika antikroppar) med nathinneprover fran rédhakar
och hdnor (Gallus gallus). Dessa visade att Cryla enbart finns i en typ av enkeltapparna,
namligen UV-tappen. Kryptokrom kunde inte aterfinnas i langvagstappen LWS eller i de
andra kortvagstapparna SWS och MWS. Mer specifikt hittades Cryla endast i tapparnas yttre
segment, som ar tydligt skild fran det inre segmentet med den oljedroppe som togs upp
tidigare i denna uppsats. De var dessutom jamt utspridda i hela nathinnan, ingen
densitetsskillnad fanns. Utover detta var Cryla-molekylerna dessutom jamt férdelade och
uppradade i UV-tappen, vilket ar en indikation pa att de skulle kunna vara fasta i den struktur
av skivmembran som tappens yttre segment ar uppbyggd av (NieRner et al. 2011). Niel3ner et
al. (2011) foreslar ocksa att det kryptokrom som Mouritsen et al. (2004) hittade i
gangliacellerna ar Crylb och inte Cryla. Detta eftersom Mouritsen et al. (2004) vid sina
forsok anvande sig av en markdr som méarker Cryla och Crylb lika. Eftersom NieRRner et al.
(2011) inte fann Cryla nagon annanstans &n i UV-tappens yttre segment anser de denna
slutsats trolig.

UV-tappens kanslighet — eventuellt oviktig

Fragan som uppstar i dessa diskussioner ar huruvida det ar UV-tappens ljuskanslighet eller
ljuskénsligheten i kryptokromet sjalvt som spelar roll. | flertalet forsok som utforts (ex
Wiltschko & Wiltschko 1995, 1999, 2001; Wiltschko et al. 2000) har samstdmmiga resultat
uppvisats. Faglarna verkar vl orienterade i de kortare vaglangderna (fran cirka 372 nm UV-
ljus till ungefar 565 nm gront ljus). | studierna har diodlampor i olika vaglangder anvants. Vid
dessa forsok har den spektrala emissionen hos de grona lysdioderna inte natt ner till de
vaglangder dar UV-tappen, det vill siga UV-tappens pigment, skulle kunna absorbera ljus.
Trots detta sa kunde alltsa faglarna fortfarande navigera. Detta ar en stark indikator pa att
information om riktning kan férmedlas till kryptokromet oavsett om UV-tappen ar aktiverad
eller inte, det vill sdga oavsett som det ljus som nar 6gat ar i UV-tappens kanslighetomrade
eller inte. Som det ser ut nu verkar alltsd magnetreceptionen inte vara beroende av faglarnas
UV-syn (NieRner et al. 2011). Detta stammer val 6verrens med teorierna i artikeln av Ritz et
al. (2000) ndmnda ovan, dér forfattarna menade att det skulle kunna vara ljuskénsligheten hos
pterinet i kryptokromet som avgor i vilka vaglangder det senare ar verksamt.

Vaglangsberoendet

Parade radikalers trippeltillstand beroende av ljusets vaglangd

Kryptokrom ar den potentiella molekyl som kan forma parade radikaler (Ritz et al. 2000).
Som jag papekar ovan dr den initiala processen vid skapande av parade radikaler,
absorptionen av fotoner, beroende av ljus. Kryptokromets placering i UV-tapparnas yttre
segment kan forklara varfor navigering utefter jordens magnetfélt verkar vara beroende av
specifika vaglangder — bildandet av de parade radikalerna sker enbart om kryptokromet traffas
av ljus av ratt vaglangder.



