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STELLINGEN 

1 
De energie gebruikt tijdens het opzuigen van een prooi is zeer laag. In een optimaal 
foerageermodel zijn energetische overwegingen om snel of langzaam te happen 
onbelangrijk, ook bij relatief kleine prooien. 

Dit proefschrift 

2 
Voor visselarven is het essentieel om al vroeg in de larvale ontwikkeling nauwkeurig op 
een prooi te kunnen richten. Zonder nauwkeurig richten heeft het geen zin om snel te 
zwemmen of de kaken vooruit te steken (protrusie) tijdens de hap, hierdoor is het moeilijk 
snelle prooien te vangen. 

Dit proefschrift 

3 
De grootte van structuren van visselarven kan niet nauwkeurig bepaald worden aan de 
hand van gefixeerd materiaal door de zeer grote en ongelijkmatige krimp tijdens fixatie. 

Dit proefschrift 

4 
De theorie van 'punctuated equilibria' onderscheidt zich nauwelijks van fyletisch 
gradualisme met wisselende evolutiesnelheden. 

Contra: S.J. Gould & N. Eldredge 1977. Punctuated equilibria: 

The tempo and mode of evolution reconsidered. Paleobiology 3: 115-151. 

5 
De toegenomen invloed van beleidsgerichte academici op de natuurbescherming leidt tot 
een overdreven vereenvoudiging van doelstellingen, waarin 'zelfregulerende ecosystemen' 
ten onrechte de plaats dreigen in te nemen van bedreigde soorten of soorten-groepen. 

6 
Het nieuwe stelsel met AIO's (Assistenten In Opleiding) in plaats van wetenschappelijke 
assistenten leidt tot een degradatie van de academische promotie; gezien de salariering 
lijkt de benaming 'Kandidaat Leerling Onderzoeker In Opleiding' beter dan AIO. 

B I B L I O T H E E K 
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7 
Gegeven de huidige formules voor het berekenen van de onderwijsbelasting voor docenten 
aandeLU, snijdt de docent van het Dierkunde practicum zich in zijn eigen vingers als 
hij er niet voor zorgt dat er genoeg deelnemers aan het 'niet-snijders' practicum zijn. 

8 
In de huidige biologie studie wordt geen aandacht besteed aan leren leiding geven, hoewel 
dit voor zeer veel banen essentieel is. 

9 
Vrouwen emancipatie is meer gebaat bij 'gedwongen' scholing, dan bij 'positieve' 
discriminatie. 

10 
De snelste en eenvoudigste manier om te bezuinigen op de collectieve sector is om uitgaven 
gewoon niet meer tot deze sector te rekenen. 

11 
De verplichting tot het toevoegen van stellingen aan een proefschrift kan het best 
afgeschaft worden: hoewel de stellingen ongetwijfeld het meest gelezen onderdeel van een 
proefschrift vormen, is hun rendement (in welke zin dan ook) zeer gering. 

Behorende bij het proefschrift van Maarten R. Drost: 

'Models of prey capture in larval fish' 

Wageningen, 19 September 1986 



Inleiding 

In dit proefschrift wordt de voedselopname door vislarven beschreven en 

geprobeerd een aantal processen ervan te begrijpen met behulp van fysische 

modellen. Dit proefschrift is een voortzetting van het onderzoek van Muller 

(1983) en van Leeuwen (1985)> die de zuigende voedselopname bij volwassen vissen 

onderzochten met behulp van fysische modellen en de vergelijking van vissen met 

diverse typen van prooi opzuigen. 

Het larvale stadium is het meest dynamische levensstadium van vissen. De 

morfologie verandert radicaal, de groei kan 5-3C$ per dag bedragen en de sterfte 

is hoog gedurende de eerste levensweken of maanden tot de metamorfose, al is 

over de exacte hoogte van de sterfte onder natuurlijke omstandigheden weinig 

bekend. Het is goed mogelijk dat in het larvale stadium bepaald wordt hoe groot 

de nieuwe jaarklasse wordt (Hunter, 1977)• In de eerste dagen nadat ze uit het 

ei gekomen zijn, zijn de larven van de meeste soorten vissen nog zeer 

incompleet. Dit hangt af van o.a. de eigrootte. Hun energie krijgen ze uit de 

dooiervoorraad. Als de larve na een of enkele dagen het eerste voedsel uit het 

milieu kan opnemen, zijn de kaken en ogen ̂ unctioneel en is de dooiervoorraad 

bijna opgebruikt. 

Gedurende de eerste dagen van voedselopname verandert de larve sterk van vorm 

(allometrische groei). Toch noet het voedselopnameapparaat voortdurend 

functioneel zijn: vooral jonge larven kunnen maar kort vasten. Voor ansjovis 

(Engraulis mordax) neemt de maximale duur van de vastperiode voordat er sterfte 

optreedt, toe van 2,5 dag bij larven van 4 mm (eerste voedselopname) tot meer 

dan twee weken bij larven van 35 mm (Hunter, 1977). Bij het eten door vislarven 

kunnen we een aantal belangrijke deelprocessen onderscheiden (zie ook Blaxter 

(1986) voor een recent literatuuroverzicht): zwemmen (om het voedsel te 

bereiken), waarnemen (het voedsel ontdekken, meestal met de ogen (Blaxter, 



1969)), voedselopname (het vangen van voedsel) en vertering. De eerate drie 

deelprocessen zijn vooral bij mariene larven bestudeerd, b.v. ansjovis, E. 

mordax (Hunter, 1972,1980) en haring, Clupea harengus (Blaxter & Staines, 1971). 

De beschrijvingen van voedselopname beperken zich tot het gedrag vlak voor de 

voedselopname. Door de korte duur van de hap (enkele mllliseconden) en de 

geringe grootte van de larven (3-10 mm) is een gecompliceerde (dure!) opstelling 

met een filmcamera met hoge beeldsnelheid nodig is om betrouwbare waarnemingen 

te doen. 

Over bouw en ontwikkeling van de darm (vertering) is wel veel onderzoek gedaan 

(b.v. Stroband, 1980). 

De functionele morfologie onderzoekt de samenhang tussen bouw en functie in de 

biologie, voorzover deze vorm-functie relatie aanwezig is op grond van fysische 

principes. Deze relatie is ontstaan door evolutie en natuurlijke selectie. De 

vorm-functie relatie kan bestudeerd worden m.b.v. inductie: het vergelijken van 

vormen, of m.b.v. deductie: het opstellen van een fysisch model (Dullemeyer, 

1974)• Voor een functioneel morfologisch onderzoek is het ideaal als een aantal 

nauwverwante soorten of ontwikkelingsstadia van een soort voor een 'belangrijke' 

functie zowel verschillen in bouw als in uitoefening van die functie vertohen. 

De voedselopname van visselarven vormt een dankbaar onderwerp voor functioneel 

morfologisch onderzoek: 

1-de morfologie verandert sterk gedurende de larvale ontwikkeling 

(vormverandering); 

2-Voedselopname is een vitale functie. 

3-Tijdens de larvale ontwikkeling treedt een verandering in de manier van 

voedselopname op (functieverandering): bijna alle jonge larven zijn predatoren 

(jagers op relatief grote prooien), bij volwassen vissen komen ook allerlei 

andere typen van voedselopnames voor: filteren, predatie en voedselopname van 



de bodem; 

4-er treedt een grote sterfte op: er is dus de mogelijkheid voor selectie; 

5-voedselopname stelt hoge mechanische eisen aan de vorm van de kop; 

6-de hydrodynamische omstandigheden veranderen tijdens de groei (functie 

verandering). 

