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WtâZoîjlYé, 

STELLINGEN 

!. 
Maximization of the initial prey distance by an exact adjustment of mouth ex­
pansion is useless for a fish, contrary to an adjustment that maximizes the veloci­
ty of the prey while it enters the mouth. 

This thesis. 

2. 
Jaw protrusion is the most efficient way, achieved in fish, to increase the relative 
prey velocity towards the fish's mouth. 

This thesis. 

3. 
The opercular and branchiostegal valves are important control devices to opti­
mize the flow rate through the mouth aperture during suction feeding in fish. 

This thesis. 

4. 
Conclusions to unfunctional morphology by Lauder and Liem (1981) are caused 
by a lack of physical insight. There is no evidence for an unfunctional construc­
tion in Luciocephalus pulcher. 

This thesis contra Lauder, G. V. & Liem, K. F. (1981). Prey capture 
by Luciocephalus pulcher. implications for models of jaw protrusion 
in teleost fishes. Env. Biol. Fish. 6,257-268. 

Functional morphology can support phylogenetic studies in fish, as argued by 
Liem and Greenwood (1981). In their examples, however, the authors merely 
add movement- and EMG-patterns to the list of morphological features already 
used by taxonomists. They do not show the relations between form and function. 

Contra Liem, K. F. & Greenwood, P. H. (1981). A functional ap­
proach to the phylogeny of pharyngognath teleosts. Amer. Zool. 21, 
83-101. 
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6. 
The available data strongly suggest that the importance of tendon elasticity to 
reduce the energetic cost of terrestrial locomotion decreases with a smaller size 
of the animal. 

Biewener, A. A., Alexander, R. McN. & Heglund, N. C. (1981). Elas­
tic storage in the hopping kangaroo rats (Dipodomis spectabilis). 
J. Zool., Lond., 195, 369-383. 
Heglund, N. C, Fedak, M. A., Taylor, C. R. & Cavagna, G. A. 
(1982). Energetics and mechanics of terrestrial locomotion. IV. Total 
mechanical energy changes as a function of speed and body size in 
birds and mammals. J. exp. Biol. 97, 57-66. 

7. 
Voor het interpreteren van ethologische gegevens is kennis van de functionele 
morfologie van belang. 

Bij het toetsen van de rijvaardigheid van automobilisten dient het vermogen 
tot stereoscopisch zien in de beoordeling te worden betrokken. 

9. 
Het betoog van PvdA-leider Den Uyl tegen de door hem aangeduide 'one issue 
partijen' wijst alleen maar op het belang van het bestaan van bedoelde groeperin­
gen. Het is in dit verband interessant om na te gaan wanneer, na de anti-kern­
energie gedachte, ook de gedachte van de economische nulgroei zal postvatten 
in de PvdA. 

Contra Drs. J. den Uyl, Volkskrant 14 mei 1983, pag. 13. 

10. 
Met de toenemende werkeloosheid moeten velen steeds harder gaan werken om 
betaald werk te kunnen blijven uitvoeren. 

11. 
In het kader van de bezuinigingen en gelet op de toenemende papierwinkel ten 
behoeve van planning en coördinatie van het universitair onderwijs en onder­
zoek verdient het aanbeveling om alle wetenschappelijke medewerkers te benoe­
men tot wetenschappelijk ambtenaar. 

12. 
Bij de beoordeling van een proefschrift dient de aan het werk bestede tijdsduur 
in de beschouwing te worden betrokken. Een politiek waarbij de beschikbare 
(betaalde) tijdsduur wordt verkort en de eisen unverändert blijven is onmenselijk 
en verwerpelijk. 

Behorende bij het proefschrift van Johan L. van Leeuwen: 
'Optimum prey capture techniques in fish' 

Wageningen, 29 juni 1983 



Voorwoord 

Dit proefschrift werd bewerkt bij de sectie Functionele morfologie van de 
vakgroep Experimentele diermorfologie en celbiologie van de Landbouwho­
geschool te Wageningen. Dit onderzoek werd mogelijk gemaakt door mijn aan­
stelling bij BION/ZWO (14.90.18) voor een periode van (effectief) driejaar. Het 
onderzoek werd gestart op 1 december 1979, aanvankelijk voor halve dagen 
als student assistent, na mijn afstuderen op 23 januari 1980 op "full time" basis. 
Een aantal personen wil ik bedanken die een belangrijke rol hebben gespeeld 
in mijn opleiding tot bioloog en/of het tot stand komen van dit proefschrift. 

Mijn promotor Jan Osse dank ik voor zijn stimulerende onderwijs in de dier­
kunde, zijn vele goede ideeën en adviezen, het op zich nemen van organisatori­
sche taken, waardoor het onderzoek kon starten en voortgang vinden, en het 
kritisch doornemen en bespreken van de manuscripten, waardoor deze veel aan 
duidelijkheid wonnen. 

Mijn vriend en begeleider Mees Muller heeft mij in belangrijke mate in­
gevoerd in de regeltechniek, hydrodynamica en kennis van vissen. Met plezier 
denk ik terug aan onze talloze discussies, die zeer veel hebben bijgedragen tot 
dit proefschrift. 

Arie Terlouw dank ik voor zijn deskundige technische assistentie. Met genoe­
gen herinner ik me onze vele, altijd in prima sfeer verlopen experimenten. 

Jan Verhagen dank ik voor zijn deskundige hydrodynamische adviezen. 
Neill Alexander en Alan Jayes hebben mij begeleid gedurende mijn doctoraal­

stage in Leeds, die tesamen met de vele geschriften van Neill van veel betekenis 
was voor mijn wetenschappelijke vorming. Thank you very much! 

Johan van der Veer en Ton de Lange dank ik voor hun adviezen op fotogram-
metrisch gebied, en de constructeurs van de TFDL voor het vervaardigen van 
de nodige hulpmiddelen. Gert van Eek verrichtte wonderen bij het opstarten 
van onze onmisbare MINC-11 computer. 

De bijdragen die Jan Kremers, Ineke Oomen, Maarten Drost en Ben Cattel 
als doctoraal student aan dit werk hebben geleverd stel ik zeer op prijs. 

De vriendschap en belangstelling van de collega's van de sectie Functionele 
morfologie, Rie Akster en Nand Sibbing, en van de mensen van de secties Histo­
logie en Celbiologie heb ik altijd bijzonder gewaardeerd. 

Wim Valen dank ik voor zijn goede tekenwerk en fotografische hulp en Sietse 
Leenstra, Piet van Kleef en Sytse van de Berg voor de verzorging van de proefdie­
ren en de technische hulp. Chris Secombes, Nicolas Cohen en Seamus Ward 
dank ik voor hun adviezen wat betreft het Engels. Annet Kroon dank ik voor 
het kritisch doorlezen en corrigeren van de manuscripten. 

Tenslotte wil ik al diegenen bedanken die nog niet genoemd zijn maar toch 
hebben bijgedragen tot dit proefschrift. 



Inleiding 

In dit proefschrift wordt getracht om via het hanteren van fysische principes 
(deductieve methode) te komen tot een verklaring van een aantal aspecten van 
de bouw en werking van het voedselopname-mechanisme van vissen. Het gepre­
senteerde werk sluit in sterke mate aan op het proefschrift van Muller (1983), 
waarin een uitgebreide inleiding, inclusief literatuuroverzicht, te vinden is om­
trent het prooiopname-mechanisme van vissen. Tevens wordt daarin de gevolg­
de methodologie aan de orde gesteld. Ik zal dan ook relatief kort zijn over deze 
aspecten en de nadruk leggen op de resultaten van het onderzoek. 

