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STELLINGEN 

1. De opvallende rol van een toppredator in het structureren van 
de visfauna in hypertrofe wateren (Lammens, 1986) is een gevolg 
van een vereenvoudiging van het ecosysteem, waarin door de 
geringe diversiteit in het aanbod van voedselorganismen, het 
aantal opties voor overlevingsstrategieën is teruggebracht. 

2. De gemiddelde lengtegroei van alen in grote ondiepe eutrofe 
meren in Nederland is nooit hoger dan 50 mm per jaar. 

3. Gewone regressieberekening heeft de voorkeur boven de 
functionele regressie (Ricker, 1975) als de variatie en/of 
meetfout rondom de eerste variabele (X) aantoonbaar kleiner is 
dan rondom de tweede variabele (Y) (Sokal & Rohlf, 1981). 

4. Het begrip niche bevordert een statische beeldvorming van 
het ecosysteem. Daarom is het ongeschikt om als leidraad te 
dienen voor verder ecologisch onderzoek aan veranderingsprocessen 
in de interactie tussen verschillende organismen op verschillende 
trofische niveau1s. Het onderzoek heeft meer baat bij 
nauwkeuriger geformuleerde mechanismen die van belang zijn bij 
foerageren en ontwijken van predatie. Een "general foraging 
model" (Mangel & Clark, 1986) is daarbij een goede stimulans voor 
verder en goed geïntegreerd ecologisch onderzoek. 

5. De bestudering van het foerageergedrag van de aal en de 
functioneel-morfologische kenmerken van de daarbij betrokken 
delen (kaken, kopspieren, sensoren van kop en mond) hebben tot 
nog toe onvoldoende aandacht gekregen. Dergelijk onderzoek kan 
een belangrijke bijdrage leveren aan de verklaring van het in de 
tijd variërende dieet van deze soort. 

6. Noch bij de praktijk, noch bij de regelgeving van de bevissing 
op aal in de Nederlandse wateren, wordt rekening gehouden met een 
aandeel in de overleving van de paaiende populatie in de 
Atlantische Oceaan. Vanuit het standpunt van rationele bevissing 
en bescherming van de soort zijn internationale afspraken 
noodzakelijk. 

7. Het ontbreken van het woord vis in het register en tekst van 
het leerboek "Aquatische oecologie" van J. Ringelberg wekt de 
indruk dat de bestudering van de specifieke rol van vissoorten in 
het aquatisch ecosysteem niet tot de limnologie behoort. 

8. Het effect van acties tot natuur- en milieubehoud is vaak het 
grootst als het nuttigheidsaspect, vaak in termen van geld, wordt 
benadrukt. Naast de vaardigheid om dit "wapen" te hanteren 
behoort de reflectie op ethische en esthetische beginselen die 
ten grondslag liggen aan het streven naar natuurbehoud, tot de 
intellectuele bagage die een (agrarische) universiteit aan 
studenten moet meegeven. 



9. In de communicatie tussen wetenschappers ontbreekt vaak 
inzicht in processen van kennisoverdracht en leerpsychologie. 
Daarom zijn sommige onderdelen van wetenschappelijke bijeenkom­
sten eerder gaapverwekkend dan intellectueel stimulerend. 

10. Als een ethisch beginsel over de relatie mens en dier en geen 
politiek opportunisme ten grondslag ligt aan het stellen van 
regels aan slachthuizen, onderzoek met proefdieren, visserij en 
jacht en het maken van andere wetten ten behoeve van de dieren­
bescherming, dan is het aanmoedigen door de overheid van de 
hengelsport strijdig met dit beginsel. 

11. Het zoeken naar alternatieven voor het gebruik van tropisch 
hardhout en een opwaardering van de productiefunctie van het 
naaldbos kunnen een Nederlandse bijdrage zijn aan het wijs 
gebruik van het tropisch regenbos. 

12. Uit oogpunt van sportiviteit, bestrijding van geluids­
overlast, het schadelijk effect van metallisch lood op het milieu 
en de aard van de verwondingen dieren toegebracht, ligt het meer 
voor de hand om in de Jachtwet het jachtgeweer te verbieden dan 
de pijl en boog (zoals nu het geval is). 
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I. INLEIDING EN SAMENVATTING VAN HET PROEFSCHRIFT 

1. HISTORIE VAN HET ONDERZOEK 

Deze studie is het verslag van onderzoek naar de interacties 
tussen aal, Anauilla anauilla met zijn voedselorganismen en de 
interacties tussen aal met andere vissoorten in het Tjeukemeer. 
Sinds 1966 wordt in dit meer ecologisch onderzoek verricht door 
het Limnologisch Instituut van de Koninklijke Nederlandse 
Academie van Wetenschappen. Het aalonderzoek startte in 1979 en 
sloot aan bij een bestaande onderzoekstraditie. 

Het onderzoek aan het meer begon als onderdeel van het groot 
opgezette International Biological Program (IBP). Dit programma 
beoogde inzicht te krijgen in de plantaardige en dierlijke produ-
ktie van een groot aantal ecosystemen op diverse plaatsen op 
aarde, zowel op het land als in het water. De (biologische) 
produktie is gedefinieerd als het gewicht aan plantaardige of 
dierlijke biomassa van één soort of groep van soorten, dat gedu­
rende een bepaalde tijd (groeiseizoen) wordt gevormd, inclusief 
het verlies (bijv. door sterfte of door predatie). De produk-
tiviteit is deze hoeveelheid organische stof, gedeeld door de 
periode waarover men de produktie beschouwt. Dit zijn de algemene 
definities voor produktie en produktiviteit. Voor de produktie-
meting aan verschillende soorten of groepen van organismen, zoals 
bijvoorbeeld riet, algen, watervlooien, vlokreeften, spieringen 
of visotters bestaan onderling zeer verschillende waarnemings­
methoden en meettechnieken. De nauwkeurigheid wordt in alle 
gevallen beperkt door de mogelijkheden van de toegepaste meet­
methode. Daarbij wordt gestreefd naar een zo groot mogelijke 
onderlinge vergelijkbaarheid van de produktiecijfers. 

Het onderzoek van 1968-1974 (eerste fase) 
In de periode tijdens en kort na de start van het 

IBP-programma, tussen 1968 - 1974 (eerste fase) ging het er 
voornamelijk om een indruk te krijgen van de hoeveelheden 
geproduceerd materiaal door verschillende groepen van planten en 
dieren (Beattie et al., 1972). Al spoedig bleek dat zowel de 
plantaardige als de dierlijke produktie van het Tjeukemeer voor­
namelijk in het open water plaatsvond. Het aandeel van de plant­
aardige en dierlijke produktie in de begroeide oeverzone is 
slechts enkele procenten van het totaal. De rietbedden besloegen 
in 1966 11,4 ha, dit is 0,54% van het Tjeukemeeroppervlak (de 
Bruin, 1967). 

De plantaardige en dierlijke produktie werden gelijktijdig 
onderzocht, zodat onderzoek naar de relatie plant-dier binnen de 
mogelijkheden lag. Echter, het botanisch en het zoölogisch onder­
zoek ontwikkelden zich langs (praktisch gezien) gescheiden wegen. 
In 1976 werd deze scheiding organisatorisch een feit met de 
oprichting van de werkgroep "algologie" voor het botanisch onder­
zoek en de werkgroep "voedselketen- en produktieonderzoek" voor 
het zoölogische werk. 



Tweede fase (1974-1978) 
Tussen 1974 en 1979 (tweede fase) werd het onderzoek aan 

zoöplankton en chironomiden geïntensiveerd. Het onderzoek aan vis 
richtte zich op de vis in zijn eerste levensjaar (0+ vis). Vooral 
0+ spiering, Osmerus eperlanus. 0+ snoekbaars, Stizostedion 
lucioperca. en 0+ baars, Perca fluviatilis werden bestudeerd. 
Deze 0+ vis leverde de grootste bijdrage aan de produktie van vis 
in het meer. Meestal vormde dit een veelvoud van de produktie van 
de meest voorkomende volwassen vis: de brasem Abramis brama. 