De vraagstelling in dit onderzoek was: 

-hoe verloopt de voedselopname bij larvale vissen (beschrijving)? 

-wat is de oorzaak van het lage vangstsucces bij larvale vissen? 

-wat is de invloed van de wrijving op voedselopname? 

-kunnen we de vormverandering zoals die bij larven optreedt functioneel 

interpreteren? 

-welke eigenschappen van prooien bepalen of ze door vislarven gevangen kunnen 

worden? 

Proefdieren 

Als proefdier is primair gekozen voor de karper, omdat daarvan een 

laboratoriumkweek aanwezig was, zodat gedurende het hele jaar larven aanwezig 

waren. Dit was van essentieel belang tijdens het ontwikkelen van de 

filmopstelling. Daarnaast is de snoek gebruikt omdat die gedurende zijn hele 

leven predatoir blijft, in tegenstelling tot de karper die na enkele weken 

overgaat op een langzamer type voedselopname, eten van de bodem. De prooiopname 

van snoeklarven van 14 mm, als ze voor het eerst eten, kon vergeleken worden met 

die van grote snoeken van bijna een halve meter. Door de grote range aan maten 

konden ook veranderingen die langzaam met de grootte van de vis optreden, 

bepaald worden. In deze studie is de prooiopname van slechts twee van de in 

totaal ongeveer 20.000 (Nelson, 1976) soorten vissen bestudeerd. Met behulp van 

modellen wordt geprobeerd uitspraken te doen die algemeen geldig zijn voor 

larven. 



Modellen 

Het gebruik van modellen maakt het mogelijk na te gaan welke parameters het 

belangrijkst zijn in een proces. Het maken van fysische modellen van 

biologische processen vraagt vaak een sterke versimpeling van de biologische 

complexiteit: in dit proefschift wordt de mondholte van een vislarve tijdens 

een hap voorgesteld door een expanderende cylinder. In werkelijkheid bestaat de 

wand van de mondholte uit een groot aantal botten, pezen en spieren, die op 

uiterst ingewikkelde manier bewegen. In de versimpelde voorstelling kan dan 

exact bepaald worden wat het effect van het veranderen van de ene (invoer) 

variabele is op een andere (uitvoer) variabele. Met het gebruikte 

hydrodynamische model van prooiopname kunnen we de maximale diameter van de bek 

vergroten, alle andere parameters constant laten en het effect op b.v. de 

watersnelheid bekijken. Het aangeven van optimale bewegingen bij een gegeven 

vorm van de gesimuleerde mondholte is vaak wel mogelijk, het aangeven van een 

optima.] e vorm moeilijker. Het terugvertalen van deze parameters naar echte 

structuren in de vis is zo moeilijk, omdat door de vereenvoudiging de 

afzonderlijke morfologische structuren (b.v. botten) niet als parameter in het 

model aanwezig zijn. Vandaar dat vaak alleen voor grote morfologische 

veranderingen aangegeven kan worden wat de effecten zijn op de prooiopname. 

Indien geen modellen gebruikt worden om te bepalen welke parameters belangrijk 

zijn, kan je 'alles' gaan meten zonder dat dit direct het inzicht vergroot (zie 

b.v. Hoda & Tsukahara, 1971 voor karperlarven). Als we willen weten wat een 

optimale beweging voor een vis bij een gegeven vorm van de mondholte is, zullen 

we dat moeten doen binnen reele beperkingen in de invoerparameters (b.v. de 

maximale kracht of het vermogen dat de vis op elk moment kan leveren). Tevens 

moet bekend zijn van welke parameters de prooivangst afhankelijk is: 

b.v. richten, snelheid van happen, volume van het opgezogen water of 



vluchtbewegingen van prooien. De uitkomsten van modellen van deelprocessen 

geven vaak uitkomsten die wel goed interpreteerbaar zijn, b.v. de invloed op net 

vangstsucces van de nauwkeurigheid van het mikken op de prooi tijdens het 

happen. 

Vislarven krijgen in het ei een bepaalde hoeveelheid energie mee. Deze kan 

worden aangewend voor de opbouw van verschillende functionele systemen: 

centraal zenuwstelsel, zintuigen, darm (verteringsapparaat), spieren of gebruikt 

worden voor voortbeweging. Naar de hoeveelheid energie die in elk ei aanwezig 

is kunnen we twee extreme typen in de reproductie onderscheiden: 'gokkers', met 

veel kleine eieren en 'op zeker spelers', met weinig grote eieren. De larven 

van gokkers zijn morfologisch nog weinig ontwikkeld als ze voedsel gaan opnemen. 

Gokkers lopen dus individueel aanzienlijke risico's, zoals het niet of te laat 

vinden van goed voedsel in een voldoende hoge concentratie, maar kunnen als 

populatie door het grote aantal nakomelingen een grote sterfte verdragen. De 

karper is een gokker, de snoek meer een intermediair. 

Maast de voedselopname stellen ook zwemmen en waarschijnlijk ademhalen eisen aan 

structuren van de kop, zodat de aanwezige structuren een compromis vormen tussen 

tegenstrijdige eisen (Barel, 1985)• 

Prooiopname 

Van de helft van de ongeveer 20.000 recente soorten vissen zuigen de volwassen 

exemplaren nun prooi op door een snelle expansie van de mondholte (b.v. de 

snoek). Deze expansie vindt meestal plaats binnen 100 ms en de prooien zijn 

relatief groot. Andere vissen vangen nun prooi door te filteren (b.v. de 

ansjovis), de prooien zijn dan vaak heel klein (algen en zooplankton); weer 

andere soorten nemen hun voedsel van de bodem op (bentische levenswijze), 

b.v. de karper. Hoewel in al deze gevallen een waterstroom wordt opgewekt, is 

deze veel trager dan bij de zuigende voedselopname. De larven van nagenoeg alle 
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vissoorten voeden zich tijdens de vroege larvale ontwikkeling met relatief grote 

prooien, die met een snelle zuigbeweging opgenomen worden (Hunter, 1980, voor 

mariene larven). Dit geldt dus ook voor de soorten waarvan de adulten filteren 

of de prooi vrij langzaam opnemen. Bij een karperlarve van 6 mm lengte wordt de 

prooi binnen 4-6 ms na het begin van bekexpansie opgenomen met een snelheid van 

ongeveer 0.3 m/s (50 lichaamslengtes per seconde). Ook tussen kleine larven 

komen echter al grote verschillen in voedselopname voor. Larven van vissen die 

ook als adult predator zijn, kunnen al jong overgaan op het eten van vie, bij 

Sphyraena (de barracuda) kan dit al bij een lengte van 5 nm plaatsvinden 

(Hunter, 1980). Een van de onderzochte vragen is of op fysische gronden aan te 

geven is dat voor kleine vislarven het opzuigen van prooien de enig mogelijke 

manier van voedselopname is. 

