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STELLINGEN

De taakverdeling tussen de kauwspieren van de karper is analoog aan die tussen
vliegspieren van insekten: grote lichaamsspieren leveren indirekt het vermogen,
terwijl direkt aangebechte kleinere spieren de beweging vooral sturen. Deze

anatogie komt voort uit architekturale en kinematische principes.

Naamgeving van spieren op grond van hun verwachte rol (b.v, levator, retractor)
zander dat deze feitelijk is onderzocht leidt tot lang doorwerkende misvattingen
over hun funktie en geeft blijk van een onderschatting van de plasticiteit waarmee
spieren worden ingezet. Een nomenclatuur die gebaseerd is op origo en insertie

van de spier verdient de voorkeur.

De uitstulpbaarheid van de gesloten bek bij veel cypriniden maakt een getrapte
zuivering van het voedsel mogelijk en speelt zo een wezenlijke rol in de selektie

van bodemvoedsel. Dit proefschrift.

Op grond van de vele funkties die aan slijm in biologische systemen worden
toegeschreven is meer onderzcek ndar zijn chemische en fysische eigenschappen

dringend gewenst.  Dit proefschrift,

Het samenvallen van het moment van gereedkomen van het kauwapparaat Dbij
de karper {(na drie weken; Geyer, 1937) mel de overgang naar groter voedsel
(Uribe-Zamara, 1975) is begrijpelijk vanuit de eisen die aan de groter wordende

vis worden gesteld.

De bouw en fysiclogie van een soort stellen grenzen aan haar gedrag, en daarmee
aan haar positie in een oecosysteem. Deze grenzen vormen belangrijke oecolo-

gische parameters maar zijn nauwelijks bekend.

Dat het afsterven van bossen pas een prikkel vormt die de aktiedrempel overschrijdt

geeft de inflatie in de waardering van milieu-indikatoren schrijnend weer.

Optellen, aftrekken, vermenigvuldigen en worteltrekken hebben we goed geleerd.

Voor de toekamst moeten we apnieuw leren delen.
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Onderzoek zou moeten worden gestimuleerd naar optimale organisatievormen
om visteelt op ondergelopen landbouwgronden, in waterreservoirs en in irrigatie-
kanalen een maximale bijdrage te laten leveren aan produkt-diversifikatie en -
aan de stabilisatie en verdeling van inkomen. Dit zou de plattelandsontwikkeling,

met name in ontwikkelingslanden, sterk bevorderen.

Het opnieuw inbrengen van de wild-vorm verhoogt de smaak en vitaliteit van
de karper (Balon, 1974). Er zijn aanwijzingen dat dit ook voor de kultuur van

de mens geldt.

De fraaie uitvoering van postzegels uit ontwikkelingslanden is vaak evenredig
met de armoede die er heerst en past binnen het verhullende beeld dat het

lokale regiem exporteert.

Het ontbreken van het jaar van uitgifte op de titelpagina van een wetenschap-
peiijk boek doet vermoeden dat de uitgever nauwelijks prijst stelt op de referentie

ervan.

De voorgestelde taakverdeling voor UHD's en UD's in het nieuwe rangenstelsel
voor wetenschappelijk personeel betekent een achteruitgang voor de benutting,

ontplooiing en samenwerking van het personeel.

Aanwijzingen dat smaakknopjes van de karper gevoeliger zijn voor menselijk
speeksel dan voor een standaardspektrum smaakstoffen (Konishi & Zotterman,
1963} werpt nieuw licht op het met speeksel samenkneden van de deegpluim

door hengelaars.
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Vaoorwoord

Het verschijnen wvan dit proefschrift biedt mij een welkome gelegenheid allen

te danken die aan zijn wording hebbhen bijgedragen.

Allereerst wil ik mijn puders bedanken voor de stimulerende vorming en de
waardevolle huiselijke sfeer waarin deze plaats vond. Geen inspanning was jullie -
aoit te veel. Het baanbrekende werk van mijn oudere broers en zusters waardeer

ik zeer.

Jan Osse, de belangsteiling voor dit vak moet zeker zijn oorsprong hebben
in het niet aflatende enthousiasme waarmee je het vanaf mijn studententijd en
ook nu nog steeds uitdraagt. Onze diskussies over de diverse manuskripten hebben
in belangrijke mate tot verheldering, relativering en verscherping van hun inhoud
bijgedragen. 1k wil je hier graag bedanken voor de stimulerende begeleiding als
promotor en voor het initiéren van dit onderzoek.

Arie Terlouw, jouw deskundige en plezierige ondersteuning bij de voorbereiding
en uitvoering van experimenten stel ik erg op prijs. Onze rdntgenfilm-sessie in
Leiden heeft z'n vruchten afgeworpen. Ook de hulp van Ben van Schie en Albert
Ramakers wil ik hier noemen. Rosario Uribe, dank voor de toewijding en kritische
zin waarmee je veel histologisch werk hebt ingebracht.

Wim Valen, jouw vakmanschap is aan de illustraties in dit proefschrift af
te lezen en onmisbaar bij het beschrijven van de marfologie. Bedankt voor je
inzet, je mee-denken en voor de plezierige samenwerking.

Als student hebben Riétte van Beek, Tonnie te Brinke, Jeannet Ennik, Peter
Vossén, Paul van Zwieten en Peler Roessingh steeds een verfrissende en kriti-
sche rol vervuld in het onderzoek, dat zich door jullie ook tot andere karperachtige
vissen kon uitstrekken. De samenwerking met studenten uit de sectie ethologie
{vakgroep Veehouderij), Hans Manni en Arno Brunink, heeft ook mijn kijk op de
karper verbreed. :

Mijin kollega's van de sektie Funktionele Morfologie, Rie Akster, Mees Muller,
Johan van Leeuwen, Maarten Drost en Annet Kroon, dank ik voor de diskussies
over het onderzoek en voor de vriendschap waarin wordt samengewerkt. Ook de
andere medewerkers van de vakgroep Experimentele Diermorfologie en Celbiologie
moeten zich hierin aangesproken weten. Prof.dr. Lucy Timmermans wil ik speciaal
bedanken voor de stimulerende kontakten en voor de behartiging van alierlei perso-
nele en materiéle zaken waarmee zij de-laatste jaren de voortgang van onder-

zoek en onderwijs heeft gewaarborgd.
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Sietze Leenstra, Piet van Kleef en Arthur Rep ben ik erkentelijk voor hun
zorg voor de proefdieren. De Organisatie ter Verbetering van de Binnenvisserij
dank ik voor de levering van de eerste karpers.

Lies van Beek, de inzet en kwaliteit waarmee jij de teksten verwerkt hebt
is me tot grote steun geweest. Ook Mw. E.A.Scheffers dank ik voor haar bijdragen.

Gerda van Malsen, jouw arganisatie van allerlei administratieve zaken heeft,
vaak onopgemerkt, de voortgang van mijn werk zeker bespoedigd. Hulp van Amy
Tiemessen en technische steun van Sytse van den Berg waren er altijd wanneer
dat nodig was.

De afdeling scanning electronen microscopie van de TFDL wordt bedankt voor
hun bijdragen aan dit proefschrift. [n het bijzonder wil ik hier Felix Thiel noemen.

Ce kollega's van de sektie Morfologie van het Zodlogisch Laboratorium te
Leiden hebben ons gastvrij ontvangen voor het maken van de rédntgenfilms. Voor
het vrijmaken van hun apparatuur en de technische ondersteuning dank ik hen
zeer. Wim Weijs stelde de radiopaque voedselpellets tot mijn beschikking.

Gesprekken met de ocecologen van het Limnologisch Instituut te Oosterzee
{Fr.) hebben mijn blik op de rol van de vis in het aquatisch systeem verruimd.
Eddy Lammens en Koos Vijverberg, ik hoop dat onze samenwerking in het brasem-
projekt een tussenfase naar verdere uitbouw is. Wim van Densen (vakgroep Visteelt
en Visserij), ik verwacht dat we de interaktie tussen het onderzoek naar de voedsel-
opname en -verwerking van vissen en de visserijbiologie, nu dit proefschrift is
afgerond, verder kunnen uitwerken.