Studie med vitt” ljus och gréna och roda
vaglangder

Nar faglars orienteringsformaga testats i
magnetfalt med ljus av olika vaglangder har
samstdmmiga resultat dykt upp i flera olika
experiment. Vid ett forsok av Wiltschko &
Wiltschko (1995) undersoktes tolv infangade
rodhakars formaga att orientera sig efter att ha
utsatts av ljus av olika vaglangder. Faglarnas
fotoperiodiska klocka manipulerades under en
tid sa att forsoket skulle simuleras att hallas

Papper pa trattens
vaggar

Blackdyna

Figur 4. Emlentratt. Faglarna stéangs in i den

under deras migration tillbaka till de norra trattliknande buren. | botten av buren finns en
breddgraderna under varen. Den lokala blackdyna och nar fageln trampar i detta och
geomagnetismen hélls oférandrad (Frankfurt:  sedan pé den pappersbekladda vaggen lamnas
46 uT), faglarna testades nattetid (eftersom marken. Med tillstand frén Shyamal (2007).

rodhakar &r nattligt migrerande) och testerna

utfordes pa en fagel i taget. Faglarna placerades i en stangd Emlentratt (figur 4) med
pappersbekladd insida, med en tungstenglodlampa (vid vitt ljus) eller en LED-lampa (vid
gront eller rott ljus) i toppen. Det grona ljuset hade ett vaglangdsmaximum vid 571 nm, men
lysdiodens vaglangder strackte sig pa sé sitt att A/2154 var 555 nm och A/2psq var 588 nm. Det
roda ljusets motsvarande maximum var pa 633 och A/2jag var 616 nm och A/2psq Var 656 nm.
M2 betyder den véglingd da hilften av ljuset under maxvaglangden har avtagit, alltsa da
hélften av ljuset har avtagit at bada hallen. Vid varje individuellt férsok lamnade faglarna
skrapmarken pa pappret pa trattens vaggar nar de forsokte ta sig ur tratten. Av dessa
skrapmarken raknade man sedan ut ett riktningsmedelvérde for varje fagel och forsok. Vid
forsoken uppvisade faglarna for sasongen normalt migrationsbeteende, det vill séga med en
nordlig riktning, vid “vitt” ljus och gront ljus. Nér faglarna testades under rott ljus uppvisades
ett helt annat beteende. Ingen speciell riktning foredrogs, utan faglarna verkar ha varit
geomagnetiskt desorienterade (figur 5).

v ¢

Figur 5. Vald migrationsriktning hos rédhakar under den simulerade varmigrationen under olika
ljusforhallanden. Symbolerna inuti cirkeln visar de individuella riktningsvalen for varje separat forsok.
Symbolerna utanfér cirkeln visar ett medelvarde av varje fagels individuella riktningsval. Pilen i mitten visar
medelriktningen efter att samtliga faglars tester lagts ihop. Omarbetad efter Wiltschko & Wiltschko (1995)

Studie med blaa, gréna och gula vaglangder

| ett annat forsok (Wiltschko och Wiltschko, 1999) utférdes ett liknande experiment med
samma forutsattningar, men denna gang med blatt ljus med ett vaglangdsmaximum pa 443 nm
— M2jag var 402 nm och A/2hsq Var 472 nm — och gult ljus med ett vaglangdsmaximum pa 584-
592 nm, samt med en kontroll med gront ljus med samma forutsattningar som tidigare forsok,
dock med ett maximum pa 565 nm. Dessutom utfordes ett test under det gréna ljuset da man
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Figur 6. Vald migrationsriktning hos rédhakar under den simulerade varmigrationen under olika
ljusforhallanden och med en forflyttning av nordpolen med 120° (mittenbilden med ej ifyllda symbolerna).
Symbolerna i cirkeln visar ett medelvarde av varje fagels individuella riktningsval. Pilen i mitten visar
medelriktningen efter att samtliga faglars tester lagts ihop. De icke ifyllda symbolerna i mittenbilden visar
resultatet for nar den norra polen flyttades 120° medsols. Omarbetad efter Wiltschko & Wiltschko (1999)

flyttade nordriktningen 120° medsols, detta for att kunna styrka att magnetfaltet faktiskt styrde
navigeringen. Resultaten i denna undersdkning var vél samstammiga med den Wiltschko och
Wiltschko utfort fyra &r tidigare. Aterigen visade de att fglarna var val orienterade under det
grona ljuset och detsamma gallde dven under blatt ljus. Daremot uppvisade de en ganska
plotslig oférmaga att valja en gemensam riktning nar de utsattes for det gula ljuset. Plotslig,
eftersom skillnaden ner till det grona ljusets vaglangd inte &r sa stor i jamforelse med
storleken pa riktningsforandringen. Resultaten presenteras grafiskt i figur 6. Forsoken med
gront ljus da den nordliga riktningen flyttades 120° medsols resulterade i att faglarna andrade
sin flygriktning ungeféar lika mycket, vilket ger ytterligare stod for teorin om magnetreception.