Groei 

Gedurende de larvale ontwikkeling treden sterke veranderingen op in de 

morfologie van de larve. Larvale en juveniele vissen zijn relatief eenvormig 

vergeleken met de uiteenlopende vormen zoals die voorkomen bij volwassen vissen 

(zie b.v. Russell, 1976). Tijdens de snelle groei treedt een sterke 

vormverandering op. In het algemeen geldt dat ze sterk lijken op de adulten, 

zodra ze ongeveer 20 tot 30 mm lang zijn. De verdere groei geschiedt 

voornamelijk zonder vormverandering (isometrische groei). Tevens worden de 

zintuigen en het zenuwstelsel beter ontwikkeld en treden verbeteringen op in de 

mogelijkheden voor voedselverwerking: bij de karper breken de keeltanden door 

op een leeftijd van 6-8 dagen en ook de enzymatische activiteit in de darm neemt 

toe. 

Naast deze biologische veranderingen treden ook fysische veranderingen op door 

de groei. Voor zeer kleine vissen zijn wrijvingskrachten zeer belangrijk en 

traagheidskrachten van ondergeschikt belang. Voor grote vissen zijn de 
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traagheidskrachten overheersend. We kunnen zeggen dat larven in een 

'stroperiger' omgeving leven dan grote vissen. Tijdens de groei veranderen dus 

de hydrodynamische eisen die aan de voedselopname gesteld worden. 

Tijdens de eerste dagen van de larvale ontwikkeling kan de groei tientallen 

procenten per dag bedragen (60$ per dag gedurende de eerste week bij 

karperlarven (Huisman, 1974)). Voor deze groei is een grote voedselopname 

nodig. Een geringe voedselopname kan leiden tot directe verhongering of via 

verzwakking tot verhoogde kans op predatie. Het aantal waargenomen prooien 

hangt af van de zwemsnelheid en van de afstand waarvan prooien kunnen worden 

waargenomen (ogen!). Het hangt natuurlijk ook af van de prooi-dichtheid en 

-zichtbaarheid). De fractie opgenomen prooien hangt onder andere af van het 

vangstsucces (fractie succesvolle happen). Dit vangstsucces neemt sterk toe 

gedurende de vroege ontwikkeling van vislarven. Een laag vangstsucces kan een 

gevolg zijn van slecht 'inikken of van het ontsnappen van de prooi. 

Technische problemen 

Als karperlarven beginnen te eten (2 dagen nadat ze uit het ei gekomen zijn), 

zijn ze ongeveer 5 mm lang en wegen ze 1 mg. Het zal duidelijk zijn dat geen 

druk- of snelheidsopnemers in de mondholte bevestigd kunnen worden, zoals bij 

volwassen vissen is gedaan (Osse, 1976; Muller & Osse, 1984; van Leeuwen & 

Muller, 1985 en referenties daarin). Er zijn snelle films (500-1150 beelden/s) 

gemaakt van etende larven. Er is gebruik gemaakt van een schaduw (silhouet) 

film techniek (Arnold & Nuttall-Smith, 1974)• Hiermee kon de dieptescherpte een 

factor tien opgevoerd worden (tot 1 cm). Tevens kon ondanks de zeer korte 

belichtingstijden (tot 1/3000 s) met een 'normale' hoeveelheid licht volstaan 

worden. Hierdoor trad geen stress door te hoge lichtintensiteit op. M.b.v. een 

door de TFDL gemaakte filmtafel met spiegelopstelling kon gelijktijdig van onder 

en van opzij gefilmd worden. Uiteindelijk zijn films gemaakt waarbij de vis op 
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ware grootte op het negatief aanwezig was, zodat nauwkeurige metingen mogelijk 

waren. De prooi werd vastgeplakt aan een draadje (dikte 1/100 mm) en met een 

micromanipulator precies in het midden van het beeld gebracht. Een nieuwe 

methode werd beschreven om de volumeverandering van de mondholte nauwkeurig te 

bepalen aan de hand van filmbeelden (artikel 1). 

Optimalisatie van prooivangst 

Volgens de theorie van optimaal foerageergedrag moet een dier streven naar een 

maximale netto energieopname (zie b.v. Pyke, 1984). Er is alleen gekeken naar 

een optimaal hapgedrag, en b.v. het zoeken, verwerken en verteren van voedsel is 

niet mede beschouwd. 

Een mishap kan het gevolg zijn van slecht mikken (de vis hapt op de verkeerde 

plaats) of van een vluchtreactie van de prooi (de vis hapt op de goede plaats, 

maar de prooi is daar niet meer) of een combinatie van deze twee. De strategie 

voor optimalisatie van de prooivangst hangt af van het relatieve belang van deze 

twee factoren. Een verbetering in de richtnauwkeurigheid van de larve vereist 

een goede waarneming van de prooi (ogen, zenuwstelsel) en een nauwkeurige 

beweging (spier-zenuwstelsel) om exact op die positie te happen. Beyer (1980) 

heeft met een mathematisch model het verband tussen onnauwkeurigheid van richten 

en het vangstsucces van larvale vissen op niet-bewegende prooien bepaald. Dit 

model is uitgebreid en de eerste metingen van de richtonnauwkeurigheid gedurende 

het happen van larven van karper en snoek worden gepresenteerd (artikel 3)« 

Nauwkeurig richten is ook nodig om tijdens de prooiopname (hard) te kunnen 

zwemmen en de kaken vooruit te steken (protrusie), want beide zorgen voor een 

gerichte waterstroom. Deze snelle beweging en de hoge zuigsnelheid zijn vereist 

om het ontsnappen van prooien te voorkomen. 

In hun morfologie vertonen karperlarven reeds vanaf de eerste voedselopname 

eigenschappen die waterstroom tijdens de voedselopname optimaliseren. De 
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kieuwspleet wordt tot het moment van het binnenspoelen van de prooi door het 

kieuwdeksel afgesloten (zodat daar geen instroom van water op kan treden) en de 

mondhoeken worden afgedicht door een roteerbaar maxillare (bovenkaak), zodat 

geen lekstroom langs de zijkanten van de mond optreedt (artikel 2). De invloed 

van grootte van de vis op het zuigproces is onderzocht in artikel \ . Omdat in 

het voor volwassen vissen ontwikkelde hydrodynamische model van voedselopname 

(Muller & Osse, 1978, 1984; Muller et al. 1982; van Leeuwen, 1984; van 

Leeuwen & Muller, 1984) de wrijving verwaarloosd is, kan het niet voor larven 

gebruikt worden. Daarom is het recent ontwikkelde programmapakket Odyssee van 

het Waterloopkundig Laboratorium gebruikt. Dit pakket neemt zowel instationaire 

effecten als de wrijving in beschouwing (beide effecten zijn zeer belangrijk in 

de waterstroom tijdens de voedselopname door larvale vissen). De biologische 

aannamen ('vertaling' van de vis in parameters van vorm en beweging) waren 

grotendeels gelijk aan de eerdere (zie Muller & Osse, 1984). De beschrijving 

van het model is gegeven in artikel 5« De invoergegevens zijn bepaald uit een 

snelle film (1125 beelden/s), waaruit beeld voor beeld de volumeverandering 

gemeten is. Het vermogen dat tijdens de hap door de larve geleverd wordt is 

berekend. Bij de gesimuleerde hap (naar de beweging van een karperlarve van 6,5 

mm lengte) was de energie nodig om een bepaalde snelheid in de mondopening te 

halen 2,5 maal de energie die daarvoor zonder wrijving nodig geweest zou zijn. 

