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STELLINGEN

. De verschuiving in de samenstelling van visbestanden als gevolg van

eutrofiéring is voor een groot gedeelte terug te voeren op een
verschuiving in de effici&ntie waarmee de beschikbare voedselbronnen
benut kunnen worden door =zowel roofvissen als preoeivis (dit
proefschrift).

De afwezigheid van een professionele snoekbaarsvisserij in Friesland
en de grote spieringstand in het TJsselmeer leidt niet alleen tot
een zeer grote snoekbaarsstand in de Friese meren, maar ook tot
een sterk verhoogde brasemstand (dit proefschrift).

Het heheer van één populatie houdt in dat (onwillekeurig) meerdere
populaties beheerd worden (dit proefschrift).

Populatiedynamica, zoals beschreven in vele handboeken (Ricker
1975), wordt een  stuk Dbetrekkelijker wanneer populaties als
onderdelen van gemeenschappen worden beschouwd (May 1984).

Het belang van het IJsselmeer als rui- en foerageerplaats voor futen
en zaaghekken (FPiersma 1985, Platteeuw 1982) =zou aanzienlijk
gereduceerd worden door het verdwijnen van de snoekbaarsvisserij
hier.

. (Jogst modellen in de visserij hebbhen slechts een beperkte waarde

omdat recruteringsmechanismen in relatie tot de eigen en andere
ouderpopulaties onvoldoende bekend =zijn. Optima van ocogst en
recrutering liggen hoogstonwaarschijnlijk samen (Ricker 1975, May
1984).

De functie van kraamkamers als opgroeiplaats voor jonge vis is
niet bepaald door hun geschiktheid als foerageerplaats maar veeleer
als bescherming tegen predatoren (Werner et al,1983a,b).

. De grote variatie in voedselselectie en habitatkeuze binnen een

bepaalde diersocort dis grotendeels voorspelbaar door optimaal-
foerageer—gedrag en predatierisico {Werner & Hall 1974, 1976, Werner
1683b).

Abiotische factoren vormen de voorwaarde voor de potentiéle
aanwezigheid van bepaalde soorten, hun interacties bepalen hoeveel
er werkelijk aanwezig zijn en de opbouw van de gemeenschap die ze
vormen (Brooks & Dodson 1965, Zaret 1980, Strong et al. 1984).

Men realiseert =zich vaak onvoldoende dat modellen en theorieén
slechts schimmen van de werkelijkheid zijn waaraan tot din het
oneindige gesleuteld moet worden via testbare hypotheses (Popper
1963).

Het verdient aanbeveling stellingen 2o te formuleren dat =ze ook
werkelijk aangevallen kunnen worden.
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12, Het gezegde 'als 'n vis in 't water' schetst de positie van de vis
te rooskleurig.
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INLEIDING
De voorgeschiedenis

In 1969 werd in het kader van het I.B.P. (Internaticnaul Biologisch
Programma) het Tjeukemeer uitgekozen als representant van ondiepe
laaglandmeren in delta gebieden en werd daardoor ~hject voor
produktieonderzoek. Het I.B.P. had =zich als voornaamste .joel gesteld
produkties wvan ecosystemen te meten en te kijken hoe deze produktie per
ecosysteem over het voedselweb verdeeld werd. Produktie was gedefiniéerd als
de hoeveelheid per tijdseenheid aangemaskte organische stof onafhankelijk
van het feit of deze in dezelfde periode wel of niet wverdween door
consumptie of wat voor reden dan ook. In het Tjeukemeer Lahoratorium wvan het
Limnologisch Instituut werd dit bepaald wvoor algen, watervlooien,
muggelarven, vlokreeften en vis, in de veronderstelling dat op deze manier
het ecosysteem redelijk beschreven werd. Het was niet de bedoeling van het
I.B.P. om mechanismen te beschrijven maar een idee te gever. van de produktie
van elk van deze groepen. Voor zover het de visproduktie betrof heeft Chris
Geldspink dit gedaan voor brasem, blankvoorm en kolblei, die in ieder geval
tocen de belangrijkste vissoorten waren naast spiering, snoekbaars en aal.
Voor zover het om produktie schattingen ging leek grotendeels aan de
doelstellingen wvan het I.B.P. beantwoord, hoewel wvooral jonge vis om
vangtechnische redenen huiten beschouwing gelaten waren.

Uit een literatuuronderzoek van Wim van Densen kwam naar voren dat het
grootste deel van de visproduktie bepaald werd in het eerste levensjaar (0+
groep). Voor de meeste wateren bleek te gelden dat meer dan S0% van de
totale visproduktie door deze groep bepaald werd en de vraag was in hoeverre
dit ook gold voor het Tjeukemeer, waar jonge vis niet eerder in het
onderzoek betrokken was vanwege de ontoereikende wvangstmethoden. Bovendien
zou volgens de literatuur de toekomstige Jjaarklassterkte al in het eerste
jaar bepaald worden en kon deze groep de produktie en samenstelling wvan het
zooplankton (watervlooien) sterk beinvliceden. Een studie naar de produktie
van deze groep in het Tjeukemeer en de factoren die de variatie daarin wvan
jaar tot jaar bepaalden leek voor de hand te liggen.

Het daartoe geformuleerde project werd gehonoreerd door BION en
uitgevoerd door Wim wvan Densen in de periode 1975-1978. In dit onderzoek
werd in eerste instantie veel aandacht besteed aan het ontwikkelen van
methoden voor de bemonstering van deze vis (in een lengte categorie van 5
tot 100 mm.) vooral im het open water. De belangrijkste soorten in deze
categorie waren spiering, snoekbaars en baars, en in mindere mate
blankvoorn, brasem en pos. Het verschil in produktie en samenstelling bleek
van jaar tot jaar zeer groot en wordt =zowel door biologische als
niet-biologische factoren veroorzaakt. Zeer belangrijke niet-biologische
factoren zijn temperatuur, wind en waterbeweging anders dan door wind
veroorzaakt en daarmee samenhangend zuurstofgehalte, de belangrijkste
biologische factoren zijn voedsel en predatie.

Het meest opmerkelijke was het grote verschil in soortsamenstelling
van jonge en oude vis. Het duidelijkst komt dit tot uiting in de spiering-en
brasempopulatie. Hoewel spiering wvijf jaar oud kan worden, wvind je in
Tjeukemeer slechts één of hooguit twee jaarklassen. Spiering ouder dan twee
jaar krijgt blijkbaar geen kans om te overleven. Brasem daarentegen is in de
eerste jaren ondervertegenwoordigd in het open water, d.w.z. de hoeveelheid
oude brasem kan niet verklaard worden uit de jongere jaarklassen en moet dus
grotendeels elders vandaan komen, bv., uit de ondiepe littorale gebieden. De
andere soorten houden het midden tussen deze beide extremen. De opbouw van
de uiteindelijke wvisgemeenschap zoals die aangetroffen wordt in het open
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water 1is dus zeker geen directe afspiegeling van wat er als jonge vis
aanwezig is. In de meeste jaren vormt spiering het grootste gedeelte van de
vis in zijn eerste levensjaar, maar soms zijn er ook grote hoeveelheden
baars en snoekbaars. Bragsem is in het eerste jaar bijna nooit overheersend
en blankvoorn nooit, althans niet in het Tjeukemeer. De cudere vis bestaat
grotendeels uit brasem, snoekbaars en aal en slechts geringe hoeveelheden
spiering, baars, blankvoorn, kolblei en pos. Van alle vissoorten worden
alleen brasem en sncekbaars dominant in het open water, de overige scorten
worden opgegeten of verdwijnen naar veiliger ocorden of verdwijnen om andere
redenen.

Dat een bepaalde vissoort op een bepaald moment in zijn leven geen
kans krijgt om een plaats te bezetten in een ecosysteem kan meerdere
oorzaken hebben: 1. het geschikte voedsel is niet aanwezig als gevolg van
voedselconcurrentie; 2. de vis wordt opgegeten of weggevangen (predatie); 3.
het risice 1is te groot vanwege de aanwezighelid van predatoren; 4. de
omgeving is niet geschikt gezien de temperatuur, zuurstofspanning en/of
waterbeweging., De inviced die deze processen op de structuur wvan de
vigsgemeenschap wuitcefenden kon alleen kom alleen bepaald worden door de
oudere vis in het ounderzoek te bhetrekken, d.w.z. vooral brasem, snoekbaars
en aal. Mijn aanvankelijke deel in dit geintegreerde onderzoek was de rol
van de cypriniden brasem, blankvoorn en kolblei in dit subecosysteem wvan vis
en voedselorganismen.

Het ounderzoek

In 1979 werd dit onderzoek naar de rol wvan vooral competitie en
predatie in de opbouw wvan de visgemeenschap gestart. De eerste jaren waren
onderzoektechnisch gezien zeer gunstig omdat In deze jaren de recrutering
zeer extreem was. Uit het onderzoek wvan Wim van Densen werd toen ook wvoor
het eerst duidelijk dat het grootste deel wvan de spiering in het Tjeukemeer
afkomstig is uit het IJsselmeer. Elk voorjaar wordt ten behoeve wvan de
waterpeilbeheersing voor de landbouw water ingelaten wvanuit het IJsselmeer
en stromen larven passief het Friese meren gebied binnen. Het wvoorjaar wvan
1979 was koud en nat met als gevolg dat het peil in het Tjeukemeer te hoog
was om water in te laten. Dat jaar was er nauwelijks spiering, terwijl de
recrutering van de autochtone vis ook zeer slecht was. Voor zover er enige
predatiedruk op het zobplankton was, werd deze uitgeoefend door de oudere
vis, d.w.z. wvni. brasem. In dit jaar werd het =zodplankton uitzonderlijk
groot en vormde het hoofdbestanddeel van het voedsel voor brasem. In dit
jaar was de conditie wvan alle brasem lengteklassen bizander goed, terwijl
die wvan snoekbaars snel achteruit ging. Opmerkelijk en tot nu sterk
onderschat was het grote belang van zotplankton voor niet alleen de jonge
maar ook de oudere brasem. Het is een dwaze gedachte dat deze vissen die
morfologisch beter uitgerust zijn om op bodemvoedsel te foeragerem, wvnl.
zodplankton eten. Dit geldt te meer daar uit de literatuur bekend is dat
brasem bij uitstek muggelarven eet die 1-2 cm diep in de bodem leven. Het
meeste voedselonderzcek aan brasem 1is gedaan in minder eutrofe
omgtandigheden dan welke gelden in het Tjeukemeer. Dit meer is door de
omringende landbouw— en woongebieden zo voedselrijk geworden dat de
hoeveelheid zodiplankton in dit meer (en vele andere Friese meren) vele malen
groter 1is dan vroeger en efficiént door brasem opgenomen kan worden in
perioden dat de samenstelling geschikt is.

In tegenstelling tot 1979 was de recrutering in 1980 en 1981
uitzonderlijk goed voor praktisch alle vissoorten, wvooral spiering, die de
vangst aan jonge vis meestal wvolkomen domineert. Deze spiering heeft
paaigronden in het noord-oostelijk gedeelte van het IJsselmeer. De hier
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geboren larven worden met de stroom meegevoerd als het IJsselmeerwater de
Friese hoezem binnenstroomt. In 1980 en 1981 gebeurde dit =zeer massaal,
waarbij Iin 1980 ook grote hoeveelheden baarslarven meegevoerd werden. Omdat
dit grote bestand aan jonge vis geheel planktivoor was veroorzaakte dit een
zeer grote predatiedruk op het =zodplankton., De samenstelling hiervan
veranderde ten opzichte van het vorige jaar. Dit had vooral betrekking op de
grootte-samenstelling van de verschillende soorten en in wat mindere mate op
hun aantallen. Het kwam het duidelijkste tot wuiting in de grootte wvan
Daphnia hyalina, Bosmina coregoni en die van cyclopoide copepoden. De
kleinere soorten werden in veel mindere mate belinvloed. Het gevolg van deze
verandering in de groottesamenstelling van het zoOplankton was dat het niet
meer opgenomen werd door brasem groter dan 30 cm, terwijl die in gewicht een
zeer groot deel van het totale brasem bestand uitmaakt. Blijkbaar was het
niet meer efficignt om nog langer op deze voedselsoort te foerageren. Deze
brasem lengteklassen schakelden grotendeels over op muggelarven, terwijl de
wat kleinere brasem een veel groter aandeel benthische cladoceren in hun
voedselpakket opnamen. Vocoral de grotere brasem ging sterk in conditie
achteruit en de lengtegroei stond praktisch stil. Qok de aanmaak van kuit en
hom was in deze jaren sterk verminderd.

Omdat in deze jaren gelijktijdig ook de andere vissoorten bemonsterd
werden, konden er dwars verbanden gelegd worden naar de snoekbaars en de
aalpopulatie., Uit het onderzoek van Wim van Densen bleek dat snoekbaars bij
het ruime voedselaanbod wvan spiering in 1980 en 1981 geheel herstelde wvan
zijn zeer slechte conditie in het wvoorafgaande jaar. Het aalounderzoek van
Henrik de Nie liet zien dat aal kleiner dan 30 cm net als brasem groter dan
30 cm in 1980 en 1981 sterk in conditie achteruitging, terwijl de grotere
aal het beter deed dan in 1979. Blijkbaar is de brasempopulatie te groot om
onderhouden te kunnen worden door de produktie wvan muggelarven, Als bij
extreme predatiedruk wvan planktivore vis het =zodplankton wegvalt wvoor het
grootste deel van de Dbrasempopulatie dan is de laatste gedwongen
muggelarven te eten. Het gevolg is dat deze snel overgeéxploiteerd zijn en
ook niet meer wvoldoende zijn voor het deel van de aalpopulatie kleiner dan
30 c¢m. Omdat deze nog te klein zijn efficiént vis te eten kunnen ze niet
profiteren van de grote hoeveelheid vis in tegenstelling tot de grote aal en
uiteraard snoekbaars.

Deze geintegreerde aanpak wvan het onderzoek toont aan dat het
functioneren wvan de afzonderlijke wvispopulatie niet begrepen kan worden
zonder dat ze in verband met de overige populaties gebracht worden. De
duidelijke interacties tussen de vispopulaties toonden aan dat de structuar
in de visgemeenschap niet =zomaar willekeurig is, maar dat biologische
factoren in de vorm van competitie en predatie sterk bepalend zijn voor de
ophouw van gemeenschappen. De niet biologische factoren zoals temperatuur,
zuurstofgehalte, pH, waterbeweging en andere chemische en fysische factoren
bepalen op het niveau van de populatie of een soort iberhaupt wel of niet
kan voorkomen. Nu drong zich de vraag op waarom vooral brasem en snoekbaars
zo dominant zijn in het Tjeukemeer en blankvoorn, kolblei, pos en baars
nauwelijks kans krijgen zich te ontwikkelen. In hoeverre is dit het gevolg
van competitie en predatie?

De rol van competitie

Al snel werden een aantal hoofdzaken duidelijk, nl. dat het
zooplankton alleen beschikbaar is wvoor het oudere deel wvan de
brasempopulatie als de groottesamenstelling en de dichtheid voldoende zijn.
Dit is echter alleen het geval wanneer de efficiéntere planktivore vis
afwezig is, m.a.w. in aanwezigheid van jonge vis is er qua voedsel relatief
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weinig ruimte voor het oudere deel van de brasempopulatie. In een relatief
stabiele populatie met altijd wveel jonge vis zal de hoeveelheid grotere
brasem beperkt zijn en grotendeels afhankelijk wvan de muggelarvenpopulatie.
In een situatie met betrekkelijk weinig jonge vis zal een groot deel wvan het
zogplankton beschikbaar zijn +voor grotere brasem en een grotere
brasempopulatie toelaten.

De nuances in de verschuivingen van het zoBplankton als gevolg wvan
predatiedruk hangen sterk af van het verschil in wvoedselselectiviteit van de
verschillende soorten wat op zijn beurt weer sterk samenhangt met de
functionele morfologie van de onderscheiden soorten. De verschillen tussen
de soorten hebben wooral betrekking op de algemene lichaamsvorm, maar vooral
op die structuren die met de voedselopname te maken hebben zoals de
bekopening, de uitstulpbaarheid van de bek, de vorm van de kieuwfilters en
de grootte van de keeltanden.

Binnen de drie soorten cypriniden brasem, blankvoorn en kolblei
verschuift de selectiviteit ten aanzien van het =zodplankton naar de grotere
soorten naarmate de vis groter wordt. Bij kolblei gebeurt dit het snelst,
bij brasem gaat de verschuiving heel geleidelijk. Brasem van 35 cm heeft
ongeveer dezelfde selectiviteit als een kolblei van 15-20 em en blankvoorn
van 20-25 cm. De beide laatste socorten hebben veel moeite met het opnemen
van snel bewegende copepoden, brasem heeft er minder moeite mee maar doet
het ook niet erg efficiént., Binnen deze drie soorten cypriniden kan brasem
ock bij een grotere lengte het zoodplankton goed benutten. De overige
zodplankton etende soorten zoals spiering, jonge baars en snoekbaars zijn
bij eenzelfde lengte nog selectiver en zijn veel efficignter in het opnemen
van snelbewegende copepoden. In het eerste jaar waarin een lengte wvan
hooguit 7 cm bereikt wordt is de invloed op de grootte-samenstelling van het
zodplankton door de laatste drie vissoorten veel rigoreuzer dan die van de
eerste drie zolang de afmeting van het zodplankton niet beperkend is,

Deze selectiviteit heeft te maken met de wijze van predatie en daarmee
samenhangend de functionele morfologie van de vis. De opname van dit
zobplankton gebeurt door aanzuiging van het omringende water. Dit kan
gebeuren wvanuit een stilstaande of zwemmende positie afhankelijk wvan de
mogelijkheden van de betreffende wvis. De soorten cypriniden hebben een
relatief vrij smalle bekopening waardoor het zwemmend opnemen van Pprooien
een stuk moeilijker is dan bij baars, snoekbaars en spiering die een veel
grotere opening hebben. Brasem en in mindere mate kolblei kunnen in
tegenstelling tot de overige soorten de bek wuitstulpen (protrusie) en
daardoor wvanuit stilstaande positie een gerichte waterstroom opwekken. Bij
beide vissen is deze protrusie naar beneden gericht en kan goed gebruikt
worden om bodemsubstraat (met voedseldeeltjes) op te zuigen. Beide scorten
kunnen dit dan ook wvrij efficiént. Dit zelfde systeem kunnen ze ook goed
gebruiken om ongericht water op te zuigen en dit via hun kieuwfilter te
filteren. Brasem heeft een fijner filter dan kolblei en kan dan ook relatief
kleinere deeltjes wvast houden. Blankvoorn kan de bek nauwelijks uitstulpen
en kan ook veel minder efficiént bodemsubstraat opnemen. De fijnheid van
zijn kieuwfilter is vergelijkbaar of iets fijner dan dat van kolbei en er is
weinig verschil in de opname van zoOplankton. Het specialisme van blankvoorn
ligt wveeleer in zijn krachtig ontwikkelde keeltanden, die het hem mogelijk
maken slakken en mosselen te kraken, wat kolblel slechts in geringe mate kan
en brasem nauwelijks. Bovendien kan blankvoorn vegetarisch leven in
tegenstelling tot de overige soorten.