Verder werd toen duidelijk dat de populatiedynamica van vis 
sterk wordt beïnvloed door het hydrologisch regiem in de Friese 
meren. De spiering wordt passief ingelaten in voorjaar en zomer 
met het IJsselmeerwater. Verder bleek dat 0+ vis, na zoöplankton, 
de grootste dierlijke producent in het systeem is. Deze resul­
taten kenmerken de tweede fase van het onderzoek. 

Over de gehele periode 1969-1979 verschenen publicaties over 
de populatiedynamica, verspreiding en produktie van het 
kreeftachtige zoöplankton (o.a. Vijverberg, 1977; Vijverberg & 
Richter, 1982a&b; De Nie et al., 1980), van vlokreeften 
(Chambers, 1971, 1973, 1977b), van waterpissebedden, Asellus sp. 
(Chambers, 1977a), van aasgarnalen (Bremer & Vijverberg, 1982) en 
van chironomiden (Beattie, 1982). Goldspink & Banks (1975) gaven 
een globale beschrijving van de visfauna en de visserij in het 
Tjeukemeer. Verder verschenen studies over brasem, A brama (Gold­
spink, 1978a&b), blankvoorn, Rutilus rutilus (Goldspink, 1977 & 
1979) en spiering (Van Densen, 1978 en Schoon & Meischke, 1981). 

Deze studies stonden meestal op zichzelf en werden met 
wisselende intensiteit uitgevoerd. Hierbij legden de afzonder­
lijke onderzoekers eigen accenten. 

Derde fase (1978-1983) 
Alle voorgaande studies maakten het mogelijk om in het 

Tjeukemeer, door een team van onderzoekers, de verschillende 
soorten vis en hun interacties gelijktijdig te laten bestuderen. 
In het lijstje meest algemene soorten (A. brama. O. eperlanus. 
S. lucioperca) paste vervolgens de aal (A. ancruilla). Het doel 
van het onderzoek in de derde fase was om de populatiedynamica en 
produktiviteit van deze meest algemene vissoorten in het meer te 
kwantificeren in samenhang met hun voedselorganismen en in samen­
hang met de inlaat van IJsselmeerwater. Over hydrologische aspec­
ten van het Tjeukemeer was voldoende bekend, evenals over de 
voornaamste voedselorganismen van de meest voorkomende vissoor­
ten. 

In overleg met alle betrokkenen, gecoördineerd door Wim van 
Densen, werd een monsterprogramma ontworpen dat maximale resul­
taten paarde aan minimale inspanning. Voor de studie aan brasem 
en andere cypriniden (Lammens, 1986), 0+ vis (Van Densen, 
1985a&b) en snoekbaars (van Densen & Vijverberg, 1982) bleek deze 
aanpak zeer vruchtbaar. Vijverberg & van Densen (1984) presen­
teerden het werkgroeponderzoek als een geïntegreerd geheel op het 
congres van de Internationale Limnologische Vereniging. 



2. HET ONDERZOEK AAN AAL EN ZOOPLANKTON 

De centrale vraagstelling betreft het kwantificeren van de 
aalpopulatie en de hoeveelheid biomassa die door de aal wordt 
geconsumeerd als functie van de beschikbare hoeveelheid aan 
voedselorganismen. Al spoedig blijkt dat kwantificering 
problematisch, of in elk geval onnauwkeurig zal zijn. De vraag­
stelling wordt dan verruimd tot: hoe is de structuur van de 
aalpopulatie en de samenstelling van het aaldieet. Kan de 
voedselsamenstelling worden verklaard uit de aanwezigheid en de 
dynamiek van voedselorganismen? En: is er duidelijke samenhang 
met de dieetsamenstelling van andere vissoorten zoals brasem, 
spiering en snoekbaars? Vervolgens is de vraag op welke wijze de 
beschikbaarheid van voedselorganismen de groei van aal 
beïnvloedt. 

Bij het aalonderzoek in het Tjeukemeerlaboratorium ont­
breekt inventaristisch vooronderzoek en de ervaring met methoden 
van leeftijdsbepaling aan otolithen (gehoorsteentjes). Dit vormt 
een hindernis om snel tot resultaten te komen. 

Het hydrologisch regiem is een belangrijke factor die veel 
van de dynamiek in de fauna van het Tjeukemeer veroorzaakt. Uit 
ander onderzoek blijkt dat de inlaat van spieringlarven met het 
IJsselmeerwater de beschikbaarheid van zoöplankton en andere 
voedselorganismen voor vis bepaalt (van Densen, 1985b). Het 
onderzoek naar het effect van IJsselmeerwater op zoöplankton, is 
daarom een afgeleide van de centrale vraagstelling, hoewel het 
niet voor de aal van direct belang is. 

3. SAMENVATTING VAN DE AFZONDERLIJKE HOOFDSTUKKEN 
(literatuurreferenties staan niet in deze samenvatting) 

De biologie van de aal (Hoofdstuk II) 

Dit hoofdstuk bevat gegevens over aal in het algemeen, die 
niet zijn verkregen door eigen praktisch onderzoek. Hier vat ik 
studies samen over het voortplantings- en foerageergedrag van de 
aal. Omdat de aal gedeeltelijk een zeevis is, kunnen geen lokale 
populaties met aangeboren aanpassingen aan plaatselijke omstan­
digheden ontstaan. Dit verklaart waarschijnlijk het opportunis­
tische foerageergedrag van de aal. Verder wordt enige aandacht 
besteed aan een recente "aanwinst" voor de Nederlandse aguatische 
fauna: een uit Azië afkomstige parasitaire worm in de aal, 
Anouillicola crassa. 

Hierna volgen de publicaties van eigen onderzoek. Het eerste 
is een verslag over het voedsel in de maag van de aal in 1979. 

De betekenis van zoetwatermossels in het voedsel van de aal 
(Hoofdstuk III) 

De voornaamste voedselorganismen in 1979 zijn larven van 
chironomiden (vedermuggen) en zoetwatermossels. De zoetwater­
mossels worden vooral door iets grotere alen (>250 mm) gegeten, 
de chironomiden vooral door de kleinere alen. De vraag rijst hoe 



het mogelijk is dat een aal de stevig in de schelp verankerde 
weke delen van de mossel kan verorberen. Later vind ik hiervoor 
in de literatuur een mogelijke verklaring: de pirouette-techniek 
(zie Hoofdstuk II). 

Voedsel, periodiciteit in het foerageergedrag en een schatting 
van de voedselconsumptie van aal (Hoofdstuk IV) 

Dit is een uitgebreidere rapportage over de samenstelling 
van de aalpopulatie in het Tjeukemeer en een analyse van het 
voedsel in de aalmaag. Verder is de hoeveelheid door de aal 
geconsumeerde organismen berekend. 

De aalpopulatie in het open water bestaat vooral uit betrek­
kelijk kleine aal tussen 200 en 300 mm. In 1980 en 1981 eten alen 
vanaf een lengte van 200 mm veel kleine vis (Fig. 2, blz. 37). 
Nergens in de literatuur over het foerageergedrag van alen 
blijkt, dat aal bij een lengte tussen 200-340 mm zich ontwikkelt 
tot een predator op vis. De aal is een relatief trage vis, niet 
echt gespecialiseerd als viseter zoals snoek (Esox lucius), 
snoekbaars (S. lucioperca) en volwassen baars (Perça 
fluviatilisï. 

Uit het onderzoek blijkt dat de aal spieringen in zijn maag 
heeft die gemiddeld iets kleiner zijn dan die in het meer (Fig. 
8, blz. 43). Zowel grote als kleine aal blijkt een voorkeur voor 
kleinere spiering te hebben. Waarschijnlijk hangt deze voorkeur 
samen met de zwemsnelheid van de prooivis, die ongeveer met de 
lengte toeneemt. 