Met het model is ook het aanstroomveld voor de mond uitgerekend en daaruit de 

banen die waterdeeltjes daarin afleggen. We mogen aannemen dat prooien die zelf 

geen actieve bewegingen uitvoeren (vluchten), ongeveer de uitgerekende banen van 

waterdeeltjes volgen. Tevens zijn banen uitgerekend van deeltjes die wel actief 

bewegen: vluchtende prooien. De vluchtsnelheid die in het model gebruikt 

wordt, is zo gekozen dat hij lijkt op snelheden die echte prooien (watervlooien 

en roeipootkreeftjes) kunnen halen. Als de uitgerekende baan de mondopening 
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passeert, wordt de prooi opgenomen, anders kan hij ontsnappen. Op grond van 

deze berekeningen kan voorspeld worden welke typen prooien tijdens welke fase 

van de prooiopname nog actief aan een vislarve kunnen ontkomen (artikel 6) 

Conclusies 

1-Tijdens prooiopname door larvale vissen treden watersnelheden op, die in 

verhouding tot nun eigen grootte zeer hoog zijn: 0.3 m/s bij een larve van 6 

mm. 

2-Vanaf het moment van eerste voedselopname bezitten karperlarven morfologische 

aanpassingen aan het zuigen: de wangen kunnen naar buiteii bewogen worden 

(abductie) en de mondbodem (hyoid) naar beneden, tevens worden de mondhoeken 

afgedicht door een roteerbaar maxillare en kan het kieuwdeksel dat de 

kieuwspleet tot na de prooiopname afsluiten. 

3-De onnauwkeurigheid van mikken (in absolute maten) neemt toe tijdens de groei 

van de snoek. De relatieve onnauwkeurigheid (onnauwkeurigheid/lengte van de 

vis) neemt sterk af. Het vangstsucces op stilstaande prooien is een directe 

functie van de relatieve onnauwkeurigheid. Het berekende vangstsucces neemt bij 

snoek toe van 80$ bij 12-14 mm lengte (net etend) tot 100$ bij 60 mm. De 

relatieve onnauwkeurigheid van net etende karperlarven (6 mm) is veel groter dan 

van net etende snoeklarven (12-14 mm). Het berekende vangstsucces is daar 66$. 

4-Er is geen oorzakelijk verband tussen de grootte van de prooi en de kans dat 

de prooi tijdens een hap gemist wordt, tenzij de prooi zo groot is dat hij niet 

door de mond past. Deze conclusie berust zowel op hydrodynamische gronden als 

op gemeten waarden van mik-onnauwkeurigheden en hun interpretatie met het model 

(artikel 3). 

5-Zolang larven nog niet nauwkeurig kunnen mikken, moeten ze water ongericht 

aanzuigen, omdat ze de prooi dan ook nog aanzuigen als de prooi niet recht voor 

de bek is. Door hard zwemmen en protrusie ontstaat een gericht aanstroomveld. 
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Beide zijn in dit opzicht dus nadelig, het zijn echter de aangewezen manieren om 

prooien vaa een grotere afstand op te kunnen nemen (dit is vooral van belang bij 

prooien die (snel) kunnen ontsnappen). Uit films is gemeten dat protrusie 

afwezig is bij karperlarven die net beginnen met eten (6 mm), maar al duidelijk 

aanwezig is bij larven van 9 mm. 

6^Jonge larven kunnen relatief het volume van de mondholte veel sterker 

vergroten dan volwassen vissen: dit kan beschouwd worden als een optimalisatie 

van prooivangst door het volume opgezogen water te vergroten: de kop van larven 

is relatief groot. 

7-De energie die gebruikt wordt tijdens het opzuigen van een prooi is 

verwaarloosbaar klein ten opzichte van de energie die de larve verkrijgt als hij 

de prooi vangt (in de orde van 0,01$ voor grote prooien tot 10$ voor zeer kleine 

prooien). In een optlmaal foerageermodel zullen energetische overwegingen dus 

oribelangrijk zijn in de strategie om langzaam of snel te zuigen. 

8-Voor het genereren van hoge watersnelheden (ten opzichte van de mond) is het 

vermogen (energie per tijdseenheid) belangrijk, in deze context is de energie 

die tijdens het zuigproces gebruikt wordt wel belangrijk. 

9-Slechts 40$ van de geleverde energie tijdens het opzuigen van de prooi door 

een larvale karper van 6.5 mm is ooit in de waterstroom als kinetische energie 

aanwezig. De rest gaat direct verloren in wrijving. 

10-Bij toenemende grootte van vissen neemt de invloed van de wrijving op het 

zuigen af. Gegeven de relatie tussen duur van het zuigproces en de grootte van 

de vis (gemeten bij snoek van 12 tot 485 mm lengte) is de spierspanning die 

nodig is om te happen minimaal bij de grootte waarop ze uit het ei komen. Voor 

nog kleinere vissen neemt deze spanning langzaam toe (bij steeds kleinere 

grootte), voor grotere vissen neemt deze snel toe (met toenemende grootte). Op 

grond van spierspanning is geen minimale grootte voor vissen aan te geven om het 
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voedsel zuigend op te nemen, eerder een maximale grootte. Bij het ult het ei 

komen lijkt de benodigde spierspanning voor het zuigen minimaal, zodat daar geen 

optimale vorm nodig is. 

11-De interactie tussen vluchtende prooien en de zuigatroom van vislarven 

bepaalt welke typen prooien opgenomen kunnen worden. Bij jonge larven met een 

korte duur van het zuigproces (b.v. minder dan 10 ms) is het belangrijker dat ze 

laat door nun prooi ontdekt worden dan dat ze een maximale zuigsneliieid halen. 

Bij larven waarbij de hap langer duurt (b.v. 20 ms of meer) is een grote 

snelheid wel belangrijk. Dit komt omdat het ongeveer 10 tot 20 ms duurt voordat 

een watervlo of roeipootkreeftje de maximale snelheid bereikt. 

12-Tijdens het opzuigen van de prooi door een karperlarve treden enorme 

versnellingen van het aangezogen water op (tot 800 m/s in de mond opening). 

Als een prooi in het gebied van deze hoge versnellingen terecht komt kan hij 

niet meer ontsnappen. 

13-Dit onderzoek biedt een basis voor de vergelijking van de verschillende 

soorten vislarven in het Nederlandse binnenwater en misschien voor de 

voedselopname van vislarven in kweekvijvers. 
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A simple method has been devised to determine dynamic changes in volume of biological objects 
of a 'smooth' form. The method requires two perpendicular views (side and bottom). The method 
can be used also in static volume changes. Differential changes in length, width and height can be 
quantified. The volume of the object is approximated by a series of ellipses. The length of the axes 
of the ellipses is determined from the two views. Possible sources of error are discussed. The 
method is applied in a study of static volume changes offish larvae due to fixation and in a study of 
the dynamic volume change of the mouth cavity of carp larvae, increasing their head volume 30% 
in 8 ms, when sucking prey. 
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Introduction 

It is difficult to determine dynamic volume changes, such as those occurring in a beating heart, a 
pulsating vacuole or the rapid changes in volume of the mouth cavity offish larvae when sucking 
prey, the duration of the latter process being much less than 30 ms. We have developed an accurate 
method to determine these changes from movie films with simultaneous views from below and 
from the side. The method can be used also for static volume determination, e.g. the magnitude of 
the shrinkage during histological fixation. To our knowledge, no quantitative method exists for 
dynamic volume determination. For static volume determination, some alternatives exist, e.g. 
determination of volume by submersion, determination of volume from weight (and density) and 
reconstruction from microscopical serial sections (see e.g. Aherne & Dunnill, 1982). The 
advantages of our method compared to determination from submersion or weighing are: 1. the 
volume of a part of an object can be determined without damaging the object and 2. separate 
effects of length, height and width shrinkage can be determined and differential changes in height 
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and width of the object can be quantified. The advantage of the ellipse method compared to 
reconstruction are: 1. Effects of histological fixation are avoided (they may be very large, and not 
constant in all directions, see the section on 'Shrinkage') and 2. Reconstruction is much more 
laborious. The accuracy of the three alternatives will be slightly higher than with the ellipse 
method, e.g. the weight in fish larvae (40-310 mg) can be determined with a coefficient of variation 
of 114% (Lockwood & Daly, 1975). 