Cyprinus carpio, dank voor je slijmerige medewerking en de eetlust die je
ondanks enige prikakties altijd weer snel zan de dag legde. Onze verschillen in

afkomst en milieu hebben een goede samenwerking nooit in de weg gestaan.

Mieke, het is niet makkelijk schijnbaar machieloos toe te zien wanneer ik
me wéér in m'n werk terugtrek. Weet dat de vrijheid en rust thuis het tot stand
komen van dit boekje sterk heeft verlicht. Bouke en Sjoerd, jullie vraag naar

aandacht heeft voor de nodige ontspanning en relativering gezorgd.
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HOOFDSTUK 1

DOEL VAN HET ONDERZOEK EN SAMENVATTING VAN DE RESULTATEN

Achtergrond van het anderzoek

Vissen varmen een belangrijke schakel op verschillende niveau's in het voedsel-
web, als prooi maar ook als konsument. De circa 20.000 recente soorten {Nelson,
1976) vormen de grootste groep van de gewervelde dieren en het scala voedseltypen
dat zij benutten is groter dan voor elke andere vertebraten groep (Nikalsky, 1963).
Maagonderzoek aan vissen, mits uitgevoerd over een groot deel van hun biotoop
en zich uitstrekkend over etmaal en seizoenen, geeft een beeld van het dieet van
de saort. Het dieet wordt bepaald door de selektieve opname uit een variabel voed-
selaanbod, vermoedelijk op grond van de smask en nutriénten van een voedseltype,
de tijd die haar verwerking vereist en de verhouding tussen bestede en verworven
energie. Verschillen in plaats, grootte, vorm, beweeqglijkheid, chemische en mecha-
nische samenstelling van het voedselaanbod doen ons specialisaties verwachten
in bouw, funktioneren en gedrag van de vis. Deze blijken mede uit het naast elkaar
aanwezig zijn van vele vissoorten in één levensgemeenschap. Welke deze speciali-
saties zijn, hoe zi) het dieet begrenzen en hoe zij de konkurrentiepositie van de
vis bepalen is nauwelijks bekend. De gevolgen van opzettelijke of toevallige ecolo-
gische veranderingen in het milieu op de trofische relaties en samenstelling van
de visfauna zijn dan ook niet voorspelbaar. Dit blijkt ondermeer bij introduktie
van uitheemse vissoorten. [nzicht in de relaties tussen de vis en zijn omgeving
vereist een gekombineerde aanpak van funktionele morfologie, ethologie en ecologie.
Kennis hiervan kan richting geven aan de beheersing van natuurlijke en kunstmatige
aquatische systemen.

Door de bovengencemde specialisaties te onderzoeken wordt inzicht verkregen
in de grondstiagen van bouw en werking van het sensorisch, het motorisch en het
regelapparaat voor de voedselopname. Deze dragen tesamen zorg voor zoeken,

detektie, opname en verwerking van het voedsel.

Karperachtige vissen

De karper (Cyprinus carpio L.) werd als onderzoeksobject gekozen op grond van

de volgende argumenten.

1) Karperachtigen {Cyprinidae) vormen met 1600 soorten de grootste familie van
vissen (Nelson, 1976). Over hun voedselverwerkingsmechanisme is vrijwel niets

bekend.



-10-

2) In Nederland is deze familie in het zoete water het sterkst vertegenwoordigd
in aantal soorten (20) en biomassa.

3) Zij tonen een grote variatie in ecologische en trofische typen. Zo worden voar
een maximale benutting van het voedselaanbod in vijverkulturen zodplanktivoren,
fytoplanktivoren, macrofytofagen, omnivoren en bodemvreters gemengd geteeld
{(Bardach et al., 1972). De graskarper wordt ingezet bij de biclogische kontrole
van plantengroei in watersystemen.

4) De karper wordt op grote schaal gekweekt en vormt enerzijds een gewaardeerd
voedsel (Oost-Europa, Azi8), maar kan door explosieve aantalsvermeerdering
ook tot plagen leiden {N-Amerika, Australi&).

5) De karper is als proefdier de ‘'laboratorium-rat' onder de vissen. Een synthese
van gegevens met die uit andere vakgebieden verdiept onze kennis over deze
zeer algemeen voorkomende vis. Gegevens over darminhoud zijn in de literatuur
op ruime schaal voorhanden.

Cypriniden vormen ock uit morfologisch oogpunt een bijzondere familie. Tanden
op de kaken en in de mondholie ontbreken; de laatste kieuwbogen zijn tot sterk
ontwikkelde tandendragende keelkaken omgevormd die samen met een hoornplaat
in de schedelbasis een krachtiy kauwsysteem varmen (Fig. 1, pag.129). De maag
ontbreekt bij alle soorten. De sterke ontwikkeling van het kauwapparaat in de
keel ontlast de mondkaken van een bijtfunktie en heeft mogelijk zo bijgedragen
tot de ontwikkeling van een uitstulpbaar mondapparaat, dat uniek is onder de lagere
beenvissen (slot hoofdstuk 2).

Samen met de vier andere suborden van de Ostariophysi (Chanoidei, Gonorynchoidei,

Characoidei, Siluroidei; Roberts, 1973; Fink and Fink, 1981) bezitten de Cyprinoidei

alarmcellen (p. 110} en het apparaat van Weber, een verbinding tussen zwemblaas

en gehoorstreek die voor geluidswaarneming dient (Alexander, 1967}

Probleemstelling en methoden

De funktionele morfologie onderzockt de samenhang tussen bouw en funktie
in een biologisch systeem, er van uitgaand dat hierop, op grond van fysische wetten,
in de mpatuur wordt geselekteerd. De vorm-funktie relatie kan door vergelijking
van bestaande strukturen en hun funkties worden bepaald (induktie). Zij kan ook
door deduktie van een theoretisch fysisch model, dat aan bestaande vormen wordt
getoetst, vanuit de funktie worden vastgesteld (Dullemeijer, 1974). Vaak worden
beide en de experimentele methode (bijv. aanbod van verschillende voedseltypen)

in kombinatie toegepast.
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Ofschoon de vis als samenhangend geheel funktioneert, wordt hij bij vormanalyse
opgedeeld in strukturen van verschillend weefseltype (bv. beenelementen, spieren,
ligamenten]. Struktuurkomplexen die een specifieke funktie uitoefenen noemen
we funktionele komponenten (van der Klaauw, 1945 Dullemeijer, 1974). Deze kunnen
zich tot het hele organisme uitstrekken (bv. voortbewegingsapparaat) maar men
kan dit begrip ook toepassen op niveau van een spiervezel (cf. Akster, 1981). Inzicht
in de vorm-funktie relaties binnen een funktionele komponent is pas goed mogelijk
wanneer ook de wederzijdse afhankelijkheid van zulke komponenten in het onderzoek
worden betrokken. Zo maken strukturen van het voedselopname apparaat van de
karper (bv. de sternchyoideus spier) tevens deel uit van bet ademhalingssysteem
en het kauwapparaat (p.149). Bij deze integratie stellen verschillende funkties eisen
aan eenzelfde struktuur. I[ntegratie van struktuurkomplexen voor deelfunkties in
het geheel van de vis betekent dan ook vask een inperking van de vrijheid om deel-
funkties optimaal te realiseren (cf. Barel, 1983). Een holistische benadering vormt
daarom het uitgangspunt voor de analyse van het voedingssysteem en zijn deel-
funkties.

Opvatting van het begrip 'funktie' als de 'biologische betekenis van een aktie in
de natuurlijke omgeving' is impliciet aan het onderzoeksthema van de sektie funk-
tionele diermarfologie van de Landbouwhogeschool: 'Veedselopname en -verwerking
bij visser: eco-morfologische aspekten'. Dit betekent voor de toekamst van het
onderzoek dat de wijze waarop de vis het voedselaanbod in zijn natuurlijke omgeving
benut een noodzakelijk onderdeel van de studie moet zijn, meer dan tot nu toe

gerealiseerd kon worden.

Vergelijking van de vormenrijkdom in het voedselopname-apparaat der cypriniden
en hun leefwijze leidde tot gewaagde uitspraken over specialisaties waarbij de
funktie vooral uit de bouw werd afgeleid (Suyehiro, 1942; Al-Hussaini, 1949; Matthes,
1963; Verighina, 1969; Kapoor et al., 1975).