Het proces van prooiopname 
Van de meer dan 20,000 recente soorten vissen zuigt ruim de helft de prooi 

aan door een expansie en kompressie van de buccale en operculaire holtes (tesa-
men aangeduid als mondholte in het vervolg van deze inleiding). Niet alleen 
de prooi met het omringende water wordt verplaatst, maar de vis zuigt zichzelf 
hierbij ook vooruit. Bij veel vissoorten wordt de zuigbeweging aangevuld met 
zwemmen en een vooruitschuiven (protrusie) van de kaken. Vissen hebben de 
mogelijkheid om meer water door de mondopening op te nemen dan de mond­
holte maximaal kan bevatten, doordat op een zeker ogenblik in het zuigproces 
de operculaire en branchiostegaal kleppen (hieronder kortweg aangeduid als 
"kleppen") geopend worden. Het vooraan opgenomen water stroomt daarna 
weg via de kieuwspleten. De zuigbeweging wordt meestal binnen 50 tot 100 msec 
uitgevoerd, waarbij versnellingen van het water of delen van de vis van 10 maal 
de zwaartekrachtversnelling of zelfs hoger optreden. Het voedselopname-proces 
is dus hoogst instationair en de watersnelheid kan niet uit de druk worden af­
geleid (zie ook Muller et al., 1982). Als gevolg van de bekexpansie kunnen onder­
drukken tot 0.4 tot 0.6 atmosfeer (40 tot 60 kPa) worden gegenereerd. Een bestu­
dering van het proces van prooiopname is nuttig, niet alleen omdat hiermee 
inzicht wordt verworven omtrent bouwprincipes van vissen, maar ook omdat 
habitat-preferenties, ethologie en voedselzoekstrategieën van vissen beter kun­
nen worden begrepen. 

Modelvorming 
Het prooiopname-mechanisme van vissen is door vele auteurs bestudeerd (zie 

voor overzichten Osse, 1969 en Muller, 1983). Veelal betreffen dit morfologische 
studies, soms in combinatie met experimentele waarnemingen (zie bijvoorbeeld 
Osse, 1969). Deze soms gedetailleerde werken geven een indruk van de bouw 
en verrichtingen van een gering aantal soorten, maar resulteerden nog niet in 
een generale beschrijving van het zuigproces, omdat de deductieve methode niet 
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of nauwelijks is toegepast of de modelvorming van de stromingsverschijnselen 
foutief is (zie Muller, 1983, voor een gedetaileerde bespreking van deze materie). 

Recent hebben Muller et al. (1982) en Muller & Osse (in press) een hydrodyna­
misch model van de zuigende voedselopname van vissen gepresenteerd, dat een 
belangrijke stap vormt in de richting van een meer generale beschouwing van 
dit proces. 

De dichtheid van water ligt in dezelfde orde van grootte als die van de prooi. 
Dit maakt het mogelijk om de prooi met de waterstroom mee naar binnen te 
zuigen. De door de vis opgewekte waterstroom bepaalt dan ook in sterke mate 
of de prooi al dan niet gevangen wordt. Door het bestuderen van de hydrodyna-
mica van het zuigproces kunnen morfologische en kinematische kriteria worden 
opgesteld waaraan de vis zou moeten voldoen als deze de waterstroom zodanig 
manipuleert dat de prooivangkans wordt geoptimaliseerd. Via deze weg blijkt 
het mogelijk om een uitspraak te doen over de mate van aangepastheid van 
structuren aan bepaalde functies. Tevens kan de samenhang tussen de bouw 
van verschillende structuren binnen het expansie-apparaat aangetoond worden 
en kunnen wijzigingen in het prooiopname-proces als aanpassing aan verschil­
lende uitwendige omstandigheden logisch worden verklaard. Een aantal voor­
beelden zullen hieronder worden vermeld. 

Muller et al. (1982) hebben de waterstroom voor de bek van de vis gemodel­
leerd als een combinatie van een circulair wervelfilament en een parallelstroom. 
De wervelsingulariteiten (hier is de snelheid oneindig) liggen op de lippen van 
de vis en de wervelsterkte wordt bepaald door de volume vergroting of verklei­
ning van de mondholte door expansie of compressie en door de voortbeweging 
van de vis. Een snellere voortbeweging reduceert de bijdrage van de wervel aan 
de waterstroom door de mondopening. De voorwaartse beweging van de vis 
wordt evenals een eventuele protrusie van de kaken verdisconteerd in de sterkte 
van de parallelstroom. De mondholte wordt in bovenbedoeld model voorgesteld 
als een rotatie-symmetrisch profiel. Bij het simuleren van bekbewegingen van 
de vis wordt vrijwel altijd uitgegaan van een aan de voorzijde af geknotte kegel. 
Een belangrijk aspect van de modelvorming was het onderscheiden van een aard-
vast en een bewegend assenstelsel. In het aardvaste assenstelsel (gefixeerd t.o.v. 
het aquarium) dienen krachten, drukken en impulsen berekend te worden. Het 
bewegende assenstelsel (gefixeerd t.o.v. de bek van de vis) wordt gebruikt voor 
de bestudering van de prooivangkans. 

Experimentele toetsing van modeluitspraken 
Het model is op diverse wijzen door Muller & Osse (in press) getoetst. Van 

een achttal vissoorten zijn snelle films gemaakt van de voedselopname (tot 400 
beelden/sec). Vanaf deze films konden de bewegingen van de vis en de prooi 
worden opgemeten. Daarnaast is door het aanbrengen van polystyreen bolletjes 
van 0.5 of 1 mm doorsnede de stroming rond de vis en de prooi gevisualiseerd. 
Deze bolletjes zijn klein ten opzichte van de diameter van de bek en hebben 
vrijwel dezelfde dichtheid als water, waardoor ze de waterstroom zeer goed vol­
gen. Voor het meten van watersnelheden in de bek zijn zogenaamde "hot-film 



anemometers" gebruikt, met een grote bandbreedte zodat snel wisselende water-
snelheden goed geregistreerd kunnen worden. Voor het meten van drukken in 
de mondholte zijn metingen verricht met een aantal verschillende typen transdu­
cers. 

Behalve de "hot-film anemometry" heb ik al deze technieken ten nutte ge­
maakt voor mijn onderzoek. Een aantal technieken heb ik verder verfijnd. 