Snoekbaars is bij een lengte wan 5-10 ¢m nauwelijks meer in staat
efficiént zodplankton ¢ 1mm te eten , terwijl baars het bij 15-20 cm laat
afweten, Het kieuwfilter is bij deze soorten nauwelijks ontwikkeld. Spiering
daarentegen heeft een zeer fijn kieuwfilter en Lkan zeer kleine
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voedselorganismen opnemen. Omdat spiering de kans niet krijgt groot te
worden in Friesland is het niet duidelijk of de opname van zodplankton bij
een grotere lengte snel beperkt is. Pos maakt als enige zeer weinig gebruik
van zodplankton en schakelt al bij een lengte van enkele centimeters over op
muggelarven. DPeze vis heeft net als de andere baarsachtigen een relatief
grote bekopening maar kan zijm bek uitstulpen in een neerwaartse richting
net als brasem en kolblei., Net als hrasem is het een vrij trage vis, die
zich meestal vlak boven de bodem ophoudt. Het kieuwfilter is nauwelijks
ontwikkeld, maar in tegenstelling tot brasem en kolblei is deze vis in staat
prooien individueel in het substraat te Ilocaliseren, mogelijk met zijn
zijlijn orgaan of wvia reuk.

Brasem, pos en snoekbaars zijn veel minder dan blankvoorn, kolblei,
baars en spiering afhankelijk wvan licht bij de voedselopname. D eerste
foerageren voornamelijk 's nachts of in de schemering, terwijl de overige
soorten bij voorkeur overdag ftoerageren. De grotere brasem heeft voor zijn
filter feeding gedrag nauwelijks licht nodig, terwijl poes mogelijk via
zijlijn of reuk 2ijn prooien localiseert. In tegenstelling tot snock heeft
snoekbaars een veel minder ontwikkeld zijlijnsysteem. Mogelijk 1is unet als
bij aal de reuk sterk ontwikkeld.

Opdeling van voedselsoorten en ruimte door competitie

De genoemde visscorten kunnen elkaar via het wvoedsel beinvlceden door
een bepaalde voedselsoort zo sterk te exploiteren en zijn
grootte—samenstelling zo sterk te veranderen dat een andere soort die wat
minder efficiént is, niet meer in staat is deze nog te exploiteren., In
afwezigheid van predatoren (snoekbaars, grote aal, grote baars) bepaalt dit
verschil in exploitatie de verhouding in dichtheden wan de visscorten en
ontstaat er een opdeling van de voedselsoorten in afhankelijkheid wvan het
specialisme wvan elke wvissoort. Spiering is waarschijnlijk de meest
efficiénte zolplanktoneter en zal alle andere soorten snel dwingen over te
stappen op alternatief wvoedsel. Kleine brasem 2zal snel overstappen naar
benthische cladoceren, grotere brasem, kolblei er pos naar muggelarven,
kleine snoekbaars, baars en blankvoorn naar muggepoppen die wuit het
bodemsubstraat naar het oppervlak opstijgeun, maar de laatste vooral naar
slakken en mosselen. Na het zoSplankton komen dus de muggelarven aan de
beurt. Brasem, kolblei en pos =zijn het beste ulitgerust om deze
bodemorganismen te bemachtigen. Bij gelijke lengte is kolblei efficignter
dan brasem, maar omdat brasem veel groter wordt en dan bovendien ook dieper
in het substraat kan doordringen, kan de laatste efficiénter gebruik maken
van deze voedselbron. Wat de positie van pos is ten opzichte van brasem is
nog niet duidelijk.

Als pos en kolblei bij een gegeven muggelarvenbestand niet meer
efficigént kunnen foerageren =zijn 2zij gedwongen naar weer nieuwe
alternatieven te zoeken. Behalve voedselsoorten kan dit ook een andere
ruimte zijn waar brasem geringere dichtheden heeft. Pos zou hiertoe
gedwongen kunnen zijn, kolblei kan hetzelfde doen, maar kan ook overstappen
naar bijvoorbeeld mosselen. Blankvoorn meoet al eerder overstappen naar
slakken en mosselen, maar benut deze weer veel efficiénter dan kolblei. Als
baars niet kan switchen naar een dieet van wvis is ook deze gedwongen een
andere ruimte op zoeken waar de concurrentiekracht geringer is, bijvoorbeeld
vegetatierijke gebieden, waar deze vis net als pos waarschijnlijk wveel
makkelijker kan mancevreren dan brasem en snoekbaars. De laatste twee mijden
vegetatierijke gebieden veel meer dan de overige soorten, om redenen die nog
niet duidelijk zijn. Waarschijnlijk is foerageren voor deze vissen hier veel
moeilijker. Snoekbaars 1lijkt alleen in een open en troebele of donkere
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omgeving efficidnt te foeragerem, maar nauwelijks in vegetatierijk helder
water in tegenstelling tot snoek. Brasem gebruikt vegetatie alleen als
substraat om Le paaien, maar blijft niet in dit gebied om te foerageren.

Wanneer vcedsel de enige beperking is wvoor de verspreiding en
samenstelling wvan vissoorten dan is de populatiegrootte van elke socort
grotendeels bepaald door de te exploiteren produktie wvan de onderscheiden
voedselscorten. Maar weinig soorten bereiken dit plafond omdat ze zelf
gedurende een groot deel wvan hun leven bloot staan aan predatie door
roofvissen (of andere predatoren). De mate waarin de eerder genoemde soorten
gepredeerd worden verschilt per levensfase en per soort. Spiering,
bijvoorbeeld, is een heel kwetsbare prooivis, die in de Friese meren niet
eens de kans krijgt een populatie van meerdere jaarklassen op te bouwen en
al in zijn eerste jaar bijna volledig door snoekbaars wordt weggegeten. Deze
vig zoekt nauwelijks bescherming op, ook niet als er vegetatie aanwezig is,
in tegenstelling tot de overige soorten die daar wel gebruik wvan maken,
Scorten die langzaam groeien rzoals pos, blankvoorn, baars en kolblei staan
langer bloot aan predatie-gevaar en zullen daarom in gebieden met weinig
schuilplaatsen en veel predatoren het eerste verdwenen zijn.

Voor de uiteindelijke samenstelling wvan de visgemeenschap is het dus
niet wvoldoende te begrijpen wat het voedselspectrum van de wverschillende
vigsoorten is en hoe efficiént deze opgenomen worden, maar daarnaast is het
belangrijk te weten wat de kwetsbaarheid is wvoor predatoren, en wat voor
schuilmogelijkheden er zijn.

De rol van predatie

De snoekbaarspopulatie in het Tjeukemeer wordt sinds 1977 niet meer
geéxploiteerd door beroepsvissers en heeft zich sindsdien kunnen ontwikkelen
voorzover de voedselomstandigheden dat toelaten. In de periode daarvoor werd
jaarlijks ongeveer 70% van de snoekbaarspopulatie > 42cm weggevist en was de
visserij meer heperkend dan de voedselomstandigheden. De periode voor de
stopzetting van de visserij is voldoende gedocumenteerd om ze te kunnen
vergelijken met de periode daarna. In het door bercepsvissers gegxploiteerde
Beulaker Wijde en het niet-geéxploiteerde Langweerder Wielen en Morra werden
soortgelijke onderzoeken opgezet. Morra was bovendien interessant vanwege
een grootschalig bevissingsexperiment met zegens om de brasempopulatie te
reduceren en meer ruimte te geven aan de aalpopulatie.

In alle vijf situaties was de brasempopulatie dominant, hoewel er een
groot wverschil was in dichtheid en samenstelling. De brasempopulatie was het
omvangrijkste in die situaties waar de snoekbaars de kans kreeg zich te
ontwikkelen (Tjeukemeer na 1977, Langweerder Wielen na 1977). Daar waren
prooivissen in de vorm van spiering, baars, blankvoorn en pos in slechts
geringe  hoeveelheden  aanwezig. Waar snoekbaars in veel geringere
hoeveelheden voorkwam (Tjeukemeer woor 1977, Beulaker Wijde en Morra) was de
prooivis-populatie veel omvangrijker en was grote brasem altijd minder
talrijk. In de typische snoekbaarswateren vormden spiering en jonge brasem
het grootste deel van het prooivisbestand, in Morra nam blankvoorn de plaats
van spilering in. De geringe hoeveelheden spiering en snoekbaars in dit water
heeft mogelijk met de afgelegen ligging van dit meer te maken, die het meer
moeilijker bereikbaar maakt veor gpiering. Mogelijk is de laatste essentigel
voor de ontwikkeling van een grote snoekbaarspopulatie, De geringere diepte
in Morra maakt het mogelijk ook minder aantrekkelijk voor snoekbaars.

DE ONIWIKKELING VAN DE IDEEEN ALS RODE DRAAD DOOR DE ARTIKELEN
Het eerste artikel in dit proefschrift beschrijft de brasempopulatie
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in de eerste drie jaar van het onderzoek. De essentie van dit eerste verhaal
is dat het verschil in groei, conditie en aanmaak van hom en kuit in deze
drie jaren direct verband houdt met de beschikbaarheid en dieetaandeel wvan
het zoGplankton. De gedachte dat een typisch bodem foeragerende vis als
brasem het vooral goed doet op =zodplankten was tegenstrijdig met alle
bestaande ideeén omtrent eetgedrag van brasem. Zodplankton werd altijd
beschouwd als een armoede voedsel dat alleen door brasem gegeten werd als er
echt niets anders meer was. Vroeger ging deze bewering dan ook meestal wel
op, omdat in die tijd de wateren niet zo voedselrijk waren, dat zodplankton
zulke hoge dichtheden kon bereiken en dus een interessante voedselbron voor
grote brasem zou kunnen zijn. Dat brasem zodplankton eet was wel eerder
geconstateerd, alleen de hoeveelheden en het relatieve belang waren nieuw.
De eerste drie jaar lieten dit vanwege de extreme omstandigheden duidelijk
zien.

Het tweede artikel gaat wat nader in op de voedselopname van brasem en
vergelijkt deze met die wvan kolblei in dezelfde omstandigheden. Brasem en
kolblei zijn sterk op elkaar gelijkende vissoorten die maar beperkt samen
kunnen leven. Brasem wordt meestal in het open water aangetroffen terwijl
kolblei wveel meer beperkt is tot oevergebieden. Het artikel probeert aan te
geven dat de voedselkeuze wvan beide soorten hierbij een grote rol kan
spelen, Het dieet wvan kolblei 1lijkt heel sterk op dat wvan brasem, het
belangrijkste verschil is de snelheid van verandering in relatie tot de
lengte. Zooplankton en muggelarven zijn ook voor kolblei de belangrijkste
voedselorganismen, maar de efficiéntie verschilt in die =zin dat kolblei al
snel de kleinere zodplanktonsoorten niet meer kan vasthouden, maar
efficiénter op chironomiden foerageert. Dit wverschil in opname—efficiéntie
wordt gerelateerd aan de ontwikkeling van het kieuwfilter, dat bij kolblei
veel grotere openingen tussen de kieuwbogen toelaat. Het nadeel is dat
zodplankton moeilijker vastgehouden wordt, het wvoordeel dat bij kleinere
lengte makkelijker muggelarven uit het bodemsubstraat 'gezeefd' kunnen
worden, omdat de substraatdeeltjes het kieuwfilter gemakkelijker kunnen
passeren. De ecologische implicatie is dat een kleinere scort als kolblei in
de Dbescherming van een vegetatierijke omgeving waar wmeestal minder
zobplankton aanwezig is, snel kan overschakelen op muggelarven.

Het derde artikel gaat nog wat dieper in op de planktivore
voedselopname wvan brasem, wvooral omdat deze enigszins controversisgel is en
ik daarom de behoefte voelde tekst en uitleg te geven over het mechanisme
van deze voedselopname. Dat vrij grote wvissen wvan 30-40 cm propvol zitten
met praktisch alleen maar zodplanktondeeltjes wvan 1-1.5 mm doet vermoeden
dat er sprake is van een of ander filtermechanisme. Als dit werkelijk zo is
dan moet dat af te leiden zijn uit de dieetsamenstelling in relatie tot het
voedselaanbod. Mijn veronderstelling was dat als er sprake is van
filter-feeding er aan enkele basisvoorwaarden voldaan moet zijn nl. 1. omdat
het kieuwfilter grover wordt met toenemende lengte van de vis, kunnen steeds
meer deeltjes het filter passeren en moet de gemiddelde lengte van het
zodplankton toenemen met de lengte van de vis maar moet de standaarddeviatie
afnemen; 2. er moet een duidelijke positieve relatie zijn met de gemiddelde
lengte en standaarddeviatie van het aanbod-zodplankton; 3. er is geen
verband met de dichtheid. Deze drie wvoorwaarden voor filter-feeding konden
getest worden met de gegevens van darminhouden van de afgelopen jaren in
relatie tot het aanbod van zoOplankton dat tegelijkertijd was gemonsterd.
Ongeveer 70% wvan de totale wvariatie in het opgenomen zofplankton kon
verklaard worden door de lengte van de vis en het aanbod van het
zodplankton. Voor de grotere brasem kon geen verband met de dichtheid wvan
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het zodplankton gevonden worden. Voor de grotere vis 1lijkt filter-feeding
heel aannemelijk, alhoewel er nog een extra bron van variatie 1is, die
waarschijnlijk vooral te maken heeft met een zekere afstelling of instelling
van het kieuwfilter. Voor wis ¢ 15 cm kon filter-feeding op Daphnia hyalina
verworpen worden en leek een combinatie van filter-feeding en particulate
feeding (een gekozen deeltje per hap) of alleen particulate feeding meer
aannemeli jk.

Het wvierde artikel beschouwt drie vispopulatics {(brasem, aal en
spiering) in relatie tot elkaar en ia relatie tot het =zodplankton en de
chironomiden in een periode van 5 jaar. Brasem en gpiering tonen in deze
periode een duidelijke competitieve interactie wvia het =zodplankton in het
nadeel van (vooral grote) brasem. Brasem is bij een succesvolle recrutering
van spiering gedwongen wvnl. muggelarven te exploiteren, die een belangrijk
onderdeel 2zijn in het dieet van aal. Door de overexploitatie van muggelarven
door brasem gaat de conditie van vooral kleine alen achteruit, die nog
weinig efficiént vis kunnen eten. De grote alen daaren'egen hebben nu meer
vis beschikbzar en gaan erop vooruit. DNe essentie wvan het artikel is dat
competitieve interacties een wezenlijk bestanddeel uitmaken wvan de
gemeenschapsstructuur en de gemeenschap een bepaald patroon kunnen geven.
Daarnaast zijn de variaties die optreden als gevolg van niet te voorspellen
temperatuursinviceden aanzienlijk, vooral vanwege de invloed op de
recrutering. De nadruk komt te liggen op competitie en de rol daarvan op de
verdeling van de voedselbronnen, maar ook wordt de aandacht gevestigd op het
belang van predatie naast competitie in het structureren van de gemeenschap.
Het onderzoek is een goed voorbeeld wvan teamwerk, waarin onderlinge
afstemming van onderzoekprogramma's zeer ver is doorgevoerd.

In het wvijfde artikel worden waarnemingen aan de voedselopname wvan
brasem, blankvoorn en kolblei in verband gebracht met de functiomele
morfologie wvan het wvoedselopname-apparaat en met de wijze waarop deze
soorten samen kunnen leven. De waarnemingen zijn gedaan in verschillende
veldsituaties en onder experimentele omstandigheden in aquaria. In het dieet
van alle drie soorten speelt zobplankton een vrij belangrijke rol, wooral
bij exemplaren kleiner dan 15 ecm. Bij de grotere exemplaren treedt vanaf
deze lengte een differentiatie op tussen de soorten. Kolblei gaat wvnl. over
op muggelarven, blankvoeorn op slakjes en mosselen, terwijl brasem bij deze
lengte overschakelt naar benthische cladoceren of bij een grotere lengte
naar muggelarven. Deze overschakeling is niet nodig wanneer het zodplankton
talrijk en groot genoeg is. Valt dit om wat voor reden dan ook weg, dan komt
het specialisme in de vis tot uiting. In experimentele omstandigheden bleek
dat blankvoorn de laagste opname-efficiéntie wvan muggelarven heeft en
kolblei de hoogste uitgaande van gelijke lengtes. Omdat brasem echter wveel
groter wordt dan kolblei en dan ook wveel dieper kan graven dan kolblei,
verliest de laatste het op populatieniveau. Hoewel er ten aanzien wvan
slakken geen experimenten gedaan zijn, is duidelijk zowel  uit de
ontwikkeling van de keeltanden als de  dieetanalyses dat blankvoorn het
meest efficiént is ten aanzien van deze voedselorganismen. Het hetekent dat
kolblei ten aanzien wvan de belangrijkste voedselscorten aan het kortste eind
trekt. Als in een gemeenschap predatoren een zeer geringe rol spelen,
betekent dit dat de ruimte voor brasem het grootst is en voor kolblei het
kleinst. Dit geldt uiteraard voor de zeer eutrofe meren van dit moment. Voor
de minder wvoedselrijke wateren waarin =zodplankton een veel geringere rol
speelt, vegetatie belangrijker is en waarin visuele predatie belangrijk
wordt door de grote helderheid, is het patroon van de visfauna als gevolg
van competitie en predatie natuurlijk geheel anders.
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Het zesde artikel is geschreven in het kader van het Biologische Raad
Symposium YAls 'n  wvis in 't water" en Dbehandelt de opbouw wvan
zoetwater-visgemeenschappen in Nederland en maakt vergelijkingen met
gemeenschappen in Amerika en Africa. Algemene biologische mechanismen van
belang bij de opbouw van gemeenschappen worden behandeld en toegelicht aan
de hand van de Nederlandse situatie. Binnen de randvoorwaarden die
noodzakelijk zijin wveor het bestaan zoals temperatuur, zuurstof, zcutgehalte
en paaimogelijkliaden, bepalen competitie (ofwel concurrentie) en predatie de
uiteindelijke structuur tenzij de abicotische factoren zo overheersend zijn
dat de biologische interacties in het niet wvallen. In het verlengde van de
biologische interacties wordt een sprong gemaakt naar evolutionaire
ontwikkeling van soorten. Competitie en predatie kunnen een sturende invloed
hebben omdat dit processen zijn waarbij selectieve overleving een rol speelt
en daardoor selectie op het genotype plaatsvindt.

In het zevende en laatste artikel is de rol vanm predatie door roofvis,
met name snoekbaars, op waarde geschat door situaties te vergelijken waarin
de roofwvis wverschillend gegExpleoiteerd wordt. Vijftien jaar vangstgegevens
van de verschillende vissoorten in het Tjeukemeer wordean geanalyseerd met
betrekking tot de periode waarin snoekbaars wel en niet geéxploiteerd is.
Deze gegevens worden vergeleken met enkele andere meren waar sinds 1983
eveneens onderzoek wordt gedaan. Langweerder Wielen en Morra worden sinds
1977 zoals alle andere Friese meren niet meer bevist, en =zijn daarom
vergelijkbaar met Tjeukemeer na 1977. Beulaker Wijde wordt nog steeds door
bercepsvissers met staande netten ge&xploiteerd en is daarom vergelijkbaar
met Tjeukemeer voor 1977. De meest directe invloed van de toename wan
predatie door snoekbaars was de sterke afname van de kleinere en/of langzaam
groeiende vissoorteun, zoals blankvoorn, baars, pos en spiering.
Tegelijkertijd was te zien dat de grootte ontwikkeling wvan Daphnia hyalina,
Bosmina coregeni en cyclopoide copepoden in wateren of perioden met een
grote snoekbaarspredatie veel gunstiger werd als gevolg wvan de geringere
predatiedruk op deze organismen door de afname wvan jonge wvis, vooral
spiering. Brasem > 30 cm nam sterk toe in biomassa, omdat de visserijdruk op
deze soort nihil werd en zijn voedselomstandigheden beter werden. Bovendien
is deze vis het minst gevoelig voor predatie door snoekbaars. In de
situaties met een sterk beviste snoekbaarspopulatie werd de brasempopulatie
voornamelijk gedragen door muggelarven vanwege de onbeschikbaarheid van
zodplankton gedurende het grootste gedeelte wvan het Jjaar, terwijl het
aandeel van Daphnia hvalina in de onbeviste situatie groot was.