Ellipse method 

If the form of an object is 'smooth', i.e. without appendages or considerable surface irregularities, each of 
its cross-sections can be approximated by an ellipse. The error caused by deviation from the ellipse form 
('type 1 error') is discussed in the section 'Errors'. The entire object thus consists of a series of ellipses. The 
length axis of the object has to be chosen carefully. In principle, it is possible to define a straight or a 
curvilinear length axis. For a straight axis, its origin and direction must be specified. For a curvilinear axis, 
one must define the axis over the whole length of the object, either analog by a mathematical function, or 
discrete by specifying the coordinates of many points. In our problems, the objects were well described with 
straight axes. We will further leave out curvilinear axes. Even with a straight axis (in a straight object!), it was 
sometimes difficult to determine its exact position. 

The area of an ellipse is determined by the length of its 2 axes: 

A=-nrsrl 

where A = area of ellipse; rs—short radius = length of short axis of the ellipse; r\—long radius = length of 
long axis of the ellipse. 

To avoid confusion with the length axis of the object, we use 'short radius' for the length of the short 
axis of an ellipse and 'long radius' for the length of the long axis. Both radii of each ellipse can be 
determined from 2 views (photographs) perpendicular to each other and perpendicular to the length axis 
of the object, i.e. a side view and a bottom view (Fig. 1). It appeared practical to digitize the coordinates of 
the outline of the object with an x-y tablet and to determine at many points (e.g. 100) the 2 radii. Both 
radii are perpendicular to the length axis. The volume of the object is the integral of the area of the cross-
sectional areas (= ellipses) over the length of the object. 

Errors 

There are three sources of error: 1. The assumption that the cross-sectional areas are ellipses; 
2. Difficulty in aligning both views (see e.g. Fig. 1) and 3. Difficulty in making views exactly parallel 
to the radii of the ellipse. 

Type 1. The magnitude of a type 1 error has to be estimated for each problem. This can be done 
by comparing the actual cross-sectional area with the cross-sectional area calculated with the 
ellipse method. From e.g. microscopical cross-sections, the actual cross-sectional area can be 
calculated with a digitizer or a point lattice. The radii of the ellipse can be measured from the same 
section. 

Type 2. A type 2 error can be avoided by aligning structures based on clues visible in both views, 
for example chromatophores in our experiments using fish larvae. 

Type 3. The magnitude of a type 3 error can be calculated. The error in the measurement of the 
radii of the ellipse is zero in perpendicular projection, as ideally occurs in both views in our 
method. The measured radius of a projected ellipse in non-perpendicular projection depends on 
the angle between the actual and ideal plane of projection, the 'deviation angle', and on the ratio of 
both radii. The relation between the measured radius and the deviation angle is given in Fig. 2a. 
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1 .mm 

FIG. 1. Example of determination of volume from two perpendicular views (the head of a prey-sucking carp larva, 
drawn after Plate Ic). The short radius rs of the f'-th ellipse is measured in the ventral view (V), long radius r, in lateral view 
(L). Total volume of the head is the integral of the cross-sectional areas over the length of the head. Normally, 100 cross-
sectional areas are calculated from 0-5% to 99-5% of the length of the head. Here 10 pairs of radii are indicated, only the 7th 
ellipse is drawn. The pecked line is the length axis of the mouth cavity. 

This relation is periodic with 180°. In most problems it will be possible to achieve a deviation angle 
less than 10°, in extreme cases perhaps 30°. Obviously, the magnitude of the error strongly depends 
on the ratio R (long radius/short radius). For R = 1 (i.e. a circle) the error is 0 for all deviation 
angles. The underestimation of the long radius increases from 1 -5% (R = 1 -5) to 3% (R = 10) for a 
deviation angle of 10°. The overestimation of the short radius is much greater for this deviation 
angle: 1-5% (/? = 1-5), 3% (R = 2), 9% (R = 4), 27% ( « = 10). If the views are absolutely 
perpendicular to each other (for example because they are made simultaneously, one direct and 
one via a mirror set at 45°), the relative error in calculated area (Fig. 2b) is less than the relative 
error in calculated short radius (Fig. 2a). This occurs because an overestimation of the short radius 
is coupled with an underestimation of the long radius, so the error is partly compensated. The 
calculated lengths of long and short radius are complementary, i.e. the calculated length of the 
long radius at a deviation angle a is equal to the calculated length of the short axis at a deviation 
angle 90°-a. So, the error in calculated area is periodic with 90°. Maximal error occurs at a 
deviation angle of 45°. For a deviation angle of 10°, the overestimation of area increases from 0-5% 
(R = 1-5), 1-5% (R = 2), 6-5% (R = 4) to 24% (R = 10). If both deviation angles are independent 
(i.e. both views are not made simultaneously with a mirror), the error in calculated area is 
dependent on both deviation angles. The error for each radius can be calculated from Fig. 2a; in 
these cases the error in the calculated area may be bigger or smaller than those indicated in Fig. 2b. 
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(a) 
90° 80 

Deviation angle a (short radius) 
70 60 50 40 30 20 

10 20 30 40 50 60 70 
Deviation angle a (long radius) 

10 20 30 40 50 
Deviation angle a 

60 70 80 90° 

F IG. 2. Influence of non-perpendicular projection on the measured length of the radii (a) of the ellipse and its calculated 
area (b). Alpha (a) is the angle in which the angle of projection deviates from the ideal plane (deviation angle). An a > 45° is 
not realistic, in fact the projection is then on the perpendicular plane with a deviation angle of 90°-a. R is the ratio between 
the long and the short axis. Its value is indicated above each curve. It has a minimum of R = 1: a circle, (a) Calculated length 
of long radius (left y-axis) as function of the deviation angle (lower Ar-axis, left half) and calculated length of the short radius 
(right >>-axis) as function of the deviation angle (upper x-axis, right half). The short radius is always taken with a length 2, 
the (non-projected) length of the longer radius varies with R (from 2-20). Non-realistic parts of .x-axes are stippled, 
(b) Formfactor of the ellipse, i.e. (calculated area of the projected ellipse)/(analytical area of the ellipse), provided that 
both views are absolutely perpendicular. Overestimation of the short radius is partly compensated by underestimation of 
the long radius. 
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Example 1: shrinkage 

Shrinkage of tissue during successive steps of fixation in Bouins fixative is determined for larval 
carp via the ellipse method. Photographs from above and from the side (not simultaneously) are 
made from alive anaesthetized (MS 222) larvae and from deep-frozen (in liquid nitrogen) or fixed 
larvae. Measurements were made on whole fish exclusive of head and fins. Due to different 
abduction of the walls of the mouth cavity, the volume of the head can increase by about a factor 2 
in living larvae, as occurs during e.g. suction feeding. 