In hoofdstuk 1 wordt onder meer een stereoscopische filmtechniek behandeld 
waarmee het mogelijk is om vorm- en positie-veranderingen van de predator 
en van de prooi in de ruimte te registreren. Een stereoscopische opname van de 
opstelling in een vroeg stadium van ontwikkeling is gegeven in Fig. 1. Tevens 
kan via de polystyreen bollen de in de tijd variërende waterstroom in de ruimte 
worden bestudeerd. De nauwkeurigheid van de gebruikte methode wordt be­
perkt door het kleine oppervlak van de beelden van een 16 mm film. Een grotere 
nauwkeurigheid werd bereikt m.b.v. multi-flash fotografie, waarvan een voor­
beeld staat afgedrukt op pag. 11. Andere voorbeelden zijn te vinden in 
hoofdstuk 1. Door een afnemende intensiteit van de opeenvolgende flitsen is 
de bewegingsrichting van de objecten aangegeven. Met behulp van deze technie­
ken werd aangetoond dat de forel na klepopening ongeveer vijf maal zoveel 
water door de mond opneemt als voor klepopening. Tevens werd een goede 
indicatie verkregen over de initiële vorm van het opgezogen volume water. In 

Fig. 1. De stereoscopische fïlmopstelling in een vroeg stadium van ontwikkeling. Een belichtingstijd 
van 1/4000 tot 1/2000 seconde is nodig om bewegingsonscherpte te vermijden. De batterij filmlam-
pen maakt het mogelijk om toch met een diafragma van 8 of 11 te werken. Verder zijn te zien 
de high-speed camera en het stereo-voorzetstuk. Dit stereopaar kan bekeken worden met een pocket-
stereoscoop, waardoor een ruimtelijk beeld ontstaat. Die is m.b.v. twee lenzen met een brandpuntsaf­
stand van + 120 mm gemakkelijk te vervaardigen. 



hoofdstuk 1 wordt ook beschreven hoe door het aanbrengen van draden bij 
de operculaire spleten variaties in de bewegingsrichting van het water op deze 
plaats kunnen worden afgeleid. In hoofdstuk 3 worden voor- en nadelen van 
een aantal technieken voor het meten van de drukken in de vissebek behandeld. 
Met behulp van Fourier analyse zijn de dynamische responsies van een aantal 
drukopnemers en de frequentie-inhoud van een aantal drukregistraties bepaald. 

De balans tussen zuigen en zwemmen 
De vis kan op een aantal manieren de prooi naar zijn mond toe doen bewegen. 

Het naar de prooi toe zwemmen is een effectieve methode als de prooi nog relatief 
ver weg is. Dicht bij de mondopening dreigt de prooi echter met het hem omrin­
gende water vooruit geduwd te worden. Dit laatste kan worden voorkomen door 
de expansie van de mondholte van de vis, waardoor water aangezogen wordt. 
Als deze expansie snel genoeg verloopt zal het water in de mondopening van 
de vis naar achteren bewegen, terwijl tegelijkertijd bij gesloten kleppen het water 
achterin de mondholte naar voren toe geduwd wordt; dit alles in een aardvast 
assenstelsel. Ergens in de mondholte zal dan het water stilstaan. De positie van 
dit stilstandspunt, is een functie van de tijd en kan als de kleppen gesloten zijn 
exact berekend worden. Bij geopende kleppen kan tot nu toe slechts een benade­
ring gegeven worden van deze positie (zie hoofdstuk 1). De benodigde expansie­
snelheid om het stilstandspunt halverwege in de mondholte te houden met geslo­
ten kleppen, de kritische expansie-snelheid, neemt toe met de zwemsnelheid en de 
straal van de mondopening. Het wordt dus voor de vis steeds moeilijker om 
met het wijder openen van de mond deze expansie-snelheid nog te halen en het 
stilstandspunt zou uit de mondopening verdwijnen (met als direkt gevolg stu­
wing van de prooi), als niet de kleppen zouden openen. Klepopening heeft tot 
gevolg dat: 
1) water door de operculaire spleten kan uitstromen. 
2) het stilstandspunt in de mondholte gehouden wordt, of mogelijk zelfs de 
mondholte aan de achterzijde verlaat. 
3) het debiet door de mondopening gemaximaliseerd kan worden. 

De regenboogforel (Salmo gairdneri, zie Fig. 2) is in de eerste fase van het 
proces, waarbij de kleppen gesloten zijn, zeer goed in staat om het stilstandspunt 
achterin de mondholte te houden (zie hoofdstuk 1, Fig. 18). Ditzelfde is gevon­
den voor een zestal andere vissoorten (nog niet gepubliceerd werk van Oomen, 
Van Leeuwen, Muller en Kremers). Daarna zou het punt echter zeer snel naar 
de mondopening bewegen (binnen 10 msec) als de kleppen continu gesloten zou­
den blijven. Voor het creëren van een efficiënte waterstroom is het van groot 
belang dat de kleppen snel geopend kunnen worden. Een te vroeg openen heeft 
een caudale instroming door de operculaire spleten tot gevolg en dientengevolge 
een gevaar van beschadiging van de fragiele kieuwfilamenten. Een te late ope­
ning veroorzaakt stuwing van de prooi, juist op het moment van prooiopname. 
De forel heeft een relatief langzaam klepopeningsmechanisme (ongeveer 10 
msec, afhankelijk van de grootte van de vis), waardoor het begin van klepope­
ning noodzakelijk voor het "ideale tijdstip" van klepopenen ligt. De verwachte, 
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Fig. 2. A. Stereopaar van een "mishap" van een regenboogforel. De vis richtte op de moer waarmee 
de voedselbrok werd neergelaten. Let op de vrijwel rotatie-symmetrische bek en de van elkaar af 
staande kieuwbogen, waarlangs het water naar achteren kan wegstromen. 
B. Stereopaar van de stroming voor de bek van een regenboogforel tijdens de voedselopname, verkre­
gen d.m.v. "multi-flash" fotografie. 

zeer geringe caudale instroming is inderdaad experimenteel aangetoond met be­
hulp van de bovengenoemde draden (hoofdstuk 1). 

De ontwikkeling van een veel sneller klepopeningsmechanisme binnen de Pa-
racanthopterygii en de Acanthopterygii kan worden beschouwd als een es­
sentiële stap in het creëren van een meer effectieve waterstroom door de mond. 

De korte mondbuis van uitgestorven Palaeoniscoidea als Pteronisculus heeft 
naar alle waarschijnlijkheid een vroeg openingstijdstip van de kleppen noodza­
kelijk gemaakt. De zeer korte branchiostegaal stralen bij deze vis kunnen ook 
geen gesloten kleppen bij een grote operculumabductie hebben toegestaan. Dit 
staat in schril contrast met de lange mondbuis en lange aciniforme branchioste­
gaal stralen in de Paracanthopterygii (bijvoorbeeld de kabeljauw) en de Acan­
thopterygii (bijvoorbeeld de baars), die het voedselopname-proces minder af­
hankelijk hebben gemaakt van zwemmen. 
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Speciale aandacht verdient de protrusie van de kaken. Hierdoor wordt de 
mondholte verlengd en derhalve de kritische expansie-snelheid verlaagd. Protru­
sie treedt bijvoorbeeld in extreme mate op bij Luciocephalus pulcher, een vis 
die bij oppervlakkige beschouwing veel op de snoek (Esox lucius) lijkt. De snoek 
heeft echter geen protrusie en Luciocephalus protrudeert de kaken over ongeveer 
30 procent van de (rust)koplengte. Door de als gevolg van protrusie verlengde 
kop kan de vis het stilstandspunt langer achterin de bek houden dan de snoek, 
waardoor bijgevolg de kleppen later moeten openen. De hiervoor benodigde 
lange branchiostegaalstralen zijn inderdaad bij Luciocephalus aanwezig. Ik wil 
hier benadrukken dat de uitleg van Lauder & Liem (1981) van het prooiopname-
proces van Luciocephalus foutief is omdat ze onder andere het effect van stuwing 
over het hoofd hebben gezien (zie hoofdstuk 1). 