In deze zeven artikelen zijn de sleutelwoorden competitie en predatie,
die beide staan voor een proces van eten en gegeten worden. Dit proces
verschilt wanneer de gehele infrastructuur anders wordt, d.w.z. wanneer
helderheid wvan het water en vegetatie sterk veranderen, is het aanbod van
voedselorganismen en de wijze van eten en gegeten worden anders en komen ook
de verhoudingen geheel anders te liggen. Dat betekent dat een visgemeenschap
in een constellatie van veel minder eutrofe omstandigheden er geheel anders
uitziet. Ditzelfde geldt voor mariene, en brakke wateren. Maar dit laat
onverlet dat de structuur binmern zo'n gemeenschap heel sterk bepaald kan
zijn door de interacties tussen de verschillende organismen en dus een
deterministisch karakter heeft. In zeer instabiele milieu's lijken alleen
fysische en chemische factoren een rol te spelen en kan een dergelijk web
van interacties zich nauwelijks ontwikkelen. De hoogste organisatievorm is
dan die van een populatie.



Betekenis van de kennis van visgemeenschappen in zeer eutrofe wateren.

Be kennis omtrent de opbouw van visgemeenschappen in zeer eutrofe
omstandigheden leert niet alleen iets over wis en eutrofi&ring maar vooral
over mechanismen hce gemeenschappen of ecosystemen in het algemeen opgebouwd
zijn door interacties tussen de populaties. Het laat in dit geval duidelijk
zien dat de dominantie wvan brasem in een troebele eutrofe omgeving een
logisch gevolg is wvan voedselbeschikbaarheid voor deze vis en kwetsbaarheid
van deze vis voor predatoren. Dit betekent dat wanneer er teu zanzien van
eutrofe wateren weinig of geen beheer gevoerd wordt brasem sterk domineert
en welnig ruimte laat voor overige vissoorten. Een gewenste andere
gsoortsamenstelling in sterk eutroof water betekent dan in ieder geval een
selectieve verwijdering wvan brasem en het aanbrengen van een kunstmatige
structuur in het water om schuilplaatsen te créeren voor vis en macrofauna.
Steeds opnieuw uitzetten wvan andere vissoorten zal weinig effect sorteren
omdat er nu eenmaal weinig plaats is wvoor andere vissoorten. Voor een
effectief visfaunabeheer is het zeker de moeite waard om wvan dit
proefschrift kennis te nemen.

NOOT: Alle literatuur die van belang is voor dit onderzoek is te vinden aan
het einde van elk afzonderlijk artikel.
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SAMENVATTING

In dit proefschrift wordt de opbouw van wvisgeweenschappen in het
Tjeukemeer en enkele andere zeer eutrofe meren in de omgeving beschreven en
in verband gebracht met de wijze waarop deze vissen met elkaar interacteren
in de wvorm van competitie en predatie. Het onderzoek bestrijkt de periode
1979-1685 in het Tjeukemeer met aanvullende, minder gedetailleerde gegevens
uit de periode 1971-1978. De meeste nadruk ligt op de cypriniden (karper-
achtigen), waarvan brasem Abramis brama, blankvoora Rutilus rutilus en
kolblei Blicca bjorkma in deze wateren de belangrijkste vertegenwoordigers
zijn. Omdat brasem het meest succesvol is in deze meren en altijd gemak-
kelijk te bemonsteren, heeft deze wvis in de eerste jaren van het onderzoek
de meeste aandacht gekregen en zijn er van daaruit verbanden gelegd naar de
andere vissoorten. Het belangrijkste kenmerk van deze zeer eutrofe systemen
is de geringe zichtdiepte als gevolg wvan sterke algenbloei en de zeer
geringe hoeveelheid drijvende en ondergedoken hogere waterplanten.

Brasem staat bekend als een typische bodemvis, die voornamelijk wvan
bodemvoedsel afhankelijk is en alleen zooplankton eet als een scort nood-
rantsoen., Het was dan ook een verrassing te constateren dat zodplankton een
groot deel van het menu uitmaakt vooral in die periodes dat brasem relatief
goed groeit, een zeer goede conditie laat zien en bovendien de meeste en
grootste eieren produceert. Dit geldt in jieder geval in het Tjeukemeer, waar
eerder muggelarven een noodrantscen vormen, »ndat ze alleen in jaren wanneer
de groei praktisch stilstaat, de conditie sterk achteruit gaat en de ontwik-
keling van eieren sterk vermindert het belangrijkste onderdeel van het menu
vormen. De keuze van brasem voor zobplankton of muggelarven was duidelijk
gekoppeld aan de beschikbaarheid wvan wooral =zodplankton. Het was snel
duidelijk dat als het zodplankton permanent niet beschikbaar zou zijn voor
de brasempopulatie, de laatste een veel geringere omvang zou kunnen hebben
vanwege de geringe produktie aan muggelarven.

De beschikbaarheid wvan =zoGplankton voor brasem had vooral betrekking
op de groottesamenstelling en dichtheid van één van de grootste water-
vlooien, Daphnia hyalina. Uit het onderzoek wvan Wim van Densen en Koos
Vijverberg bleek dat vooral de samenstelling wvan de Daphnia hyalina
populatie beinvloed werd door de mate waarin deze soort weggegeten werd door
vaoral jonge spiering, die in Tjeukemeer in zeer grote hoeveelheden kan
voorkomen. Doordat deze vis constant de grootste eXemplarem van het
zodplankton wegeet, wordt de groottesamenstelling sterk beinvlioced door de
hoeveelheid spiering. Omdat de hoeveelheid wvan de laatste soort sterk kan
variéren 1is ook de samenstelling en daarmee de beschikbaarheid wvan het
zooplankton voor de brasempopulatie wvariabel. Met andere woorden er is een
sterke concurrentie tussen spiering en brasem wanneer de eerste talrijk is.
De brasempopulatie is vrij stabiel omdat deze wit ruim 15 jaarklassen
bestaat, die schommelingen in reproduktiesucces redelijk weten te bufferen.
De .gpieringpopulatie daarentegen bestaat uit slechts een jaarklas of in het
uiterste geval uit tijdelijk twee jaarklassen, waarvan bijna alles afkomstig
is uit het IJsselmeer. Hier worden deze vissen geboren en als larven passief
met het ingelaten IJsselmeerwater getransporteerd naar het gehele Friese
boezemsysteem dat in de zomer op peil gehouden moet worden ten behoeve van
de landbouw.

Het wisselend succes van de spiering recrutering werkte sterk door in
het gehele systeem en bleek ook de aalpopulatie te beinvloeden via de
brasempopulatie. Uit het onderzoek van Henrik de Nie was gebleken dat de
conditie van alen ¢ 30 cm sterk achteruit ging, wanneer brasem voornamelijk
foerageerde op muggelarven en deze aal overschakelde op vis. De grotere alen
profiteerden direct van een betere recrutering van spiering, omdat zij wel
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in staat zijn deze vis efficiént op te nemen. In een periode dat er nauwe-
1ijks prooivis aanwezig was en brasem wvnl. op zooplankton foerageerde, werd
de beschikbaarheid van muggen weer groter voor aal omdat muggelarven kans
kregen groter te worden en het popstadium te bereiken. In dit laatste
stadium Lkomen de wverpoppende muggelarven hoog in het bodemsubstraat te
zitten en zijn ze een makkelijke prooi voor de alen. Het grootste deel wvan
het dieet wvan deze alen bestaat dan cok niet zozeer uit de larven maar uit
de poppen van muggen. De grotere alen die door beroepsvissers 'vreters'
genoemd worden eten behalve vis ook mosselen vooral In perioden dat vis
nauwelijks beschikbaar is.

Dat grote brasem van 30-40 cm met een bekopening van 2-3 cm redelijk
efficiént grof zodplankton bleek te kunnen eten kon eigenlijk alleen maar
betekenen dat meerdere deeltjes tegelijk opgenomen werden en er sprake was
van een vorm van filter-feeding. Op basis wvan de darmanalyses (cypriniden
hebben geen maag) kon afgeleid worden dat een dergelijk mechanisme heel
aannemelijk was, omdat de volgende voorwazarden niet verworpen hoefden te
worden: 1. met een toename in de lengte wvan de vis neemt de gemiddelde
lengte van voedseldeeltjes toe en de standaarddeviatie neemt af, aannemende
dat met toenemende lengte van de wis het kieuwfilter grover wordt en steeds
minder kleine deeltjes vast kan houden; 2. er is een positief verband tussen
de gemiddelde lengte en standaarddeviatie van de gegeten deeltjes aan de ene
kant en die in het meer aan de andere kant; 3. er is geen verband tussen de
gegeten groottesamenstelling wan het zodplankton met de dichtheid van het
zooplankton in het meer. Ongeveer 70% van de totale variatie kon door deze
variabelen wverklaard worden. Het basis principe voor filter-feeding kon
alleen wvoor individuen < 15 c¢m foeragerend op Daphnia hyalina verworpen
worden. Omdat het voor deze grootte-klassen vaak wvoordeliger zal zijn de
grotere deeltjes één voor één te selecteren is er wel een verband met de
dichtheid. De rest van de variatie die niet verklaard kon worden heeft er
waarschijnlijk mee te maken dat de vis de 'maaswijdte' wvan het kieuwfilter
enigszins kan instellen.

Een vergelijking wvan de drie ~verschillende cypriniden liet een
duidelijk werschil zien in dieet en efficiéntie wvan wvoedselopname wat te
relateren was aan de functionele morfologie wvan vooral het voedselopname-
apparaat. Ten aanzien wvan zodplankton blijkt brasem veel kleinere exemplaren
vast te kunnen houden dan beide andere soorten. Dit verschil treedt pas aan
het 1licht bij een lengte groter dan 10 cm, waarbij de openingen in het
kisuwfilter-apparaat groot genoeg zijn om de kleinste soorten door te laten.
Het kieuwfilter van brasem is in vergelijking met de overige soorten veel
fijner, terwijl de kieuwfilters wvan kolblei en blankvoorn elkaar niet veel
ontlopen. De selectiviteit wvan de planktivore vosdselopname van deze drie
soorten vanaf een lengte van 10 cm lijkt vooral samen te hangen met de bouw
van dit filter. Voor de opname van benthische organismen is dit kieuwfilter
in zoverre wvan belang dat bodemdeeltjes het kunnen verstoppen, wanneer ze
samen met de organismen ‘opgezogen worden, Kolblei heeft de meest
efficiénte opname in vergelijking met de overige soorten wvan een gelijke
lengte. Blankvoorn is het minst efficiént wat voornamelijk samenhangt met de
stand van zijn bek. Brasem en kolblei kunnen de bek neerwaarts uitstulpen
(protrusie) en de naar beneden gerichte protrusie maakt dat het opzuigen van
bodemsubstraat in een praktisch horizontale positie kan gebeuren. Met
toenemende lengte neemt de efficig€ntie van brasem toe, niet alleen omdat het
bodemsubstraat gemakkelijker het kieuwfilter passeert, maar vooral ook omdat
dieper gefoerageerd kan wordem. Omdat brasem veel groter wordt dan kolblei
betekent dit dat op populatieniveau de efficiéntie van brasem groter is dan
die van kolblei. De specialiteit wvan blankvoorn ligt wvooral op het viak van
harde voedselorganismen zoals slakken en mosselen, die met de sterke keel-
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tanden gemakkelijk gekraakt kunnen worden. Qok vegetatie is geen probleem.
Brasem is hier nauwelijks toe iIn staat, alleen de grootste exemplaren hebben
voldoende kracht om mosselen te kraken. Kolblei heeft minder moeite met
mosselen {vooral driehocksmosselen), maar kan nauwelijks slakken kraken.

Op basis van de voedselopname—efficiéntie van deze drie soorten in
eutrofe omstandigheden is brasem onmiskenbaar het beste uitgerust, vanwege
de goede benutting van zowel zcoplankton als chironomiden, terwijl er wvoor
blankvoorn wvnl., slakken en mosselen overblijven en mogelijk vegetatie.
Kolblei is het meest flexibel, maar het minste efficiént in wvergelijking tot
brasem en blankvoorn. Dit geldt uiteraard wvnl. in sterk eutrofe systemen,
waarbij zodplankton en chirconomiden sterk domineren als voedselsoorten. In
heldere vegetatierijke wateren met weinig zodplankton, wveel vegetatie en
macrofauna komt brasem in een veel zwakkere positie en wordt de reol wvan
beide andere soorten veel groter.

Voedsel is echter niet het enige dat telt wvcor de verspreiding wvan
deze soorten aangezien zij zelf ook weer prooien zijn voor roofvissen en te
maken hebben met predatie-kansen. De belangrijkste predatoren zijn
snoekbaars en paling > 30 cm, terwijl baars (en zeker snoek) te weinig
voorkomt om een belangrijke invloed te hebben op de prooipopulaties.
Snoekbaars is een typische lichtschuwe open water vis, die zich in tegen—
stelling tot snoek in ondiepe heldere vegetatierijke wateren niet thuis
voelt, maar het wel uitstekend doet in open troebel water, Dit heeft vermoe-—
delijk zowel met voortplanting als met wijze wvan foerageren te maken. Prooi-
vigsen van snoekbaars 2ijn in eerste instantie vissen ¢ 20 cm die wvnl, in
het open water voorkomen, d.w.z. vooral spiering en jonge snoekbaars, en in
wat mindere mate pos, baars, blankvoorn, jonge kolbleli en brasem, die in de
littorale gebieden geboren worden en geleidelijk naar het open water
trekken. Uit vergelijkend onderzoek van situaties waar snoekbaars wel en
niet bevist werd, bleek dat een verschil in samenstelling van de snoekbaars-
populatie doorwerkte in de grootte en samenstelling van de prooipopulatie en
dus ook in de groottesamenstelling wvan de zodplanktonpopulatie. Wanneer de
snoekbaarspopulatie werd bevist, waren de spiering, baars, pos en blank-
voornpopulatie relatief groot en die wvan grote brasem klein; in een
onbeviste situatie was het precies andersom. Predatie werkt in dit geval
positief uit voor de brasempopulatie van vooral grote exemplaren, doordat de
competitiedruk wvan de kleine exemplaren wegvalt en de grote brasem zelf
geringe predatierisico's heeft.

In de zeer eutrofe systemen 1ijkt hrasem zowel als gevolg van
competitie als predatie dominant te zijm. Brasem is daarmee een symptoom van
deze systemen geworden net zoals blauwalgen dit =zijn. Deze studie geeft
duidelijke aanwijzingen waarom juist brasem zo succesvol geworden is in een
proces van biologische interacties. De studie laat zien hce belangrijk het
is het oecosysteem als geheel te beschouwen, omdat van daaruit het functio-
neren van populaties of individuen veel beter begrepen kan worden dan in een
autoecologische studie. Verder laat deze systeemstudie zien dat wvoor de
structuur van de gemeenschap competitie en predatie wveel belangrijker zijn
dan abiotische factoren. Doordat competitie en predatie direct ecen selectie-
druk uitoefenen op de fitness van individuen is de sprong van ecologie naar
evolutie of soortvorming in het algemeen niet zo groot.
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SUMMARY

This thesis describes the structure of fish communities in Tjeukemeer
(21 km*) and some other surrocunding very eutrophic lakes and emphasizes
the interactions of the fishes with each other and their food organisms
(predation and (exploitative) competition). It is a compilaticn of seven
articles which appeared in international journals ir the field of limnology
and ecology and it was performed at the Limnological Institute of the Roval
Dutch Academy of Sciences. Most data are collected in the period 1979-1985
and some less detailed data from the period 1971-1978 are used too. Most
emphasis is put on the cyprinids, of which bream Abramis brama, roach
Rutilus rutilus and white bream Blicca bjdrkna are the most important
representatives and of which bream is most successful. In the first years of
the study most emphasis was put on bream and gradually the other species
were involved in the study in an attempt to understand the success of bream.

Since these lakes are very turbid (secchi-dis¢ 30-40 cm) and shallow
(1.0-2.0 m), trawling is a very successfull fishing method. Moreover since
floating and submerged plants are not present the lake is very homogenocus in
structure. As a consequence sampling zooplankton and chironomids can more
easily be done than in a structured environment where zocoplankton and
macrofauna 1is strongly clustered. Therefore food organismen could be
monitored with relatively little effort simultaneously with fishing.

Bream is known as a typical benthiveorous fish dependent on organisms
living in the sediments and only occasiconally feeding on zcoplankton during
very lean periods. Therefore it was a great surprise to find out that in
those periods when condition, growth and gonad development were good the
diet of bream was largely composed of zooplankton (Lammens 1982}, In years
when chironomids were the main food item growth stopped, condition
deteriorated and gonad development was poor. The choice for =zooplankton or
chironomids was clearly related with the availability of the first, which
can develop huge populations in these shallow hypertrophic lakes. If only
dependent on the chironomids the bream population would be much smaller,
because of the low chironomid production.

The availability of =zooplankton for bream was related to the size
composition and density of particularly Daphnia hyalina. Former studies of
Wim van Densen and Koos Vijverberg demonstrated the great impact of smelt
Osmerus eperlanus predation on the composition of the Daphnia hyalina
population. Because thig fish continuously selects the largest individualsg
within the zooplankton and can retain very small specimens it can affect the
composition considerably. However, since the size of the smelt population
can vary considerably, the composition of the zocoplankton population and its
availability for the bhream population varies too and competition between
smelt and bream is not permanent. The large wvariation in the smelt
population is caused by the great predation pressure on this fish, which
allows only one to two yearclasses and by the wvarying yearly recruitment
which is largely dependent on the hydrclogical input from lake IJsselmeer.
The bream population is rather stable as it is composed of about 13
yearclasses, which can buffer the yearly fluctuations in recruitment.

The varying success in smelt recruitment caused niche shifts in the
other fish populations (Lammens et al. 1985). When the smelt population was
abundant, the zooplankton was hardly available for the bream population.
Smaller bream largely switched to benthic cladocerans and the larger ones to
chironomids. The condition of particularly larger bream detericorated and the
chironomid population was overexploited. Consequently eel < 30 cm had to
switch to fish and its condition deteriorated too, as the loss of
chironomids could not be compensated for by the prey-fish smelt. The much
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more efficient piscivorous larger eel and pike-perch showed a good condition
on a diet of mainly smelt. When the smelt recruitment was poor, 2zooplankton
was available for bream, and chironomids for small eel, whereas the larger
eel switched largely to molluses and pike-perch to small cyprinids and
percids.

Bream in the length range 30-40 ecm with a mouth opening of 20-30 mm
consumes rather efficiently zooplankton in the length range 1-2 mm. It
seemed not very probable that these particles are consumed one by one, but
some sort of filter-feeding was hypothesized. Relating the gut contents of
different size classes of bream to the size composition and density of
Daphnia hyalina and Bosmina coregoni it c¢ould be inferred that this
mechanism is very probable (Lammens 1985). Three conditons had to be
fulfilled: 1. since the openings between the gill-rakers increase with
increasing fish length, the average length of the food organisms has to
increase, and their standard deviation has to decrease in relation to the
length of the fish, 2. the average length and standard deviatioca of the food
organisms in the gut are positively related with those in the lake, 3. the
average length and standard deviaticn of consumed zooplankton is not related
with the density of food organisms in the lake. The mechanism of
filter—-feeding could only be rejected for the small bream feeding on Daphnia
hyalina. Length classes smaller than 15-20 c¢m probably combine filter and
particulate feeding or only act as particulate feeders. About 70% of the
total wvariation in average length and standard deviation could be explained
by these wvariables. The rest variation may probably be explained by some
regulation of the distance between the gill-arches during filter feeding.