Een gedetailleerd onderzoek van bouw &n functie van het voedselopname-apparaat
werd gestart bij vissen van het baars-type (Percoidei) (Osse, 1969; Liem, 1973).
tdet zuigproces bij de voedselopname van cypriniden werd voor het eerst via meting
van waterdruk in de mondholte door Alexander (196%) bestudeerd. Het gekompliceer-
de proces van voedselverwerking nd opname vindt binnen de mond- en keelholte
plaats. Een anaiyse van de reeks van deelprocessen, die hierbij optreedt werd niet
eerder uitgevoerd. De opvallend gevarieerde keelkaken en -tanden (Fig. 1) warden
bijvoorbeeld als determinatie sleutel gebruikt en hun overeenkomst in bouw als
argument voor verwantschap gehanteerd {Hensel, 1970). De samenhang tussen bouw
en funktie van het kauwapparaat en de wisselwerking tussen deze en andere funktio-

nele komponenten in de kop is niet onderzocht. Met andere woorden, keelkaken
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Cyprinus carpio Abramis brama  Blicca bjoerkna Barbus barbus Carassius  Chondrostoma
karper brasem kolblei barbeel carassius nasus

kroeskarper
9
" ° :
A\
\

view A to illustrate the dental formula as a pian

Gobio gobio  Leuciscus leuciscus  Leuciscus cephalus Rutilus rutitus Scardinius Tinca tinca
grondel serpeling Kopvoorn blankvoorn eérvthrophthaimus zeelt
rietvoorn

naar Wheeler (1978)

FI1G. 1. Rechter-keelkaken met keeltanden van enkele der 20 karperachtige vissoorten, die in de Nederlandse
binnenwateren voorkomen. Let op de verschillen in tandbouw en tandformule. De keelkaken werken als paar tegen
een verhoornde kauwplaat (vgl. Plaat B} in het gehemelte van de vis. Zij zijn in grootte, stevigheid en ruimtelijke
bouw {uitstekende armen) sterk gevarieerd.
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PLAAT L SEM-beeld van de keelkaken van de rietvoorn (16.1 em; boven) en van de keeltanden en verhoornde
kauwplaat van de blankvoorn (21 <ms onder). De detaillering in de tandsculptuur verschilt vooral vooraan sterk
en houdt verband met het uiteenlopende dieet van deze uitwendig op elkaar gelijkende vissen. Terwijl beiden onder-
meer insektelarven en plantedelen eten, heeft de blankvoorn ook vooral slakken op het menu.
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van cypriniden worden algemeen als kenmerk gebruikt maar hun invioed op het
bouwplan van de hele vis en hun specifieke rol in de kompetitie tussen soorten

is onbekend.

De vraagstelling die aan dit preefschrift ten gronde ligt is vierledig:

1) Uit welke delen bestaat het proces wan de voedselopname en -verwerking bij
de karper?

2) Welke strukturen zijn bij elk deelproces betrokken en hoe is de samenhang
tussen hun bouw en funktie?

3) Hoe beihvioeden de deelprocessen elkaar en vindt gfstemming van hetl totaal-
proces plaats in relatie tot de aard van het voedsel?

4) Welke beperkingen in het gebruik van het voedselagnbod zijn het gevolg van
de 'omnivorie' van de karper en de daarbij horende aanpassingen in bouw en
funktie?

De vraagstelling richt zich op het niveau van het totale funktionerende dier.

Het onderzoek is er op gericht om de funktie uitoefening aan de zoveel mogelijk

ongestoorde vis te meten.

Gedetailleerde gegevens omtrent bouw en funktioneren werden verkregen met

de volgende technieken:

- macroscopische, microscopische en scanning-electronen-microscopische (SEM)
varmanalyse. Uit coupe-series werd het verspreidingspatroon van smaakknopjes,
slijm, spierweefsel en alarmcellen in de mond-keelholte gemeten. Het slijm werd
histachemisch onderzocht.

afleiding van spieractiviteiten via electromyografie (9 kanalen), al dan niet in

kombinatie met gewone of réntgen-film.

- meting van uitwendige en inwendige bewegingen van kopdelen bij aanbod van
verschillende voedseltypen: pellets, gerstkorrels, regenwormen, tubifex, water-
vlooien en bodem-tubifex mengsels. Door het aanbrengen van bariumsulfaat in
pellets en wormen kan de procesgang van dit voedsel in de rdntgenfilm worden

gevolgd.

Analyse heeft dus ook plaatsgevonden op het niveau van weefsel en cel alsmede
op het niveau van de motorische aktiviteit binnen afzonderlijke spieren. Anderzijds
vereist inzicht in de relatie tussen bouw van het organisme en zijn funktioneren
in een natuurlijke amgeving, zoals eerder aangegeven, diepgaande analyse van het
natuurlijk gedrag en zijn ecologische niche. Niet elk van deze aspekten kon op

gewenste diepte worden onderzocht, vaak werd hiervoor naar literatuurgegevens
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teruggegrepen.

De gegevens worden benut om ook de vraag naar de evolutie van de strukturele
kenmerken te behandelen.

De verkregen kennis geeft een samenhangend beeld van de zich voedende karper
en levert een nieuw vertrekpunt op voor gespecialiseerd onderzoek naar aanpassingen
in bv. zintuigen en slijm, naar de neurale requlatie van de voedselverwerking en
naar de efficiency waarmee verschillende voedselbronnen in een natuurlijke situatie

worden benut.

De resultaten van het onderzoek zijn verwerkt in de hoofdstukken 2, 3 en 4, waarvan
de inhoud hieronder kort wordt genoemd.

In Hoofdstuk 2 wordt de totale procesgang en de afzonderlijke mechanismen
voor de opeenvolgende fasen van voedselverwerking tesamen met zijn plasticiteit
en beperkingen besproken.

Hoofdstuk 3 geeft een macro- en microscopische analyse van de mond-keelholte
bekleding en relateert deze aan deelfunkties van het voedingssysteem.

In Hoofdstuk 4 worden varm-funktie relaties binnen het kauwsysteem van de
karper in detail uitgewerkt. Hierin is ook een globaal beeld van het dieet van de

karper opgenomen (pag. 138).

Voedselopname en voedselverwerking door de karper

Het voedselopname en -verwerkingsproces valt uiteen in een aantal herkenbare
deelprocessen {Fig. 2) die, aangepast aan het type vaedsel, in herkenbare volgorde
worden ingezet: zoeken, detektie, apname, selektie door proeven en reiniging,
transport, kauwen en slikken {hoofdstuk 2). Vertering valt buiten het bestek wvan
deze studie maar werd eerder voor cypriniden overzien en bij de graskarper bestu-

deerd daoor Stroband (1980).

Wat eet de karper?

Resultaten voortkomend uit darminhoud onderzoek worden met hoge frekwentie
gerapporteerd. Uribe-Zamora (1975) stelde hierin de grote lijn vast (p.138. De volwas-
sen karper blijkt een omnivore vis, die zich, afhankelijk van het watersysteem
en seizoen, vooral met de volgende organismen voedt: 1) bodem-evertebraten (mugge-
larven, tubifex, copepoden, mollusken, andere insektenlarven), 2) zobplankton {(de
grotere soorten waterviooien en copepoden), 3) littorale veqetatie {vooral zachtere
waterplanten als eendenkroos) en dieren die zich daartussen bevinden (slakken,

copepoden, kokerjuffers en wormen).
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Hoe en wanneer zoekt de karper zijn voedsel?

Jénssan (1967} heeft in laboratarium-studies het voedselopname gedrag van
éénzomerige karpers uitvoerig onderzocht. Het door interne faktoren bepaalde
deel van de zoekaktiviteit heeft een hoge piek in de schemering en 's nachts. Kondi-
tionering op uitwendige faktoren als voedertijd en -plaats vindt, ook overdag, gemak-
kelijk plaats. Detectie van voedsel gebeurt vooral met behulp van smaakzintuigen
op baarddraden en lippen, die hij in kontakt met de bodem brengt. Geleiding naar
voedsel over langere afstand vindt waarschijnlijk via de reuk plaats. Het oog speelt
vooral bij bewegende prooi een rol, voor zover de troebeling van het water dit
toelaat. De ondergrens van de lichtintensiteit voor effektieve lokalisatie van vaoedsel
ligt voor de meeste vissen bij 1D_1mc {meter-candela), overeenkomend met late
schemering (Blaxter, 1970). Hele graankorrels, vask gevoerd in de karperteelt,
werken niet of nauwelijks stimulerend. Konditionering of bijmenging van stimulerend
voedsel verhoogt de opname. Zelfs van de karper blijken weinig gegevens bekend
over zijn voedselopnamegedrag in het natuurlijk milieu. Dit hangt samen met proble-
men van waarneming.