Type 1 errors (deviation from ellipse form). Type 1 errors are measured to be less than 10%. 
Type 2 errors (non-aligned views). The chromatophore pattern on the skin allowed accurate 

alignment of the views. Errors are virtually absent; they are estimated to be less than 1%. 
Type 3 (deviation angle). Deviation angle was always less than 5°. This accuracy is easily 

obtained in static measurements. The ratio between long and short radius (R) was about 1-5 to 3, 
only in the tip of the caudal peduncle was it up to 10. Mean ratio R of a fish was always less than 3. 
So the error is less than 1%. 

The measurements on frozen larvae are less accurate than the others, because the photographs 
had to be taken quickly (so the deviation angle was greater) and frost blurred, and to some degree 
enlarged, the outlines of the larvae. 

The results are given in Table I. The shrinkage after fixation is quite extensive for small larvae, 
about 60% in volume, and less for large larvae, about 30%. The shrinkage in cross-sectional area is 
approximately proportional to shrinkage in length to the second power. The shrinkage in width, 
however, is only about 30% of the shrinkage in height (range 17-41%). The explanation for this 
differential shrinkage is unclear. It causes a form distortion (change in ratio between width and 
height) of about 25%. Such form distortions cause serious errors in reconstructions after 
microscopical serial sections,of fixed fish larvae. After freezing in liquid nitrogen, the cross-
sectional area of large larvae increases (insignificantly) and their length decreases significantly 
(5%, Student's /-test), but with a large variation. The explanation of this difference is also unclear. 

TABLE I 

Percentage shrinkage relative to the live situation 

height 
width 
area 
length 
volume 

small larvae 

fixed 
n=10 

40-4+ 8-6*** 
14-7+15-4** 
44-6+11-5*** 
20-8+ 4-9*** 
56-4+ 80*** 

dehydrated 
n=10 

43-4+ 5-3*** 
17-6+10-4*** 
48-9+ 5-9*** 
26-5+ 4-8*** 
62-6+ 40*** 

frozen 
n = 5 

-5-8 + 5-0-
1-6 + 2-7-

-2-6 + 5-4-
13-8 + 6-3** 
U-5 + 9-6* 

large larvae 

fixed 
« = 5 

19-6 + 3-8*** 
3-4 + 2-9* 

21-8 + 5-5*** 
9-7 + 2-4*** 

29-3 + 5-7*** 

dehydrated 
n = 5 

21-9 + 6-0** 
6-5 + 2-3** 

260 + 6-5*** 
10-6+1-6*** 
33-8 + 5'9*** 

Student's r-test - not significant; * 5%; ** 1%; *** 0-1% 
Shrinkage of carp larvae exclusive of the head region calculated with the ellipse method. Small larvae (n = 10, 

SL = 5-50 + 0-38 mm) and half of the large larvae (n = 5, SL = 13-07+0-82 mm) were fixed in Bouins fixative, measured 
and afterwards dehydrated in alcohol (70%, 80%, 90%, 96%, 100%) and remeasured. Other large larvae (n = 5, 
SL = 12-89 +119 mm) were frozen in liquid nitrogen. Percentage shrinkage in the tissues between the pectoral girdle and 
caudal peduncle is determined relative to the live, anaesthetized situation. Expansion is depicted negative. Mean height, 
width and area shrinkage per fish are calculated as the mean of the shrinkage of its 100 cross-sectional areas. Indicated 
values are inter-individual means and standard deviations. 
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Example 2: suction feeding 

Calculation of the water velocity and the pressures in the mouth cavity (= buccal + opercular 
cavities) of a prey-sucking fish, with the hydrodynamical model of Muller and co-workers (Muller, 
Osse & Verhagen, 1982; van Leeuwen, 1984), is possible if the change of volume of the mouth 
cavity is known. They estimated this volume by determining the mouth radius and the distance 
between the operculars, assuming a conical profile. A considerably improved estimation of the 
flow volume can be made with the ellipse method. 

Plate I presents a series of frames from a movie (1125 frames/s) of a carp larva (Cyprinus carpio, 
total length 6-5 mm), while sucking a nauplius of brine shrimp (Artemia salina). A shadowgraphic 
filming technique was used (Arnold & Nuttall-Smith, 1974). The fish is partly transparent: in Plate 
I the hyoid bar and the geniohyoid muscle can be seen in the lateral view, g-j; the gills in the ventral 
view, h-j; the prey can be seen moving inside the mouth cavity, f-j. In the beginning of the suction 
process the posterior (opercular) side of the mouth cavity is closed and only the mouth is open, so 
every change in volume of the mouth cavity invokes a flow through the mouth aperture. Later, the 
opercular valves open (Plate I, closed in h, see arrow; opening in i and open in j , see arrow). The 
mouth cavity is then open at both ends and volume flow through the mouth can no longer be 
calculated in a simple way, because the water can also flow through the opercular slits with an 
a priori unknown velocity. The volume of the head of the suction act of Plate I, calculated with the 
ellipse method, is given in Fig. 3a, the resulting flow rate in Fig. 3b. 

The accuracy of the method depends on the magnitude of the three types of error. 
Type 1 (deviation from ellipse form). The check for type 1 errors is whether 'ellipse areas' of 

microscopical serial sections of carp larvae correspond with measured areas. The 'ellipse area' was 
calculated by measuring the greatest horizontal and vertical distance in each slide. The real area of 
the outline was measured with a digitizer (Summagraphics supergrid) connected to a computer 
(Digital Mine 11). Figure 4 gives the results for a 15 mm carp. At most places, the difference 
between measured and calculated area is very small. At the eyes and at the posterior side of the 
mouth cavity, the ellipse method slightly overestimates the volume. Total overestimation is 3-3%. 
So the ellipse method produces reliable results in this respect. 

Type 2 (non-aligned views). In the shadowgraphic movies (Plate I), no surface structures are 
visible, only outlines. Characteristic points, e.g. the eyes, are visible in all frames. We estimate 
type 2 errors to be less than 5%, with an important systematic component: the error from one 
frame to the next will be less than 1%, because successive frames are much alike. 

Type 3 (deviation angle). Type 3 errors will be very small, because the ratio between the radii of 
each ellipse (R) varies between 1 and 2 (see Figs 1, 2b; Plate I). If the deviation angle is constant 
during the successive frames of the film, the relative error in the change in volume between two 
frames (resulting from deviation angle) is as big as the relative error in volume, i.e. it is a systematic 

PLATE I. Selected frames of a shadowgraphic movie film (1125 frames/s) with a lateral (L) and a ventral (V) view of a 
carp (Cyprinus carpio) larva (total length 6-5 mm), when feeding on a nauplius of brine shrimp {Artemia salina). The fish is 
just above the bottom of the aquarium. The ventral view is obtained via a mirror set at 45°. Ventral and lateral view are thus 
absolutely synchronous. Time is indicated in ms, starting from the last frame with a yet closed mouth (frame a). Bar denotes 
1 mm. The fish is partly transparent. The pectoral fins are visible in the ventral view (pf in a), not in the lateral view. They 
become adducted during the feeding sequence. The hyoid bars and the geniohyoid muscle are visible in frames g-j, lateral 
view; the gills in frames h-j, ventral view (arrows in i). The prey can be seen moving inside the mouth cavity in frames f-j, 
best in the ventral view (pr in j). hb-hyoid bar; gi gill; gh-geniohyoid muscle; lj-lower jaw; pf-pectoral fin; pr-prey; ey-eye; 
bo-bottom. 
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FIG. 3. Calculated volumes of the head (a) and flow rate (b) of the suction act of Plate I. The approximate error is 
indicated by a bar (the error is constant over the curve). 

error. If the deviation angle varies between the successive frames, the absolute error in the volume 
change between two frames is as big as the absolute error in calculated volume (and the relative 
error of the change is thus much greater than the relative error of the volume). In the films, the 
angle of projection, mostly, changes little during a feeding sequence (compare Plate I). 