Bream, roach and white bream showed a clear difference in diet and
efficiency of feeding, which could be related to the functicnal morphology
of the head (Lammens 1984, Lammmens et al. 1986). Comparing similar length
classes the efficiency for =zooplankton is highest for bream > 10 c¢m and
almost the same for roach and white bream > 10 cm. This was clearly related
to the structure of the gill-raker basket, which shows the smallest openings
in bream. However, this fine structure of the basket in bream obstructs in
the small specimens the easy passage of bottom substrate particles when
feeding on chironomid larvae in the sediments, Benthivorous feeding is
therefore more efficiently done by white bream comparing similar length
classes. However, hream is more efficient on the population level since it
reaches a much larger size than white bream and can dig much deeper in the
sediments. Roach has the lowest efficiency for benthivorous feeding, which
is not related to 1its gill-raker basket but tc the very limited
protrusibility of the upper jaw in contrast to bream and white bream. The
latter two can protrude the upper jaw downward and forage more easily than
roach. The latter is more specialized in hard to c¢rush food such as snails,
mussels and vegetation, which can easily be handled by the strong pharyngeal
teeth. Only the largest bream can handle some mussels, as can white bream at
a somewhat smaller length, but only roach can handle snails.

However, apart from the feeding efficiency of each of these species,
the predation risks of each species is also important in structuring the
fish community. These three fish species are on their turn prey-fish for
predatory-fish and have to evaluate their predation-risks when foraging. The
most important predators are pike-perch and eel > 30 cm, whereas perch and
pike bhave a much too low density to have any impact on the prey-populations.
Pike-perch is a typical light-avoiding open water fish in contrast to pike
which is a typical representative of clear, shallow and vegetation rich
waterbaodies. Prey-fishes are in the first place fishes ¢ 20 cm living in the
open water area, that is, smelt and small pike-perch, whereas ruffe, perch
and all small cyprinids are bornm in the 1littoral region and migrate
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gradually to the open water area. Comparative study of situations with and
without a pike-perch gill-net fishery showed a difference in composition of
the prey populations and of zooplankton. (Lammens et al. in prep.). The size
of the smelt, perch, ruffe and roach population was inversely relatsd to the
pike-perch population, whereas that of bream, in particular the larger
specimens, was positively correlated to the pike-perch population and white
bream was intermediate showing hardly any change. So predation ssemed to
stimulate the (for predatiom invulnerable) bream population as the competion
pressure with the small prey-fish was largely reduced. Therefore a very
eutrophic condition is profitable for bream from both the competitive and
predation point of view.

In eutrophic conditions with relatively large amounts of zooplankton
and chironomids bream seems best equipped to cope the food conditions. If
only limited amounts of snails, molluscs and vegetation are present, the
populations of roach and white bream will only be composed of small
specimens. In less eutrophic systems with clear water, much vegetation,
little zooplankton and relatively much macrofauna the role of bream will be
more limited. Here alert visual feeders such as roach and perch are much
more important, moreover the vegetation offers sufficient refugia for these
small fishes.
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Growth, condition and gonad development of bream (A bramis bramaL.) in relation to its

feeding conditions in Tjeukemeer
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Abstract

The bream (Abramis brama L.) population of Tjeukemeer was studied for three successive years, The
growth, condition, gonad development, diet and feeding conditions of the fish are described. Food competi-
tien for two years with the then abundant young planktivorous smelt (Osmerus eperlanus) and perch { Perca
Fluviatilis) resulted in a decreased growth rate, condition and gonad development of the larger bream. The
bitomass of chironomids was too small in relation to that of the zooplankton to be important for the bream

population, although they were eaten more efficiently.

Introduction

This study is part of a larger study on the popuia-
tion structure and feeding ecology of bream
(Abramis brama L.}, roach { Rutilus rutilus L.) and
white bream{ Blicca bjsrknaL..), which are the most
important cyprinids in Tjeukemeer. Of these three
species, bream is dominant in biomass and occurs
bothin the open water and in the littoral zone, while
the other two species are restricted to the littaral
zone. Also, in relation to the other species, the
bream is dominant in Tjeukemeer.

The growth of the bream in Tjeukemeer was first
studied by Goldspink (1978). Compared with other
waters (Backiel & Zawisza 1968; Cazemier 1975),
the growth rates of the bream in this lake were
medium to poot (e.g. 400-500 g after 9 years). The
food of the bream in this lake was first examined by
Hazelzet {1972) who found that bream in the open
water depended largely on zooplankton and in the
inghore zone on chironomids. The latter finding is
in accordance with the distribution of the chiro-
nomids, which are mainly restricted to the 100 m
inshore zone ( Beattie 1982). Other studies on bream
(Laskar 1948; Cazemier 1975) showed the impor-

tance of chirenomid larvae for good growth. In
Tjeukemeer this food source is scarce.

This paper describes the growth, condition and
gonad development of bream in relation to its feed-
ing conditions and diet in three successive years
(1979 to 1981).

Study area

Tjeukemeer is a shallow {mean depth 1.5 m), eu-
trophic, freshwater lake with a surface area of
21.0 km?. The hittoral zone is poorly developed, the
index of development (D) (Huichinson 1957) be-
ing 1.25. The lake is part of an interconnected sys-
tem of water bodies, the Friesian ‘boezemy’, which
act as water reservoirs for the surrounding polders
(Beattie er gl. 1978). The hydrology is described in
this volume by Leenen (1982).

Materials and methods

Fish were caught at least once a month at five
sites in the lake, with a § m smalil meshed (5.5 mm
cod end) trawl. In this way the three variables of
time, site and size could be considered properly.
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The total catch per date was less than 0.05% of the
total population. The length of all individuals was
measured in forklength to the nearest 0.5 ¢m and
length-frequency distributions were constructed.
On each sampling occasion the forklength (em),
weight (g), sex and gonad weight of 100--200 fishes
were determined and the relationships between
length and weight, and weight and gonad weight
were determined. Both relationships were regarded
as power functions:

W =alb ()

W, = cWd (2)

in which W = weight, L = length, W, = gonad
weight and a, b, c and d are constants, calculated
using the geometrical mean functional regression
after Ricker {1973).

The age was determined using both scales and
finrays. Scales were taken between the pelvic and
dorsal fin, just above the lateral line, and finrays
were taken from the dorsal fin. The average length
was calculated in spring and autumn for each year
class; thus the seasonal growth could be calculated.

The guts of 25 {fish of the most abundant size
class, namely 25-30 cm, were collected from the five
sites on ¢ach sampling date. Gut contents were
lumped per site, preserved in 4% formalin, and the
qualitative food composition determined. From
each site and date three subsamples of the lumped
gut contents were analysed: the food organisms
were identified, counted and measured. The calorif-
ic values of the food organisms were calculated by
using the relationships given by Vijverberg & Frank
(1976) and Vijverberg (unpubl) for zooplankton
and chironomid larvae, respectively. For chiro-
nomids, | g {resh weight was assumed Lo represent |
kcal {Winberg ef al. 1971).

In spring 1980 and 1981 the ovaries from three
length classes were collected and preserved in modi-
fied Gilson fluid (Bagenal 1968) and subsampled
with the whirling apparatus of Kott {1953),

Results
Length and age composition

The length composition of the bream population
changed most in 1979 (Fig. 1); the whole length-fre-

PERCENTAGE

LENGTH (CMI

Fig. 1. A: Length-freguency distributions in the Tjeukemeer
during 1979 of bream larger than |3 cm in spring (straight line)
and autumn {broken line). B: Length-frequency distnbutions in
the Tjeukemeer ol bream larger than 15 cm in autumn 1979
(straight line} and autumn 1980 (broken line}.

quency distribution shifted to the right and the
average size of bream increased a few centimetres.
In 1980 only the left part of the length-frequency
distribution shifted to the right, while the right part
did not change. The frequency distribution data are
based on catches in April and May (969 fishes} and
September and October 1979 (996 fishes), and Sep-
tember and Qctober 1980 (773 fishes). These dates
were chosen because no growth occurs during the
winter months.

The population was dominated by the year-
classes of 1975, 1973 and 1970, which contributed
about 75% to the total population (Table 1}. The
first sirong year-class after 1975 was formed in 1979
(notshown in figures and tables). As a consequence
there is a large gap in the left part of the length-fre-
quency distribution. The 1975 year-class is easy to
follow in the L-F distribution of 1979 and 1980, but
the 1973 and 1970 year-classes were indistinguisha-
ble in 1980.
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Tuble . Average length{cm) of the most abundant year-classes in spring 1979 and autumn of 1979 and 1980, and their relative parlin the

population in 180,

1976 1975 1974 1973 1972 1971 1970 1969 and
older
Spnng 1979 21.1 24.1 20.7 288 KIN| 334
Autumn 1979 18.1 24.4 26.7 28.6 304 23 342
Autumn 1980 22.1 26.3 28.0 294 322 344
Percentage 1980 3 52 6 5 2 10 7

Condition

The condition of bream, expressed as the total
weight at a certain length class, was better in 1979,
for both males and females {Fig. 2) than in the
subsequent two years. This applies particularly to
the larger bream, whose condition had detericrated
since spring 1980. The 25-30 cm bream had a sim-
lar condition only in the early summers of the three
years.

Since condition is related to both sex and size
(LeCren 1951), it was considered for each separate-
ly. The weights were calculated using the length-
weight relationship (Eq. 1). The females almost al-
ways weighed more than the males, except just after
spawning when the females weighed less, and in the
summer of 1981 when there was hardly any differ-
ence. The weights of the immature males and fe-
males {25 cm) were similar (Fig. 2). Both sexes
recovered very fast after spawning in 1979, but did
not do so in 1980 and 1981.

The deteriorating condition of the larger bream is

reflected in the coefficient ‘b’ of Eq. |, which became
steadily smaller in the course of the three years
(Table 2}. After spawning it was always higher than
3 in 1979, lower than 3 in 1981 and had values both
below and above 3 in 1980.

Growth

In 1979 all year-classes increased in length (Fig.
3A) while in 1980 this was true only for those with

Table 2. The average values and standard deviations of the
constants ‘b* and *In 2’ in Eq. (1) for males and females in the
three successive years.

Year b 5y Ina S1ua
July 1979-May 1980 € 3.22 0.09 ~10.10 0.54
&3.09 0.0 - % 0.58
July 1980-May 1981 2305 0.08 - 9.07 0.47
3298 0.07 - B.63 0.36
June 1981-Oct. 1981 QL8 0.04 - 7.58 0.23
3 2.86 006 - 792 0.25

LA~ iy

My A s D R D F A

MONTHS

Fig. 2. The total individual weight in g fr wt of three length classes of bream in the course on 1979 (straight line), 1980 (dashed line) and

1981 {dash-dotted ling). A = males, B = females.
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Fig. 3. A The length increase (cm) of different year-classes of
bream per year in 1979 and 1980. The length increase of cach
year-class is plotted against its length at the beginning ol the
growing season in 1979 (straight line) and 1980 (broken line). B:
The sweight increase (g fr wi) of different year-classes of bream
per year in 1979 (straight line) and 1980 (broken line). The
weight increase of each year-class is plotted against its length at
the heginning of the growing season. For 1979 this weight in-
crease is differentiated into weight increase due to condition
recovery and that due to length increase.

anaverage length smaller than 3¢ cm. This seasonal
growth is also reflected in the change of the length-
frequency distribution (Fig. 1),

So,thegrowth of the younger year-classes in [980
was less affected than that of the older ones. If the
seasonal Jength increase for all length classes had
been reduced to the same extent in 1980, the quo-
tient of the length increase of comparable length
classes in 1979 and 1980 would have been the same
for all length classes. This quotient is shightly higher
than 1 for 20 em bream but very much higher for
30 cm bream (Fig. 3A). These guotients become
greater when weight increase is considered (Fig. 3B)
instead of length increase, because then condition
recovery is also taken into account. 1t is clear that

even when length increase is small. the weight in-
crease of a mature bream due to condition recovery
is considerable.

No distinction was made between the sexes since
ihe growth rates did not differ.

Gonad development

The length at which 509% of the fishes matured in
that length class was for the males 24.7 cm in 1979,
25.7 em in 1980 and 25.0 ¢cm in 1981 (Fig. 4A); for
females these figures were 26 8, 27.5 and 200 cm
(Fig. 4B) respectively. This implies a poor recruit-
ment 1o the mature part of the population in 198¢
and a strong recruitment in 1981,

The gonad development of both sexes in these
years started in late summer and was interrupted in
the winter months (Fig. 5). The gonad weights were
higher in 1979 than in 1980. This difference con-
tinued until spawning time.

The relationship between the gonad weight and
the total weight of the fish was described by a power
function (Eq. 2). The constant 4 in this function is
nearly 2 in both years (Table 3), implying that the
gonads increase relatively more in weight than the
total weight with increasing size. Another power

O,

0

50

0 2 % 26 8 10

LENGTH {emt

Fig. 4. The maturity ogives of the bream in 1979 (straight line),
1980 (dashed line) and 1981 (dash-dotied line). The percentage
mature bream per¢m length class are indicated, A = males. B =
females.
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Fig. 5. The gonad weights (g fr wt) of two length classes (30 and
35 cm) of bream in the course of 197% (straight line), 1980
(dashed line) and 1981 (dash-dotted line). A = males, B =
fernales.

function arises relating gonad weight to length: -

Woon = cadl,bd 3)
with the same symbols as used for Eqs. (1} and (2).
In 1980 the power bd was lower than in 1979. This

Table 3. The average values and standard deviations of the
constants *'d’ and ‘In ¢" in Eq. (2} for males and lemales in Iwo
suecessive years.

Year d Sy In¢ Stoe

Sept. 1979-May 1980 2 1.95 G15 -8.37 -1.23
g1.59 016 -6.63 -1.36

Sept. 1980  May 1981 @192 0.1 -8.14 -1.05
& 1.46 0.08 -5.73 -0.71

Tabie 4. Absolute fecundity and number of eggs per gram roe of
bream for three size classes in spring 1980 and 1981, Absolute
fecundity is expressed as 1otal number of eggs per fish.

Absolute fecundity Number of eggs per
gram roe
Size (cm) 154-80 |-d-81 15-4-30 14-81
30 54210 61863 - 1390 2021
325 96 447 95273 1323 1989
35 158037 141 360 ° 1226 1950

means that the gonad weight of the larger individu-
als was more affected than that of the smaller ones,

Although the gonad weights clearly differed, the
absolute fecundity per length class seemed to be less
affected (Table4). The total number of eggs of the
smaller individuals was slightly (although not sig-
nificantly) higher in spring 1981 than in 1980, while
the reverse applied to the larger ones. The lower
weight per individual egg in 1981 together with an
almost unchanged fecundity (Table 4) explains the
lower gonad weight.

The development of the gonads was accompan-
ied by a decreasing weight of the somatic tissue
(Fig. 6). The somatic weight of the males is almost

TS0 B
———
= “;—:"'(5"?'2‘:-:‘1* —o—--o--o___c__o o, o - -0
; ." Y e —~0— “"“‘Hg
= e 30CH
T W"‘—a_‘_‘
i B e T B e s T
; 0T=¢ 2= T o,
g
A
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Fig. 6. The somatic weights (g fr wt) of two length classes (30 and 35 cm) of bream in the course of 1979 (straight line), 1980 (dashed line)

and 1981 {dash-dotted line). A = males, B = females.
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Tahble 5. Food composition (5 ) based on energy content of food organisms for the 25 30 cm length class during the growing scasens of

1979 and 1930.

1979 1980

June July Aug. Sept. June July Aug. Sept.
Daphnia hralina &9 2 20 38 62 16 10 3
Copepeda 9 kL] 22 45 | 7 Y 28
Bosiming coregunt [ | 6 2 3 4 3
Alora sp. 3 3 2 5
Cladoranyiarsuys sp. 2 27 8 3 35 42 43 29
Cryprochironosinus sp.
Einfeldia sp 34 46 5 38 3 32

Procladius sp.

always higher than that of the females, which is
probably related to their relatively low gonad
weight. Even though the mature individuals did not
increase in weight in 1980, they were still able to
form gonads at the expense of somatic tissue
formed the year before.

Food

The most important food organisms for the
25-30 cm length class were small crustaceans and
chironomids (Table 5). Their relative significance,
however, differed from 1979 to 1980. [n 1979 zoo-
plankton made up the largest part of the diet (65%),
while in 1980 chironomids did so (62%).

Comparing the average biomass composition of
the food organisms of the standing stock (Table 6)
with that found in the guts of bream (Table 5),
among the zooplankton larger Daphnia were pre-
ferred and among the chironomids the smaller Cla-
dotanytarsis.

Because these figures apply to the 25-30 cm size

class from sites in the open water and the influence
of size and site is not considered here (Lammens, in
prep.), these figures are biased. This length class is,
however, the most abundant and the open water
represents approximately 90% of the total surface
area.

The average biomass of zooplankton and chiro-
nomids differed greatly in both 1979 and 1980. 1n
both years the biomass of zooplankton was from
one to two orders of magnitude higher than that of
chironomids. The difference between the biomasses
of zooplankton in both years was less, by a factor 3.
So although the biomass of chironomids is much
lower, its share in the diet of this size class of bream
is relatively great, in 1980 even greater than that of
zooplankton.

As the consumpiion must have been higher in
1979 than in 1980 because of the better growth in
that year {Fig. 3), the diets in these yéars cannot be
compared directly. If consumption in 1979 were
twice as great as in 1980, the amount of consumed
chironomids in both years would be similar, while

Tables. Average standing stock biomass{kcal m 7} of the relevant food organisms of the bream during the growing seasons of 1979 and
198G, For Daphnia Avalina enly the average lengths are also included.

1979 1980

June Juty Aug. Sept. June July Aug. Sept.
Daphinta hvafing 216 2.1 2.9 58 86 0.3 0.6 03
Average lengths (mm} 1.10 1.22 107 i.04 1.09 0.74 0.74 0.6
Copepoda 1.5 28 6.2 48 20 14 2.7 1.1
Basmina coregoni 0.2 0.2 0.3 0.4 0.5 0.9 0.9 0.3
Cladotanyiarsus sp. 0.05 0.09 0.06 0.03 0.05 0.08 0.06
Cryprochiroromus sp. 0.09 0.03 0.01 0.15 0.04 0.13 0.02
Einfeldia sp. 0.2 2.59 0.51 0.0l 0.14 0.69
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the amount of zooplankton consumed in 1979
would be four times that consumed in 1980, If
weight increase is taken as a measure of consump-
tior above maintenance level, then Fig. 3Bisa good
illustration of this relative consumption in 979 and
1980.

Discussion

In 1979 and 1980 the feeding conditions for the
bream differed both gualitatively and quantitative-
ly, especially with respect to the availability of
zooplankton. In 1979 the numbers of large Daph-
nia and copepods were high throughout the year,
whilein 1980 thelargerzooplanktonspecies reached
high densities only in June (Table 6). The standing
stock biomass of the chironomids was very low in
both years.

The high standing stock of zooplankton in 1979
largely determined condition, growth and gonad
development in that year, while in 1980 consump-
tion of zooplankton was much less, which could not
be compensated for by chironomids. As a result,
condition, growth and gonad development of the
larger bream decreased.

The number and size of the zooplankton species
inthese years were largely influenced by the amount
of 0+ fish: in 1980 a large amount of 0+ fish re-
cruited and depressed by size selective feeding{Van
Densen, in prep.) the size and numbers of Daphnia.
Only the smaller fish were able to handle the small
zooplankton and eat sufficient quantities to restore
condition and grow in length. In 1979 there was
hardly any recruitment of 0+ fish, and the large
daphnids particularly were presentin high numbers.
They were consumed by the larger bream, who
could recover quickly after spawning and maintain
a stable condition. In 1980 and 1981 they were not
able to do so.

The dependence of fish on zeoplankton in certain
periods and places was also found for another large
cyprinid, the carp (Cyprinus carpio L.) (Fanget
1972}. Especially in early and late summer when the
zooplankton was abundant it was eaten in large
amounts; the small particles seem to be mechanical-
ly sicved by the gill-rakers (Uribe-Zamora 1975).