Baarddraden en lippen zijn bezet met hoge dichtheden smaakknopjes (ca. 380
per mm?; Plaat I, pag. 83 )» De hoge lichaamsbouw - die in snelstromend water
tot afdrijven zou afleiden - en de overheersing van rode, langzaam kontraherende
maar niet snel vermoeibare spiervezels in de romp passen bij het langzaam zwem-
mend zoeken, dat zich over lange periodes uitstrekt (stayer; Boddeke, Slijper en
van der Stelt, 1959). Snelle prooien hebben hierdoor een relatief grote ontsnappings-

kans.

Hoe vindt voedselopname plaats?

Afhankelijk van het type voedsel treden verschillende mechanismen voor opname
in werking. Afbijten van voedselbrokken is met de tandeloze kaken vrijwel onmoge-
lijk, de verhoornde kaakranden (Plaat 111 a, pag. 92) spelen een rol bij het manipule-
ren van groter materiaal (macrofyten, steentjes).

Opname _van deeltjes (Particulate feeding, Fig. 5, pag. 60). Moeilijk bereikbaar

en zwaar voedsel, door de maten van de mondopening beperkt tot deeltjes met
een diameter kleiner dan ca. 9% van de standaardlengte van de vis, wordt opgeno-
men door aanzienlijke expansie van de mond- en kieuwholte (terminologie in Fig.
1, pag. 37 ) onder gelijktijdige protrusie (uitstulping) van de bovenkaak. Dit bewe-
gingspatroon wekt een grote snelheid van het water op in de mondopening (ca.
60 cm/sec.), sterk gericht op het voedsel. Modifikatie van de protrusierichting
laat bijregeling van de zuigrichting t.o.v. het voedsel toe. Protrusie kan de mond-

opening van een vrijwel eindstandige in een onderstandige positie brengen, hetgeen
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de vis in staat stelt de bocdem al zwemmend af te zoeken, zonder dat een voort-
durende standsverandering van het lichaam nodig is.

Slokken {(Guliping, Fig. &, pag. 60). Gesuspendeerd materiaal wordt met kleine
slokjes over langere periodes herhaald opgenomen (vgl. Janssen, 1976). De expansie
van de kieuwholte speelt nu voor de opname zelf een ondergeschikte rol, de suspen-
sie wordt vooral door depressie van de mondholte langzaam opgenomen en kan
ook via de mondhoeken binnentreden. De karper stulpt zijn bovenkaken pas laat
en naar heneden uit, vormt daarmee een kap over de suspensie en sluit zo zijn
bek. Uitstoting van deeltjes bij de nu volgende kompressie van de mondhoite wordt
zo voorkomen. Gulping wordt vooral bij het grazen van plankton toegepast maar
ook bij bodemvreten wanneer materiaal door spuwen in suspensie raakt. Grote
volumina water worden over lange periodes verwerkt zonder dat het water sterk
versneld wordt. De afzonderlijke slok kast hoogstwaarschijnlijk minder energie
dan gerichte opname van partikels, omdat de expansie in omvang en snelheid beperkt
is en de kieuwdekselklep vroeg opengaat.

Op grond van ohservaties van het opnamegedrag van zodplankton, de detectie-
mogelijkheden van de zintuigen, en berekeningen die aangeven dat de vis gedurende
24 uur 1.000.000 maal zijn bek zou moeten openen en sluiten om in zijn voedsel-
behoefte te voorzien, wordt het sterk betwijfeld of de karper bij opname van zod-
piankion gericht partikels uitkiest (J38nsson, 1967). Opname via slokjes met een
grote partikeldichtheid lijkt, gezien de voor opname benodigde tijd en energie,
voar de karper het meest efficiént. Ook bij andere vissen is het gedrag bij selektieve
opname van zodplankton in relatie tol de energie opbrengst een belangrijk onder-
zoeksthema (cf. Wright and Q'Brien, 1984).

Retentie van partikels in de keel
Grote partikels worden bij opname gevangen in de nauwe doch brede keelspleet,
die in tegenstelling tot de situatie bij veel niet-cypriniden, slechts beperkte volume-
veranderingen ondergaat. Fijn verdeeld voedsel dringt verder in de keelspleet door
en verzamelt zich op de kieuwzeef (Plaat I, pag.88), die partikels kleiner dan 250
wn (karpers 150-1500 gram; Uribe-Zamora, 1975) met het water naar buiten laat.
De werking en efficiency van de kieuwzeef valt buiten het bestek van dit
proefschrift en wordt bij de brasem onderzocht door A.G.Kroon via een BION/ZWO-

project in samenwerking met het Limnologisch Instituut van de KNAW.

Hoe vindt scheiding van eetbare en niet-eetbare deeltjes plaats?
Bij het bodemvreten van de karper vindt waarschijnlijk wel een grove keuze

van het substraat plaats, doch de feitelijke selektie tussen voedsel en orbruikbaar
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FIG. 2.
typen voedsel (b.v. bodemmateriaal, zoSplankton). Afhankelijk van plaats, grootte, smaak, verontreiniging en mechanische

eigenschappen van het voedsel worden de patronen met wisselende frekwenties in het totaalproces geintegreerd {vgl.
resp. deeltjes opname - slokken, spuwen — terugspoelen en lokale selektie— wassen, pletten— malen). De volgorde der
fasen is bij elk patroon aangegeven. Verdere toelichting bij de figuren in hoofdstuk 2.
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materiaal treedt nd opname in de mondkeelholte op. Welke aspekten in bouw en
aktie stellen de karper tot een zo gespecialiseerde voedselexploitatie in staat?

Het palataal orgaan van de karper, een omvangrijk en complex gebouwd spierkus-
sen in het gehemelte, is bezet met welhaast maximale dichtheden smaakknopjes
(820/mm?; hoofdstuk 3), Dit stijgt ver uit boven waarden bij andere vissen, voorzover
gemeten. Reeds in 1827 werd dit orgaan door Weber een rol bij selektie toegeschre-
ven. Regicnale analyse van bouw en aktiviteit van het palataal orgaan en zijn analo-
gon in het midden van de keelbodem, het postlinguale orgaan (Plaat II d, pag.90),
toont hun funkties in de voedselverwerking. Drie niveau's van beweging warden
voorgesteld (pag.113) 1) beweging van het palataal orgaan als geheel als gevolg
van aktiviteit in de dorsale kieuwboogspieren, 2) regionale zwellingen en peristaltiek
en 3) zeer lokale beweging van gespierde papillen in het palatale oppervlak. Dit
leidt tot ‘het wvolgende beeld voor het selektiemechanisme tussen voedsel en niet-
voedsel.

Zware anorganische partikels als zand en grind zinken wellicht voor het grootste
deel direkt door de wijde eerste kieuwspleet, lichte organische verontreinigingen
komen met het voedsel in de keel. De grote dichtheid aan smaakknopjes en spierve-
zels, wvooral in het palataal orgaan maar cok op de kieuwzeef, vormen de basis
voor een mechanisme waarbij voedsel waarschijnlijk door lokale bultvorming tussen
keeldak en keelbodem kan worden vastgezet. Niet-eetbare partikels worden niet
vastgezet en bij kompressie via de kieuwspleten met het water naar buiten gespoeid.
De nauwe keelspleet levert sen groot selektie oppervlak. De grote dichtheid aan
smaakknopjes, het papillen- profiel van zowel spierkussenoppervlak als kieuwzeef,
en de gemeten differentiatie in lokale aktiviteit van het palataal orgaan duiden
op een groot scheidend vermogen. De laminaire cyto-architektuur van de vagus
lob in de nauw verwante goudvis suggereert bovendien palatotopie. Deze ruimtelijke
afbeelding van de informatie uit het palatale orgaan in de hersenen is vermoedelijk
een vporwaarde voor een zeer lokale bewegingssturing {cf. Finger, 1981). Dat dit
mechanisme niet direkt een volledige scheiding teweeg brengt blijkt uit de herhaalde
terugspoelbewegingen naar de mondholte (back-washing), waarin resuspensie van
het materiaal voor een volgende selektiefase plaatsvindt, en uit de geringe veront-
reinigingen in de darm. Protrusiebewegingen met gesloten bek veroorzaken het
terugspoelen naar de mondholte en zijn bij dit getrapte zuiveringsproces van essen-
tiee! belang. Zij maken de mondholte tot een spoelkamer (Fig. 8, pag.64).