., Dankzij Wim van Densen zijn er gegevens over de lengtegroei 
van de spiering gedurende het groeiseizoen. Daardoor kan op ieder 
moment bepaald worden hoe groot de aalbek moet zijn om nog een 
spiering door te laten. Aan de hand van deze maat kan ook de 
lichaamslengte voorspeld worden van de aal die nog spiering kan 
doorslikken. Eind juli 1980 past spiering nog in de bek van alen 
van 200 mm. Daarna zien we, zoals voorspeld, dat alleen grotere 
alen spiering eten (Fig. 7, blz. 42). De groei van de aal is 
trager. De spiering ontkomt dus aan predatie door kleinere aal 
dankzij de snelle groei. In 1979 is er maar weinig spiering, 
terwijl de lengte van alen met spiering in de maag ruim boven de 
voorspelde waarde ligt. In dat jaar is de dichtheid aan chiro-
nomiden, dus de hoeveelheid alternatief voedsel, hoger dan in de 
volgende jaren. 

Door het eten van spiering verbetert de conditie (het gemid­
delde gewicht bij een gegeven lengte) van alen boven de 340 mm. 
Voor alen van geringere lengte is dit niet het geval. 

Het bodemvoedsel van de aal bestaat uit de larvestadia van 
chironomiden die groter dan 7 mm zijn en vooral uit poppen van de 
chironomiden Chironomus plumosus en Einfeldia carbonaria. Van de 
totale biomassa aan chironomiden in de aalmaag is 60 - 90% in het 
popstadium. Cryptochironomus supplicans. die zich ophoudt aan het 
oppervlak van de waterbodem, wordt minder vaak als pop gevonden 
in de aalmaag (30-50%). Vrij schaars (20%) zijn larven van 
C. plumosus. die dieper in het substraat voorkomen. In de mon­
sters die worden genomen om de hoeveelheid muggelarven en -poppen 
in de bodem te schatten, worden zelden muggepoppen gevonden 



(minder dan 2%). 
De hoeveelheid door de alen geconsumeerde muggelarven wordt 

geschat op 10% van de hoeveelheid beschikbare chironomiden (op 
jaarbasis) . Maar het blijft onverklaarbaar waar de aal al die 
poppen vandaan haalt. Evenmin bestaat er een duidelijke relatie 
tussen de chironomidensamenstelling in de aalmaag en die in de 
meerbodem (Fig. 5, blz. 40). 

Vlokreeften (Gammarus tiarinus) worden vaak (weliswaar in 
kleine hoeveelheden) in de aalmaag aangetroffen. Bij 24-uurs 
waarneming blijkt dat Gammarus vooral overdag en in de vooravond 
gegeten wordt. De consumptie door aal kan oplopen tot 14 mg m~2 

per dag, de maximum hoeveelheid gevonden in de rietbedden is 90 
ind. m- 2, dit is 130 mg m~2. De predatiedruk van aal op zo'n 
kleine hoeveelheid Gammarus moet enorm zijn. 

Bij alen met vis in de maag tref ik zelden andere prooien 
aan in de maag. Hieruit concludeer ik dat bij het eten van vis de 
aal nadrukkelijk overschakelt op een speciale strategie van 
fourageren. De alen die in 1979 grote mossels eten (wat ook een 
gespecialiseerd foerageergedrag vergt), hebben wel een gevari­
eerde samenstelling van het dieet. 

De meeste vis wordt na middernacht en in de vroege ochtend 
in de aalmagen aangetroffen (Fig. 4, blz. 39). 

Foerageergedrag van de aal in aquaria (Hoofdstuk V) 

In aalmagen worden nauwelijks chironomidelarven gevonden die 
zich in het meer in de modderbodem bevinden. Omdat de aal zich­
zelf gemakkelijk in de modder kan verbergen en omdat de aal over 
een zeer goed reukvermogen beschikt, lijkt het waarschijnlijk dat 
de aal wel effectief muggelarven in de bodem kan vinden. Of dit 
ook werkelijk gebeurd, kon alleen vastgesteld worden met directe 
waarnemingen en experimenten in aquaria. Tot onze grote verbazing 
blijkt dan dat de aal moeite heeft met het zoeken en bemachtigen 
van muggelarven in de bodem. Binnen 4 sec kan de aal een mugge-
larve van het bodemoppervlak bemachtigen en inslikken; zodra de 
larve 1-2 cm diep in de bodem zit, kost het de aal vaak meer dan 
20 sec om de larve op te graven. Larven die meer dan 2 cm diep in 
de bodem zitten, worden helemaal niet meer gevonden (zeker niet 
binnen 24 uur). 

Hoewel vooral kleine chironomiden zeer hoge dichtheden 
kunnen bereiken (10-duizenden per m 2 ) , is de larvedichtheid van 
de stadia en soorten die de aal consumeert zelden hoger dan 500 
ind. m - 2 in het meer. Als we in de aquariumproef meer dan 500 
ind. m- 2 aanbieden, zijn er meestal een aantal larven bij die 
niet in de veenlaag verdwijnen. Bij lagere, meer realistische 
dichtheden, is dit (absolute) aantal laag en blijven alleen de 
ingegraven larven over. Dan besteedt de aal per vangst veel tijd 
aan het wroeten in de bodem, waardoor de efficiëntie van zijn 
voedselopname veel sterker dan evenredig met de dichtheid afneemt 
(Fig. 1, blz. 53). 

Verder blijkt dat de aal geen absolute voorkeur heeft voor 
muggepoppen boven muggelarven. Eerder is het omgekeerde waar. Als 
de aal met dezelfde moeite zowel poppen als larven kan eten, dan 
worden gelijke hoeveelheden of soms meer larven gekozen. Hieruit 



concluderen we dat de moeilijke bereikbaarheid van larven de 
voornaamste oorzaak is van de grote voorkeur voor muggepoppen. 

De groei van aal (Hoofdstuk VI) 

Uit het onderzoek naar de dieetsamenstelling en uit de 
waarnemingen aan het foerageergedrag kan de conclusie getrokken 
worden dat de voedselomstandigheden voor de aal in het meer 
ongunstig zijn. De volgende onderzoeksvraag is: wat is het gevolg 
hiervan op de groei? 

De schatting van de consumptie (Hoofdstuk IV) is gebaseerd 
op een veronderstelde dagelijkse voedselopname van 0.8% van het 
lichaamsgewicht (gedurende het groeiseizoen), uitgaande van de 
gemiddelde inhoud van een volle aalmaag. Omdat de maagledigings-
tijd in het meer niet geschat kan worden, is dit getal 
discutabel. Dit percentage is het meest waarschijnlijk indien 
geen of slechte groei voor de aalpopulatie kan worden aangetoond. 

Daarom is relatief veel tijd besteed aan technieken om de 
groei te bepalen. Hiervoor is het noodzakelijk te weten uit 
hoeveel leeftijdsklassen de populatie bestaat. Een geaccepteerde 
meettechniek van de leeftijd berust op de jaarlijkse vorming van 
groeiringen in otolithen van de aal. Men heeft echter aangetoond 
dat de aal per jaar meerdere "valse" ringen kan vormen. Deze 
valse ringen zijn moeilijk van echte te onderscheiden. Daarom is 
deze methode onbetrouwbaar. Als deze valse ringen voor echte 
worden aangezien, besluit men ten onrechte tot trage groei. 

Als glasaaltjes het zoete water binnentrekken zijn ze onder­
ling weinig verschillend in lengte. Zo'n groep zal, als ze onder 
ongeveer dezelfde omstandigheden opgroeien, een herkenbare groep 
blijven. Met wiskundige methoden kan men een bemonsterde aal­
populatie (vangst) opsplitsen in groepen van een bepaalde gemid­
delde lengte met een zekere variatie daaromheen. Dit kunnen 
leeftijdsgroepen zijn. Sommige opsplitsingen zijn statistisch 
zeer onwaarschijnlijk, aan andere kan een grote waarschijnlijk­
heid worden toegekend. 