The influence of the feeding situation on condi-
tiont, growth and gonad development was differen-
tiated into size classes. The larger bream, in particu-

lar, deteriorated in condition, growth was retarded,
and eggs were smaller. This was reflected in the
values of b and bd {Eqgs. 1 and 3), both of which
decreased constantly afier spawning in 1980.

Because of this relation of size and sex with con-
dition, a distinction was made between the sexes as
well as between the size classes, making use of Eq.
{1), calculated by the geometrical mean functional
regression. LeCren (1951) pointed out the limita-
tions of the conventional condition factors, while
Ricker(1973) showed the limitations of the general-
ly used predictive regression.

The condition recovery and growth in length
proved to be related: only after condition recovery
was realized did length growth occur. Thereforeit is
likely that growth in length staris at the moment the
condition reaches a certain level, which level was
not reached by bream >>30 cm in 1981, Geyer (1939)
studied the growth and condition of ¢cyprinids in 5
Ostholsteinian lakes. Although the growth rates of
fish in those lakes differed, he could not find differ-
ences in condition. Only one lake deviated from the
general picture with a deteriorated bream condi-
tion. Therefore, Geyer stated that the condition is
independent of growth rate; in the one deviating
lake the food conditions were deteriorated as a
result of a very suceessful reproduction and conse-
quent overcrowding. A similar situation prevailed
in Tjeukemeer in both 1980 and 1981,

This phenomenon has consequences for the
length-weight relationship: only the growing indi-
viduals satisfy this relationship. 1f fishes with a
deteriorated condition are also included, the log-
transformed values of length and weight cease to be
linear, If the larger individuals have a deterierated
condition, their weight will be overestimated. The
curve will be linear for the fishes with a stahle
condition and will bow at the size where condition
deteriorates. A calculated line will overestimate the
extremes while the middle part will be underesti-
mated. In Fig. 7 three curves are drawn which show
these effects. In this study only fishes larger than
20 cm are considered. Although this relationship is
not linear, the straight line vused fits very well be-
cause maost data are in the short interval 25-35 cm.
If small fishes are also considered the deviation is
much greater {Fig. 7).

Not only were the condition and growth influ-
enced by the feeding conditions, but also the gonad
development. The gonad development starts at the
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WEIGHT {g fr wt]

LENGTH frm)

Fig. 7. The total weights of female bream caught on 30-9-1981
are plotted against their lengths on a double log scale. Three lines
were calculated: for 10 40 em{straightline), for 10- 25 cm(dash-
datted hine} and for 2540 cm (dashed line).

end of July and 1s interrupted during the winter
months. During this process the somatic weight
decreases. [n 1979 somatic tissue was formed in
June and July and partly transformed to gonad
tissue thereafter, In 1980, however, there was hard-
Iy any condition recovery, so the development of
gonads took place at the expense of somatic tissue
formed in the preceding vear and consequently
broke into the reserves.

Volodin {1979) showed that foraging conditions
influenced the gonad development. In ponds where
bream competed with yearling carp, condition de-
creased severely and yolk formation in most fish
failed and an increased mortality was noticed, while
non-competing bream in a different pond increased
in condition and matured normally. The dereriora-
tion of the condition in Tjeukemeer resulted in a
worse gonad development in 1980 and 1981 than in
1979. Yolk formation, however, still occurred. Ivlev
(1961} found that yearling bream did not die until
they lost 309 of their weight. The larger bream in
Tjeukemeer had lost 15% of their original weight in
late summer of 1981, If for this size class the same

value of 30% holds, increased mortality is not to be
expected until the end of 1982, if the competition
for zooplankton continues.

In the literature several cases have been reported
an the relation between fish fecundity and feeding
conditions. Fecundity has received much attention
from Russian workers who regard it as one of the
most important responses to feeding conditions.
Absolute fecundity and egg weight of bream in
relation to size and for different years are given by
Kuznetsov (1977), Tsyplakov (1969) and Vasil-
chenko (1970). These studies show that when
growth was retarded, bream matured at a smaller
length and the egg weight decreased. Absolute fe-
cundity in¢reased for the smaller bream, while that
of the larger bream decreased. In Tjeukemeer the
egg weight and absolute fecundity changed in the
same way, although the latter changed only slightly.
The size at which the bream matured was larger in
1980 than in 1979, This is in contradiciion with the
above-mentioned studies. The extensive study of
Alm(1959), in which he relates maturity to size and
age, also contradicts these findings, 1n 1981, how-
ever, the bream matured at a smaller size than in
1979. The reason for this difference is not clear.

A few studies have been made concerning the
relation between the foad supply and the growth of
bream. The most extensive comparative study was
made in the Ostholsteinian lakes in Germany
(Lundbeck 1926; Geyer 1939; Laskar 1948). Anoth-
er comparative study (Cazemier 1975) related
growth to food supply. Both studies show that if the
chironomid standing stock exceeds 20 g fr we m 2
the growth of bream is very good. In those waters
bream attained a weight of 1 kg after nine years. [n
waters with a medium growth, ¢.g. 0.5 kgafter nine
years, the chironomid biomass amounted to 5-20 g
fr wim 2. Poor growth, e.g. 0.2 kg after nine years,
is associated with a standing stock of chironomids
of less than 5 g fr wt m 2. [n this respect Tjeuke-
meer, with lgss than 2 g fr wt m 2 (Vijverberg, un-
publ.}, had extremely poor feeding conditions, The
standing stock of zooplankton was, however, much
higher in both vears. In 1979 it amounted to 5-20 g
fr wt m 2; in 1980 it was less than 5 g fr wt m 2.

So, in Tjeukemeer, zooplankton was the most
important food (or the bream when its standing
stock was more than 5 g fr wt m 2. Planktivorous
young fish such as smelt and perch were important
competitors when their densities were high. When
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the standing steck of zooplankton was less than 5 g
fr wt m 2, chironomids became important aithough
their biomass was even less than 2 g fr we m 2. For
bream, benthic feeding appears to be more efficient
than planktivorous feeding. Because of its low effi-
ciency of planktivorous feeding, bream cannot
compete with other planktivorous fish, but due to
its high efficiency in feeding on chironomids, it can
compete strongly with other benthic feeders. It is
not unlikely that the low chironomid biomass in
Tjeukemeer is caused by the bream population,
because every year almost the whole production of
chironomids is consumed (Lammens, in prep.; ¥ij-
verberg, unpubl.}, except for the large Chironomus
plumosus. This species is almost only eaten by the
eel (Anguilla anguillaj (de Nie 1982).

In Tjeukemeer the standing stock of the larger
zooplankton species is influenced largely by the size
selective predation of the planktivorous 0+ fish
(van Densen, in prep.); the amount of 0+ fish in its
turn varies greatly from year to year depending
upon the success of larval recruitment and upon the
predation by older pikeperch (Srizostedion lucio-
perca). Adverse weather conditions can hamper re-
production in the lake, while heavy precipitation
can depress the passive immigration of larvae {van
Densen & Vijverberg 1982). As a consequence,
condition, growthand gonad development of bream
in Tjeukemeer are mainly dependent on the weather
conditions in early summer on the one hand and on
the standing stock of pikeperch on the other.

Summary

The bream population in Tjeukemeer was sam-
pled from 1979 to 1981 to describe growth, condi-
tion, gonad development and diet. Simultaneously,
the pelagial zooplankton and the benthic chirenim-
id larvac were sampied.

The condition, growth and gonad development
of the larger bream decreased constantly during the
course of the study. This was associated with a
deterioration in feeding conditions as a conse-
quence of two successive strong recruitments of
young fish in 1980 and 1981. Due to the size selec-
tive predation of the young fish, the zooplankton
food organisms decreased in size and were too small
to be efficiently eaten by the larger bream. The
chironomid population was, with a mean standing
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crop of less than 2 g fr wt m~2, poorly developed and
its relative contribution to the food of the bream
was only important when the zooplankton biomass
was very low.
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A comparison between the feeding of white bream (Blicca bjorkna)
and bream (Abramis brama)

E. H. R. R. LaMmens

With 4 figures and 2 tables in the text

Introduction

Bream {Abramis brama) and white bream {Blicca biérkna) are closely related cyprinids with al-
most identical bady forms. The distribution of these species, however, is quite different: generally
bream prefers large lakes with little vegetation, while white bream is more abundant in smaller
waters with dense vegetation {GoLpsping 1971; Gever 1939; Pregs 1976). There is some overlap in
the littoral zone of lakes. However, it is difficult to expiain why white bream does not frequent
the open water, and bream overgrown waters, because their spawning areas are almost identical
and the food of both species is primarily composed of zooplankton and chironomids (LaMMENS
1976, 1982; Preys 1976; HartLey 1947). Probably there is 2 mechanism which segregates both spe-
cies in different habitars.

The purpose of this study is ta characterize the feeding mechanisms of bream and white bream
by comparing their food compositions in relation to their gill-raker systems. The differences may
provide a clue whether these species can have competitive interactions, which may result in inter-
active segregation (N1LssoN 1967). This study 1s part of a larger study on the interactions between
fish and their food organisms in Tjeukemeer (see Vyvereerc & van Densen 1984). The most
important cyprinid species i1s bream (A&ramis brama), while white bream (Blicca Bjorkna) and
roach (Ratilus rutilus) occur in much lower densities.

Materials and methods

Bream and white bream were collected with a small meshed trawl (5.5 mm cod end) at the same
sites in Tjeukemeer at least once a month in the period June—September (1979 and 1982).
Tjeukemeer 15 a large (2150 ha), shallow (1.5m), highly eutrophic lake in the north of the Nether-
lands. The length of the individuals was measured as fork length and gut contents were taken from
specific length classes {10—15, 15—20 cm, etc.). Gut contents were lumped per length class and pre-
served in 4% formalin. Three or four subsamples were taken per sample and observed micro-
scopically: food organisms were identified, counted and measured. The planktonic cladocerans
were treated on the species level and cyclopoid copepods and chironomids as taxonomic groups
because of morphological similarities within these groups. The lengths of the chironomids were
recanstructed from the size of the head capsules. Energy contents were calculated using the rela-
tionships given by Vyvereserc & Frank (1976) and VijverserG (unpubl.} for zooplankton and chi-
ronomid larvae, respectively. For chironomids 1g ash-free dry weight was assumed to represent 5
keal. {(WinBERG et al. 1971). The gill-raker (branchio-spinal) system of 20cm bream and white
bream were described by drawing parts of the left second and third rostral gill-arches.

Results

A comparison of the food composition of two length classes of bream and whire
bream revealed a difference on two levels: firstly, there was a difference in the composi-
tion of the food organisms, and secondly, within the common food organisms there was
a difference in size distribution.
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Fig. 1. Mean food composition of two
length classes of bream and white bream
on an energy basis, based on 10 sampling
dates in the summer months of 1979 and
1982.
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Table 1. The proportion (%) of small (3—6 mm) and medium-sized (6—12 mm) chironomids, cal-
culated on an energy basis, in the guts of bream and white bream.

Bream White bream
size fish small  medium small  medium
(em}) % % % %
10—15 75 25 a5 65
15—-20 50 50 3 97

Most important food organisms were copepods, benthic cladocerans, Bosmina
coregoni, Daphnia byalina, Leptodera kindtii and chironomid larvae and pupae (Fig. 1).
This is 2 cumulative picture of 10 sampling dates in 1979 and 1982. For bream Leptodora
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Table 2. Correlation between the average size of consumed Bosmina coregoni and Dapbnia byalina
and the size of the fish (*: significant for p <0.05).

Fish species Corr. coeff. No. of obs.

Bosmina coregoni Bream Q.774% 14
White bream 0.321 20

Dapbnia byalina Bream (>20cm) 0.702% 15
Bream (< 20cm) -0.754% 7
Bream (< 25cm) -0.627% 11
White bream (< 25cm) 0.087 14

WHITE BREAM BREAM
2

§
y Fig. 4. Part of the branchio-spinal system of 20cm

» bream and white bream. For both fishes two
(half) gill-arches are shown with their spines. A:
distance between the gill arches; B: distance be-
tween the brachio-spines; C—D: highe of the spi-
nes; D: half width of the gill arch.

I1mrn

1
|

kindtii and chironomid pupae were unimportant, whereas benthic cladocerans and co-
pepods were practically absent in the guts of white bream. The individual size in the lat-
ter two groups Is very small and approximates C.5 to 1 mm, while the individual size of
the former two groups is an order of magnitude greater: 5 to 10 mm.

Within the common food organisms the individuals eaten by the white bream were
on average larger than those eaten by bream {Figs. 2 and 3, Table 1}. Relating the mean
size of B. coregoni eaten with the size of the fish a significant positive correlation was
found for bream (Table 2), but not for white bream. Doing the same for D. hyalina, a sig-
nificant positive correlation was found for bream larger than 20cm, but a negative one
for smaller bream. No significant correlations were found for white bream (Table 2).

In comparing the branchio-spinal systems of 20cm bream and white bream, it ap-
peared that the space between the branchio-spines of white bream is almost twice as
large as that of bream (Fig. 4). The spines of bream are three times as large as those of
white bream and the matching of opposing spines is better in the bream,

Discussion

Particulate feeding is very unlikely for bream when it feeds on B. coregoni, D. hya-
lina, benthic cladocerans and chironomids. Only for bream smaller than 20cm and
feeding on D. hyalina filter feeding is unlikely (Lammews in prep.). Comparing the
branchio-spinal systems (Fig. 4) of both fishes it becomes obvious that white bream fil-
ter feeds less efficiently and this suggests a better interpretation of Figs. 2 and 3: when
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they are smaller than 20 cm it seems more profitable for both species to select the larger
D. byalina. As the relative difference between the fish and the prey becomes larger filer-
ing 1s more profitable, if it can be done efficiently. In the case of bream one can see a
gradual switch from particulate feeding to filter feeding: the average size of the food
organisms decreases to a minimum at a fish length of approximately 20cm and then in-
creases as the filter apparatus becomes coarser. In the case of white bream there may be
the same switch, however, it is not as clear as in the case of bream, probably because the
minimum size retained is too large: the smallest organisms cannot be retained, so the
average size remains high and the transition from particulate feeding to filter feeding is
not noticable,

When consuming B. ceregoni, the bream starts filter feeding at a length of 10cm, but
for the white bream it is again more difficult to show: because it cannot retain the small-
est individuals it probably combines particulate and filter feeding.

When feeding on chirenomids in a substrate of sand and/or mud, these organisms
have to be dug up by taking both substrate and organisms into the mouth and sieving
the organisms out of the substrate over the branchiospinal system. This was clearly seen
in aquarium observations. Because the space between the branchio-spines of white
bream is larger, the substrate particles can pass the “filter” more easily. This implies
that white bream can filter feed when substrate particles are too large for bream to filter.
In the latter case the substrate particles are spit out by the bream and sieved by the white
bream, which feeds more efficiently in this case {unpubl. results).

If bream and white bream are dependent upon the same planktonic and benthic com-
munity, largely composed of small prey species, and if substrate particles are small, then
the efficiency of feeding by bream will be greater than that of 2 white bream of the same
size. If the community of prey species is composed of large individuals and substrate
particles are large, the feeding efficiency of white bream will be larger. This might ex-
plain the dominance of bream in open water, where zooplankton is often composed of
small individuals as a consequence of size-selective predation (van Densen 1982) and
where the substrate is composed of very fine substrate particles in the absence of macro-
phytes and chironomids are small {BeaTTiE 1982). In more overgrown water with less
phyto- and zooplankton, and coarser substrate particles, however, the situation seems
to be better for the white bream. So habitat segregation is probably largely determined
by the feeding efficiencies of these species.
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Synopsis

The planktivorous feeding of bream, Abramis brama on Daphnia hyalina and Bosmina coregoni was
analyzed in a stepwise regression analysis with the average size {and standard deviation) of consumed
organisms as dependent variable and the size of the fish, the average size {and standard deviation) of the
organisms and their density in the environment as independent variables. Three basic predictions on filter
feeding were formulated and tested. It was predicted that the (average) prey size should increase with fish
size, but that the standard deviation should decline. Secondly the prey size should be strongly correlated with
the prey size available and thirdly the prey density should have little effect on the size selection. These
hypotheses could not be rejected for bream >10 cm feeding on B. coregoni and for bream >20 cm feeding on
D. hyalina. The hypotheses were not valid for smaller bream as these acted as particulate or combined filter-

and particulate feeders.

Introduction

For the last twenty years research on the feeding of
fishes has emphasized planktivorous fish. Studies
of Hrbadek (1961) and Brooks & Dodson (1965)
stimulated this work by demonstrating the influ-
ence of fish predation on the structure of zoo-
plankton communities. Later studies concentrated
on the size selective feeding of planktivorous fish
{Werner & Hall 1974, Confer & Blades 1975,
O’Brien et al. 1976, Eggers 1977, Wright & O’Brien
1984). They developed models to predict the food
selection at any given density and food composition
of food organisms. The density, in particular, ap-
peared very important in this selection process,
because it determined the extent of the size selec-
tivity. However, these models were developed for
particulate feeders (e.g. the bluegill, Lepomis mac-
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rochirusy and do not seem relevant for filter
feeders.

Leong & (FConnel (1969), Durbin & Durbin
(1975), Fanssen (1976), Holanov & Tasch (1978},
Rosen & Hales (1981), Drenner et al. (1982) and
Crowder & Binkowski (1983) demonstrated the
ability of several fish species to feed in different
modes depending on the density and size of the
organisms. Apart from particulate feeding, two
modes for filter feeding were described: straining
particles by swimming for several seconds with
opened mouth (Durbin & Durbin 1975, Janssen
1976) and gulping or pump filter feeding by ‘pump-
ing’ water through the gill raker system instead of
swimming with opened mouth (Janssen 1976,
Drenner et al. 1982, Holanov & Tasch 1978,
Crowder & Binkowski 1983). However, because of
these different feeding modes, predicting food




composition or consumption must be adjusted to
the feeding mode applied and complementary
models need to be developed to make a more gen-
eralized one, which includes these three feeding
modes.

In this study the planktivorous feeding modes of
bream, Abramis brama, in Tjeukemeer are de-
duced by relating the size distribution of consumed
food organisms to the size of the fish and the size
distribution and density of food organisms in the
environment by way of a stepwise regression analy-
sis. The feeding mode is deduced by testing a pro-
posed filter feeding ‘model” with these results and
confirmed by laberatory observations,

The hypothesis for filter feeding

Several models have been worked out to predict
the food selection of planktivorous feeders, that is
for small fishes up to 15 cm, which act as particulate
feeders (Werner & Hall 1974, Confer & Blades
1975, O’Brien et al. 1976, Eggers 1977, Wright &
(O'Brien 1984). The assumptions of these models
are essentially different from a model, which would
predict the selection of filter feeders, The above
mentioned models are based on a visual interpreta-
tion of the prey, which is individually attacked. A
filter feeding model is more concerned about the
retention abilities of the gill-raker system of the fish
and is only applicable when the food particles are
very small (and abundant}) in relation to the size of
the fish. It is unlikely that a fish of 30cm with a
mouth gape of 20mm would select prey of 0.5-
1.5mm individually, especially when one knows
that these fishes also forage at night (Holanov &
Tash 1978, Volkova 1973). For these fishes the
handling time of the prey is not (directly) related to
the size of the mouth gape, but to the retention
possibilities of the gill-raker system in relation to
the water current {Wright et al. 1983). Although
the functioning of this apparatus is not yet known,
one can imagine it has a sort of sieve function, in
which larger prey are more easily retained than
smaller ones and that the mesh size of this ‘sieve’
changes with the length of the fish and therefore
the size selection of the food organisms also
changes with the fish length. So the first prediction

of the model (Fig. 1) is that the average size of the
retained food particles will increase with increasing
fish length, because an increasing share of the
smaller organisms cannot be retained and there-
fore the standard deviation of the retained food
particles will decline with increasing fish size (Fig.
1). The second prediction is that the average size
and standard deviation of the consumed organisms
will be strongly correlated with that in the environ-
ment (Fig. 1}. The third prediction is that the size
composition is not related to the density, at least, if
no clogging effect occurs in the gill-raker system.
Therefore size selection can easily be deseribed as a
function of the size of the fish and the size composi-
tion in the environment. In this paper these three
predictions will be tested for bream, Abramis
brama, fecding on Daphnia hyalina and Bosmina
coregoni. In a stepwise multipie regression analysis
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Fig. 1. Three size distributions of food organisms and the se-
lected size distributions by three length classes of bream (broken
lines). The vertical broken lines F,, F, and F, indicate the
minimum size of the organisms that can be retained by these
length classes (M = average size of organism n the envirenment
(E) and tn different length classes of fishes (1, 2 and 3), and
S = standard deviation of the above).



correlations will be calculated between the average
size (and standard deviation) of consumed organ-
isms as dependent variables and the size of the fish,
the average size (and standard deviation) of the
organisms and the density of the organisms in the
environment as independent variables.