Grove zuivering van grote voedselbrokken, die het kontakt tussen keelbodem en
keeldak beperken, kan ock door intensief wassen via pompbewegingen met een
van mond- naar kieuwholte gerichte waterstroom plaatsvinden (rinsing). Bij sterk

verontreinigd of moeilijk hanteerbaar voedsel treedt meestal resuspensie door spuwen
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en her-opname ap.

Uitspuwen van ansmakelijk of zelfs toxisch voedsel (bv. watermijten) is een
bekend fenomeen, ook bij vissen. Partikels worden bij gesloten bek door expansie
van de mondholte naar voren gespoeld en daarna door adductie van de kieuwdeksels

via de mond uitgestoten (Fig. 9, pag.66).

Slijmkleuringen in de mond-keelholte tonen de aanwezigheid van minstens
twee verschillende typen slijm aan (hoofdstuk 3): sialomucines met relatief lage
viskositeit in de mand en voorste keelholte, sulfomucines met relatief hoge viskosi-
teit (Hunt, 1970} achter in de keelholte. Het weinig viskeuze slijm langs de weg
van het water dient behalve als bescherming waarschijnlijk ook om turbulenties
in de grenslaag langs de wand te verminderen en daarmee de weerstand voor water-
transport te verkleinen (Rosen & Cornford, 1971). Sterk viskeus slijm achterin
de keel bevordert waarschijnlijk het vangen van kleine partikels en hun samenklante-
ring. De afwezigheid van dit slijmtype in het voorste deel van de mond-keelholte
laat effektieve resuspensie van het materiaal bij zuivering toe. Deze en andere

funkties van slijm (bv. smering bij transport) komen ter diskussie in hoofdstuk 3.

Hoe wordt geselekteerd voedsel naar de kauwholte getransporteerd?

Voor zover het voedsel nog niet achter in de keelholte tussen palataal en post-
linguaal orgaan ligt wordt het door gesloten protrusiebewegingen teruggespoeld
en door gekodrdineerde aktie van het palataal orgaan en de keelbodem in deze
transportpesitie gemanoeuvreerd (repositioning). Voedselpartikels uit de kieuwzeef
worden welhaast zeker op eenzelfde wijze door terugspoeling verzameld.
Tandendragende kieuwboogelementen in het keeldak zorgen voor transport bij de
meeste niet-cypriniden {Liem, 1973; Lauder, 1983), maar ontbreken bij karper-
achtige vissen. Gekotrdineerde kontrakties in het achterste deel van palatale en
postlinguale orgaan drijven het voedsel langzaam (2-3 cm/sec.) met peristaltische
golven tot in de kauwholte voart {Fig. 10, pag. §7). De rol van de sterk toegenomen
slijmproduktie in dit gebied (sulfomucines) werd reeds vermeld. De dichtheid aan

smaakknopjes neemt in deze zelfde richting af {Fig. 7 , pag. 107).

Hoe vindt de mechanische verkleining van het voedsel plaats?

Het kauwsysteem dient er toe het voedsel zodanig te vervormen, dat het opper-
vlak voor de inwerking van spijsverteringsenzymen wordt vergroot en om slecht
doordringbare kapsels te breken. Gezien het ontbreken van een maag is dit van
groot belang bij karperachtigen.

In tegenstelling tot zoogdierkaken hebben de keelkaken van de karper een
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groat aantal vrijheidsgraden (4} in beweging. Ze zijn onderling beweeglijk en via
negen paar spieren aan schedel, schoudergordel en kieuwkorf opgehangen. Een glij-
koppeling tussen keelkaken en kieuwbogen laat rostro-caudale translatie toe. De
beweqing van deze kaken tegen de kauwplaat van de schedel is verder samengesteld
uit rotaties om vier verschillende anatomische assen (hoofdstuk 4). Het kauwproces
verloopt bilateraal synchroon en is opgebouwd uit een of meer kauwtreinen, elk
samengesteld uit series kauwslagen. Op grond van bewegings- en aktiviteitspatroon
van de kauwspieren worden plet- en maalslagen (resp. crushing en grinding) van
elkaar onderscheiden.

De belasting var het voedsel (kompressie, rek, afschuiving, torsie en buiging)
hangt af van de profielen van de occlusievlakken (tanden en maalplaat) en de rich-
ting waarin zij ten cpzichte van elkaar bewegen. Het heterodonte kauwapparaat
van de karper (Fig. 2, pag.129 is slecht uitgerust voor snijden, knippen en uiteentrek-
ken van voedsel maar biedt goede mogelijkheden tot pletten en malen (p.153. Het
kauweffekt hangt af van de mechanische eigenschappen van het aangeboden voedsel.
Brosse en stijve materialen worden verbrijzeld, meer elastisch, taai enfof vezelig
voedsel wordt vooral geplet. De kauwholte kan slechts beperkt expanderen, delen
met een diameter groter dan ca. 3% van de lichaamslengte kunnen er niet in.
Het grote kauwoppervlak, de lengte van de kauwslag en ook de aanwezigheid van
zandkorrels in de tandgroeven bevorderen de vermaling van kleine partikels, kwantita-
tief en kwalitatief.

Welke kauwdruk kan dit systeem produceren? Dit hangt in de cerste plaats
af van het kontakioppervlak tussen occlusievlakken en wvoedsel en zal dus met
de vorm en grootte van het voedsel variéren. Ofschoon de positie van de kauwholte,
midden in de kop, kauwdrukmetingen in de weq staat, geeft vorm-funktie onderzoek
aan dat de kauwkracht groot is. Als argumenten hiervoor gelden ondermeer:

1) De direkt op de keelkaken aangehechte spieren stralen wiid uit nasr omringende
beenelementen, maar hun werklijnen vormen gqunstige rotatie-koppels rond de
onderhavige assen. Hierdoor worden de krachten van de afzonderlijke spieren
sterk gebundeld {vgl. Fig. 7 paga34).

2) De keelkaken vormen lange uitsteeksels en vleugels die, behalve dat zij spieren
een groot oppervlak voor aanhechting bieden, grote momentarmen leveren. De
kauwvlakken liggen dicht bij de rotatie-assen van de keelkaken en brengen zo
vergrote krachten op het voedsel over. Alleen de transversale as, voorin door
de symfysis van de keelkaken, ligt ver van de tanden verwijderd en laat grotere
amplitudes van de keelkaken toe. Dit is van belang tijdens expansie van de kauw-
holte bij het opladen van het voedsel.