Studie med blaa, grona, turkosa och gula vaglangder

En ytterligare studie under samma forhallanden, och aterigen med rodhakar, bekraftar annu en
gang att faglar ar val orienterade under blatt och gront ljus och, enligt detta forsok, aven i
turkost ljus med en vaglangd pa 510 nm. Aterigen

Tabell 1. Férmaga eller oférmaga for . o . .
9 g uppvisade dock faglarna ett desorienterat beteende vid

rédhakar att navigera i specifika

vagléngder. Efter data fran Wiltschko vaglangder med gult ljus, 590 nm (Wiltschko och
och Wiltschko (1995, 1999, 2001) Wiltschko, 2001). En jamforelse mellan resultaten i
— _ _ dessa forsok visar alltsa att vaglangderna pa det ljus som

Vaglangd _ [Orienterad |Desorienterad | an\inds i forsoken spelar stor roll for faglars formaga
443 nm (blatt) X att orientera sig (tabell 1). Den plétsliga forsamringen av
510 nm (turkost) X orienteringsformaga vid ca 590 nm gult ljus indikerar att
565 nm (gront) X faglarna far for lite information med denna vaglangd,
ca 590 nm (gult) X blir forvirrade och darfor véljer en slumpmassig riktning
633 nm (rétt) X (Wiltschko och Wiltschko, 1999).

Ljusintensiteternas inverkan

| forsoket av Wiltschko och Wiltschko (2001) testades aven faglarna under olika
ljusintensiteter, dels under relativt l&ga intensiteter (6x10™ till 9x10* quanta s*m™) och dels
under hdga intensiteter (43x10™ quanta s*m™). | dessa forsok diskuteras att en desorientering
i de gula vaglangderna, som anda ar sa pass nara de gréna, borde dvervinnas om intensiteten i
ljuset hojs eftersom fageln da borde fa tillrackligt med ljus av ratt vaglangd for att fa
tillracklig information. Sa var dock inte fallet, vilket indikerar att flera olika receptorer skulle
kunna vara inblandade i dessa processer (Wiltschko och Wiltschko, 2001). Den starkare
ljusintensiteten forandrade dock beteendet hos faglarna nar de testades under blatt, turkost och
gront ljus. | samtliga vaglangder foredrog faglarna nu en nordvast- eller nordéstlig riktning,
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de flesta med en dragning mot vast. Dessa riktningsskillnader var lika mellan de olika
vaglangderna och aven signifikant olika jamfort med riktningsvalen under normalt blatt,
turkost och gront ljus. Detta antyder att en 6kad ljusintensitet 6kar kvalitén pa signalerna som
de involverade receptorerna far. Det kan antas att det under normala intensitetsférhallanden
racker med en typ av receptorer for att tillgodose behovet av information vid vaglangder fran
blatt till gront ljus. Overstiger intensitetsnivéerna ett visst troskelvarde blir andra receptorer
aktiva och kan pa sa satt modifiera responsen fran dessa forsta receptorer (Wiltschko och
Wiltschko, 2001).

Dessa fynd indikerar att magnetreceptionen hos faglar endast fungerar i narvaro av ljus med
kort vaglangd, sasom blatt och gront (Wiltschko et al. 2000).