Optimalisatie van de vangkans van de prooi 
In hoofdstuk 2 worden de effecten van zuigen, voortwaartse beweging van 

de vis en protrusie van de kaken op de snelheid van de prooi in het bewegende 
assenstelsel eerst afzonderlijk en later ook gezamenlijk gekwantificeerd. Het 
blijkt dat de effecten van zuigen en zwemmen sterk afhangen van de afstand 
van de prooi tot de mondopening. Op een grote afstand heeft het geen effect 
voor de vis om te zuigen (afgezien van de bijdrage aan de eigen snelheid). Als 
de prooi zich dicht bij de mondopening bevindt zou stuwing van de prooi op 
kunnen treden; het relatieve zwemeffect (hoofdstuk 2) nadert hier tot nul. Zuigen 
heeft nu juist wel een sterk effect. Protrusie heeft een tweeledig effect op de prooi­
snelheid in het bewegende assenstelsel. In de eerste plaats is er het translatie­
effect op de prooisnelheid. Dit is onafhankelijk van de prooiafstand, hetgeen 
een groot voordeel inhoudt t.o.v. zuigen en zwemmen. Bovendien vereist het 
protruderen van de kaken slechts weinig energie, in tegenstelling tot activiteiten 
als zuigen en zwemmen waar relatief grote massa's moeten worden versneld. 
Zoals boven vermeld wordt door protrusie de mondholte verlengd, waardoor 
de watersnelheid in de mondopening t.g.v. zuigen wordt vergroot. De invloed 
van dit effect van de protrusie op de prooisnelheid blijkt bij de koraalduivel 
(Pterois russelli) en de bot (Platichthys flesus) een ondergeschikte rol te spelen. 

De op de bodem levende zeeduivel (Lophius piscatorius) beschikt over een 
uiterst effectief prooiopname-mechanisme. Deze vis (Fig. 3) zet zich af van het 
substraat waardoor het geleverde vermogen (bij een stevige ondergrond) vrijwel 
geheel aan de eigen voortbeweging ten goede komt. Ook is deze predator in 
staat tot een geweldige bekexpansie. Bovendien kan de zeeduivel de kaken over 
een aanzienlijke afstand protruderen. Alle mogelijke manieren om de snelheid 
van de prooi ten opzichte van de mondopening zo hoog mogelijk te maken zijn 
dus benut (zie formule 8 uit hoofdstuk 2). 

De richting en de snelheid van een eventuele vluchtreactie van de prooi is 
moeilijk voorspelbaar, zowel voor ons als waarschijnlijk ook voor de vis. Prooi­
en die snel kunnen vluchten, zoals vissen, wekken een snellere zuigbeweging 
op van de snoekbaars (Stizostedion luciopercd) dan wormen (zie Elshoud-Olden-
have, 1979). Ook voor andere vissen is een dergelijke respons waargenomen. 
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Fig. 3. De zeeduivel (Lophius piscatorius, standaardlengte 215 mm) is een uitstekend gecamoufleerde 
bodemvis (zie A), die m.b.v. het zogenaamde "ilicium" prooien naar zich toe lokt. Als de prooi 
dicht genoeg genaderd is wordt deze razendsnel opgeslokt. (B) en (C) zijn respectievelijk 30.7 msec 
en 61.4 msec na (A) opgenomen. Let op de enorme levatie van de schedel en de protrusie van de 
kaken. De maatverdeling in (A) duidt een afstand aan van 50 mm. 
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Vrijwel altijd oriënteert een vis zich zodanig dat de prooi zich op de lengte-as 
van de kop bevindt. 

Men kan zich afvragen van welke afstand een vis z'n prooi zou moeten aanzui­
gen, zodat deze op een gedefinieerd tijdstip door de mondopening naar binnen 
stroomt. Dit tijdstip kan zijn het moment waarop de mondopening maximaal 
is (als de prooi groot is), of eerder, als de vis de snelheid van de prooi zo groot 
mogelijk wil maken (zie hoofdstuk 2). Indien het gewenste tijdstip van prooiop­
name bekend is kan door een terugberekening de initiële prooiafstand worden 
bepaald. Uit modelsimulaties blijkt dat een maximalisatie van de initiële prooiaf­
stand door een precies afstemmen van de expansie van het rostrale deel van 
de mondholte op de abductie van de opercula weinig nut heeft voor de vis. De 
dimensies van de kop bepalen namelijk in sterke mate het aandeel van het zuigen 
in de initiële afstand. Zwemmen en protrusie van de kaken zijn veel effectievere 
middelen voor het vergroten van de initiële afstand. Het is voor de vis veel gunsti­
ger om met zijn zuigapparaat de uiteindelijke prooisnelheid te maximaliseren, 
dat is de snelheid van de prooi als deze de mondopening passeert. Om dit te 
bereiken dient de vis de kieuwdeksels met de maximale snelheid te abduceren 
als de prooi naar binnen spoelt. 

Een verhoging van de zwemsnelheid vergroot het gevaar dat de prooi voortge­
stuwd wordt in het aardvaste assenstelsel (zie boven). Stagnatie-effecten kunnen 
(deels) worden vermeden door de maximale mondopening te verkleinen bij een 
vergroting van de zwemsnelheid. Hiermee wordt echter tevens de maximale 
prooigrootte verkleind. Opening van de kleppen maakt het mogelijk dat ook 
bij een hoge zwemsnelheid grote prooien kunnen worden gevangen. 

Zowel de gemiddelde als de uiteindelijke prooisnelheid kunnen worden ver­
groot door de prooi voor het tijdstip van de maximale mondopening naar binnen 
te laten spoelen. Dit is met name van belang als de prooi dicht benaderd kan 
worden, zoals bij voedselopname vanaf een substraat. Als ook de kieuwdeksels 
relatief vroeg abduceren wordt dit effect nog versterkt. Het samengaan van een 
tijdstip van prooiopname voor het tijdstip van maximale mondopening, met 
een vroeg moment van operculumabductie vinden we bijvoorbeeld bij de koraal-
duivel. Een beschouwing van de kinematica van de kop levert op dat voor deze 
wijze van prooivangst een relatief kort hyoid voordelig is. Met korte hyoiden 
kan echter relatief weinig water worden opgezogen. Aangezien het bezit van 
een protrusie-apparaat het mogelijk maakt de hoeveelheid opgezogen water te 
reduceren, vormen relatief korte hyoiden hiermee een goede combinatie. 

Simulaties van drukfluctuaties in de mondholte 
De mechanische belasting tijdens de zuigende voedselopname is veel hoger 

dan die tijdens de meeste andere activiteiten. Het kunnen voorspellen van de 
drukfluctuaties in de mondholte tijdens de voedselopname is daarom van belang 
voor een interpretatie van de bouw van de vissekop. M.b.v. het hydrodynami­
sche model van Muller et al. (1982) zijn drukfluctuaties in de mondholte van 
de moddersnoek (Amia calva), de snoek (Esox lucius), de regenboog forel {Salmo 
gairdneri) en de kabeljauw (Gadus morhua) gesimuleerd (zie hoofdstuk 3). Hier-
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toe worden de bewegingen van de mondopening en de operculumabductie op­
gemeten vanaf de film en ingevoerd in het model, benevens een aantal andere 
parameters. De versnellingen van de bewegingen kunnen niet nauwkeurig vanaf 
de film worden bepaald. De gegenereerde druk is juist erg gevoelig voor variatie 
van deze versnellingen. Hierdoor kunnen in eerste instantie grote verschillen 
optreden tussen de gemeten en de gesimuleerde druk. Door geringe veranderin­
gen van de modelparameters, binnen de foutengrenzen van de bewegingsregis­
tratie, kan echter een zeer goede overeenstemming tussen modeluitkomst en 
drukregistratie worden verkregen. Dit betekent dat de modelbeschouwing een 
goede benadering is van het feitelijk optredende zuigproces. 

In hoofdstuk 2 wordt beargumenteerd hoe een vis zijn mond zou moeten ex­
panderen om de prooivangkans zo groot mogelijk te maken en tegelijkertijd 
de gegenereerde onderdruk zo veel mogelijk te reduceren. 