3) De rug- en buikspieren van de karper zijn tijdens het kauwen actief en dragen
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hun krachten ap de kauwplaat en keelkaken over via resp. de schedel en de
schoudergordel en via kauwspieren met pezige komponenten. Vergeleken bij
de direkte kauwspieren leveren zij een zeer groot vermogen (vgl. Fig. 20, pag.5%.
4} De hoge schedel en lange schoudergordel vormen grote momentarmen voor deze
lichaamsspieren. De ligging van de kauwplaat vlak onder het rotatiecentrum
van de schedel resulteert in een kleine doch zéér krachtige beweging van de
kauwplaat, tegengesteld aan die van de tanden. De kauwplaat werd in de litera-
tuur tot nu toe door haar fixatie in de schedelbasis zonder uitzondering van
de kauwbeweqging uitgesloten.
De grote kauwkracht stelt eisen aan het kauwapparaat wat betreft sturing, stabilisa-
tie en absorbtie van reaktiekrachten. Dit is des te meer van belang daar de keelka-
ken in spieren zijn opgehangen en het hart van de vis direkt tussen de keelkaken
ligt en door deze overdekt wordt (Plaat Il d, pag.90 ). Sturing en stabilisatie wordt
behalve door ligamenten tussen en achter de keelkaken vooral ook bereikt door
de geprogrammeerde aktie van de kauwspieren, die elkaar door antagonistische
werking in effekt balanceren (Fig. 15, p.147). De pharyngo-cleithralis externus spier
speelt hierbij een sleutelrol. Beenbalkjes die zowel vanuit de tanden over de keel-
kaken als vanuit de kauwplaat-kom over de schedelbasis uitstralen zorgen voor
een gelijkmatige spreiding van reaktiekrachten en voorkomen zo te sterke belasting
van het eigen systeem.
De vereiste rotatieslag van de keelkaken is ondermeer mogelijk dankzij de gilijkoppe-
ling in de basis van de kieuwkorf. De aktiviteit van de spierketen in de bodem
van de kop draagt zowel bij in voor- en achterwaartse bewegingen van de schouder-
Jordel bij het kauwen, als tot het vergroten van de slagruimte van de keelkaken.
De sterke expansie van de kop en het open gaan van de bek bij het kauwen is
meer een gevolg van het kauwproces dan dat het tot voedselopname of respiratie
dient. Het kauw- en ademhalingsritme verschillen overigens niet belangrijk.

Het kauwapparaat beperkt zich dus niet tot de keelkaken en de daarop aange-
hechte spieren. Kauwen vereist bewegingen van de kop als geheel en van de rug
en buik van de vis en beperkt daarmee het gelijktijdig uitvoeren van andere funkties
{bv. respiratie, opname, selektie}). De rotatie van de schedel tot ca. 15° maakt
tevens de loop van de botjes van Weber, dicht langs het rotatiecentrum van de
schedel welhaast tot een strukturele noodzaak. De apbouw van deze verbinding
tussen middenoor en zwemblaas uit vele elementen lijkt een kompromis, dat zowe!l
het overbrengen van trillingen als de beweging van de schedel bij het kauwen toe-
laat. Het is te verwachten dat de frekwentie gevoeligheid van het gehoor en de
bij het kauwen geproduceerde trillingen weinig overlap hebben. Bij het breken van

maiskorrels zijn de kauwslagen van de karper tot buiten het aquarium hoorbaar!
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Het. doorslikken van het voedsel

Transport van verkleind voedsel naar de darm geschiedt daor middel van kam-
pressie van de kauwholte door de constrictor pharyngis spier, ondersteund dcor
een kleine beweging van de keelkaken. Het palataal en postlinguaal orgaan sluiten
door opzwelling de toegang tot de kauwholte af en richten daarmee het transport
naar de slokdarm. Aktiviteit van de constrictor pharyngis zet zich wellicht peristal-

tisch in de slokdarm voort.
Hoe stemt de karper zijn gedrag af op de eigenschappen van het voedsel?

De procesgang bij verwerking van verschillende typen voedsel (pellets, gerst,
warm, tubifex, waterviocoien, bodem-tubifex mengsels) duidt er op dat bovengencem-
de deelprocessen een in beweging en aktiviteit stereotyp karakter dragen ('fixed
action patterns'?; Baerends, 1979). Zij kunnen als herkenbare eenheden van gedrag
worden onderscheiden. Afhankelijk van positie, grootte en aard van het voedsel
worden zij in herkenbare volgorde maar met wisselende frekwentie ingezet (bv.
partikel opname-slokken, pletten-malen), hetgeen leidt tot variaties in het totale
verwerkingsproces (hoofdstuk 2, pag. 56 ). De voor de totale voedselverwerking bij
66n opname benodigde tijd {(handling time) kan direkt uit de electromyogrammen
worden afgelezen en blijkt voor verschillende voedseltypen sterk te werschillen
(Fig. 3-4, p. 53 ). Zij wordt vooral bepaald door herhaling van voor een voedseltype
specifiek benodigde deelprocessen. Zo is de 'handling time' voor grote partikels
vooral door herhaald kauwen lang, terwijl bij verontreinigd voedse! voortdurend
terugspoelen bij selektie veel tijd vergt. Gesloten protrusie blijkt een kernpatroon,
dat aan de basis ligt van meerdere dzelprocessen (positioneren, terugspoelen, verza-
meling voedsel van de kieuwzeef), die op grond van hun effekt op het voedsel
worden onderscheiden. Spuwen en monsteren van bodemmateriaal {probing) leiden
niet tot opname in het darmkanaal en worden als aparte sequenties onderscheiden.

De mechanismen die deze gedragskomponenten cpwekken, vasthouden en stoppen
zijn ombekend, evenals de regulatiemechanismen die de deelpatronen tot een effi-
ciént voedingsproces samenvoegt. Afstemming van de kauwdruk op de momentane
eigenschappen van het voedse! en registratie van de konditie van het voedsel, zodat
slikken op het juiste moment begint, zijn bijvoorbeeld noodzakelijk voor een efficiént
verloop van het kauwproces. Of proprioceptoren in de spieren, dan wel zintuigen
in de weefselflappen die tussen tanden en kauwplaat uitsteken en hen waarschijnlijk
schoonvegen, hierbij een rol spelen is onbekend. Smaakknopjes en oligoville cellen
hebben mogelijk mechanoreceptieve funkties en zijn de enige sensoren die vooralsnog

in de mond-keelholte van de karper struktureel werden aangetoond (hoofdstuk 3).
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Over funktionele verbindingen tussen proprioceptoren en het centrale zenuwstelsel
is alleen voor de ademhalingsrequlatie een en ander bij de karper bekend (Ballintijn,
19725 Luiten, 1977).

Welke mogelijkheden en beperkingen heeft de karper om de beschikbare voedselbron-

nen te benutten?

Naar de aard van het voedsel warden algemeen carnivore, herbivore, detritivore
en omnivore vissen onderscheiden {Nikolsky, 1963). Dat de vis zich niet in een
dergelijk schema laat ordenen wordt overtuigend geillustreerd aan de Afrikaanse
Haplochromis soorten (cichliden) waarin de trofische differentiatie zich zo sterk
manifesteert, dat een verregaande opsplitsing van deze trofische hoofdgroepen
noodzakelijk is. Ook sterk gevarieerde mengvormen komen voor. Barel (1983) laat
voor deze groep zien, dat binnmen eenzelfde voedselkategarie de funktionele eisen
aan het voedingsapparaat zeer verschillend kunnen zijn (eieren zuigen van de bodem
- eieren zuigen uit een bek-broedend vrouwtje), terwijl ook verschillende kategorieén
dezelfde eisen kunnen stelien {inwendig transport van zodplankton en eieren). Het
zal duidelijk zijn dat ook de mechanische eigenschappen van het voedsel niet eenvou-
dig met de vermelde voedselkategorie&n overeenkaomen (vgl. slak-worm; slak-planten-
zaden). Bovendien wordt de darminhoud bij voedselovervloed sterk bepaald door
het voedselaanbod. Ook het voederen met pellets in de visteelt maakt de vis nog
niet tot een gespecialiseerde pelletfeeder.

De efficiency van de voedselopname wordt waarschijnlijk vooral bepaald door
de vereiste behandelingstijd (*handling time') en de verhouding tussen bestede en
verworven energie. In een situatie van voedselschaarste spelen specialisaties in
bouw en gedrag een belangrijke rol. De soortspecifieke komponent in het dieet
van de vis wordt waarschijnlijk bepaald door specialisaties voor dat voedsel waarmee
ze in efficiency van opname en verwerking boven andere soorten uitstijgt. Zo blijkt
de graskarper beter dan de andere vissen in staat planten als voedselbron te benut-
ten. Wellicht speelt de gespecialiseerde bouw van het kauwapparaat hierin een
beslissende rol. Het is te verwachten dat specialisaties voor het ene deelproces
die voor andere beperkt. Zo vereist de selektie tussen voedsel en niet-voedsel bij
de karper een nauwe keelspleet en reduceert daarmee de rol van de keelhalte bij
het zuigen.