Materials and methods

Bream and zooplankton were collected syn-
chronously in four successive years (1979-1982) in
Tjeukemeer. This lake is a shallow {mean depth
1.5m), very eutrophic, turbid (seechi-disc 25—
35 cm) fresh water lake with a surface area of 21.0
km?, Vegetation is almost absent; only in the shore-
line are there some reed beds. The lake is very
exposed to wind and therefore stratification of any
kind is absent and zooplankton is almost homoge-
nously distributed (de Nie et al. 1980). The lake is
part of an interconnected ‘boezem’ system, in
which water is pumped from the large lake Issel-
meer in summer, and from which water is pumped
out in winter to keep the water at a constant level.

The fish

The fish were caught with a small-mesh trawl
{5.5mm cod end) at five stations at least once a
month in summer and occasionally in spring and
autumn. The fork length of the individuals was
measured and only fishes of definite length classes
(9.5-10.5, 14.5-15.5¢m, . . . 34.5-35.5cm) were re-
tained. For each length class the gut contents of five
fish were pooled and preserved in 4% formalin. As
the contents consisted of zooplankton, they could
easily be subsampled by the Kott apparatus (1953},
without causing much variation. Three or four sub-
samples of each sample were taken and analysed
microscopically: food organisms were identified,
counted and measured. Because bream has phar-
yngeal teeth, the cladocerans were often crushed or
broken in pieces, which made counting and mea-
suring difficult. To reconstruct the real number of
organisms in the subsample only heads and entire
organisms were counted. Only the entire organ-
isms were measured. For each three subsamples at
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least 25-50 organisms were measured per species.
The cladocerans were measured as described be-
low. For D. hyalina 42 samples (210 fishes) were
analysed, for B. coregoni 46 (230 fishes),

Zooplankion

Zooplankton was sampled with a 31 Friedinger
apparatus. At cach station two samples were
taken, one just below the water surface and the
other just above the bottom. The samples were
concentrated by filtration through a 120 pm mesh
plankton gauze and preserved in 10% formalin.
The combined sample was subsampled after Kott
(1953) and species were identified, counted and
measured. Cladocerans were measured from the
top of the head or, if a helmet was present, from the
base of the helmet to the base of the tail spine.

Statistical procedure

A regression analysis was performed with four
variables: the average consumed prey size (or stan-
dard deviation) as dependent variable and the
length of the fish, the average prey size {(or stan-
dard deviation) in the environment and the density
of the prey as independent variables, The regres-
sion was performed stepwise: the variable with the
largest F-value enters the model and the process is
repeated with the remaining variables and con-
tinues until the F-values of all the variables in the
models have F-values larger than the F-to-delete
(95% confidence interval) and all the variables not
in the model have F-values smaller than the F-to-
delete, or until the tolerance value becomes too
small (i.¢. the matrix becomes unstable). This anal-
ysis was performed to evaluate the contribution of
each of the independent variables to the total varia-
tion. As some of the independent variables {e.g.
average length of food organisms and their density)
may be correlated with each other, they may cause
an irrelevant correlation with the dependent varia-
ble. This stepwise regression corrects for this irrele-
vant correlation. See for further details Enslein et
al. (1977)




Feeding behaviour observations

Bream in three different length classes (10cm,
15-20em and 30-35 em) were observed in 540 litre
aquaria (180 x 60 x 50¢m) when feeding on D.
hyalina which were collected in the Tjeukemeer.
These organisms were presented in densities of 20
to 200 per litre, about the same range as is present
in Tjeukemeer.

Results

Basmina coregoni

The variation in average size of consumed B. cor-
egont was 0.42 mm to 0.51 mm for 10 cm bream and

0.45 to 0.36 mm for 3¢cm bream (Fig. 2). In the
environment the average size fluctuated between
0.36 and (.44 mm and was always smaller than that
found in the guts. Most (43.6%) of the variation in
size of consumed B. coregoni could be explained by
the size of the fish and a smaller part (13.3%) by the
average size in the environment (Table 1). None of
the variation could be explained by the density,
which fluctuated from 50-1500 individuals per
litre.

The variation in the standard deviation of the
consumed organisms was 0.05 to (.11 mm, whereas
that in the environment varied from 0.08 to
0.10mm (Fig. 3). In most cases the standard devia-
tion of consumed organisms was lower than that in
the environment and the largest part (57%) of the
variation could be explained by the standard devia-

Tabfe ! Stepwise regression with three independent variables: Iength of bream, average length of food organisms in the environment {or
standard deviation) and the density of the food organisms. The dependent variable is the size of the food organisms (or standard
deviation) of consumed organisms. Pars. R indicates the partial correlation coefficient, % indicates the percentage which can he

cxplained by this variable, df the degrees of freedom.

Dependent  Independent B. coregoni D. hyaling >20cm D. hyvafing «20cm
variable variable
F Part. B % dr F Part. R % df F Part. R % df
Average Length of bream 30.20% D.o6i" 436 45 28.08" 0701* 236 28 1760 — Q84" 663 4
length of food
organisms
in gut
Average lengthof  11.68% 0.485* 133 44 34,52 0.732% 535 29 0.0 0.0 9
foud organisms in
environment
Density of food 00.06 0.4z - 43 00.34 0.109 - 27 0529+ 0.6317 134 10
organisms in
environment
Standurd Length of bream 13.82¢ -0.512* 112 44 1117 ~0.541* 28.3 29 05.32¢ 0.589" 347 11
deviation
of food
organisms
in gut
Standard deviation 52.98* 0.755% 57.0 45 06.92% 0.459* 148 28  00.03 0.056 - g
of food orpanisms
in environment
Density of food 02.22 0.235 - 43 .21 0492 - 27 00,33 0189 - 10
organisms in
environment
* P<0.03

35



055 IS
—E L -~
E -

2 * /’}’ -
& ™ ©
E I/ -
® ’ S " ®
5050 // @___ QL
@ @ S ® .
— e ’:
- /
. '/'
S ®
045+ v ® ®
H
&
&
@ o 041-044
® 036-040
T 1 T T T
10 15 20 25 30

Length of bream lcm}

Fig. 2. The average length of consumed Bosmina coregoni per
sampling date plotted to the size of the fish. The two different
symbols indicate the approximate average size in the envircon-
ment (right corner below) and curves are drawn through the
average values per symbol per length class.

tion in the environment; a smaller part (11.2%) by
the length of the bream (Table 1). None of the
variation could be explained by the density.

Feeding on B. coregoni the three predictions
about filter feeding could not be rejected, as all the
correlations were in accordance with the postula-
tions.

Daphnia hyalina

The variation in average size of consumed D
hyalinag was 0.95 to 1.52mm and that in the en-
vironment 0.90 to 1.15. The average size was lowest
in the 20 cm bream and highest in the small (5 and
10cm) and large (35 cm) bream (Fig. 4). This rela-
tion with the tength is different than that for B,
coregoni and seems to point to two different feed-
ing mechanisms. Therefore the analysis was done
separately for the size classes larger than 20 cm and
those smaller than 20cm (Table 1).
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In the larger bream most of the variation
(53.5%) in the average size could be explained by
the average size in the environment and a smaller
part (23.6%) by the length of the fish. None of the
variation could be explained by the density of D.
hyalina. The standard deviation of consumed or-
ganisms in this group varied from 0.10 to 0.30 mm,
in the environment from 0.27 to 0.33 mm (Fig. 5).
Here it was always higher than in the fish. Some
(29.3%) of the variation could be explained by the
length of the fish, some (14.8%) by the standard
deviation in the environment. No corzelation was
found with the density, which fluctuated from 10 to
300 individuals per litre.

In the smaller fish the variation in the average
size could largely (66.3%) be explained by the
length of the bream and a smaller part (13.4%)
could be explained by the density. No relation with
the average length it the environment was found.




154 . o 09-10
- [
b i‘\ H ® W-115
e e . )
T .
£134 5 g L U
w N L4 P
) o “Le L
c e ST 14
: : 4
£ ;.\ |} o
& 11 e *
o e -
- 8 8;
ey
©
T T T T T
15 5 35

Length of bream Imm]

Fig. 4. The average length of consumed Daphnia fivalina per
sampling date ptotted to the size of the fish. The two different
symbols indicate the approximate average size in the environ-
ment (right corner above) and curves are drawn through the
average values per symbol per length class.

Regarding the standard deviation of consumed or-
ganisms in this group, most (34.7%) of the varia-
tion could be explained by the size of the fish and
none by the density or standard deviation in the
environment.

The three predictions about filter feeding on 0.
fiyalina could not be rejected for bream larger than
20cm. For smalier bream, however, every one of
them could be rejected, because the fish acts as a
particulate feeder or combines particulate and fil-
ter feeding.

Feeding behaviour observations

The feeding mode of the 30-35c¢cm bream was
characterized by series’ of rapid suction move-
ments in which the premaxilla was protruded to
form a sucking tube about 1.5em long with an
opening of 2.1cm. These movements occurred
about 100-200 times per minute and were not di-
rected towards individual prey. These series’ of
‘open’ protrusion movements were briefly inter-
rupted by ‘closed’ protrusion movement, in which
the prey were probably ‘handled’ in the buccal
cavity and swallowed. The bream moved siowly
throughout the aquarium while feeding with no
preference for locality.
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Fig. 3. The standard deviation of consumed Daphnia hyalina
plotted to the size of the fish per sampling date. The two dif-
ferent symbols indicate the approximate standard deviation in
the environment (right corner above) and curves are drawn
through the average values per symbot per length class.

The feeding mode shown by the 15-20 cm length
class was essentially the same as that of the
30-35¢m bream. The sucking tube of these fishes
was about 0.8 cm long with an opening of 1.1cm. In
contrast to the larger bream these fishes also at-
tacked prey individually, however only when the
density was very low. In the smallest length class
particulate feeding was very obvious, both when
densities were high and low. Filter feeding oc-
curred only at very high densities. The sucking tube
of these fishes was about 0.3 cm with an opening of
0.7¢m,

Discussion
Planktivorous fish can be conveniently divided into

particulate and filter feeders; particulate feeders
catch their prey individually by suction and for each
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prey a whole repertoire of locating, pursuit, attack
and capture has to be followed (Eggers 1977,
O’Brien 1976, Wright & O’Brien 1984). Filter
feeders do not attack a particular individual, but try
to collect prey by pumping water through their gill-
raker system {(Janssen 1976, Drenner et al. 1982,
Holanov & Tash 1978, own observations on
bream). Modelling the prey selection of both
groups is therefore fundamentally different.

The food selection of particulate feeders on zoo-
plankton depends largely on the search and hand-
ling time of prey (Werner & Hall 1974), the vis-
ibility of the prey (Zaret & Kerfoot 1975) and the
evasive behaviour of the prey (Drenner et al. 1978,
McComas & Drenner 1982, Winfield 1983). The
density of food organisms determines the breadth
of the diet, being narrow at high densities and
broad at low densities (Eggers 1977, Confer &
Blades 1975, O’Brien et al. 1976, Bartell 1882). The
prey selection of filter feeders is primarily limited
by the retention abilities of the filtering system
rather than by the size of the mouth gape. The
visual aspect is only relevant in locating patches
and evasive behaviour seems of minor importance
as the size of the predator is very large in compari-
son to the prey. Prey density does not seem rele-
vant to the selection, only to the total amount
consumed (Durbin & Durbin 1975).

In this paper these basic predictions on filter
feeding could only be rejected for bream <20cm
feeding on D. Ayalira. 1n this test the evasive be-
haviour was not considered, because these clado-
cerans hardly show any evasive behaviour (Dren-
ner et al. 1978). The distribution of the zooplank-
ton was not considered either, as the distribution of
the zooplankton in Tjeukemeer is rather homoge-
nous because of its shallow and exposed character
(de Nig et al. 1980). Vertically no differences were
found, horizontally patches were found on a scale
of ten to a hundred metres for all species with a
differencc in density of a factor of two to three. As
the size composition and the density for both spe-
cies were averaged over the entire lake some of the
unexplained variation in the results may be caused
by this.

Lastly some of the unexplained variation may
occur because the fish changes the size composition
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of the zooplankton in its direct environment, eating
selectively and hardly swimming when eating
(Uribe-Zamora 1975). Therefore the size distribu-
tion may locally deviate strongly from the average
size distribution and cause some extra variation. In
particular larger fish and fish foraging in schools
may affect the size composition in their direct en-
vironment severely,

The filter feeding behaviour of bream in the
laboratory could be described as pump filter feed-
ing as demonstrated for the gizzard shad, Dor-
osoma cepedianum (Drenner 1982) and the thread
fin shad. Dorosoma petenense (Holanov & Tash
1978) and is different from the filter feeding by
swimming with the mouth fully agape as seen in the
alewife, Alosa pseudoharengus (Janssen 1976), the
northern anchovy, Engraulis mordax (Leong &
O’Connell 1969) and the atlantic menhaden, Bre-
vooria tyrannus (Durbin & Durbin 1975). Jansen
(1976} alsa noticed a sort of pump filter feeding for
the alewife, gulping, which scems in its description
identical to ‘pumping’.

All these fishes are also capable of particulate
feeding depending on the light intensity (Holanov
& Tash 1978, Volkova 1973) and the size distribu-
tion of the food organisms in relation to the size of
the fish (Janssen 1976, Durbin 1979, Crowder &
Binkowski 1983). Particulate feeding in bream
could only be demonstrated at a smaller size
(<20cm) and only when feeding on D. hyalina.
This was shown by falsifying the filter feeding pre-
dictions for bream <20 cm feeding on D. Ayalina.
Feeding on the smaller B. coregoni these predic-
tions could not be rejected. In the laboratory this
feeding behaviour dependent on the size of the fish
and the size of the food organisms could be ob-
served. In a recent article Crowder (1985) showed
that the switch in feeding behaviour can be largely
explained by the relative profitability of the feeding
mode.

The model for filter feeding was tested using
ficld data. Falsifying the model implied a different
feeding mode of bream, i.¢. particulate feedingora
combination of particulate and filter feeding. Com-
paring the results of the test with the feeding be-
haviour in the laboratory, it appeared that the pre-
dictions of the model were correct and the next step




must be to develop a model which combines par-
ticulate and filter feeding and is able to predict the
size selectivity for each length class of bream at a
given density and size distribution. The optimal
foraging approach used by Werner & Hall (1974)
and Crowder (1985) may be useful in this, but the
tactical model of Wright & O’Brien (1984) less so
since it has no built in switching mechanism.
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Resource Partitioning and Niche Shifts of Bream (Abramis brama)
and Eel (Anguilla anguilla) Mediated by Predation of Smelt

(Osmerus eperlanus) on Daphnia hyalina
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Lammens, E. H. R. K., H. W. de Nie, 1. Vijverberg, and W. L. T. van Densen. 1985. Resource partitioning and
niche shifts of bream (Abramis brama) and eel (Anguilla anguilla) mediated by predation of smelt
(Osmerus eperlanus} on Daphmia hyalina. Can. ). Fish. Aquat. Sci. 42: 1342-1351.

The resource partitioning of the bream (Abramis brama) and eel {Anguilfa anguilfa) populations in Lake
Tieukemeer, The Netherlands, was related to the variation in abundance of their most important food
organisms, Daphnia hyalina and larval chironomids. Niche shifts of both bream and eel populations were
related to the abundance of young planktivorous fish, particularly smelt (Osmerus eperlanus). When these
fish were abundant the D. hyahna population was dominated by smalt individuals and bream switched
from a planktivorous to a benthivoerous diet, the condition of mature bream deteriorated, and its gonads
developed poerly. Under these circumstances the eel population switched from a diet of chironomid
pupae and molluscs to one of predominantly fish. The condition of eels smaller than 35 cm decreased and
the chironomid population decreased in numbers and biomass. Conversely, when the recruitment of
planktivorous fish was poor, the size of D. hyalina was large and diets and conditions of bream and eel
populations changed again. Because of the hydrological regime the stock of the young planktivorous fish is
determined to a great extent by the immigration of allochthonous larval smelt and varies markedly, but the
biomass of the bream and eel populations is comparatively stable.

Le compartimentage des ressources chez ies populations de bréme {(Abramis brama) et d’anguille (Anguiila
anguilla} du tac Tjeukemeer (Pays-Bas) est lié 3 la variation de I'abondance de Daphinia hyalina et des larves
de chironomidés, leurs plus importantes proies. Les modifications de la niche chez ces poissons étaient en
rapport avec le nombre de jeunes poissons planctivores, en particulier I'éperlan (Osmerus eperfanus).
Quand des derniers étaient abondants, la population de 3. hyalina était surtout composée de petits
individus; la bréme, qui était planctivore, est donc devenue benthivore, la condition des brémes matures
s'est détériorée et leurs gonades se sont mal développées. Dans ces circonstances, 'anguille a remplacé
son régime de pupes de chironomidés et de mollusques par un régime composé totalement de poissons.
La condition des anguilles de taille inférieure 4 35 cm s'est détériorée tandis que la population de chireno-
micés subissait une baisse en nombre et en biomasse. Inversement, quand le recruternent de poissons
planctivores était faible, la taille de D. hyalina éait élevée tandis que le régime et la condition des popu-
lations de bréeme et d'anguille changeaient & nouveau. A cause du régime hydrologique, Fimportance
du stock de jeunes poissons planctivores est déterminée en grande partie par I'immigration de larves
d'éperlan allochtones et elle varie nettement, quoique la biomasse des populations de bréme et d’anguille
soit relativement stable.
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esource partitioning is generally regarded as a means to
realize the coexistence of different species (Hutchinson
1959; MacArthur 1972; Schoener 1974). The process
of resource partitioning is often considered as very
dynamic, depending not only on the functional morphology of
the organisms, but also on the interaction between the different
species. Studies by Werner (1977), Wemer and Hall (1976,
1977, 1979), Nilsson (1960, 1963, 1978), Zaret and Rand
(1971}, and Magnan and Fitzgerald (1982, 1984) showed that
niches are occupied differently when species live sympatrically
or allopatrically. This phenomenon of niche shift is commonly

Regu ie 16 octobre 1984
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observed in lean penods (Schoener 1982). The mechanism of
this interaction is generally interpreted as competition, in which
interference or depletion of available resources is probably
important (MacArthur 1972; Diamond 1978). The introduction
of new fish species, which exploit some resources more
efficiently than autochthonous species, ofien causes changes in
the structure of food organisms, as was shown in the almost
legendary studies of Hrbadek et al. (1961} and Brooks and
Dadson (1965), and may cause niche shifts of the awtochtho-
nous fish (Nilsson 1978; Magnan and Fitzgerald 1982).