To check the calculations, the measured velocity of the prey is compared with the calculated 
water velocity at the position of the prey. As the swimming velocity of an Artemia is negligible 
compared to the suction velocities of fish larvae, and their density is about the same as water, I 
assume that the prey moves as does the surrounding water. The internal width and height of the 
mouth aperture can be measured from the film. Assuming the mouth aperture to be an ellipse, its 
cross-sectional area can be calculated. Volume flow divided by cross-sectional area gives the mean 
water velocity at the mouth aperture (in the moving frame, i.e. relative to the centre of the mouth 
aperture). Water velocity in the earth-bound frame (i.e. relative to the aquarium) is velocity in the 
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FIG. 4. Cross-sectional areas of the outlines of the head of a fixed carp larva (15 mm SL) as measured via a digitizer 

tablet (• • •) and via the ellipse method (—). The measured total area of water (--) and of tissue (—) are indicated. No 
correction for shrinkage is made. 

moving frame plus swimming velocity of the fish (measured as the velocity of the centre of the 
mouth aperture). In front of the fish, the water velocity due to suction (earth-bound) rapidly falls 
off with increasing distance from the mouth aperture (Muller et al., 1982: formula 34). 

u \p + d 
2 ,3 

mp 
i —radius of the mouth (assumed to be circular) 
'mp—distance in front of the mouth at which the velocity is calculated 

um—water velocity at the mouth aperture (earth-bound frame) 
U—water velocity at the axis of the fish at distance dmp in front of the fish (earth-bound frame). 

The radius of the mouth is calculated as the geometric mean of height and width of the mouth. 
So the cross-sectional area is kept constant. The centre of the prey is calculated from the ventral 
view, assuming that the prey has rotational symmetry. So its centre of mass and not the centroid of 
its projection is determined. The swimming velocity of the fish was rather low in comparison to the 
errors of measurement. Therefore, it is taken as constant. The mean water velocity, at each length 
position inside the mouth cavity, is the volume flow through that cross-section divided by the 
cross-sectional area of water. The volume flow and the total cross-sectional area at each length 
position inside the mouth cavity can be calculated with the ellipse method. This total area consists 
of water and tissue. Due to unknown and differential shrinkage (see preceding section), it is 
impossible to calculate the tissue (and thus the water) cross-sectional area accurately. When the 
centre of mass of the prey has entered the mouth, the best approximation of the calculated prey 
velocity is the calculated water velocity at the mouth aperture. Due to friction, the water velocity at 
the walls of the mouth cavity will be lower and the velocity in the middle will be higher than the 
mean. In Fig. 5, the calculated mean water velocity at the mouth aperture in the moving and in the 
earth-bound frame, and the measured velocity of the prey and the calculated water velocity at 
the position of the centre of mass of the prey, are depicted. The suction act is the same as in Plate I 
and Fig. 3. Velocities are calculated between the frames; the used distances are the mean of the 
distances at the frames. The centre of mass of the prey passes the mouth aperture at t = 4-45 ms, so 
calculated and measured velocities can be compared best till / = 4-89 ms, i.e. only half a frame 
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FIG. 5. Measured velocity of the prey (- -) and calculated water velocity at the place of the prey (—) of the suction act of 
Plate I and Fig. 3. After ( = 4-89 ms, the calculated water velocity is less accurate (see text), it is then dotted. Also indicated 
are calculated water velocity at the mouth aperture in the moving (—) and in the earth-bound (---) frame. Further 
explanation in the text. Approximate errors in measured and calculated prey velocity are indicated by a bar. 

later. Both velocities agree fairly well. The high water velocity at the mouth aperture at / = 2-23 ms 
results from a rather high volume flow (see the small bump at t = 2-67 ms in Fig. 3a), together with 
a still small mouth aperture. 

Summary 

A simple method has been devised to determine dynamic changes in volume of biological 
objects having a smooth form. The method requires two perpendicular views (side and bottom). 
The volume of the object is approximated by a series of ellipses. The radii of the ellipses are 
determined from the two views. Possible sources of error are discussed. Depending on the form of 
the object and the obtained perpendicularity of the views, an error of 5-10% is obtainable, of 
which a large part is systematic. 

A first example is the shrinkage of small carp larvae during histological fixation. Not only the 
mean shrinkage, which can be obtained also in other ways, but also differential length, width and 
height shrinkage are determined. Mean volume shrinkage in carp larvae (total length 5-5 mm) due 
to fixation in Bouins fixative is 60%; the form distortion (change in ratio of width and height) is 
25%. 

The method is also applied in a study of the dynamic volume change of the mouth cavity of carp 
larvae, increasing their head volume 30% in 8 ms, when sucking prey. The water velocity, 
calculated from volume flow measured with the ellipse method, corresponds quite closely to the 
measured velocity of the prey. 

We thank Professor J. W. M. Osse for the discussions and Professor C. Bayne and Dr M. Muller for 
improving the English. The investigations were supported by the Foundation for Fundamental Biological 
Research (BION), which is subsidized by the Netherlands Organization for the Advancement of Pure 
Research (ZWO). 
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ABSTRACT 

The prey intake of larval carp is described from high speed (200-1250 fr/s) 

films with synchronous lateral and ventral views. Even in first feeding carp 

larvae the operculars are functional in sealing effectively the opercular slit 

till the moment of prey intake and the maxillaries close off the corners of the 

mouth, preventing leak flow. In reducing the distance between larva and prey 

during attack the relative importance of sucking the prey towards the mouth and 

swimming forward is variable; overall they are about equally important. The 

volume and the velocity of the water sucked into the mouth cavity during prey 

uptake are calculated. The energy costs of suction (i.e. accelerating the water 

sucked into the mouth cavity) during prey intake are estimated from these val­

ues. The energy costs of suction and s,wimming are in the same order of magni­

tude. Together they form only a fraction of a percent of the energetic content 

of the prey. So considerations about energy expenditure seem unimportant in a 

strategy to optimize the prey attack. During searching however, they will be 

important. Also considerations about power requirements during attack may be 

important. 

I Introduction 

Predation and starvation are the dominant causes of the extensive mortality of 

fish larvae (e.g., Blaxter, 1969), predation seemingly the more important (Oie-

sted, 1984). The feeding behaviour and food consumption of first feeding larvae 

has been studied for some species (e.g., Hunter, 1972 for the anchovy, Engrau-

lis mordax). This paper presents the first description for carp larvae. Spe­

cial reference will be given to the actual attack phase lasting less than 20 ms 

in first feeding carp larvae. 