Perspectieven 
De voorspellingen in dit proefschrift van de bewegingen die een vis zou moeten 

maken om de kans van prooivangst te optimaliseren leveren belangrijke infor­
matie voor gedragsstudies van vissen. Een vergelijking van de reactietijd en de 
vluchtsnelheid van diverse prooien met de snelheid die door de predator aan 
de prooi gegeven kan worden, kan laten zien welke range van prooien gevangen 
kan worden. Dit gegeven kan bij oecologische studies of oecologische ingrepen 
een belangrijke voorspellende waarde hebben. 

Vanaf het embryonale stadium dienen door predatoire vissen gedurende elke 
fase van de groei prooien gevangen te worden. Ook de meeste later niet predatoi­
re vissen leven aanvankelijk van levend zoöplankton. De in dit proefschrift aan­
gegeven lijn van onderzoek maakt het mogelijk om te voorspellen hoe de groei 
zou moeten verlopen als het prooiopname-apparaat steeds zo goed mogelijk 
zou zijn aangepast aan zijn functie. Uit recente studies blijkt dat boven bepaalde 
afmetingen van de vis een verdere groei onmogelijk is omdat de kans van prooi­
vangst te veel is afgenomen (Kremers & Van Leeuwen, in prep.). 

Een zeer kritische fase in het leven van de vis is, vanwege de hoge mortaliteit, 
het larvale stadium. Gedetailleerde kennis van het prooiopname-mechanisme 
in deze fase maakt een gerichte manipulatie van milieuomstandigheden mogelijk 
ter verbetering van de levenskansen. 
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General summary 

In this thesis hydrodynamic principles are used to quantify relations between 
form and function in the prey capture mechanism of actinopterygian fish. This 
work is closely related to the papers on the hydrodynamics of fish feeding by 
Muller et al. (1982) and Muller & Osse (in press). The effectiveness of different 
head forms and movements for prey uptake (in various habitats) is investigated 
by model simulations and verified by flow visualization and pressure measure­
ments. 

Chapter 1 presents a technique to visualize the flow in 3-D around the mouth 
of the fish, sucking its prey. An expanding and compressing cylindrical or conical 
model of the fish's mouth cavity is used to quantify the relation between head 
movements and swimming. The opercular and branchiostegal valves are shown 
to function as control devices to obtain an optimal flow rate through the mouth 
aperture. The theoretical predictions were verified experimentally for the rain­
bow trout (Salmo gairdneri). Likewise, data from the literature appeared to agree 
with these hypotheses. 

Chapter 2 quantifies the contributions of the forward movement of the fish, 
the expansion of the mouth cavity and a possible protrusion of the jaws to the 
velocity of the prey. Optimum sucking techniques (i.e. techniques maximizing 
the chance of prey capture) in relation to swimming speed and habitat properties 
are derived by model simulations. Maximization of the initial prey distance by 
an exact adjustment of mouth expansion is rather useless for a fish. Much more 
is gained if the fish abducts its opercula at the maximal rate when the prey enters 
the mouth. 

Chapter 3 discusses recording techniques for pressures in prey-sucking fish. 
The dynamic properties of different measurement systems are investigated by 
Fourier analysis. Also, the frequency content of records of the fluctuating pres­
sure inside the fish's mouth during feeding is shown. Prey capture events of 
different fish species are simulated using the hydrodynamical model of Muller 
et al. (1982). Measured and simulated pressure curves are compared and the 
effects of the use of different boundary conditions in the model are discussed. 
The literature on pressure measurements in prey-sucking fish is reviewed. 
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Summary 

Prey suction events of the rainbow trout (Salmo gairdneri, Richardson) were filmed 
stereoscopically (175 to 400 frames/sec). Polystyrene spheres (density 1033 kg/m3) were 
put in the water surrounding the prey, as a means for flow visualization. Individual 
spheres could be recognized in successive frames, and particle path lines were obtained 
in 3-D. Additionally, multi-flash photography was used for flow visualization. 

The water in front of the trout, containing the prey, appeared almost stationary in 
an earth-bound frame during feeding (except very close to the mouth), although separate 
pushing and sucking effects could be distinguished. Hence, the impulse added to this 
water by the swimming and suction movements of the predator was small. At distances 
greater than about 15% of the head length ahead of the fish's mouth aperture, the flow 
towards the mouth (enclosed by the dividing streamline) was close to a uniform stream 
of varying strength and cross-sectional area. The total volume of water entering the 
mouth during feeding was about 5.5 times the volume taken up till the actual moment 
of opercular and branchiostegal valve opening. Thus outflow through the opercular 
slits is highly important in the suction process. The maximal distance from which water 
was taken into the mouth was slightly more than the fish's head length. 

With a cylinder and cone model it was shown that the mouth of the forward moving 
fish must expand at least at a threshold rate to prevent pushing of the prey in front 
of its mouth before the moment of caudal valve opening. The optimal moment of valve 
opening, such that the volume flow through the mouth aperture is maximized, was calcu­
lated from the fish's head length, swimming velocity, mouth radius, mouth expansion 
rate, opercular abduction and opercular abduction rate. After valve opening the fish 
must at least reach a threshold translational velocity, to prevent an inflow through the 
opercular slits. A minor initial inflow through the opercular slits of the rainbow trout 
was detected. Good agreement was found between theory and experiment. Many mor­
phological and kinematic features of the feeding system of "higher teleosts" serve to 
generate a unidirectional flow inside the mouth. 

Possible feeding strategies of actinopterygian fish in relation to their head construction 
and swimming velocity were discussed in the light of the above results. Previous papers 
on feeding mechanisms in fish could be properly explained with the current approach. 
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1. Introduction 

Feeding by suction, accomplished by a rapid expansion and contraction of 
the buccal and opercular cavities (together denoted as the mouth cavity), gener­
ally supported by swimming movements, is the dominant mode of prey capture 
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in teleost fish (see Osse and Muller, 1980). The mechanical events during prey 
capture have been amply dicussed (e.g. Alexander, 1967; Anker, 1974 and Osse, 
1969). Little attention has been paid to the interaction between the suction and 
swimming apparatus during prey capture. Nyberg (1971), Osse and Muller 
(1980), Muller et al. (1982) and Muller and Osse (in press) recognized the impor­
tance of pushing induced by swimming. They also found that swimming contrib­
utes to directing the flow towards the mouth. This last aspect was also put for­
ward by Weihs (1980). Recently, Muller and Osse (in press) were able to deduce 
the flow in front of the mouth from the velocity of the water in the mouth aper­
ture and the predator's velocity. 

The present paper aims to quantify the relation between the fish's swimming 
velocity and the expansion rate of the mouth. The approach to this problem 
was a combination of an experimental flow analysis and the use and elaboration 
of the hydrodynamical model of Muller et al. (1982) and Muller and Osse (in 
press). Suction as used in the present paper denotes the contribution to the flow 
due to mouth expansion. 

An analysis of the flow induced by a prey sucking fish shows the amount 
of energy and momentum put into the water, the force exerted on the prey during 
its capture, the size and shape of the sucked volume of water and permits one 
to estimate the chance of prey capture. Furthermore, it checks the validity of 
hydrodynamical models of prey suction in fish as constructed by Alexander 
(1967), Weihs (1980) and Muller et al. (1982). 