Er bestaat daarvoor een wiskundig model dat, op basis van de 
lengte-frequentieverdelingen (dit zijn percentages van het totaal 
aantal individuen in een reeks lengteklassen met een breedte van 
10 of 20 mm) de aalvangst kan opsplitsen in "jaarklassen". Deze 
wiskundige methode heb ik gebruikt om te controleren of de op­
splitsing in leeftijdsgroepen die ik eerder maakte aan de hand 
van de otolithen, juist is. Na enig rekenwerk (gebruikmakend van 
een bestaand computerprogramma) zijn er twee series resultaten. 
De ene serie berekent de waarschijnlijkheid van de opsplitsing in 
leeftijdsklassen die ik eerder maakte; een andere serie gaat uit 
van een veel snellere groei en dus minder leeftijdsklassen (Fig. 
4 en 5, blz. 70 & 71). 

Een snelle groei, die wiskundig mogelijk lijkt, is voor 
sommige "jaar"-klassen en in verschillende seizoenen onderhevig 
aan sterke veranderingen. Hiervoor bestaat geen enkele biolo­
gische verklaring. Zeer waarschijnlijk is deze groei een kunst­
matig produkt van de wiskundige methode. De conclusie is dat de 
otolithenmethode, ondanks eerder genoemde bezwaren, een redelijk 
beeld van de groei geeft. Verder is de wiskundige methode bruik-
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baar om aan te tonen dat snelle groei onwaarschijnlijk is. Snelle 
groei kan mogelijk optreden bij enkele individuen, het is geen 
verschijnsel dat geldt voor een hele (wilde) populatie of grote 
delen van de populatie. 

De lengtegroei per jaar, zoals blijkt uit de otolithen-
methode, is 16 - 33 mm voor <250 mm aal en 30 - 43 mm voor 
250-400 mm aal. 

In 1980 of 1981 treedt een groeivertraging op bij kleinere 
aal, want uit de leeftijdsbepaling van oudere alen blijkt dat 
deze sneller groeiden voor 1979, toen ze kleiner waren. Zeer 
waarschijnlijk verkeert aal, kleiner dan 250 mm, in 1980 en 1981 
onder povere voedselomstandigheden. Tussen de 200 en 250 mm kan 
de aal zich voeden met vis, maar pas boven de 250 mm stijgt het 
visaandeel in het dieet aanzienlijk, waardoor een iets beter 
groei kan worden gerealiseerd. 

Veranderingen in de ecologische nis van brasem en aal door 
tussenkomst van de predatie van spiering op daphnia 
(Hoofdstuk VII) 

Op twee manieren is nu aannemelijk gemaakt dat voedselom­
standigheden voor de aal in het Tjeukemeer ongunstig zijn. In dit 
hoofdstuk wordt dit gegeven nogmaals naar voren gebracht en gere­
lateerd aan het voedsel en het foerageergedrag van de brasem 
(A. brama). 

De samenstelling van de populaties voedselorganismen in het 
meer kan men in principe bepalen. Ieder organisme of groep van 
organismen kan men op grootte rangschikken langs een as. Een rijk 
geschakeerde habitat kunnen we dan voorstellen als een meer­
dimensionale ruimte, opgespannen langs deze assen die ieder een 
voedselorganisme voorstellen. Verder kunnen we de grootte samen­
stelling van de organismen in het dieet van twee (of meer) vis­
soorten bepalen. Iedere vissoort (of lengtegroep van een vis­
soort) voedt zich met een beperkt aantal voedselorganismen en een 
beperkte grootteklasse. Deze dieetsamenstelling kan worden af­
gebeeld als een afgeperkt stukje op een beperkt aantal assen; 
meetkundig gezien is dit een afgeperkte ruimte. We gaan er (theo­
retisch) van uit dat deze afgeperkte ruimte de "ecologische nis" 
van de vis vormt. Ook al leven dieren in dezelfde habitat, toch 
hebben ze een onderling verschillende ecologische nis. Maar er 
treedt ook overlap op. Als een voedselorganisme uit het over-
lapgebied schaars wordt, dan zien we vaak dat de overlap kleiner 
wordt of verdwijnt. Slechts één van de betrokken soorten blijft 
het voedselorganisme uit het vroegere overlapgebied benutten. 

In 1979 is er een overlap in de ecologische nis van de 
brasem en de aal. Beide eten grote en middelgrote chironomiden. 
Maar deze overlap is beperkt. Bij de aal zien we voornamelijk 
poppen in de maag, de brasem filtert de larven uit de modder. 
Verder bestaat het voedsel van de grotere brasem voor een groot 
deel uit watervlooien (Daphnia. zoöplankton). Het foerageergedrag 
van brasem en aal verschilt dus aanzienlijk, immers de aal vreet 
geen zoöplankton. 



In het voorjaar van 1980 komt een enorme hoeveelheid spie­
ringlarven het Tjeukemeer binnen. Deze spiering verlaagt door 
predatie de dichtheid van het zoöplankton, maar vooral de gemid­
delde lengte van Daphnia. De brasem schakelt over op bodemvoedsel 
waaronder chironomidelarven. De overlap met de ecologische nis 
van de kleine aal wordt groter. De dichtheid aan muggelarven 
wordt zeer waarschijnlijk door de brasem verlaagd, zodat er maar 
weinig in de pop-fase terecht komen. De alen die iets anders 
kunnen gaan eten, doen dit ook. Het gemiddelde percentage (bio­
massa) aan chironomiden in de aalmaag wordt in 1980 en 1981 meer 
dan twee maal zo klein (Fig. 3,4 en 6, blz. 84 e.V.). Het foera-
geergedrag van de grotere aal verandert. De spiering, die de 
aanleiding is voor de verslechterde voedselomstandigheden voor de 
kleine aal, wordt de prooi voor aal. De ecologische nis wordt 
gewijzigd (niche shift), zowel bij aal als bij brasem, als gevolg 
van veranderde omstandigheden. 

Verspreidingspatronen van het zoöplankton 
(Hoofdstuk VIII) 

Het blijkt dus dat zoöplankton indirect een enorme invloed 
uitoefent op de visfauna in het Tjeukemeer. Maar er is geen 
directe relatie met aal, alleen de grote glaskreeft (Leptodora 
kindtii) komt incidenteel in de aalmaag voor. Uit recent onder­
zoek blijkt dat de infectie met de parasiet Anquillicola crassa 
loopt via een tussengastheer die tot het zoöplankton kan worden 
gerekend. Evenals de spieringlarven die passief vanuit het 
IJsselmeer de Friese meren binnenkomen, wordt zoöplankton het 
Tjeukemeer ingevoerd. In dit hoofdstuk wordt de verspreiding van 
het zoöplankton in het meer besproken. 

Het zoöplankton is bemonsterd in vakken van verschillende 
grootte om de omvang van de wolkvorming te meten. Verder is 
zoöplankton verzameld op momenten in het jaar waarop water met 
een andere chloride-concentratie het meer binnenkomt. Een aantal 
statistische rekenmethodes zijn gebruikt om wolkvorming bij 
zoöplankton te karakteriseren. Zowel uit eigen onderzoek als uit 
de literatuur blijkt dat wolkvorming plaats vindt op drie ver­
schillende schaalgroottes: 

1. Op een schaal van enkele centimeters, tot hoogstens een 
meter. Het bestaan ervan is aangetoond met statistische tech­
nieken toegepast op gegevens van 1968. Verder is dit type wolk­
vorming uit de literatuur bekend (en bij iedere aquariumliefheb­
ber) . De plaatselijke dichtheid kan dan een factor 70-600 keer 
hoger zijn dan de gemiddelde dichtheid in monsters op willekeu­
rige plaatsen. Zulke verschillen zijn nooit in het Tjeukemeer 
waargenomen. 

2. In de grootte-orde van een middellijn van tientallen tot 
honderden meters. Betrekkelijk grote verschillen in dichtheid in 
het Tjeukemeer vinden we op deze schaal. Ook uit de literatuur 
zijn inhomogeniteiten in die grootte-orde bekend. Ik vond een 
correlatie met chlorophyll-a gehalte en zoöplankton. Dit (en ook 
de statistische analyse op de gegevens uit 1968) duidt erop dat 
deze inhomogeniteiten worden veroorzaakt door omgevingsfactoren. 
Het grootste verschil tussen de maximumdichtheid in één monster 
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en het gemiddelde is een factor 7,7. 
3. In de grootte-orde van honderden meters tot kilometers. 