Fish larvae can adjust their kinematics and thus their energy expenditure of 

the attack to the type of prey (e.g., Vinyard, 1982). The importance of ener­

getics of prey capture for larval carp is discussed. 
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II Material and methods 

II.1 Filming setup 

To investigate larval feeding, 30 snaps of larval carp (Cyprinus carpio) were 

filmed with a Hadland Hyspeed camera (500-1150 fr/s, exposure time respectively 

0.8-0.35 ms) with a standard 135 mm Nikon lens on 16 mm Kodak 2X negative film 

(25 DIN/250 ASA). Framing rate was monitored with a 250 or 500 Hz calibration 

signal, recorded by a light pulse on one margin of the film. So the framing 

rate could also be determined accurately for still accelerating films. Shadow 

cinematography was used (Arnold & Nuttall-Smith, 1974), using 75W Xenon lamps 

(Osram XB0 75W2) as point sources (the effective diameter of this lightsource 

is about 0.5 mm). Each lamp was placed in the focus of a 200 mm optical quali­

ty, achromatic lens (Spindler & Hoyer). The resulting effective diaphragm is 

f/400 (the Nikon lens was fully opened (f/2.8)). At the used magnifications 

(1/3 to 2) this resulted in a depth of field of about 40 to 7 mm. The filming 

set-up is outlined in Fig. 1. Synchronous lateral and ventral views are obtain­

ed by three surface coated mirrors. To make the working distance in the lateral 

to micromanipulator 

° i- — -=n a 
lateral view 

ventral view 

Fig. 1. Schematic drawing of the filming setup, not drawn to scale. A hori­
zontal and a vertical beam of parallel light are obtained each from a Osram XB0 
75W2 Xenon arc lamp in the focus of a +200 mm achromatic lens. The beams are 
projected into the lens of the camera via three surface coated mirrors (50.50 
mm). Differences in working distance in lateral and ventral view are corrected 
by moving the upper lateral mirror horizontally while slightly adjusting the 
angles of the mirrors. The top of the filming aquarium is covered with an eye 
piece graticule (see inset). In some experiments the prey is glued to a 12 urn 
nylon thread (length about 0.5 cm). This thread is connected to a micromanipu­
lator via a human eye lash. Camera, mirrors, lamps and lenses are mounted on an 
optical bench. The filming aquarium is placed on a XYZ table. 
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and ventral view exactly equal, the upper mirror can be moved horizontally 0-30 

mm relative to the lower. The upper side of the filming aquaria was covered 

with glass to prevent refraction by a curved water surface. The use of parallel 

light beams prevented perspectivic distortion. An eye piece graticule provided 

an absolute scale. Illumination strength was about 800 lux. During the experi­

ments the fishes were never visibly stressed from the lights. 

Small carp larvae (6-8 mm SL) were fed free swimming nauplii of Artemia salina, 

larger larvae (10-15 mm SL) restrained Artemia nauplii or Daphnia. Prey were 

restrained by glueing them with superglue (cyanoacrylate) to a 12 ym nylon 

thread (length 5-10 mm) which was glued to a human eye lash. The lash was 

connected to a micromanipulator in order to be able to position the prey exact­

ly in the middle of the field of view. Artemia nauplii swim for only about 5 

min after being glued; Daphnia for more than a day. Restrained Daphnia can swim 

away several mm and than drift back into focus. Artemia nauplii are too weak to 

swim away. The suction currents generated by feeding carp larvae are so strong 

(maximal velocity more than 0.25 m/s for first feeding carp larvae) that the 

nylon thread scarcely hinders the movement of the prey in the suction flow, 

unless the thread is firm. Carp were bred in our laboratory at 23 C. The small­

er larvae were fed once or twice a day on Artemi a, the larger were given a 

mixture-of zooplankton, consisting mainly of Daphnia. 

11.2 Ellipse method 

A simple method to calculate changes in volume of the head of a fish is given 

in Drost & van den Boogaart (1986). The head of the fish is approximated by a 

series of ellipses. The area of each ellipse is determined by the length of its 

two axes. The length of these axes can be measured from cine films with simul­

taneous lateral and ventral views. The volume of the head is the integral of 

the cross sectional areas over the length of the head. The volume of the head 

consists of the (constant) volume of tissue, and of the (rapidly changing) 

volume of the mouth cavity. So, measured changes in volume of the head corre­

spond to equal changes in volume of the mouth cavity. In the beginning of the 

suction process the opercular (posterior) side of the mouth cavity is closed 

and only the mouth is open. So, the volume flow through the mouth is the change 

in volume of the mouth cavity. After the moment the opercular valves open (at 

about 8 ms after the onset of suction for 6-8 mm carp larvae), water can also 

flow through the opercular slit. Direction and velocity of this flow are not a 

priori known. The volume flow through the mouth aperture can thus be determined 

only till the moment of the opening of the valves. Possible sources of errors 
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of the ellipse method are discussed in Drost & van den Boogaart (1986). 

Ill Results and discussion 

III.l Suction process 

Searching for prey, carp larvae swim intermittently. Periods of 0.1 s of activ-

Fig. 2. Selected tracings of a film (1150 fr/s) showing the movements of a 
carp larva (SL 5.8 mm) and its prey (a nauplius of Artemia salina) in a lateral 
(L) and a ventral (V) view relative to a stationary grid. The outlines of the 
body and of the finfold and pectoral fins are traced. Due to a slight rotation 
only a small part of the finfold is visible in the lateral view after t=2.61 
ms. Bar and divisions on the horizontal axes denote 1 mm. Time is indicated in 
ms, relative to the onset of suction. 
The snap starts at t=-15.65 ms by movements of the pectoral fins and a bending 
of the body. Swimming forward starts at t=-2.61 ms. The start of mouth opening 
is at t=0. Besides a lateral flexure, as is normal in swimming fish, also a 
dorso-ventral flexure of the body starts to develop at t=0. Maximal flexure is 
55° at the moment of prey intake. The maximal velocity of the prey, relative to 
the grid (earth.bound frame) is 0.28 m/s. About 2/3 of the inital prey distance 
is covered by swimming, only 1/3 by suction. At the moment of prey intake the 
pectoral fins are folded against the body. The opercular valves open at t=6.96 
ms. At t=12.17 ms a new swimming movement with body and pectoral fins starts. 
The mouth is closed at t=20 ms; the valves close about t=60 ms. The snap has 
ended after about 100 ms, although it is difficult to define an exact end. 
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ity of the pectoral fins often accompanied by flexing the body are alternated 
with periods of rest. These periods of rest mostly take about 0.3 s, but also 
longer periods often occur. When a larva spots a prey, it fixates the prey by 
turning both eyes inward. Positioning is accomplished by one or more periods of 
activity (as in searching). Before the actual attack no S shaped attack posture 
is formed (as does occur in e.g. clupeoid (Hunter, 1972) and pike larvae 
(Braum, 1963)). The movements during attack of a 5.8 mm carp larva feeding on 
an Artemia nauplius are given in Fig. 2. The prey passes through the mouth 
aperture 20 ms after the start of attack and only 5 ms after the onset of 
suction. Chewing takes about 1 second, then the prey enters the intestine 
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Fig. 3. Selected frames of a shadowgraphic film (1250 fr/s) showing the move­
ments of the head of a carp larva (SL 9.5 mm) and its prey (pr, a nauplius of 
Artemia salvia in a lateral (L) and a ventral (V) view. The Artemia is glued 
to a 12 ym nylon thread (t, faintly visible) connected to a micromanipulator 
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opercular valves open at t=8 ms (arrow). 