De specialisaties voor deelprocessen in de karper en de beperkingen die hier
voor de benutting van het voedselaanbod uit voortvloeien worden voor elk deelproces
zo goed mogelijk aangegeven in hoofdstuk 2. Optelling van deze restrikties leidt

tot het volgende beeld. Slechts langzame en kleine voedseldelen (< ca. 9% van



~25-

de lichaamslengte van de karper (5L} in diameter) kunnen worden opgenomen en
deze hebben slechts gedeeltelijk tot de kauwhaolte toegang (< ca. 3% SL). Fijne
partikels { < 250 pm} gaan door de kicuwzeef verloren. Taaie en vezelige materialen
kunnen slecht worden gebroken, waardoor de efficiénte vertering van plantaardig
voedsel sterk wordt beperkt. Dit vernauwt het efficiént te benutten voedselskala
van deze ‘omnivore' vis goeddeels tot plantenzaden, macro- en micro-evertebraten
{250 um - 3% SL).

Als voornaamste specialisaties gelden het benutten van harde, brasse en stijve
voedselaobjekten (plantenzaden, mollusken) en het exploiteren van voedsel dat met
bodemmateriaal is vermengd. Uit de literatuur blijkt cpvallend genoeg dat de darm-
inhoud van deze euryfage vis soms meer (weliswaar zachte) macrofyten bevat
dan verwacht. Gebrek aan ander voedsel kan hier mede oorzask van zijn.

Deze konklusies strekken zich niet uit tot jonge karpers. Over het verband
tussen hun specifieke dieet {vgl. Uribe-Zamora, 1975) en de relatieve groei van
de verschillende kopelementen tijdens de kritieke juveniele fase is nog weinig be-
kend. Het mechanisme van prooivangst in relatie tot de groei wordt momenteel

aan juveniele karpers anderzocht (M.Draost}.

Ontwikkeling van het protrusie-systeem van de bavenkaak, het palatale en
postlinguale orgaan in de keel, en de kauwplaat in de schedelbasis hebben waarschijn-
lijk door het exploiteerbaar worden van de bodem belangrijk bijgedragen tot het
grote succes van de cypriniden in het zoete water. De set van unieke strukturele
kenmerken die de cypriniden en catostamiden karakteriseert en ver uiteen liggende
delen van de kop omvat wordt vanuit een sterke ontwikkeling van het keelmaalappa-
raat in een funktioneel verband geplaatst (p.75 ). In hoofdstuk 3 wordt het plausibel
gemaakt dat de karperachtigen zich door specialisatie op de bodem-voedselbronnen
uit predatoire voorouders hebben ontwikkeld.

Een verdere uit\\rverking van ethologische en ekolagische aspekten en vergelijking
met andere soorten cypriniden zal tot toetsing en verfijning van gestelde hypotheses
en konklusies bijdragen. Dit zal ook tot meer inzicht leiden in de trofische segrega-

tie van verschillende scorten, die naast elkaar in één levensgemeenschap voorkomen.
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Samenvatting en konkiusies

In dit proefschrift worden de onderdelen beschreven van het proces van voedsel-

opname en -verwerking bij de karper {Cyprinus carpio L.), de bouw van de lichaams-

delen die hierbij betrokken zijn en de funkties van de afzonderlijke deelprocessen

en strukturen. Het doe! is de samenhany tussen de architektuur van de karperkop

en zijn funkties te bepalen en inzicht te geven in het naast elkaar bestaan van

verschillende vissoorten in een levensgemeenschap door naast de specialisaties

van deze vis voor bepaalde voedselsoorten de daaruit voortvloeiende beperkingen

voor andere vast te stellen.

De cypriniden of karperachtige vissen bezitten tat keelkaken gemodificeerde
vijfde kieuwbogen, die tegen een kauwplaat worden bewogen door oorspronkelijke
kieuwboogspieren. De bek draagt geen tanden. Een maag onthreekt. De bovenkaak
van de karper is vitstulpbaar, waardoor een ronde zuigmend gevormd kan worden.
De mond- en kieuwholte kunnen sterk in volume veranderen. De keelholte wordt
vrijwel geheel ingenumen door een dorsaal gespierd palataal orgaan. Ventraal
ligt het postlinguaal orgaan en de kieuwzeef. Het oppervlask van keeldak en
bodem is bijna geheel bedekt met smaakknoppen (tot 820/mm?) en slijmcellen.
De spleetvormige keelhoite kan maar zeer beperkt in volume variéren, in tegen-
stelling tot bij de meeste andere vissen. Het bij dit pharyngeaal systeem behoren-
de hersencentrum ligt in het wverlengde merg en benadert in omvang de grote
hersenen.

De rol, die deze structuren bij de opname en verwerking van voedsel vervullen
is bij de karper onderzocht m.b.v. gewone- en réntgenfilmopnamen van levende
vissen. Meting van aktiviteit in de bij dit proces betrokken spieren werd, syn-
chroon op negen kanalen, gekoppeld aan deze bewegingsstudies. Het voedsel
bestond uit visvoerpellets, graan, warmen, watervlooien, tubifex en bodemma-
teriasl vermengd met tubifex. Door impregnatie van voedsel met BaSO, werd
de weg van het voedsel op de rontgenfilm zichtbaar gemaakt. Struktuur onderzoek
geschiedde op macroscopisch, lichtmicroscopisch en scanning-electronenmicro-
scopisch niveau.

Elk eetproces blijkt uit een wisselend aantal stereotype bewegingspatronen opge-
bouwd: deeltjes opname {particulate intake) of slokken (gulping), selektie tussen
eethbare en niet-eetbare delen (wassen, positioneren of terugspoelen), verzamelen
van het door de kieuwzeef gevangen materiaal, transport van voedsel en het
vullen van de kauwholte, plet- enfof maalbewegingen afgesloten door slikken,

Monsteren van de bodem en spuwen worden apart beschouwd.
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Het moment en de mate en snelheid van bekopening, protrusie van de bovenkaak,
opening van de kieuwdekselklep, en van de volumeveranderingen in mond-, keel-
en kieuwholte bepalen samen het effect van elk patroon. Opname, selektie,
trangport en kauwen stellen verschillende eisen aan de kop en zijn alleen los
van elkaar effektief uitvoerbaar.

De opbouw van het voedselopname proces uit de gencemde stereotype bewegings-
patronen varieert met de grootte, aard en verontreiniging van het voedsel. De
totale hanteertijd van een voedseltype, te meten aan het electromyogram, vari-
eert vooral door herhaling van voor dét voedsel specifiek vereiste bewegings-
patronen.

De kwantitatieve verdeling van smaakknoppen, slijmcellen, clubcellen en spier-
vezels is in mond- en keelhalte gemeten. Op grond van deze verdeling en andere
morfologische kenmerken worden zes gebieden in de mond-keelholte onderschetden
en aan de deelprocessen voor voedselopname en -verwerking gerelateerd. Scan-
ning E.M. beelden worden gegeven van gewone epitheelcellen met microrichels,
verhoornde cellen, slijmeellen, smaakknoppen en oligoville (sensorische 7} cellen.
Gerichte opname van deeltjes (particulate intake) wordt bereikt door een snelle
en volumineuze zuigbeweging, opgewekt door vergroting van de mond- en kieuw-
holte. De hovenkaken worden hierbij vooruitgestulpt (protrusie) waardoor een
snelle en naar het voedsel gerichte waterstroom (ca. 60 cm/sec.) ontstaat.
'Gulping’, het langzaam en ongericht opslokken van water met gesuspendeerd
voedsel, geschiedt door vergroting van alleen de mondholte. Door het naar bene-
den stulpen van de bovenkaak sluit de vis de suspensie in. Kompressie van de
mondholte perst de suspensie door de kieuwzeef. De energie nodig voor een
slokbeweqing zal beduidend minder zijn dan die voor deeltjes-opname.

Grote dichtheden clubcellen, die in de huid een voor cypriniden kenmerkende
alarmstof produceren, komen ook en alleen in de mondholte voor. Hun alarmfunk-
tie op deze plaats wordt in twijfel getrokken.