De verschillen tussen het gemiddelde en het maximum in een mon­
ster variëren meestal tussen de 2,5 en de 3. De verschillen in 
dichtheid op deze schaal hangen samen met het hydrologisch regiem 
in het Tjeukemeer. In het voorjaar verschilt de soortsamenstel­
ling van het zoöplankton van het (via Grote Brekken en Follega-
sloot meegevoerde) IJsselmeerwater niet zo stérk van het ont­
vangende water. Het Tjeukemeerwater (met een hogere nutriënt­
concentratie) is wel rijker aan zoöplankton. Slechts één soort 
calanoïde copepode (Eurvtemora affinis) wordt in grotere aantal­
len aangevoerd, zodat het verschil tussen het maximum en het 
gemiddelde kan oplopen tot een factor 6. Maar ook van deze soort 
bestaat een Tjeukemeerpopulatie. 

In het najaar wordt uit het afwateringsgebied van de Tjonger 
en de Linde het neerslagoverschot op het Tjeukemeer geloosd. Dan 
zien we verschillen optreden; het zoöplankton wordt vanuit het 
oosten a.h.w. verdund. De ecologische betekenis hiervan op het 
groeiproces van zoöplankton etende organismen is waarschijnlijk 
gering, omdat de invoer plaatsvindt op het moment dat het groei­
seizoen afloopt. Als het groeiseizoen langer duurt omdat de 
temperatuur hoog blijft, is er in het algemeen ook nog geen neer­
slagoverschot . 

In vergelijking met gegevens uit de literatuur, zijn de 
variaties in zoöplanktondichtheden in het open water van het 
Tjeukemeer klein. Dat komt door de geringe diepte en het open 
karakter van het landschap er omheen. De wind heeft vrij spel op 
het water en daardoor treedt menging en verstoring van de klein­
schalige wolkvorming op. 

De betekenis van het aalonderzoek in het geheel van het sub-
systeemmodel (Hoofdstuk IX). 

In dit hoofdstuk wordt duidelijk gemaakt dat het Tjeukemeer, 
als onderdeel van het Friese merengebied, in de afgelopen eeuw 
sterke veranderingen heeft ondergaan, die grote invloed hadden op 
de visfauna. Daarna wordt aandacht besteed aan de ontwikkeling 
van het subsysteemmodel waarbinnen het aalonderzoek plaats vond 
en welke conclusies kunnen worden getrokken over de rol van de 
aal in dit subsysteem. Verder worden suggesties voor verder 
onderzoek gedaan. Tenslotte wordt de ecologische betekenis ge­
schat van de sterke exploitatie waaraan de aal bloot staat. 



4. CONCLUSIES 

De aal is een vis die slechts een deel van zijn levenscyclus 
in het zoete water doorbrengt. Het is zeer onwaarschijnlijk dat 
de aal lokale populaties vormt met aangeboren eigenschappen die 
zijn aangepast aan de plaatselijke omstandigheden. 

Aal kleiner dan 120 mm is schaars in het Tjeukemeer. Dit is 
geen vertekend beeld door de maaswijdte van de trawl. De popula­
tie in het open water wordt gedomineerd door dieren tussen de 200 
en 300 mm lengte. Alen van meer dan 300 mm vormen 7 - 30 % (me­
diaan 15.5%) van de populatie in het open water. Het bestand in 
1979-'81 wordt geschat op 20-60 kg ha- 1. 

Ongeacht hun lengte eten alen bij voorkeur ongewervelde 
voedselorganismen van minstens 7 mm die zich aan de oppervlakte 
van de waterbodem bevinden. Aal tussen de 200 en 340 mm kan 
overschakelen op een dieet van kleine vis, maar wordt door zijn 
bekgrootte in de loop van de zomer en najaar beperkt in zijn 
mogelijkheden om 0+ vis te eten. Aal van meer dan 340 mm lengte 
kan zich onbeperkt ontwikkelen tot een predator op vis. 

De aal is een weinig effectieve predator op levende kleine 
vis van het open water, zoals spiering (O. eperlanus) . De ver­
andering in de dieetsamenstelling in 1980 en 1981 wordt mede 
veroorzaakt door aanzienlijke verlaging van de beschikbare bio­
massa aan chironomiden door brasem (A. bramai. 

Popstadia vormen een belangrijk (60 - 90% gewichtsaandeel) 
deel van de totale hoeveelheid chironomiden in de aalmaag. Dit 
voorkomen in de aalmaag kan verklaard worden door de geringe 
effectiviteit waarmee de aal de larvestadia die verborgen zijn in 
het substraat, predeert. 

De techniek van jaarringen tellen in geslepen en gepolijste 
otolithen, gecombineerd met een wiskundige analyse van de 
lengte-frequentieverdelingen van de vangsten, maakt het mogelijk 
de groei te kwantificeren. Veronderstellingen over snellere 
groei, die voortvloeien uit de onbetrouwbaarheid van het bepalen 
van echte jaarringen in otolithen, kunnen worden gefalsifieerd. 

De groei (16 - 33 mm per jaar) van kleine aal (150-250 mm) 
in het Tjeukemeer is opvallend traag in vergelijking met gegevens 
uit de literatuur. De oorzaak van slechte groei is schaarste aan 
chironomiden en andere op (in) de bodem levende ongewervelden die 
groter zijn dan 7 mm. 

Aal groter dan 250 mm vertoont een betrekkelijk normale 
groei (30- 43 mm per jaar) . Deze wordt gerealiseerd omdat deze 
lengtegroep een gebrek aan bodemvoedsel gedurende een aantal 
maanden in het groeiseizoen kan compenseren met predatie op 0+ 
spiering. 
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Het foerageergedrag van de brasem verschilt sterk met dat 
van de aal. De brasem heeft de mogelijkheid om zowel het zoö­
plankton als voedselbron te benutten als bodembewonende onge­
wervelde organismen. De conditie en de dichtheid van de brasem 
worden daarom niet bepaald door de beschikbaarheid van bodem­
organismen. Verder ontbreekt een effectieve predator op de 
brasem. Daardoor blijft het bestand groot en verlaagt dit bestand 
de beschikbaarheid van potentiële voedselorganismen (zoals 
chironomiden) voor aal. Dus is er sprake van concurrentie door 
uitsluiting. 

De inlaat van IJsselmeerwater beïnvloedt, door de invoer van 
spiering- en (soms) baarslarven, de dieetsamenstelling van brasem 
en grotere aal. Dit kan worden opgevat als een "niche shift." 

Ditzelfde IJsselmeerwater heeft gedurende het groeiseizoen 
een gering effect op de zoöplanktonpopulatie in het Tjeukemeer. 
De inlaat van dit water veroorzaakt geen grote inhomogeniteiten 
en verandert ook niet de soortsamenstelling in het open water. 

De veranderingen in de voorkomen van de diergroepen die in 
het subsysteemmodel als componenten zijn opgenomen, kan niet 
alleen verklaard worden vanuit de interacties op elkaar. Een 
aantal diergroepen zoals mossels, waterslakken, gammariden, 
mysiden ontbreken in het model, evenals prooi-predator of 
gastheer-parasiet relaties tussen ongewervelden. Er zijn vol­
doende aanwijzingen dat deze organismen en hun onderlinge re­
laties een rol spelen in de dynamiek van vispopulaties. 

Voor het Tjeukemeerecosysteem ontbreekt inzicht in relaties 
tussen plantaardige en dierlijke organismen, zoals bijvoorbeeld 
tussen grazende crustaceeën, bivalven en gastropoden met plank-
tonische en epifytische algen, en water- en oeverplanten. Onder­
zoek aan deze relaties kan een beter inzicht geven in de wijze 
waarop eutrofiëring vispopulaties beïnvloedt. 