Flow visualization techniques have been used to study the flight of birds and 
insects (ref. e.g. Kokshaysky, 1979; Spedding, Oxford S.E.B. conference 1980 
and Ellington, 1978) and the swimming offish (see e.g. Hertel, 1966 and McCut-
chen, 1977). Muller and Osse (1978 and in press) visualized the flow in front 
of and behind the mouth of a sucking fish. With their method, however, it is 
hard to trace particle path lines in 3-dimensional space. 

The present paper describes a technique for visualizing the flow induced by 
sucking fish, using high-speed stereoscopic filming and multi-flash stereoscopic 
photography. Compared to the method of Muller and Osse it provides the coor­
dinates of particle path lines in 3 dimensions and a direct stereoscopic view of 
the field of flow. Some important conclusions about the feeding mechanism of 
the rainbow trout (Salmo gairdneri, Richardson), such as the relation between 
the mouth aperture and the maximal flow rate into the mouth and the adjust­
ment of swimming and suction during feeding, are drawn from an analysis of 
the flow pattern in front of its mouth. 

The rainbow trout, a protacanthopterygian, was chosen as the main experi­
mental animal because of relatively primitive features in its feeding mechanism 
(e.g. short spatiform branchiostegal rays and the absence of a protrusion mecha­
nism of the upper jaws). The study of its feeding mechanism, founded upon 
a thorough model approach, allows extrapolations to extinct groups as well as 
to more advanced teleosts. 

Using the model, constraints were formulated for the mouth expansion rate 
and the time of the opening of the opercular and branchiostegal valves as func-
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tions of the fish's swimming velocity. They showed good agreement with experi­
mental data and were particularly useful in a general consideration of the actin-
opterygian feeding mechanism. 

2. Materials and methods 

2.1. EXPERIMENTAL SET UP 

One specimen each of Pterois russelli (lionfish, s.l. 13.8 cm) and Salmo gaird-
neri (rainbow trout, s.l. 34.3 cm) were used in the analysed experiments. (Feeding 
acts of other specimens of Salmo gairdneri were filmed and used for a qualitative 
comparison with the above specimen.) The lionfish was kept in a tank of 
80x40x40 cm at 25 °C. It was fed with live or freshly killed fish. The trout was 
fed with live fish {Barbus conchonius) or chopped cow heart and kept at 15°C 
in a 190x60 cm tank, with water 20 cm deep. The size of the aquarium allowed 
swimming velocities of more than 2 m/sec. The nitrite content of the water was 
checked weekly, and always found to be less than 0.05 mg/1. The oxygen content 
was always above 80% of the saturation. 

To visualize the flow unexpanded polystyrene spheres (density 1,033 kg/m3) 
were put in the water surrounding the prey, as was done by Muller and Osse 
(1978). For the lionfish, spheres of 0.5 mm diameter were used; for the trout 
a mixture of 0.5 mm and 1 mm spheres. With the lionfish the density of the 
water was adjusted to match that of the spheres by slightly varying the salinity. 
This could not be done for the trout. Hence, a difference of 0.034 kg/m3 between 
the density of the spheres and the water had to be accepted. The sinking speed 
of the 0.5 mm and 1 mm spheres in quiet water was 4.4 mm/sec and 10.2 mm/sec 
respectively. The prey was always sucked into the mouth within 50 msec. During 
this time the displacement due to gravity is 44% of the diameter for 0.5 mm 
spheres and 51% for 1 mm spheres. 

Feeding events of both fishes were filmed at 175 to 400 frames/sec, using a 
Teledyne DBM 54 16 mm high-speed camera with an Angénieux 10xl2A zoom 
lens. Filming was done with KODAK double-X negative films (25 DIN / 250 
ASA). Films were taken with continuous light (power input of 12 kW, effective­
ly, however, almost 24 kW due to focussing) and an exposure time of 4000"1 

sec in most cases. Warming of the aquaria by the filming lights was reduced 
by filtering out the red part of the spectrum and cooling of the water in the 
aquaria. The temperature increase never exceeded 1 °C. 

The animals were trained to feed under the high light intensities before films 
were taken. Training lasted about 2 weeks or longer when needed. The prey 
was often jerked from the water with a nylon thread to elicit forceful and rapid 
feeding acts. As the trout leaped out of the water to the food during training 
as it does in the wild, the filmed sequences are presumably close to normal feed­
ing behaviour. For both Pterois and Salmo more than 20 feeding acts were 
filmed. All films of Pterois were taken by Mr. M. Muller and will be discussed 
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elsewhere in detail (ref. Muller and Osse, in press). 
To reveal the direction of the flow near the opercular slits black cotton threads 

(approximate length 1 cm) were sewn to the specimen of Salmo gairdneri near 
the right slit, at the positions indicated in Fig. 10. During sewing the animal 
was anesthetized in a solution of MS 222 (80 mg/1). It recovered within half 
an hour. Next day 14 feeding acts were filmed. No abnormal behaviour was 
observed. 

Apart from the cine filming, photographs were taken during several feeding 
attempts using a NIKON camera with a 55 mm macro lens. Lightning was by 
three Braun 410 VC electronic flash units in the variopower mode. Flash dura­
tion ranged from 0.1 to 0.4 msec. An electronic device was built to obtain three 
sequential flashes (for one exposure) at intervals in the range from 0.5 to 7.5 
msec, with a preset accuracy of 0.1 msec. Flashes were recorded with a photo-
diode and the sequence displayed on a storage oscilloscope screen. So the inter­
vals could be measured. Sequential flashing was used to obtain particle path-
and streamlines around the fish's head, with accuracy up to 6 times that of cine 
filming. 

2.2. THE ACQUISITION OF A THREE DIMENSIONAL PICTURE 

Initially films were taken with a mirror placed at 45 ° to the horizontal plane 
ventrally from the fish. This was done in all films of Pterois. Both a lateral (or 

Mi 
1 [h 

Fig. 1. A diagrammatic representation of the experimental set up seen from above. Abbreviations: 
a, aquarium with fish; C, control plane of calibration frame; ƒ, film camera; F, fiducial plane of 
reference frame; /, filming lights; r\, n axes of possible rotations of the outer mirrors; s, stereo 
adaptor with surface mirrors; t, direction of possible translation of the outer mirrors. Further expla­
nations are given in the text. 
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frontal) and a ventral view of the fish were so obtained. However, it was almost 
impossible to obtain the three dimensional coordinates of the polystyrene 
spheres as it was hard to recognize individual spheres on both views. Therefore 
the mean velocity between successive frames of the film could be estimated only 
roughly. 

In later experiments, all those with Salmo, a stereoscopic method was used 
(see Fig. 1). A set of mirrors was positioned in front of the objective of the 
camera to record a stereoscopic pair of pictures on each frame. Two aluminized 
front-surface mirrors (flatness < 1 nm, quartz coated, 50x80 mm each) were 
positioned directly in front of the objective at a distance of about 3 cm, at 45° 
to the plane of the objective. At both sides slightly larger mirrors (75x100 mm 
each) were positioned, almost parallel to the nearest medial one, but slightly 
toed in so as to get two stereoscopic views of the same scene on each film frame. 
The distance between these mirrors could be varied. To obtain an optimal accu­
racy this distance was as big as could be without making the views so different 
that the mind could not fuse them into a three dimensional impression. An al­
most lateral view of the fish thus obtained was sometimes combined with a ven­
tral view. The film could be watched in stereo by using the mirror set up as 
a stereoviewer. The position of individual spheres or selected points on the fish 
could be seen in space and their coordinates could be calculated accurately (see 
paragraph 2.4.) if stationary reference markers were put in the aquarium. Two 
parallel black bars, set 295 mm apart in a rigid frame, were used. Each bar 
bore white dots (diam. = 0.85 mm), with known Cartesian coordinates. The bars 
were set in a plane about parallel to the plane of the objective. 