Omfattande intensitetsforsok

Forsok enbart pa ljusintensitetens inverkan pa formaga till orientering gjordes av Wiltschko et
al. (2000). Faglarna, graryggade glasogonfaglar (Zosterops lateralis) testades under ljus som
de tidigare visat utmarkt orienteringsférmaga i, gront ljus med en maximum-vaglangd pa 565
nm. Det grona ljuset som traffade faglarna hade en A/255 p& 550 nm och M2hsq pa 592 nm.
Fyra intensiteter testades tre ganger per fagel: 1) 0,0002 W m?, 2) 0,0021 W m?, 3) 0,0075 W
m och 4) 0,0150 W m™. Niva 2 fungerade som kontrollgrupp eftersom det var i princip
samma intensitet som anvants i tidigare studier (Wiltschko & Wiltschko 1995, Wiltschko &
Wiltschko 1999). Faglarnas aktivitetsniva och navigeringsformaga fungerade utan
anmarkning i bade intensitet 2 och 3. Aktiviteten hos faglarna var daremot lagre i den lagre
intensiteten 1. Faglar uppvisar normalt inget migrationsbeteende i totalt morker (Gwinner
1974), vilket innebar att 0,0002 W m™ formodligen &r for lite ljus for att de ska migrera. 1 de
tva forsta forsoken i denna intensitet uppvisades dalig navigationsformaga, medan faglarna
navigerade normalt i det tredje forsoket. Detta tyder pa att faglarnas receptorer formodligen
kan anpassa sig till denna lagre intensitet (Wiltschko et al. 2000). Under den hdgsta
ljusintensiteten 4 uppvisade faglarna en storre aktivitet, men har var de samre orienterade.
Efter det forsta forsoket i denna intensitet verkade faglarna dock kunna anpassa sig till det
starkare ljuset, men en skiftning i riktning mot vastnordvast forblev. Varfér denna
riktningsforandring skedde kunde Wiltschko et al. (2000) inte forklara, men de trodde inte att
detta var en slump da samtliga faglar valde denna riktning.

Vanligt “vitt” dagsljus ar dock mycket starkare 4n 0,0150 W m™ och enligt en icke-publicerad
artikel av W. Wiltschko kan till och med nattligt migrerande faglar navigera i vitt” ljus 6ver
0,0150 W m™. Det verkar allts inte vara ljusintensiteten i sig, utan det faktum att faglarna
utsattes for ett onaturligt smalt intervall av vaglangder (runt 565 nm), som gjorde dem
desorienterade vid den hogre ljusintensiteten (Wiltschko et al. 2000).

Diskussion

Kort sammanfattning

Infor vidare diskussioner foljer nedan en kort sammandrag av magnetreceptionen hos faglar
eftersom denna process kan vara svardverskadlig. Jamt utspritt i faglarnas nathinna har
faglarna UV-tappar i vilka flavoproteinet kryptokrom finns (Ritz et al. 2000, NieRner et al.
2011). Kryptokrom har formagan att bilda sa kallade parade radikaler vilka kan véxla mellan
ett singel- och trippeltillstand beroende pa signaler fran jordens magnetiska falt (Rodgers &
Hore 2009). Genom att jamfora frekvensen av omvandlingen mellan singel- och
trippeltillstand hos de parade radikalerna i forhallande till deras orientering till jordens
magnetfalt kan faglarna fa information om sin positionering i och riktningen pa magnetfaltet
(Ritz et al. 2000, Niel3ner et al. 2011).
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Sannolikhet for ett ljusberoende

Med tanke pa de teorier som framforts kring hur ett ljusberoende skulle kunna fungera och de
bevis som kommit fram i flertalet forsok (ex Chen et al. 1984, Maier & Bowmaker 1993,
Wiltschko & Wiltschko 1999, Ritz et al. 2000, NieRner et al. 2011) &r det troligt att ett sadant
finns.