Selektie vereist het vasthouden van eetbare en de afvoer van niet eetbare deel-
ties. Uit electromyograrmmmen en electrische stimulatie valt af te leiden dat
deze scheiding plaats vindt door de vorming van bultjes op het palataal orgaan.
Tussen dit orgaan en de kisuwzeef zullen eetbare delen worden vastgezet; niet-
eetbare worden weggespoeld. De complexe bouw van het palataal orgaan, de
bijna maximale dichtheden van smaakknopjes en de cyto-architektuur van het
hierbij betrokken regelcentrum in de achterhersenen wijzen op een groot schei-
dend vermogen. De brede splestvormige keelholte waarborgt een groot kontakt-

oppervlak tussen dak en bodem maar beperkt tevens haar rol bij het zuigen.
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De vergroting van de mondholte door protrusie met gesloten bek speelt bij selek-
tie een belangrijke ro} door het mengsel van voedsel en niet-voedsel in de mond-
holte te resuspenderen. Door afwisselend expanderen en komprimeren van de
mondhalte wordt een op en neer gaande stroming door de kieuwspleet en kieuw-
zeef bereikt. Voortdurende herhaling van 'gesloten protrusie’ en selektie leidt
tot steeds verdere zuivering van het voedsel. Gesloten protrusie speelt ook een
ral bij het positioneren van grotere delen en bij het verzamelen van het filtraat
uit de kieuwzeef.

Slijm met lage viskositeit (sialomucinen) wordt aangetroffen in de voorste delen
van mond- en keelholte. Het dient mogelijk voor de verlaging van de stromings-
weerstand langs de wand en beschermt het onderliggende weefsel. Achterin
de keelholte waar aggregatie van voedseldeeltjes voor verder transport verwacht
moet worden, vinden we cellen die veel en sterk viskeus slijm {sulfomucinen)
produceren. In slijm gevat voedsel wordt via een gekombineerde peristaltiek
in palataal en postlinguaal orgaan naar en in de kauwholte getransporteerd.
De keelkaken zijn onderling beweeglijk in spierlussen opgehangen en door een
glij-knppeliﬁg mel de kieuwkorf verbonden, Voedsel wordt geplet enfof gemalen
tussen de keeltanden en de verhoornde maalplaat aan de schedelbasis. Bij het
maalproces kunnen mais en gerstekorrels worden verbrijzeld met een buiten
het aquarium hoorbaar geluid.

Aangetoond is dat de rugspieren via schedelrotatie belangrijk bijdragen aan de
plet- en maalkrachten. Via de schoudergordel dragen ook de buikspieren hun
krachten met een grate momentarm op de keeltanden over. De konstruktie van
het maalapparaat is er op gebouwd hoge kauwdrukken te produceren en Le weer-
staan.

In tegenstelling tot deze ’'kracht-spieren’, zijn de direkt op de keelkaken aange-
hechte spieren meer 'stuur-spieren'. Zij richten en stabiliseren de beweging
van de keelkaken om vier anatomische assen.

De werking van het maalapparaat met de beweeglijke schedel maakt een starre
keten van 'gehoorbeentjes' tussen zwemblaas en bhet inwendige oor onmogelijk.
De vele beentjes van Weber en hun loop langs de rotatie-as van de schedel lijkt
daarom een konstruktieve noodzaak.

Slikken geschiedt doar kompressie van de kauwholte, waarbij afsluiting van haar
toegang door het palatale en postlinguale orgaan het transport naar de slokdarm
richt. Beweging van de keelkaken ondersteunt dit transport.

Het voedselopname-apparaat van de karper blijkt gespecialiseerd voor het ver-
werken van kleine voedseldelen {van 250 ym tot ca. 3% van de lichaamslengte)

en voor voedseldelen die vermengd met oneetbare delen vearkomen. Klein en
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hard voedsel wardt effektief verwerkt (zaden, mollusken). Snelle, grote en sparte-
lende procien en grote platte delen van planten kunnen niet effektief verwerkt
worden. Dus ook de 'omnivore' karper is door specialisaties voor bodemvoedsel
gelimiteerd in het benutten van andere typen.

De unieke set van kenmerken die cypriniden karakteriseert kan worden uitgelegd
als aanpassing aan het leven en zich voeden op de bodem. Het kauwap;aaraat
speelt hierin een centrale ral.

Dit onderzoek bhiedt een nieuw startpunt voor onderzoek naar de regulatie van
de voedselverwerking en voor vergelijkend onderzoek aan inheemse karperachtigen
als brasem, blankvoorn, zeelt e.a.. Door inzicht in de mogelijkheden en beper-
kingen van het voedselopname en -verwerkingsapparaat kan duidelijker worden
aangegeven welke de plasticiteit van de vis in de benutting van verschillende
voedseltypen is. Deze plasticiteit bepaalt mede de overlevingskans van de be-
treffende vissoort in situaties met een beperkt voedselaanbod en daarmee de
konkurrentiepositie van de soort. De verkregen kennis draagt zo bij tot het
voorspellen van het effekt van veranderingen in het milieu op de trofische inter-

akties en de samenstelling van de visfauna.
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SUMMARY

The oro-pharyngeal feeding mechanism of the carp was analyzed as a case
study far cyprinids. Light and X-ray cinemategraphy combined with electromyo-
graphy allowed a detailed analysis of the external and internal events during pro-
cessing of the following food types: radiopague pellets, earthworms, barley, tubi-
ficids, cladoceran suspensions and food-soil mixtures. In feeding twelve functional
patterns of headmovements and activities are distinct. Particulate feeding and
gulping for intake; rinsing, repositioning or back-washing and spitting for selectior
recollection from the branchial sieve, transport, loading of the teeth, crushing,
grinding and deglutition, The mechanism of each single pattern is discussed. The
expansion mechanism of the head is versatilely used in food handling by the ade-
quate timing of upper jaw protrusion, volume changes in the oral, buccal and oper-
cular cavities and of the opening of the mouth and opercular valves. Muscular
cushions in the pharyngeal roof (palatal organ} and floor (postlingual organ) play
a prominent role in internal selection between food and nop-food and in transport.
They permit postcapture selection of food. Protrusion of the upper jaw is crucial
in food processing and serves different functions in particulate intake, gulping
and in selection between food and non-food particles inside the pharynx.

The effects of the separate movement patterns on the food and the implicated
restrictions for processing different types of food are discussed. Tentative limits
are set to the feeding on the available food types in the environment. The feeding
apparatus appears to be ill canstructed for exploiting very smal! particles (<250 pum),
plant and other materials of fibrous context. Only slow and immobile food particles
with a diameter up to ca. 3% of the carps body length are effectively processed.
The carp appears to be a generalist in its diet with specializations for the exploi-
tation of food and non-food mixtures from the bottom, even if the contained food
is of considerable density and hardness.

The distinct elements of feeding behaviour are considered to be stereotyped
action patterns. They are released and steered according to the actual size, distribu-
tion, consistency and contamination of the food and integrated into varied feeding
sequences. Different food types require different 'handling times' due to the varied
repetition frequency of specific patterns within one feeding sequence, related to
the properties of the food. Probing and spitting do not lead to ingestion and are
employed in search and rejection. Protrusion with closed mouth appears to be a

core pattern in food handling as it is basic to repositioning and back-washing during
purification of food. It will also serve recollection of retained food from the bran-

chial sieve.
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Protrusion and the palatal and postlingual organs in this lower teleost are
discussed in relation to the hypertrophy of the pharyngeal masticatory apparatus,
the recruitment of body power for mastication and to the evolutionary loss of
toothed upper pharyngeal transporting bones. Protrusion as well as these sensory
muscular organs are basic to the substrate feeding habits for many cyprinoids.

The significance of functional morphology, ethology and ecology for the study

of limitations in the exploitation of available niches is emphasized.

Contents
summary 32
introduction 34
materials and methods 35
results 36
. subdivisions of the headgut 36
. twelve mavement patterns compose the food processing sequences 37
. the role of the palatal and postlingual organ in food handling 50
. adjustment of the feeding sequences to the type of food 52
food handling mechanisms and their limitations 56
. search and detection of food, a survey 57
. food intake 58
. selection 63
. transport and loading 67
. masticatiaon 68
. deqglutition 71
. limitations of the adult carp in the exploitation of food 71
behavioural adjustments in food processing and handling time 73
general discussion 75
. retracing the cyprinid feeding mechanism 75
. protrusion 77

references 78