By a coincidence of circumstances a large introduction
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experiment is carried out unintentionally in Lake Tieukemeer
every year. During spring, water is pumped from Lake Hssel-
meer into the Frisian lake district to maintain a constant water
level for agricultural purposes. Together with the water, large
numbers of smelt larvae {Osmerus eperlunns) are intreduced
every spring period. The larvae grow up in the Frisian lakes. and
being highly efficient planktivorous fish the smelt can affect the
zooplankton drastically (van Densen and Vijverberg 1982), but
no permanent population can deveiop here. since the smelt have
almost disappeared in spring of the next year because of
predation by pike-perch (Sxzostedion lecioperca) (van Densen
and Vijverberg | 982).

In this study we attempted to show that the resource partition-
ing of bream (Abramis brama) and ecl (Angaiie angiilia) in
Tjeukemeer is largely affected by a varying predation pressure
on the most abundant food organisms. Dapfore fiveling and
larval chironomids, because of great fluctuations in the yearly
recruitment of planktivorous smelt. In order to explain this
mechanism we monitored not only diets but concurrently prey
abundances, as well as condition and density of fish per length
class.

Study Area

Tjeukemeer is a very shallow (mean depth 1.5 m), hyper-
trophic, and turbid {Secchi disc depth 25-35 cm} Netherlands
freshwater lake with a surface area of 21.5 km?®. The inshore
zone is poorly developed, the index of shoreline develepment
being 1.25 (Hutchinson 1957). Reeds provide the only vegeta-
tion. Because the lake is shallow and exposed to wind, summer
stratification does not occur. and as a result, zooplankton is
almost homogenaously distributed (de Nie et al. 1980). The lake
is part of an intercennected system of Jakes that receives water
from the nearby Lake [Jsselmeer during the summer and from
the surrounding polders in winter. when precipitation is larger
than evaporation. The management of the hydrological regime
is designed to keep a constant water level and is needed for the
surrounding agricultural country. For chemisiry and hydrology
see de Haan (1982) and Leeren (1982).

Materials and Methods

Fish, zooplankton, and chironomid larvae were collecied
simultanzously during five years (1979-1983), except eels
which were only collected during three years {1979-81). The
fish were caught once a moath with a small mesh traw! (5.5 mm
cod end?} at five stetians. 1t was difficult 1o coliect eels in suffi-
cient numbers in daytime when they are burrowed in the bottom
sediments. These fish were therefore collected at approximately
sunset, when they were actively feeding. When fishing at night,
we were restricted to only two sites. Thus, comparison of eel
and bream data was based on different numbers of sampling
sites. However, differences ir diet (}.(2 test, p > 0.8) and con-
dition (ANOVA, p > 0.9 of bream from different sites were
not significant. The length of the fishes was measured (fork
length) and bream of length classes 9.5-10.5, ..., 34.5-35.5¢cm
and eels of length classes 12.5-17.5, ..., 32.5-37 5cm were
retained for analysis. At least five fishes per length class were
analyzed further. The fishes were measured to the nearest
millimetre, weighed to the nearest 0.1 g fresh weight, and sexed
and their gonad weights measured. Length—weight reiation-
ships for calculating total weight and gonad weight were
determined using geometrical functional regressions following
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Ricker (1973). Condition factors were calculated for the differ-
ent length classes using the Fulten index, F = W/L* x 100. in
which W is grams fresh weight and L is length in centimetres
(Ricker 1975},

Gut contents were lumped per length class and preserved in
4% formalin. Three or four subsamples were taken per sample
and analyzed microscopically to identify, count, and measure
food organisms. The length of the consumed chironomids was
reconstructed using the size of the head capsules, which are
indicative of the original size of the larvae {Lasker 1948; J.
Vijverberg, unpubl. results). Energy contents were calculated
using the relationships for zooplankton (Vijverberg and Frank
1976}, chironomid larvae (Laskar 1948; J. Vijverberg, unpubl.
results), and gammarids (Chambers 1977). For chironomids,
1 g ash-free dry weight was assumed to represent 20.9) (Win-
berg et al. 1971). The mutilated and thus unrecognizable prey
fish were identified and sized by their otoliths (W. L. T. van
Densen, unpubl. results),

Zooplankton was sampled with a 5-L Friedinger sampler with
a cylinder of 60¢m height. At each of the five stations, two
samples were taken, one just below the water surface and the
other just above the bottom. The samples were concentrated by
filtering through a 120-pwm-mesh plankton gauze and preserved
in 4% formalin. The combined sample was sebsampled with a
whirling vesse] after Kott {1953) and organisms were identified,
counted, and their lengths measured. The length of the clado-
cerans was measured from the top of the head or, if a helmet was
present, from the base of the helmet to the base of the 1ail spine.

For sediment, 16 bottom samples were taken with a modified
Ekman-Birge grab (Beattie 1579) or Petterson grab, depending
on the nature of the bottom substrate. Ten samples were taken in
duplicate in a sandy transect from the shore to the middle of the
lake at 5, 100, 500, 1000, and 1500 m from shore. Similarly, six
samples were taken in a muddy transect at 5, 100, and 500 m
from shore. The samples were sieved through a 0.5-mm sieve
using tap water with a shower appliance: the larvae were
preserved in 4% formalin and subsequently identified, counted,
and measured. The length was measured from the top of the
head capsules to the end of the tail. Per station, the areal density
(per square metre) and biomass were calculated and the average
density was computed by accounting for the relative arca of
different bottom substrates (Beattie 1982).

Results

In mature bream (Z30¢¢m in Tjcukemeer), somatic and
gonad growth did not occur simultaneously. Somatic growth
started just after spawning and continued untit late summer. [n
this period, condition recovery and length growth occurred if
feeding conditions were good. In late summer, gonad develop-
ment started and continued until spawning in spring. In the five
study years, both the somatic and gonad growth fluctuated
strongly together with the density and biomass of the most
important food organisms, zooplankton and chironomids.

Spawning uwsually occurred in May, but in 1982 it was
delayed until June. The recovery from spawning proceeded very
well in 1979 and 1983, when the total weight of 35-cm female
bream reached maximal values of about 750 g fresh weight (Fig.
1). During the three summers in between, recovery was not
complete since more weight was lost by spawning than was
gained by recovery, leading to condition deterioration in the
course of these years (1980--82). Only in late summer of 1982
was recovery strong, this amelioration of condition continuing
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in 1983. Accompanying this condition recovery, gonad devei-
opment proceeded well after the summers of 1979, 1982, and
1983, but was poor in 1980 and 1981 (Fig. 1). The latter
reflected a deterioration of feeding conditions in 1980 and 1981
and an improvement during 1982,

Feeding Conditions and Food Composition

The most important food organisms for mature bream were
large zooplankton, D. Avaling and Leprodora kindii, and larval

chironomids (=6 mm), namely Polspedilum rubeculosum,
Etnfeldia carbonaria, and Chironomus plumeosus. The density
and size composition of B, Avaifna fluctuated strongly both
seasonally and yearly during the study period. This was also true
for the density and Biomass of chironomids (=6 mm).

The density of D. hyalina was generally highest in June. i.e.
100-300 individuals/L. This was followed by a sudden decrease
to about 10-20 individuals/L in July (Fig. 2). 1n 1983 only the
suremer maximurm had probably already occurred in May. The
recovery of this collapse had already started in August of 1979
and 1983 but not until September of 1980, 1981, and 1982. The
difference in density between years was only significant (Krus-
kal-Wallis analysis of variance, p < 0.03) for August, but not
for the other months.

The average size of D, ivalina was also highest in June, with
values of 1-1.4mm (Fig. 2). n 1979 and 1983 these maximum
values decreased only slightly 10 about 1 mm in July and re-
mained at that level during the rest of the summer. In the three
years in between, the maximum values decreased 10 0.6-0.7 mm
and remained at that level in 1980 and 1981. In 1982 the average
size increased again to about Imm in late summer. The
difference in average size of D. hyalina between the summers
was significant (Kruskal-Wallis, p < 0.01). Comparing only
the second halfs of the summers the difference was even more
pronounced (Kruskal~Wallis, p < 0.001).

The density and biomass of the chironomids showed a
significant (Kruskal-Wallis, p < 0.1) difference between the
years. The density fluctuated from 50 to 1200 individuals/m?
and the biomass from 0.1 to 2.5 g fresh weight/m? (Fig. 3). The
density and biomass in the summers of 1979 and 1983 were
significantly (Kruskal-Wallis, p < 0.01) higher than those in
1980 and 1981.

The food of mature bream consisted largely of zooplankton
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and chironomids. with a significant (x> test, p < 0.01) variation
in their relative amounts between years (Fig. 43, In 1979 and
1983 the share of zooplankton, in particular 0. hyaling and to
lesser extent L. kindrii, was relatively large and coincided with a
large average size of [}, Avaling in Tjeukemeer and the good
condition and genad development of bream. In 1980 and 1981,
chironomids were the dominant food organisms, although their
biomass was very low; condition and gonad development of the
fish deteriorated then.

The seasonal varation of the diet showed a more or less
similar picture. In June, when the density and average size of D.
fivalina were high, the major part of the diet was D. Avafing
(Fig. 4). Usually the fish switched to chironomids in July, when
the D. hyalina population had collapsed, except in 1983 when
there was no collapse at that time. In the second half of the
summer, bream switched again 10 D. Avalina if the latiers
population had increased in density and size. Thus. the share of

D. hyatinu in the diet was related closely with its average size
and density in the lake, but that of the chironomids was inversely
related (Spearman rank-test, p < 0.05) 1o its biomass in the
lake. This negative correlation points to the (depressing) impact
of the mature bream population on the chironomids. The de-
creasing condition and gonad growth of bream in a period of
chironomid depression indicate that the chironomid production
was not sufficient to sustain the mature bream. The I}, Avaling
population was, however, sufficient and was hardly depressed
by the bream. lis depression in 1980 and 1981 was clearly
related 1o the successful recruitment of smelt and perch (Perca
Sluviatilis) in these years (Fig. 5).

Biomass of Young Planktivorous Fish

The success of the recruitment of young planktivorous fish
was greatest in 1980 and 1981 when large amounts of smelt and
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perch recruited (Fig. 5). Most of the smelt and perch (cnly in
1980) immigrated passively from nearby Lake [Isselmeer due to
the hydrolegical regime (van Densen and Vijverberg 1982).
Together with the water let in during spring from Lake ssel-
meer, large numbers of smelt and perch larvae were transported
in the lake district, where they grew up on a zooplankton diet
(van Densen 1985}. The biomass of these fish at the end of the
summer varied significantly (ANOVA, p < 0.00]) between
years (Fig. 5). [n 1980 and 1981 the biomass was 200 and
370kg/ha, while in the other years it was only 5-25kg/ha.

The successful recruitment changed the availability of O,
hyalina for mature bream drastically, forced the fish o switch to
chirenomids, which in its turn resulted in a change in density
and biomass of the chiconomids. Eel is another important
predator of chircnomids, but also of fish, if available (de Nie
1982). The changing availability of both chironomids znd fish
would probably affect the eel population toc. In the first three
years (1979-81) the diet of the eel population was studied
together with its condition and biomass for different length
classes. These data were compared with four length classes of
the bream from the same period.

Diet of Brearn and Eel per Length Class

The food of all length classes of bream studied consisted of
zooplankton, benthic cladocerans, and chironomid larvae and
differed significantly {x? test, p < 0.001) between years and
length classes (Table 1}. Immature bream (<230 cm) did not feed
on chironomids in 1980 and 1981, but on benthic cladocerans
such as Alona sp. and Leydigia sp. These organisms are not
available for the mature bream, since they cannot be retained by
their gili rakers. In 1979, zooplankton was also deminant in the
diet of the immature brearm; however, smaller species (Bosmina
coregoni and Acanthocyclops robustus) contributed more than
in the mature bream. Only in this year did chironomids con-
tribute to the diet of the immatere bream.

The food of the egl consisted largely of chironomids., gamma-
nds, molluscs, and fishes, their proportions in the diel differing
significantly (x test, p < 0.001) for different length classes and
in different years (Table 1. Smalier eels (<30 ¢mj consumed
relatively more chironomids and gammands than the larger
ones, which ate mainly fish and molluses. Among the chireno-
mids the large C. plumosis was strongly selected. the smaller P.
nubeculosum and E. carbonaria were eaten in relatively smaller
numbers. Among the life stages of chironomids the pupae werce
selected the most, contributing almost 80% ol the total chiron-
omid share ((Table 1), whereas the percentage in the sediments
was mostly less than 1-2% (). Vijverberg, unpubl. results). The
preference for the pupae could easily be explained by some
observations of their feeding behaviour: a foruging eel swims
slowly and zig-zagging while touching the bottom with its head.
Only larvae or pupae near the surface are noticed. and larvae
deep in the sediments rarely. Bream, in contrast. sucks in the
botlom substrate and winnows the larvaee by sieving and
splitting: fine sediment particles disappear between the yill
rakers and the coarse particles are spit out. Thus, bream cuan
reach several centimetres deep in the sediments, while ecls are
restricted to the surface layer, where the pupae are located
(Frank 1982). The share of the chironomids in the diet was
highest in 1979 when molluscs were the most important alterna-
tive food. In the next years the share of chironomids was much
lower and was largely replaced by tish as well as by gammarids.

The seasonal variation in diet was significantly {x" test. p <
0.001} different for all length classes of bream and eel. Zoo-
plankton was dominant food for bream in June of each year.
In the second part of the summers of 1980 and 1981 it was
replaced by benthic cladocerans in immature bream and chiren-
omids in mature bream, but in 1979, zooplankton was dominant
in both size classes. Eels fed predominantly on chironomids in
June of each year. In the second part of the summers of 1980 und
1981 these were largely replaced by fish, but in 1979, chirono-
mids were dominant. The share of chironomids in the diet of the
bream and eel populations was significantly (Spearman’s rank
test, p < 0.01) inversely reluted, weighting the dict of both
species for the size distribution of buth populations (Fig. 6).

Figure 6 shows a clear difference in chironomid diet of bream
and eels between the years for the months of July. August, and
September, the share of chironomids being higher in eels than in
bream during 1979 and lower in 1980 and 1981. This is hardly
reflected in the similarity indices for bream and eels during this
period (Table 2); however, it is essential for the understunding
of competition. The indices were significantly {Kruskal—Wallis,
p < 0.00) higher in 1979 for the months of July and August than
in the other years. The diet overlap for bream and smelt was
calculated in the same way, starting from a 100% zooplankton
diet for smelt as an obligate planktivore in its first year (van
Densen 1985). The indices were significantly (Kruskal-Wallis,
p < 0.08) higher in 1979 for the months of August and Septem-
ber than in the other years. Thus, in the year when food resources
were highest (1979), diet overlaps were highest.

Condition, Size Distribution, and Density of Bream and Ecl
Populations

The condition of bream =30c¢m varied significamly
(ANOVA, p < 0.01Ybetween years, while the immature bream
hardly differed (ANOVA, p > 0.5) (Fig. 7). The fish recovered
from spawning very well in 1979, but almost failed 1o do 50 m
the other years. The immature bream did not differ in growth
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Tamic 1.

Percemual foad composition based on energy contents af food organisms of four size clayses of bream

and eel during three successive supimers (1979-8 1} in Ticukemeer (width of the bream length classes is 19.3-20.7.
24.3-25.7, etc.. and of the eel length classes is 17.5-22.4, 22.5-27 .4, ete.).

Length class (em)

1979 1980 1981
20 25 30 is 20 25 o3 20 25 30 s
Bream
Zooplankton 76 6% 65 6l 25 24 M) 25 20 5 15 13
Benthic cladoceransy 2 2 1 o5 51 k] 73 o) 0 2
Chironomid larvae 21 33 3 w3 e 4 5 15 64 83
Chironomid pupae ! 1 1 i 1
Eel
Fish 6 13 28 730 62 80 5 86 97
Molluses 5 »n 41 42 | 5 7 2
Chironomid larvae 21 19 12 6 9 8 9 3 20 10 3 |
Chironomid pupae 4 53 34 14 7l 54 21 B 75 32 9 2
Gammarids 13 & 3 2 5 6 2
T TasLE 2. Schoener’s (1970) similarity index for
bream | the diet of bream and eel (weighted for the whole
| population) and for that of bream and smelt in the
| summer months of 1979-81.
ty 507 | |
1979 1680 1981
<( ‘
= | |
] i Bream-—eel
&" i June 5 4 4
g i July 75 24 9
| August 25 21 19
[m] | Septernber 10 16 10
3 |
E 50 - | | Smelt—bream
| June G4 90 85
| 1\ Tuly 23 35 L5
| August 72 15 15
I : /\\. Septomber 87 30 10
L) T
J o}y a s ] 5 as |} as
Using the average water temperature of 17— 18°C in the sum-
1979 1980 1981 mers of 1980 and 1981 in Winberg's (1956) basic equation the
FiG. 6. Share of chironomids (stippled) based on their energy con-  daily maintenance energy requirement for this part of the bream

tents in the diet of the bream and cel populations. The diet is a weighted
mean for both populations in the length range 15-40 cm.

response to the change in diet. The condition of eels <30¢cm
was significantly (ANOVA, p <0 (.01 for 25 and 30cm; p <
(.05 for 20 cm) higher in the first haif of the three years {Fig. 8).
Apparently the availability of fish could not compensate for the
loss of chironomids. The condition of larger eeis did not
significantly (ANOVA, p > 0.3) differ in the two periods, but
its condition was significantly (ANOVA, 5 < 0.001) higher
than that of 30 cm eels. Larger eels can apparently handle smeh
with a size of 4-7 cm in August—-September easily.

The part of the bream population feeding an chironomids
fluctuated in 1979-81 between 400 and 500 individuals/ha,
with a corresponding biomass of 200-250kg/ha (Table 3).
These are minimurmn estimates, as the efficiency of the wawl is
based on catches of small 0+ fish with known densities
determined with a purse seine. Using this estimate of the bream
biomass the daily energy requirements for maintenance metabo-
listn can be calculated and compared with the amount available.

population would be 0.8% of its biomass, i.e. 0.16-0.2 x
1.25g fresh weight chironomids'm " %-d”'. As the condition
decreased the bream ate less per day. Otherwise it would have
consumed about 50% of the total chironomid biomass daily
(0.2-0.5 g fresh weight/m?); such a consumption is not realis-
tic, because a chironomid production of 50% per day is
impossible (MacKay 1977, Waters 1979; Beattie 1982; Wilda
1984).

The same calculations can also be made for the eel population
that fed on chiroromids with a biomass of 20-25 kg/ha (Table
2). The daily maintenance metabolism of this part of the eel
population at 17— 18°C would require 0.03-0.04 x 1.25 g fresh
weight chironomids-m~™2-d ™. This amount is 104 of the 1otal
chironomid biomass and could not apparently be coliected as the
condition of the eels decreased. We know that the pupae of
chironomids were highly preferred to larvae by eel, and con-
sidering the chironomid biomass it would mean thar almost 10%
of the chironomids should be pupae to mest the requirements of
the eel. The percentage of pupae was maximally 1-2% and thus
not sufficient.
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TaBLE 3.

Average density {individuals) and biomass {kg) per hectare (=sE) of five Iength

classes of bream and cel in 1979, 1580, and 1981.