Kryptokromets plats i 6gat

Ritz et al. (2000) foreslog att 6gat, med sin sfariska form skulle vara en perfekt plats for
magnetreceptionen att ske. Ar 2004 lyckades Méller et al. finna tre former av kryptokrom i
nathinnan pa rodhakar. Samma ar hittades kryptokrom dven i nathinnan pa tradgardssangare
(Mouritsen et al. 2004). NieRBner et al. (2011) lyckades lokalisera en av dessa typer av
kryptokrom, Cry1a, till en specifik position pa honors och rodhakars UV-tappar och UV-
tappar enbart. De fann aven att de dessutom ar mycket likformigt uppradade pa de aktuella
tapparna vilket borde medfora jamt fordelade signaler fran det omgivande ljuset och darmed
ge faglarna en sann bild av omvérlden. Eftersom honor och rédhakar har tillhort olika
slaktlinjer i ungefar 95 miljoner ar (Ericson et al. 2006) ar fyndet av kryptokrom pa UV-
tapparna i bada dessa arter en indikation pa att det ar troligt att magnetreceptionen fungerar pa
detta satt aven i andra fagelarter. Dessutom visar det att evolutionen tidigt utvecklade deras
navigeringsformaga.

Formagan att forma parade radikaler

Kryptokrom ager ocksa den viktiga formagan att kunna bilda parade radikaler, vilket ar
absolut nddvandigt for att kunna fungera som magnetreceptor (Giovani et al. 2003). Spinnet
som uppstar nar de formas existerar dessutom tillrackligt lange for att tillrackligt med
information ska kunna inhamtas (Cintolesi et al. 2003). Genom att utféra experiment med
oscillerande falt har de parade radikalernas inverkan pa faglarnas orienteringsformaga kunnat
styrkas (Ritz et al. 2004).

Ser man till bada dessa faktorer har alltsa kryptokrom de viktiga egenskaper som behdvs for
att vara en magnetreceptor, bade nar det géller positionering i 6gat samt bildandet av parade
radikaler.

Avsaknad av isolerade vaglangder

| flera av forsoken med monokromt ljus av olika vaglangder beskrivna ovan anvands LED-
lampor med olika vaglangder for att se skillnaden pa navigeringsformagan. Problemet med
dessa LED-lampor ar att bredden pa de vaglangder de utstralar inte ar tillrackligt smalt for att
bestamt kunna saga om en viss vaglangd spelar roll eller inte. Exempelvis sa hade den grona
LED:en som anvandes ett vaglangdsmaximum pa 571 nm men lysdioden strackte sig 6ver ett
bredare spektrum med en /255 pa 555 nm och A/2psg Var 588 nm. Detta betyder att svansarna
ldngs emissionskurvan fortsétter dven efter dessa A/2-varden. Den grona LED-lampan lyser
alltsa i ett vaglangdsspann om mer an 555-588 nm. Det gor det ju svart att exakt saga vilka
vaglangder som aktiverar magnetreceptorn, emissionssvansarna hos den grona LED-lampan
kanske stracker sig in i det exempelvis bla vaglangdsspann som eventuellt skulle kunna vara
det som aktiverar receptorn.

Enkeltapparna eller kryptokromets kanslighet

En viktig del i att bestamma vilken betydelse olika vaglangder har for navigeringsformagan
hos faglar ar darfor att ta reda pa vilka vaglangder som faktiskt aktiverar magnetreceptorn,
kryptokromet. Ar det enkeltapparnas ljuskénslighet, eller kansligheten hos kryptokromet sjalv
som spelar roll? Fyndet av NieBner et al. (2011), att kryptokrom enbart sitter pa UV-tapparna,
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utesluter de 6vriga enkeltapparnas (och forstas dubbeltapparnas och stavarnas roll) roll. Da
aterstar sedan att ta reda pa om det &ar UV-tappens eller kryptokromets kanslighet som har
betydelse. De forsok som diskuterats tidigare i denna uppsats (Wiltschko och Wiltschko 1995,
1999, 2001) har undersokt bland annat rodhakars beteende vid monokromt ljus av olika
vaglangder. De visade sig vara valorienterade i ljus fran den kortvagiga delen av spektrum,
medan de var desorienterade i de langre vaglangderna. Detta indikerar att det finns en
vaglangdsbegransning; orientering utefter jordens magnetfalt fungerar inte i allt monokromt
ljus. Kryptokrom innehaller fotoreceptorerna flavin, FADH och kromoforen pterin (Ritz et al.
2000). Ritz et al. diskuterade redan ar 2000 mojligheten att pterin ar den priméra
ljusabsorberaren i kryptokrom, vilket da skulle innebéra att det &r pterinet i kryptokrom som
bestammer i vilka vaglangder magnetreceptionen fungerar. Om pterin &r den ljusabsorberande
delen i kryptokrom som spelar roll sa skulle det innebéra att magnetreceptorn stanger av vid
monokromatiskt ljus med vaglangder som éverstiger ett visst troskelvarde, detta eftersom att
pterin enbart absorberar i den blagrona, kortvagiga delen av spektrum. NieRner et al. (2011)
kom fram till samma slutsats och menar att magnetreceptorn kan ta emot riktningsinformation
dven om UV-tappen inte ar aktiverad. Det verkar alltsa vara kryptokromets egen kanslighet
som &r nyckeln.