Account was taken of all rotations made by the fish during suction when 
measurements of moving head parts of the fish were made. A ventral view of 
the fish is needed to measure suspensorial and opercular abduction. Lens abera-
tions were measured but appeared to introduce no significant errors. The stereo 
adapter used for cine filming was also applied in the multi-flash photography 
experiments. 

2.3. THE ACQUISITION OF PARTICLE PATH- AND STREAMLINES; EARTH-BOUND AND 

MOVING FRAME 

The curves described by the fluid particles in time are called path lines. Stream­
lines are everywhere tangential to the instantaneous velocity in the fluid. Path 
lines can be obtained by printing subsequent frames of a high-speed movie over 
each other and connecting the successive images of the individual spheres by 
solid lines. Path lines are directly obtained (in an earth-bound frame) when mul­
ti-flash photography is applied. 

The recognition of particular spheres in successive frames is a prerequisite 
for this method. With the stereoscopic technique a clear three-dimensional view 
is obtained, and it is usually easy to follow chosen spheres. The path lines can 
be seen as dotted lines in three dimensional space, by printing successive frame 
over each other. The flow direction can be made unambiquous by using different 
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exposure times when printing the successive frames over each other. So the dot­
ted line appears heaviest at, for example, the early end. 

The flow can be described in different ways. One can consider the flow relative 
to an earth-bound frame. The frame of reference (e.g. the aquarium) is kept 
stationary. Thus fiducial bars are kept in the same position when successive 
frames of the film are printed over each other. Or one can analyse the flow 
relative to a particular part of the moving fish, keeping that part in a fixed posi­
tion when the photographs are printed or analysed (See also Muller et al., 1982 
and Muller and Osse, in press). In the present paper, the centroid of the mouth 
aperture, M, (the point halfway along the line between the most rostral points 
on the snout and the symphysis of the lower jaws, see Fig. 3A) was the datum 
for the moving, "fish-bound" frame. The earth-bound frame must be used to 
calculate forces and impulses. For prey capture the flow with respect to the mov­
ing frame is most useful. 

When velocities change relatively little between two successive frames, path 
lines approximate streamlines. However, suction feeding in fish is a highly un­
steady process. In the mouth aperture of a sucking trout the absolute value of 
the velocity might increase about 0.5 m/sec per msec in the fish-bound frame, 
an acceleration of 50g (Osse and Muller, 1980). 

Thus during the worst period, the first 15 msec of the suction process, the 
streamline pattern might change dramatically in and near the mouth aperture 
in 2.5 msec, the smallest time interval between two successive frames, and path 
lines are far from being streamlines. At other times path- and streamlines will 
be less dissimilar. 

Although accelerations of the fish are generally less than those of the water 
entering the mouth in the fish-bound frame they can approach values of lOg 
at some stages of the suction process. Thus an increase of about 0.25 m/sec 
in fish velocity might occur between successive frames, using a film speed of 
400 fr/sec. 

The accuracy of calculations of fluctuations in the velocity (and thus of the 
streamlines) increases when a higher filming rate is used. However, the distance 
travelled by the particles from frame to frame decreases with a higher frame 
rate, thus increasing the error in the calculation of the mean velocity between 
successive frames. In the appendix (7.1.) it is shown that for the present velocity 
range a filming rate of about 200 fr/sec gives most reliable velocity data. 

The path lines of the polystyrene spheres will generally deviate from the fluid 
path lines due to the density difference between spheres and fluid. In 0.1 sec 
the sinking distance due to gravity is about equal to the sphere diameter for 
both the 0.5 mm and 1 mm spheres (see paragraph 2.1.). When the path lines 
are curved the spheres will deviate from the fluid path lines (centrifugal effect). 
This is unimportant when the centripetal acceleration of the fluid is no bigger 
than the gravitational acceleration, a condition fulfilled, except close to the edges 
of the mouth, where higher accelerations were observed (up to 10g). 

Particles entrained in a shearing flow will suffer lift forces in the direction 
of the velocity gradient (Merzkirch, 1974), and again particle path lines will 

27 



differ from fluid path lines. In the case of a sucking fish the largest velocity 
is likely to occur at the centre of the field of flow. Hence the polystyrene spheres 
will tend to deviate to the centre. This effect, however, will be negligible when 
the dimensions of the particles are small relative to the dimensions of the fine 
structure of the field of flow to be studied (Merzkirch, 1974). During more than 
50% of the suction event the mouth diameter is an order of magnitude larger 
than the largest sphere diameter. During this phase passes more than 90% of 
the total volume to be drawn into the mouth (see Fig. 12). Only at the start 
and end of the suction event, when the mouth aperture is smaller, might quite 
large deviations of the spheres from the fluid streamlines be present. 

At any solid wall fluid is stationary, and large velocity gradients will be found 
in the boundary. Large accelerations round the fish's lips will likewise cause 
large gradients. Spheres of 0.5 mm are too large for a study of the flow in this 
area (Merzkirch, 1974), but will nevertheless follow the streamlines much better 
than most food particles. 

2.4. CALCULATION OF POSITION- AND VELOCITY VECTORS IN 3-D 

Displacements, and hence the velocities of the polystyrene spheres can be cal­
culated using reference markers mentioned earlier. (Care must be taken that 

(0,0 

Fig. 2. Frame of reference for the calculation of the coordinates of points in 3-D. Lines PLF PLC 
and PRFPRC are seen as one point in the left (L) and right (Ä) pictures of a stereograph. Abbrevia­
tions: C, control plane; F, fiducial plane; P, point in space; PLC and PLF, left projections of P 
on planes C and F; PRC and PRF, right projections of P on C and F; X, Y,Z, axes of reference 
frame; zo, distance between planes C and F. 
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these markers fall within the depth of focus). A simple method of calculation 
was used. A list of symbols used is given in Table 1. A more advanced method, 
applied to X-ray photogrammetry, can be found in Selvik (1974), where statisti­
cal methods and a special calibration procedure are used to improve the accuracy 
of the method. 

Suppose that a set of reference points is put in a plane F (the fiducial plane) 
and another set in plane C (the control plane), parallel to F (see Fig. 2). Let 
the distance between the planes be z0. A Cartesian coordinate system is defined 
with the Y- and Z-axis in F and the Z-axis perpendicular to F. The coordinates 
of a point P are denoted as (xp, yp, zp). 

The two pictures of a stereoscopic pair are denoted with L (left) and R (right). 
The projections of P on F and C in L are denoted as PLF (XLF, )>LF, ZLF) 
and PLC (XLC, )>LC, ZIC). Similarly for R. The coordinates of the projections 
of P on F and C for L and R can be measured from a stereoscopic pair of pictures. 
P lies on the intersection of the lines PLF PLC and PRF PRC 
The equation of PLFPLC is: 

XL\ /XLF\ /XLC—XLF\ 

yL )= I yLF J + -^HyLc-yLF | (1) 

ZLJ \ZLF \ZLC—ZLF 

Table 1 : Symbols and notation 
All physical quantities are expressed in SI units. 

a Parameter describing relation between Uf and w'i as a result of 
suction. 