De populatiedichtheid van aal in het Tjeukemeer neemt tussen 
1983 en 1987 sterk af. Dit is geen locaal verschijnsel. De 
Europese aal (A. anauilla) is op weg om een bedreigde diersoort 
te worden. 
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II. DE BIOLOGIE VAN DE AAL (Anauilla anauilla) 

X. INLEIDING 

De roi van de aal in het ecosysteem kan beter begrepen 
worden door nader in te gaan op het voortplantingsgedrag, het 
vermogen om zich over grote afstanden te oriënteren, de home 
range en het foerageergedrag. Hierover bestaan studies die in 
verband kunnen worden gebracht met het werk aan aal in het 
Tj eukemeer. 

Sinds 1984 is een grootschalige infectie van de Nederlandse 
aalpopulatie door een parasitaire worm actueel. Hieraan zal ik 
ook aandacht schenken in dit hoofdstuk. Gegevens in dit hoofdstuk 
zijn dus grotendeels ontleend aan het werk van andere onder­
zoekers. 

ATLANTIC OCEAN 

...>'- -' A.anguilla 

Fig. 1. vermoedelijke paaiplaatsen van de Europese (Anauilla 
anquilla) en Amerikaanse aal (A. rostrata). De arcering 
geeft het gebied weer waar larven van 15 mm zijn gevangen 
werden (overgenomen uit Boetius & Harding, 1985). 
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2. DE LEVENSCYCLUS 

a. Paaigebied 

De levenscyclus van de Amerikaanse (A. rostrata) en de 
Europese (A. anauilla) is geheel afwijkend van die van gewone 
zoetwatervissen. Dankzij kunstmatige opwekking, met behulp van 
hormonen, weten we dat de vrouwelijke aal een miljoen of meer 
eieren kan produceren. In het "wild" krijgen we dit niet te zien, 
omdat de aal zich voortplant op grote diepte in de Atlantische 
Oceaan. Schmidt (1922 geciteerd in o.a. Boetius & Harding, 1985) 
heeft deze paaiplaatsen in kaart gebracht. In alle publicaties 
over aal vinden we zijn kaartje van de Sargassozee, waarop de 
grenzen zijn aangegeven van de paaigebieden van de Europese en de 
Amerikaanse aal (Fig. 1) . De noordgrens van het paaigebied is 
nauwkeurig bekend, maar uit een nadere statistische analyse van 
Schmidt's gegevens blijkt dat de oost- en westgrenzen van het 
paaigebied van de Europese aal minder nauwkeurig zijn aan te 
geven. Het is niet uitgesloten dat er buiten de Sargassozee ook 
paaigebieden van de deze aal zijn (Boetius & Harding, 1985). 

glasaal 
70mm 

"metamorfose 

larvestadium 

zout 

Sargassozee , 
na bevruchting T 

eenmalige trek 
naar atlantische oceaan 

'pootaal 

\ 

zoet 

'rode aal 
'bronsaal' 
'groene aal' 

/ 
gonadenontwikkeling 
schieraal 
dd vanaf 290 m m (5 jaar) 
o o vanaf 540 m m (10 jaar) 

Fig. 2. Schema van de levenscyclus van de Europese aal. De 
zoetwaterfase is aangepast aan de Nederlandse situatie. 
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b. Ontwikkelingsstadia 

Larvestadium 
De verschillende larvestadia van de aal zijn wilgebladvormig 

en 10 tot 88 mm lang (Fig. 2) . Door 19-de eeuwse onderzoekers 
zijn ze als een apart soort dier (Leptocephalus) beschreven 
(Tesch, 1983). Deze larven kunnen zich waarschijnlijk oriënteren, 
maar hun eigen beweging (<0,5 m sec-1) is gering ten opzichte van 
de stroomsnelheid (tot 3 m sec-1) van de Warme Golfstroom en de 
diverse nevenstromingen in de Atlantische Oceaan. Het is daarom 
onwaarschijnlijk dat deze larven, net als volwassen zalmen, eén 
bepaalde rivier kunnen opzoeken. Hun verbreiding is dus deels 
passief. Door het complexe karakter van stromingspatronen in de 
Atlantische Oceaan, wordt de populatie aallarven sterk gemengd. 
Larven die in verschillende jaren uit het ei komen, kunnen 
gelijktijdig de kust bereiken (Williams & Koehn, 1984). De larve 
van de Amerikaanse aal (A. rostrata) bereikt na 1 jaar het 
Amerikaanse kustwater. De Europese aal kan twee of meer jaren 
onderweg zijn voor hij bij de Europese en Noordafrikaanse kust 
aankomt. 

Glasaal 
Voordat de aal het zoete water binnentrekt, vindt een 

gedaanteverwisseling plaats. De aal krijgt hierbij de slang­
achtige vorm en heet nu glasaal. De vis is doorzichtig met de 
vorm van een gewone aal en meet, bij intrek in Nederland, on­
geveer 70 mm. Glasaal trekt over een enorm groot gebied het zoete 
water in. Dit gebied strekt zich uit van de subtropen (Azoren en 
Noord-Afrika) tot rondom de poolcirkel (IJsland, Scandinavië en 
de Sovjet-Unie). 

In Nederland begint de intrek van glasaal ongeveer eind 
februari. Sinds 1938 wordt de hoeveelheid die zich op een bepaald 
moment in sluizen in de Afsluitdijk bij Den Oever bevindt, 
geregistreerd. In de periode 1961-1981 was de intrek boven het 
(geometrisch) gemiddelde. De resultaten van mijn eigen onderzoek 
zijn niet beïnvloed door jaren met slechte intrek. De intrek in 
het Friese merengebied vindt waarschijnlijk plaats daar waar in 
het voorjaar zoet water uit de boezem kontakt maakt met zout 
water. Dat is bij Lauwersoog en Harlingen. 

Sinds 1982 is de intrek beneden gemiddeld peil. Mogelijk is 
dit van tijdelijke duur, zoals in de jaren 1941 tot 1952, toen de 
aantallen 11 jaar lang onder het gemiddelde bleven (Dekker, 
1985). Daarom is het misschien voorbarig, maar niet pertinent 
onjuist, om overbevissing van glas-, poot- en schieraal en 
vervuiling van rivier- en oceaanwater een structurele bedreiging 
te noemen voor het voortbestaan van de Europese aal als soort. 

Pootaal. bronsaal, groene aal en rode aal 
Na het binnentrekken in zoet water wordt de aal binnen een 

jaar donker van kleur. Er bestaan veel termen voor deze gepigmen-
teerde aal. De Britten houden het op gele aal, in Nederland 
bestaan termen als bronsaal, groene aal en rode aal. De omgeving 
waar de aal zich ophoudt bepaalt sterk de kleur. De term pootaal 
geldt voor alen die de minimummaat (280 mm) nog niet bereikt 
hebben. Men vangt, al dan niet legaal, dit formaat alen om elders 
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de aalstand te verhogen of om in kwekerijen de vis vet te mesten. 

Schieraal, mannelijk en vrouwelijk 
Na een groeiperiode van minstens 5 jaar in het zoete water, 

wordt de aal niet geslachtsrijp. Wel verandert de aal geleidelijk 
van uiterlijk voordat hij wegtrekt naar zee. Het oog wordt 
groter, het contrast tussen de lichte onderzijde en de donkere 
bovenzijde wordt duidelijker. Dit noemt men het schieraal-stadium 
("blinkers") . Deze aal heeft een hoog vetgehalte (tot 30%) . 
Verder is bekend dat de aal in dit stadium stopt met eten. 
Schieralen zijn schuwer en bewegen zich alleen om weg te trekken, 
daarom worden zij met de trawl niet gevangen. 