Kryptokromets kanslighet

Om det &r som Ritz et al. (2000) menar, att det ar pterin som &r den ljusabsorberande delen i
kryptokrom, innebar det att magnetreceptionen ar beroende av ljus i den bla delen av
spektrum. Detta kan forklara varfor ljus av turkosa och grona vaglangder ocksa verkade
aktivera receptorn; den LED-lampa som anvéndes for att testa navigeringsformagan under
gront och turkost ljus har emissionssvansar som stracker sig in i den bla delen. Det vill saga
den del dar pterinet och darmed kryptokromet, &r verksamt.

Intensitetskillnader

Nar intensiteten pa ljuset som faglarna utsattes for 6kade borjade faglarna uppvisa ett
desorienterat beteende. Under blatt, turkost och gront ljus dndrade faglarna riktningen nagot
mot nordost eller nordvést, istéllet for en enbart nordlig riktning. Wiltschko & Wiltschko
(2001) diskuterar huruvida det kan bero pa att nar intensitetsnivaerna éverstiger ett visst
troskelvarde aktiveras andra receptorer som modifierar responsen fran den forsta receptorn.
Nagra ar senare diskuterade dock Wiltschko et al. (2007) att det desorienterade beteendet nog
snarare berodde pa det onaturligt smala bandet av vaglangder under dessa starkare
intensiteter, detta med tanke pa att intensiteten hos vanligt dagsljus fortfarande & manga
ganger hogre an vad det starkare ljuset i forsoken var. En slutsats man kan dra fran detta ar att
faglar behover den bredd pa ljus som finns i vitt ljus for att klara av hogre intensiteter. Hur
detta skulle fungera i praktiken ar annu inte kant. Nagot man kan fundera Gver ar den
mdjligheten att manga faglar ar nattligt migrerande eftersom ljusintensiteterna da ar mycket
lagre. Kanske fungerar magnetreceptorsystemet battre i lagre intensiteter eftersom héga
intensiteter “vitt” ljus verkar dverrdsta signalen fran kryptokromet.

Manga halrum

Det finns mycket kvar att utforska i detta omrade. Framfor allt behdver kryptokromets
funktion som magnetreceptor utredas for att bland annat forsta vilken roll pterin har som
ljusabsorberande del. Detta ar viktigt for att kunna reda ut vilka vaglangder som spelar roll for
faglarnas navigering. For att kunna gora fler vaglangdsforsok kravs att man anvander lampor
med mer precisa vaglangder; de som anvants hittills ger ett for brett spektrum. Man skulle till
exempel kunna anvénda sig av monokromatorer istallet for LED-lampor. Detta skulle ge ett
mycket smalare vaglangdsband. Det skulle ocksa svara en god idé att jamfora
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magnetreceptionen vid ett smalt band av UV-ljus med ett smalt band av blatt ljus. Detta skulle
hjalpa till att separera effekterna av UV-tappens absorption fran kryptokromets. Mycket av
det som forskarna har kommit fram till hittills &r gissningar och logiskt dragna slutsatser. Om
man ska kunna presentera teorin om en ljusberoende magnetreceptor som det faktiska séttet
for faglar att navigera pa sa maste det finnas mer vetenskapliga harddata pa detta.
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