A Cross-sectional area of expanding and compressing profile. 
b Parameter describing relation between Uf and u'\ as a result of 

suction and swimming 
B Range of oscillating velocity (see 7.2.) 
C Control plane 
c, d Constants used in correction for perspective distortion 
ƒ Frequency of oscillating velocity (see appendix 7.1.) 
F Fiducial plane 
g Gravitational acceleration 
h(x',t) Profile radius 
h;h\,h2 Radius of cylinder; radius at x' = I and x' = 0 
h;h\,fi2 Expansion rate of cylinder; anterior and posterior expansion 

rates of cone 
ht,fi\,t Threshold expansion rates for cylinder and cone model 
he, h\,c Critical expansion rates for cylinder and cone 
Ineffective Effective radius of the mouth aperture 
i Frame number of film 
/ Length of cylinder, cone and fish's head 
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L Left picture of stereograph 
M Centroid of mouth aperture 
P Point in space 
PLF, PLC Projections of P on F and C in L 
PRF, PLC Idem for R 
Pebf Point where the water is at rest in the earth-bound frame 
Pmf Idem for moving frame X',Y',Z' 
P\ebf, Piebf Points of zero flow in cone with open valves in earth-bound 

frame during mouth closure phase. 
P\mf, Pimf Idem for moving frame X', Y',Z' 
q; q Velocity vector in earth-bound frame; idem for speed (scalar) 
q', q' Idem in moving frame 
q'prey Speed of the prey in the moving frame 
qm, q0 Mean velocity and oscillating velocity as defined in 7.1. 
Q; Q Velocity of the origin of the moving frame, M, in the experimen­

tal approach; idem for speed 
R Right picture of a stereograph 
rasymptote Radius of asymptote of dividing streamline 
s Distance along contour 
S Scale factor explained in appendix 7.2. 
t; tt Time; Moment at which frame i was taken 
tKhnax Moment of maximal opercular abduction 
tprey Moment of prey passage through mouth aperture 
ut, vi, wi Velocity components of q in X-, Y- and Z-directions at frame i 
UuVuWi Idem for Q 
u', r', t' Velocity components in cylindrical coordinates in moving frame 
Uf Velocity of cylinder, cone or fish in model approach 
Ut Threshold translational velocity 
u'\ Velocity at x' = I, relative to moving frame 
u'i Idem for x' = 0 
u'v(x',t) Velocity of water in moving frame before valve opening 
w\ Half of the width of the mouth aperture 
x'ro x'ro Positions of Pebf before and after valve opening 
x,y,z Cartesian coordinates in earth-bound frame 
X,Y,Z Axes of earth-bound frame 
x'.y', z' Cartesian coordinates in moving frame 
X',Y',Z' Axes of mo ving frame 
XAP, yAP Actual projected coordinates of P on distorted plane 
y DP Explained in 7.2. 
xip Coordinate of P along Xi-axis 
Xx Axis defined in 7.2. 
Zo Distance between planes F and C 
<5qm, <5q0 E r r o r in qm a n d q0 

dt, Ox Errors in determination of time and position 
ta, Ti Actual and ideal moments of valve opening 
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and for PRFP'RC: 

(XR\ IXRF\ IXRC—XRF\ 

yR 1= I y«p J H—^\yitc-yRF J (2) 

\, ZRJ \ ZRFJ \zRC — ZRF J 

At the intersection of the two lines ZL = ZR = zp, hence: 

Zp XRF — XLF }>RF — yLF . . . 

zo (XLF-XLC)-(XRF-XRC) (yLF-yi,c)~ ()>RF-yRc) 

The mirror set up is positioned almost parallel to the X-axis. Hence the X-
parallax will be much larger than the F-parallax. Thus the expression in x for 
zp should be used in calculating P. The coordinates of P are found by substitut­
ing zp for ZL in equation (1). The optical axes of the left and right views are 
not perpendicular to planes F and C. Hence, these planes will be subject to pers­
pective distortions, leading to errors in the measurements of the projections of 
P on both planes up to 5%. Because this would cause serious errors in the calcula­
tions of the z-coordinates, the measurements from the film were corrected for 
perspective distortions before the above calculations were carried out (the cor­
rection is explained in appendix 7.2.). 

The positions of P can be calculated for a particular sequence of frames (each 
representing a stereoscopic pair). The distance travelled by P between successive 
frames can be calculated by using three-dimensional Pythagoras. The compo­
nents in the X, Y and Z-directions in, v, and wi of the velocity q (a vector) of 
P for a particular frame i were calculated with the following formulas: 

Xi+l— Xi-l 
Ui = 

ti+1 — ti-1 

yt+i-yt-i 
Vi = -• — 

ti+l — ti-l 

Zi+ 1 — Zi- 1 
Wi = 

(4) 

ti+l — ti-l 

where (x,_i, j>,_i, z,_i) are the coordinates of P at the foregoing frame i-l, and 
d-\ the time at which frame i-l was taken. Similarly for the next frame /'+ 1. 
The speed q (a scalar quantity) of P is given by: 

q = ^u2i+v2i+w^ (5) 

The velocity of P can also be calculated relative to a particular (moving) point 
M, with velocity Q = Ui + Vi + Wi. The "relative velocity components" are 
given by: 

(ui-Ui),(Vi-Vi),(wi-Wi). (6) 

The directions of the above components are defined by the reference frame. 
However, the relative velocity will be more informative when resolved into com-
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(B) 

Fig. 3. A. Drawing showing the earth-bound frame, with X-, Y- and Z-axes and the moving frame 
with X'-, Y'- and Z'-axes. In this figure the centroid of the mouth aperture, M, is chosen as the 
origin of the moving frame. In paragraph 3.2. the mouth aperture is taken at x' = /. The A"-axis 
is chosen along Q, the velocity of the fish in the earth-bound frame. 
B. The velocity q' in the moving frame X', Y',Z' can be calculated in cylindrical coordinates with 
components u', r' and t', in the X'-, radial and tangential direction respectively. M represents the 
origin of the moving frame. 

ponents whose directions follow the orientation of the fish (see Fig. 3), with 
perpendicular axes X', Y', Z'. The A"-axis was chosen in the direction of move­
ment of the fish, thus along Q and the Z'-axis parallel to the ZX-plane. The 
centroid of the mouth aperture M was chosen as the origin of the moving frame. 
For practical reasons, however, in paragraph 3.2. M will be laid along the l"-axis 
at x' = l, where / is the fish's head length. This last frame equals the moving 
coordinate system chosen by Muller et al. (1982) when they are concerned with 
the flow inside the mouth. For this transformation, which involves both rotation 
and translation for each frame of the film to be analysed, standard formulas 
were used (See Spiegel (1968), p. 49). Cylindrical coordinates (Spiegel, 1974; 
ps. 137, 138 and 143) proved to be useful for the expression of the velocity in 
the moving frame, as the sign of the radial component shows directly whether 
the flow is contracting or diverging. The coordinate systems and velocity compo­
nents are illustrated in Fig. 3. 

The above calculation can be carried out for each of a chosen set of polystyr­
ene spheres throughout the suction act of the fish. The results obtained have 
a maximal error of about 1 to 1.5 mm in the calculated positions of the spheres. 
This was determined with a calibration object bearing a set of points whose 
coordinates were known to the nearest 0.05 mm. The same calculations can 
be performed for the multi-flash experiments. The complete capture event can­
not then be traced, but the accuracy of measurements increased to about 0.3 
mm. The maximal error in the velocity calculations from the cine films was about 
0.15m/sec. 

All calculations were carried out by means of FORTRAN-programs run on 
a MINC-11-computer (Digital) and the DEC-10 system of the Agricultural uni­
versity. 
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