Het geslacht van de aal is op het oog lastig te bepalen. 
Alleen bij alen van meer dan 280 mm kan men na sectie van de 
meeste alen met zekerheid vaststellen tot welk geslacht ze 
behoren. Kuhlmann (1975) vindt in 185 (uit glasaal opgekweekte) 
dieren, 23 alen (12,4%) met geslachtsorganen (gonaden) waarvan 
het weefsel na microscopisch onderzoek zowel mannelijke als 
vrouwelijke kenmerken vertoont. Volgens de auteur doorlopen alle 
alen dit "intersexuele" stadium. Deze sexueel ongedifferentieerde 
alen zijn tussen de 160 en 275 mm lang. Colombo et al. (1984) 
vinden bij 84 alen die nog niet in het schieraalstadium zijn, 17% 
individuen (met histologisch gezien) ongedifferentieerde gonaden. 
Deze sexueel ongedifferentieerde alen zijn alle kleiner dan 296 
mm. Macroscopisch lijken de gonaden van deze alen sterk op onvol­
groeide mannelijke gonaden. Daarnaast is er nog meer verwarring 
mogelijk omdat sommige vrouwelijke alen zeer langzaam tot rijping 
komen. Daardoor kan een aal van meer dan 280 mm met (macro­
scopisch gezien) mannelijke gonaden, feitelijk, histologisch, tot 
het vrouwelijk geslacht behoren (Colombo et al., 1984). 

De gonaden van de schieraal zijn wel met zekerheid op het 
oog te onderscheiden (Colombo et al., 1984). Mannelijke aal wordt 
vanaf een lengte ca. 300 mm schier, vrouwelijke aal bij een 
lengte van ca. 540 mm. Per gebied kan de lengte waarop dit 
gebeurt enorm verschillen. Het lijkt alsof de IJsselmeeraal 
relatief snel schier wordt. Deelder & de Veen (1958) vermelden 
mannelijke schieraal tussen 250 en 430 mm lang. Waarschijnlijk 
bepaalt de lengte, dus ook de groeisnelheid, het moment waarop de 
overgang naar het schieraalstadium plaatsvindt. De leeftijd is 
van minder belang (Kuhlmann, 1975; Colombo et al., 1984). 
V011estad & Jonsson (1986) vonden een uiterst smal traject van 
lengtes (399-412 mm voor mannetjes, 617-621 mm voor wijfjes) 
waarover zuid-Noorse alen schier werden. Dit is een aanwijzing 
dat omgevingsfactoren een sterke invloed hebben op de sexuele 
ontwikkeling. 

Het percentage vrouwelijke aal kan enorm verschillen in 
diverse type wateren als estuaria, benedenrivieren, bovenrivie-
ren, beken of meren. Dit zijn ook gegevens die erop wijzen dat 
omgevingsfactoren de sexe van de aal bepalen, maar het over­
tuigende bewijs hiervoor is nog niet geleverd. In hoeverre het 
geslacht genetisch vastligt, is eveneens een onopgeloste vraag 
(Kuhlmann, 1975; Parssons et al., 1977; Colombo et al., 1984). In 
het IJsselmeer en de Friese meren worden voornamelijk mannetjes 
gevangen, in het Veerse Meer, kort na afsluiting van de zee, 
domineerden wijfjes. 
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c. Populatiegenetische aspecten 

Volgens Williams & Koehn (1984) is het, op grond van onder­
zoek naar allel-enzymfrequenties, onwaarschijnlijk dat er naast 
het genetisch onderscheid tussen Amerikaanse en Europese aal, ook 
nog onderscheid gemaakt kan worden in deelpopulaties. De bio­
logische "ouders" van een willekeurige aal zijn bijvoorbeeld een 
moeder afkomstig uit het koele water van een Noorse fjord boven 
de poolcirkel en een vader uit de delta van de Spaanse Qualdal-
quivir. De genetische variatie van de Europese aal is heel 
gering, men noemt zo'n soort panmixisch (Williams & Koehn, 1984). 
Daarentegen meent Harding (1985) dat er biometrische verschillen 
zijn, die wijzen op de intrek (in Denemarken) van drie onderling 
verschillende groepen glasaal. De auteur laat overigens in het 
midden of deze verschillen genetisch zijn. 

Het verschil tussen Amerikaanse alen en Europese alen is 
niet groot. Tucker (1959) heeft beweerd dat beide tot één soort 
behoren. Recent onderzoek toonde aan dat er wel degelijk duide­
lijke verschillen zijn in allel-enzymfrequenties tussen beide 
soorten. Het blijft echter de vraag of dit genoeg is om te 
concluderen tot het naast elkaar bestaan van twee biologische 
soorten. Het bestaan van hybriden staat in elk geval vast 
(Boetius, 1980; Williams & Koehn, 1984). 

Het is niet mogelijk dat in een bepaalde regio een aan­
gepaste populatie ontstaat via selectie op kleine genetische 
veranderingen die aan nakomelingen worden doorgegeven. De meeste 
dieren met een groot verspreidingsgebied vertonen kleine, maar 
duidelijk geografische verschillen in iso-enzymfrequenties. Deze 
bestaan dus uit genetische verschillende deelpopulaties. De 
genetische menging die bij de paai, maar zeker bij de verbreiding 
van de larven ontstaat, maakt dit voor de aal onmogelijk 
(Williams & Koehn, 1984). Een aal kan zich aanpassen aan plaat­
selijke omstandigheden via individuele selectie (de aal sterft of 
trekt weg) of door gedragsveranderingen tijdens het leven, dus 
door middel van leerprocessen. De "ervaring" van een individuele 
aal is dus een belangrijk overlevingsmechanisme. 

3. GEDRAG 

a. Foerageren 

Het is niet verwonderlijk dat een dier dat zich moet aanpas­
sen aan een verscheidenheid aan milieus (van de Azoren tot 
IJsland!), beschikt over een flexibel foerageergedrag. Bij de aal 
ontbreekt een specifiek op één of slechts enkele prooitypen 
gericht foerageergedrag zoals bij bijvoorbeeld brasem en snoek­
baars. 
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In navolging van Helfman & Clark (1986) onderscheid ik drie 
verschillende foerageermethoden: 

1. Zuigen. Kleine, aan het wateroppervlak gelegen of vrij 
zwevende ongewervelden kunnen door de aal worden opgezogen. De 
aal heeft een lange mondspleet; daardoor ontwikkelt de vis met de 
mond een geringe zuigkracht die in beperkte mate op één punt 
gericht kan worden. Dit geldt zeker bij vergelijking met de 
zuigkracht van brasem (en andere karperachtigen) en baarsachtigen 
van vergelijkbaar gewicht. 

2. Beetpakken en schudden. De aal zal in veel gevallen zijn 
prooi tussen de getande kaken klemmen. Eenmaal tussen de kaken, 
kan de prooi weer uitgespuwd en opnieuw opgezogen worden. Als de 
aal met prooien te maken heeft die groter zijn dan de bekopening, 
kan hij door te schudden met de kop de prooi aan stukken scheu­
ren. Waarschijnlijk maakt zijn slangvormig lichaam het mogelijk 
om dit te doen met behoud van zijn positie op een vaste plaats. 
Hierdoor kan meer kracht op één punt geconcentreerd worden dan 
bij een "gewone" vis van een vergelijkbaar gewicht. 

3. De pirouette-techniek. Deze is door Hel f man & Clark 
(1986) voor het eerst beschreven. Soms eten alen vers "aas" dat 
groter is dan de aal zelf, bijvoorbeeld in netten gevangen vissen 
(Herrmann, 1967) of delen van vis die als lokaas worden gebruikt. 
Hiervan moet de aal dus een stuk afbijten. Door snel om de 
lengte-as te draaien kan de aal kracht zetten bij het afscheuren 
van kleine delen van een groter stuk. De snelheid waarmee de aal 
dit doet (6-14 maal per sec) is zeer hoog. [De mens,^als kunst­
schaatser (m/v) haalt hoogstens 5 maal per sec]. Deze techniek is 
volgens Helfman & Clark ook waargenomen bij de nijlkrokodil 
(Crocodilus niloticus). 

Beide (2 en 3) technieken zijn van belang om de prooi in 
hapklare brokken naar binnen te slikken. De aal en veel vissoor­
ten en alle reptielen hebben reeksen eenpuntige tanden op de 
kaakrand die alleen geschikt zijn om de prooi vast te klemmen. 
(Bij sommige vissen, zoals brasem ontbreken tanden op de kaak­
rand) . Zo'n gebit is ongeschikt om ergens een stuk mee af te 
bijten. Zoogdieren hebben gespecialiseerde snijtanden en/of 
knipkiezen waarmee dit wel kan. In situaties waarin zoogdieren 
hun kaakspieren en gebit gebruiken zullen aal, nijlkrokodil en 
andere vissen en reptielen de technieken (2) en (3) toepassen om 
kracht te zetten om de prooi klein te krijgen. 

In het Tjeukemeer heb ik gezien dat alen grote mosselen, 
zonder hun schelp, in de maag hadden. Dit wijst op het gebruik 
van de "schud"-techniek en waarschijnlijk ook van de pirouette­
techniek om de vast in de schelp verankerde weke delen eruit te 
trekken (De Nie, 1982, 1987). 

Macroscopische kreeftachtige dieren zoals Gammarus vormen 
het voorkeursvoedsel van de aal in het Tjeukemeer. Ondanks de 
lage dichtheden in het Tjeukemeer, werd Gammarus vaak in kleine 
hoeveelheden in de aalmagen gevonden. Verder had de aal een 
voorkeur voor muggepoppen. Deze komen waarschijnlijk voor aan de 
oppervlakte van de meerbodem. Muggelarven die in kokers in de 
bodem leven waren duidelijk minder favoriet. Jonge vis (voorname­
lijk spiering, maar ook baars) wordt vooral gegeten zolang de 
dichtheden hoog zijn (boven 10 ind. m- 2) en de lengte gering (< 
60 mm) is (ter Heerdt & de Nie, 1987; de Nie, 1987). 
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Door de lange mondspleet kan de aal slechts een geringe 
zuigkracht ontwikkelen. Deze eigenschap, gekoppeld aan de re­
latief lage zwemsnelheid, maken de aal tot een weinig effectieve 
predator (in vergelijking met snoek, snoekbaars en baars) op 
levende kleine vis van het open water, zoals spiering 
(O. eperlanus). Verder ontbreekt bij de aal een mondholte en een 
filterapparaat dat geschikt is om zoöplankton te selecteren door 
filtratie. Als de aal zoöplankton eet, kan hij maar kleine 
hoeveelheden naar binnen zuigen, terwijl de brasem veel grotere 
hoeveelheden met betrekkelijk weinig moeite via filtratie opneemt 
(Lammens, 1986). Dit verklaart waarom in aalmagen weinig of geen 
kreeftachtig zoöplankton werd gevonden. 

b. Home range en territorium 

Het is bekend dat alen een sterk "homing" vermogen hebben. 
Na gevangen te zijn en verplaatst over 10 tot 200 km, werden alen 
weer gevangen op dezelfde plek waar ze eerder gevangen werden 
(Deelder & Tesch, 1970 en Hurley, 1972) . Dit wijst op een ge­
hechtheid aan een bepaalde habitat, die kennelijk goed gekend 
wordt. Onderzoek aan Amerikaanse alen (Anguilla rostrata), 
waarbij gebruik gemaakt werd van gemerkte alen, toonde aan dat de 
dagelijkse bewegingen van alen beperkt zijn tot 30-133 m. Het 
gebied waarin een individuele aal dagelijks rondtrok ("home 
range") werd geschat op 0,2-2,2 ha. (Ford & Mercer, 1986; Labar 
(1982). Helfman (1986) heeft tijdens observaties, door middel van 
een videocamera bij in het wild levende Amerikaanse alen, gezien 
dat grotere aal kleinere aal weert uit een eigen territorium. 

Als alen in grote hoeveelheden in gevangenschap worden 
gehouden, is er weinig onderlinge agressie. Mogelijkheden om 
dekking te vinden worden dan gemeenschappelijk gebruikt. Als 
grotere (>400 mm) alen in lage dichtheden worden gehouden, treedt 
agressie op en ziet men vormen van territoriaal gedrag (F. de 
Graaf, pers. meded.; Tesch, 1983). Bij kleinere alen waaraan wij 
in aquaria onze waarnemingen deden, zijn geen opvallende vormen 
van territoriaal gedrag waargenomen (ter Heerdt & de Nie, 1987). 

4. PARASIETEN 

Tesch (1983) beschrijft een fauna van 53 soorten parasieten 
die gevonden zijn in de Europese aal (daarnaast nog 16 voor 
A. rostrata en 19 voor Anauilla soorten uit Azië en Australo-
nesië). Hieronder zijn 12 soorten nematoden. Van al deze para­
sieten vermeldt hij dat de schade slechts gering is. Sinds 1984 
is de Nederlandse fauna uitgebreid met de uit Japan afkomstige 
parasitaire nematode Anauillicola crassa (Banning et al., 1985). 
In Italië zijn alen gevonden die geïnfecteerd zijn met een 
verwante, uit Azië en Australië afkomstige nematode: Aj. austra-
liensis (Peters & Hartmann, 1986; De Charleroy et al., 1987). 
Geen van deze nematoden werd door Tesch (1983) vermeld. 

De wormen komen voor in de zwemblaas van de aal; zij planten 
zich daar voort. De larven ontwikkelen zich eerst in de uterus 
van de worm, komen vervolgens in de zwemblaasholte van de 
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gastheer en werken zich dan via het weefsel van de zwemblaaswand 
en het maagdarmkanaal naar buiten. Bij de Europese aal veroor­
zaakt dit ernstige beschadiging van de zwemblaaswand. Verder 
veroorzaakt de worm waarschijnlijk een vertraging in de groei. De 
schade aan Europese alen is veel groter dan bij de Japanse aal 
(Anauilla iaponica), de oorspronkelijke gastheer van deze exoot 
(Egusa, 1979; Puqin & Yuru, 1980). 

In het buitenwater doorlopen de larven een tweede stadium. 
Zij worden gegeten door cyclopoïde copepoden (eenoogkreeftjes, 
meestal 1-2 mm groot). De Charleroy et al., (1987) beschrijven 
tien soorten cyclopoïde copepoden die geïnfecteerd kunnen worden 
met de larven van deze worm. Harpacticoïde copepoden (een groep 
voornamelijk in het bodemsubstraat levende copepoden) zijn niet 
gevoelig voor infectie. Peters & Hartmann (1986) twijfelen aan 
het belang van deze copepoden als tussengastheer, omdat copepoden 
uit het zoöplankton nauwelijks door aal gegeten worden. Dit 
laatste geldt ook voor het Tjeukemeer: copepoden worden zelden in 
de aalmaag aangetroffen. In 1979 vond ik één maal Cyclops sp. (de 
Nie, 1987). 

Onder de tien soorten die als tussengastheer kunnen optreden 
zijn drie algemeen in het open water van de Friese meren voor­
komende soorten (Acanthocvclops robustus. Cyclops vicinus en 
Diacyclops bicuspidatus). Verder worden twee soorten genoemd die 
meer in de oeverzone of op de bodem voorkomen (Eucyclops 
serrulatus en Paracvclops fimbriatus) (Vijverberg, 1977; Beattie 
et al., 1978). De aal wordt via deze tussengastheer (de cyclopo-
ide copepode) geïnfecteerd met de parasiet. Kennelijk is de 
infectiegraad in besmette gebieden van de cyclopoïde copepoden zo 
hoog, dat per ongeluk meegezogen copepoden uit de oeverzone en de 
bodem al voldoende zijn voor een infectie. Mogelijk komt de 
tussengastheer ook via prooien als kleine vis (spiering) of 
grotere kreeftachigen die copepoden eten, in de aalmaag. 

Er bestaat geen relatie tussen de lengte van de aal en het 
infectiepercentage. Alleen grote alen eten veel vis, dus kan 
spiering (of andere vis) bij deze infectie geen overheersende rol 
spelen. In gebieden met een hoog percentage geïnfecteerde alen 
is ook het aantal volwassen wormen per zwemblaas groot 
(5-20 ind.) (Dekker, 1987). Gedurende de zomer van 1986 was in 
Nederland het infectiepatroon nogal grillig. Enkele noord-Friese 
meren hadden een hoog percentage (71-94%), het Tjeukemeer had 2% 
(van Willigen et al., 1987). 
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