Length class (cm)

15-20 20-25 25-30 30-35 35-40

Bream density

1979 31x6 243=51 212x45 14839 25=11

1980 2827 122£39 216352 186+45 35113

1981 6720 31=8 27635 20149 39x14
Bream biomass

1979 x| 459 7616 87223 22210

1980 3+ 24+6 9718 10626 30=11

1981 62 6x2 95+ 19 11227 32=x11
Eel density

1979 158x24 346*87 29860 149242 4012

1980 40168 444063 495109 192x58 46=14

1981 460+87 476+138 32578 16954 94230
Eel biomass

1979 2x] 7*2 11+2 9+2 4+

1980 4%\ §x2 1824 11£3 41

1981 41 9x3 11x3 103 9x3

Discussion

Resource partitioning is a generally accepted phenomenon
and usually regarded as a mechanism to realize the coexistence
of different species (Hutchinson 1959; Schoener 1974; Mac-
Arthur 1972). Partition of resources is mostly determined by the
utilization efficiencies or functional morphelogy of the coexist-
ing species (Wemer 1977, 197%; Laughlin and Wemer 1980,
Mittelbach 1984; Nilsson 1978; Magnan and Fitzgerald 1984).
Several studies (see Schoener 1982), however. show that
overlaps in dist are highly variable; in periods of plenuful
resources the overlap is considerable, but in lean periods
overlaps are minimal. Our study showed that overlaps were
highest when resources were abundant and condition of fish was
good. A deterioration of condition and low avaitability of foad
resources was accompanied by niche shifts of bream and eel and
aconsequently smaller diet overlap. Driamond (1978) stated that
although niche shifts are the best evidence for interspecific
competition, the mechanisms for this phenomenon, which may
be fighting or lowering of resource levels, have never been
demonstrated. He stated: “until tesource levels are actually
measured an essential link in the argument remains hypothetical
and the ‘overwhelming’ evidence for competition remains
circumstantial.” We have made this link and have given
evidence that competition accurs through lowering of resource
levels.

The studies of Nilsson (1960, 1963) and Zaret and Rand
(1971) were the first to show that resource partitioning in fishes
is maximal in periods when foed is scarce. Nilsson {1978
suggested that the mechanism of this niche shift, which he
called interactive segregation, was largely determined by a
change in the structure of the size distribution of the food
organisms due to size selective predation. He showed that diets
and availability of food organisms were different when trout,
Arctic char (Salvelinus alpinus), and whitefish (Coregonus sp.)
were allopatric or sympatric and he suggested that the availabil-
ity of food organisms was determined by the most efficient
predator. In a more or less similar way. Werner and Hall (1976,
1977, 1979) showed differences in diet for sympatric and alio-
patric Centrarchidae. The phenomenon of niche shift was also

found by Magnan and FitzGerald (1982, 1984) and Post and
Cucin (1984) after the introduction of a new fish species that was
better adapied to exploit some food organisms than the autoch-
thonous species and caused changes in the composition of the
benthic community of food organisms. This impact of intre-
duced or removed fish species on the structure of food organ-
isms was also shown by Brooks and Dodson (1965), Hrbacek
et al. (1961), Lynch (1979), Nilsson and Pejler {1973), de
Bernardi and Giussani (1975), Drenner et al. (1982), and many
others for zooplankton, whereas Ball and Haynes (1952), Hall
et al. (£970), Andersson et al. (1978), Crowder and Cooper
(1982}, and Post and Cucin {1984) showed this for the impact on
zoobenthos.

We have shaown that the diet shifts of bream and eel were
clearly caused by the change in availability of D. hyaline and
larval chironomids, which in turn were related to the abundance
of smelt: a high biomass of smelt reduced the availability of D.
hyalina for mature bream and forced the latter to switch to
chironarnids, which were also depressed, affecting the diet of
the eel. The young smelt are efficient planktivorous fish that
affect the size structure of the zooplankton community easily by
their size selective predation (van Densen 1985). When the
density of smelt is very high, the depression of the average size
of D. kyalina is so drastic that these foad organisms can no
longer be retained by the gill rakers of mature bream (Lammens
1985), which has to switch to a benthivorous diet. When feeding
on benthas, the bream takes mouthfuls of bottom substratum
and winnows the chirenomid larvae by sieving and spitting. By
this feeding behaviour, bream has access to chirenomids several
centimetres deep in the substratum. Eels in contrast can only
forage efficiently in the top layer of the substratum and are
therefore restricted to the chironomid pupae. Feeding predomi-
nantly on chironomids the large bream population decreases the
availability of pupae to such an extent that eels are forced to
switch to another dict. The same fish that indirectly cause this
switch become a main food item for eels 25 cm. Although the
density of smelt was very high in 1980 and 1981, the real
availability for eels =30 cm appears 10 be 100 small, probably
because these smelt are too large for these eels to handle.
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The condition and gonad development of the mature bream
showed that D. hvalina could sustain the bream population
unless it was depressed by smelt. The chironomid population
was clearly not sufficient for this large bream stock. This
situation in which the bream population is largely dependent on
large zooplankion seems to be a rare situation in European
inland waters, since usually, chironomids contribute the great-
est part to the diet and growth of the bream population (Laskar
1948; Zadorozhnaya 1977, Prejs 1976) and cladocerans are only
important for the smaller bream (Kokes and Gajdusek 1974:
Laskar 1948) or only incidentally for the larger ones (Kogan
1970, Zadorozhnaya 1977). [tis not clear why in these cases the
larger cladocerans are not available for longer periods. Parti-
tioning of resources is probably maximal here, and the zoo-
plankton niche is probably always cccupied by a more efficient
plarktivorous fish, or the production of large zooplankton is
limited by other causes.

The eel population is largely dependent on chironomid pupae
and 1o a lesser extent on fish and molluscs. The importance of
these chircnomids is also clear in most other studies. but
isopods, trichopterans, and ephemeropierans are preferred, if
available (Frost 1946; Bumnet 1952; Sinha and Jones 1967.
Moriarty 1979; Rasmussen and Therkildsen 1979}, These
organisms, however, are hardly present in the open water of
Tjeukemeer and therefore not found in the stomachs. Inthe open
water of Lake Balaton, chironomds are also the main food item
for the eel (Biro 1974). Fish are seldom found in eels <30cm,
only in the larger individuals (Frost 1946; Opuszynski and
Leszezynski 1967; Micheler 1967). In Tjeukemeer this only
occurs when the availability of chironomids is reduced because
of the recruitment of exceptionally high numbers of smelt,
which become the major foad for the eel.

Qur study shows that interspecific competition in Tjeukemeer
is mediated by reduction of the availability of the common food
resources by the most efficient predators. Thus, predation here
is the motor of interspecific competition. It remains, however,
far from clear whether this competition leading to resource
partitioning realizes the coexistence of these species. Since
bream and eel are very well protected against predation (by
pike-perch) because of their size and burrowing behaviour,
respectively, they can reach the camrying capacity of the system
and partition resources. The other species such as perch. ruff
(Gymnocephaius cernua), roach (Rutilus rutilus), and white
bream (Blicca bjorkna) occur in much lower densities (Vijver-
berg and van Densen 1984), mostly in the periphery of the lake,
and are all vulnerable to predation because of their size and
shape, and probably only find some refuge in the linoral region.
The studies of Mittelbach (1981} and Wemer et al. (1983) have
stressed the importance of refuges for fishes. This is not only
important for the distribuation of the size classes within a species,
as they demonstrated, but probably also for the distribution of
the smaller species within a lake. Feeding conditions in the open
water may, however, be too poor for the other cyprinids which
prefer larger food organisms than bream (Lammens 1984).
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Diet shifts, feeding efficiency and coexistence of bream (Abramis brama),
roach (Rutilus rutilus) and white bream (Blicca bjoerkna) in hypertrophic
lakes

Eddy H.R.R. Lammens, Jan Geursen and Peter J. McGillavry

Limnological Institute, de Akkers 47, 8536 VD Oosterzee, The Netherlands

Abstract

Lammens E.H.R.R., J. Geursen and P.J. McGillavry. 1986. Diet shifts, feeding
efficiency and coexistence of bream (Abramis brama), roach (Rutilus rutilus)
and white bream (Blicca bjdrkna) in hypertrophic lakes. Proc. V Congr.
eurap. Ichtyol. Stockholm 1985, pp. 00-00. The diet of bream, roach and
white bream was compared for different length classes and for different
availabilities of food organisms. Cladocerans and copepods were important
for all young fish up to a length of 10-15 cm. The larger length classes of
roach and white bream gradually switched to snails and chironomids
respectively, whereas bream switched to chironomids at a length of 20-30 cm,
environmental conditions being the same. At comparable lengths the share of
small cladocerans such as Bosmina coregoni and Alona sp. was always larger
in bream, whereas the share of Daphnia hyalina, chironomids and/or molluscs
was larger in roach and white bream. In the laboratory it was shown that the
feeding efficiency for chironomids was inversely related to that for
zooplankton in bream and white bream. The ontogenetic different shift in
diet was closely related with the gill-raker system, protrusibility of the
premaxilla and pharyngeal teeth. The coexistence of these fishes is
discussed both in relation to their food resources and to their
vulnerability to predation .
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Introduction

Most organisms change their use of resources as they grow and
consequently occupy different niches during their 1life stages. Fishes, in
particular, show several ontogenetic shifts in resource use (see Werner &
Gilliam 1984 for review). If populations are size-structured, then the
potential of interspecific and intraspecific resource overlap is quite great
(Keast 1978, Werner 1977, Mittelbach 1984). However, in order to coexist, it
is often necessary to reduce overlap and to partition resources. Size
differences may help mitigate resource overlap (Hutchinson 1959, Werner
1979); if not, coexisting size structured fish populations must partition
resources by habitat segregation, unless food resources are not limiting
(Schoener 1974). The literature concerning the implications of size on the
interactions between size structured populations is scant (but see Werner &
Gilliam 1984), although fish grow from millimetres to decimetres in a period
of years, when several shifts in diet and habitat occur (Werner & Gilliam
1984).

In this study we compare the resource use of three coexisting size
structured populations of cyprinids, bream (Abramis brama), rcach {(Rutilus
rutilus) and white bream (Blicca bjdrkma). Here we will describe the
ontogenetic change in diet of these coexisting species under wvarious food
conditions and attempt to analyze these results in relationm to their feeding
efficiency and morphological characteristics. Finally we will evaluate the
role of competition and predation considering the structure of the fish
communities.

We would like to thank Anne wvan Dam, Han Smits, Bertus Lemsma Koos
Swart and Aafje Frank-Landman for their assistence, and Jan 0Osse, Adee
Schoon and two anonymous reviewers for their critical comments.

Materials and methods
Field work

Fish, =zooplankton and chironomid larvae were collected simultaneously
during 1984. The fish were caught in June, July and September with a small
mesh trawl (5.5 mm cod end) at five stations in three shallow hypertrophic
lakes in the Frisian lake district (Tjeukemeer 21.5 km®, Morra 2.3 km®)
and in the province of Overijssel (Beulaker Wijde 18 km®). Per station 10
min. hauls were made with a trawling speed of 1 m/s. A minimum estimate of
density and hiomass was made using the efficiency of this net for small O+
smelt (van Densen 1986). The length of the fishes was measured (fork length)
and bream, roach and white bream of length classes 9.5-10.5,...,34.5-35.5 cm
were retained for analysis. At least five fishes per length class were used
for diet amalysis. Gut contents were lumped per length class and preserved
in 4% formalin. Three or four subsamples were taken per sample and analyzed
microscopically to identify, count and measure food organisms. The length of
the consumed chironomids was estimated using the size of the head capsules,
which are indicative for the original size of the larvae (Laskar 1948,
Vijverberg, unpubl. results). Energy contents were calculated using the
relationships for zooplankton (Vijverberg and Frank 1976) and for chironomid
larvae (Laskar 1948 and Vijverberg unpubl. results). For chironomids 1 g ash
free dry weight was assumed to represent 20.9 KJ (Winberg et al. 1971).

Zooplankton was sampled with a 5-L Friedinger sampler with a cylinder
of 60 cm height. At each of the five stations two samples were taken, one
just below the water surface and the other just above the bottom. (see Nie &
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Vijverberg 1985 for the accuracy). The samples were concentrated by
filtering threough a 120 pm mesh plankton gauze and preserved in 4% formalin.
The combined sample was sub-sampled with a whirling vessel after Kott (1953)
and organisms were 1identified, counted and their lengths measured. The
length of the cladocerans was measured from the top of the head or, if a
helmet was present, from the base of the helmet to the base of the tail
spine.

Bottom samples were taken with a2 modified Ekman-Birge grab (Beattie
1979) or Petterson grab, depending on the nature of the bottom substrate. In
Tjeukemeer ten samples were taken in duplicate in a sandy transect from the
shore to the middle of the lake, at 5, 100, 500, 1000 and 1500 m from the
shore and similarly six samples were taken in a muddy transect at 5, 100 and
500 m from the shore. In Beulaker Wijde and Morra four sample series of each
four samples were taken in a transect from the shore to the middle of the
lake at 5, 100, 500, and 1000 m from the shore. The samples were sieved
through a 0.5 mm sieve using tap water with a shower appliance; the larvae
were preserved in &% formalin and afterwards identified, counted, and
measured. The length was measured from the top of the head capsules to the
end of the tail. Per station the areal density (m®) and biomass were
calculated and the average density was computed by accounting for the
relative area of the different bottom substrates (Beattie 1982).

Experimental work

The fish used in the experiments were caught in Tjeukemeer and were
not used for experiments until they had been in the aquaria for at least a
month and were reasonably adapted to their new environment. Three small
bream were used (l4-16 cm, 50-60 g), two large bream (29 and 32 cm, 400 and
540 g), three roach (17-19 cm, 90-140 g) and three white bream (20-22 cm,
160-210 g). The smaller fishes were kept together per species in 300 litres
aquaria (100x60x50 cm) and the larger ones together in a 540 litres aquarium
(180x60x50 cm). The fishes were fed chironomids once a day after the
experiments. The water temperature was kept constant at 18°C.

The chironomids used were predominantly Chironomus plumosus with a
size of 10-15 mm and a weight of 10-30C mg fr wt. These chironomids are
common food for cyprinids and are present in most waters. In a few pilot
experiments they were presented in a muddy substrate in which these
chironomids generally live. Haowever, as soon as the fish started feeding the
water became so thick that observation was impossible. Therefore sand was
chosen as substrate. The only problem with sand is that Chironomus plumosus
cannot build tubes in sand in contrast to Stictochironomus sp. and
Cladotanytarsus sp. However, the latter were not available in large
quantities. Therefore it was necessary to burrow Chironomus plumosus in the
sand, and anaesthetize them using €0, since otherwise they would
immediately crawl out of the substratum. In one series of experiments the
grain size of the sand was varied (< 0.15 mm, 0,15-0,25 mm, 0.25-0.35 mm,
0.35-0.42 mm, 0.42-0.50 mm, 0.5-0, mm, 0.7-1.0 mm and 1.0-2.0 mm) and in
another the depth at which the chironomids were presented varied (1, 2, 3
em), while temperature (18°C), number (2000/m?) and size (10-30 mg) of the
chironomids were kept constant. In the latter series the grain size was kept
constant {0.15-0.25 mm), in the former the depth of the chirconomids was
constantly 1 cm. The chironomids were presented in a tray (20x25x6 cm)
during a short period of 4.5 minutes. To compare the feeding efficiencies
{consumed chironomids per time unit)} of the different species the efficiency
was expressed per metabolic unit (g°'®), to account for the relatively
decreasing energy demands with increasing size (Winberg 1956).
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Results

The most impcrtant food organisms for bream, roach and white bream in
the open water zone of three lakes were zooplankten, chircnomids and snails.
The selectivity of zooplankton species differed per fish species and per
length c¢lass. Switching from c¢ladocerans and copepods to chironomids
differed per species and was related to the proportion
zooplankton/chirenomids in the lake.

Zooplankton preference

The composition of zooplankton in the diet differed significantly
(X*-test, p < 0.01) between fish species and length classes (Fig. 1). At
comparable lengths (3 15 cm) bream consumed a relatively larger proportion
of small species such as Bosmina coregoni, Chydorus sphaericus and cyclopoid
copepods. Only at a size of 10 cm the differences between the fish species
were not significant (X®-test, p > 0.2). With increasing length the share
of small organisms decreased rapidly in roach and white bream and more
slowly in bream. The share of the smallest C.sphaericus decreased fastest in
all fish species. It was rarely found in 20 cm roach, nor in 35 cm bream
(Fig. 1). B.coregoni disappeared more slowly from the diet, whereas copepods
held an intermediate position their share decreased with increasing fish
length in roach and white bream, but increased in bream up to a length of 25
cm and then decreased.

Daphnia/Bosmina Daphnia / Chydorus Daphnia/ Copepods
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Fig. 1. Comparison of the relative proportions of D.hyalina, B.coregoni,
C.sphaericus and cyclopoid copepods in different length classes of bream
(@), white bream (O ) and roach ( ¥), which were caught simultaneously.
Bars indicate S.E. The horizontal lines indicate the proportions in the lake.

Observations in the laboratory showed that all species 3 15 cm fed on
zooplankton by a sort of filter feeding, when the density was comparable to
that in the lakes (Table 1): rapid suction movements were made, not directed
towards individual prey. These movements could reach frequencies of more
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than 100.min7? and have been described as gulping by Janssen (1976) and pump
filter feeding by Drenner(l982). The smaller fish also acted as particulate
feeders when food organisms were relatively large, but filter-fed when food
organisms were small and abundant (Lammens 1985). The change in relative
share of the three species of cladocerans in the guts correlated with the
different retention abilities of the gill-raker-basket per species (Fig. 2).
The gill-rakers in white bream and roach are much more widely spaced than
that in bream, whereas the suriace area of the basket in bream is much
larger than in the other species. Copepcds, however, were even more
negatively selected than the smaller C.sphaericus. With increasing fish
length the selectivity for copepods increased only in bream, but remained
negative (Fig. 1). Only at a length larger than 25 cm the selectivity
decreased. The evasive behaviour of c¢yclopoid copepods 1is probably
responsible for this (Janssen 1976a, Dreuner et al. 1978).

Fig. 2. Gill-raker systems of bream {(left)}, roach (right) and white bream
(fishes were 25 e¢m). In bream and roach pharyngeal teeth are clearly visible.

Switching

In all three fishes the share of cladocerans and copepods in the diet
decreased with increasing fish length and gradually more chironomids and/or
snails were eaten. In bream this switch to larger food organisms occurred
much more slowly than in the other two fish species (Fig. 3). The larger
food organisms of bream were generally chironomid larvae, that of white
bream chironomid larvae, chironomid pupae and only a swall amount of
molluscs (Dreissena polymorpha). In roach, snails (Valvata piscinalis and
Bithynia tentaculata) were the most important altermative food organisms and
chironomid larvae and pupae played a minor role. This switching to larger
food organisms ran parallel with the difference in zooplankton selectivity
per fish species.

Switching was also strongly related to the proportion of zooplankton
and chironomids in the lake (Fig. 4). Even in the small bream (10-20 cm) or
in roach the share of chironomids was high when chironomids were abundant
and zooplankton was scarce. The switch from a small to a large share of
chironomids in the diet was more sigmoid than linear, that is the share in
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the diet was not proporticnal to the share in the lake, indicating that
switching between two feeding modes was not gradual.
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Fig. 3, The relation between the fish length and percentage of chirconomids +
molluscs. Bream (® ), white bream ( O ) and roach { %) were caught
simultanecusly during several sampling occasioms. Bars indicate §.E.
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Fig. 4. The percentage of chironomids (energy contents) in the diet of large
bream (25-35 cm), small bream (10-20 em), roach (10-20 c¢m) and white bream
(10-20 cm)} is plotted against the percentage (energy contents) in the lake
(chironomids + zooplankton = 100%). Curves are eye-fitted.

General beunthivorous feeding behaviour.

A foraging cyprinid takes one to several mouthfuls of substratum while
balancing predominantly with its pectoral, pelvic and caudal fins. As soon
as feeding starts clouds of fine substrate particles appear from behind the
opercula. Coarse particles which cannot pass the gill-rakers are spat out
immedjately (stones, shells and large pieces of debris) or somewhat later
after some 'chewing' movements (see also Sibbing 1982). When the substratum
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is sucked in, the upper jaw is completely protruded and forms a sucking
tube, If the substratum is very fine and no coarse particles have to be spat
out, a large series of 10-20 sucking movements can be performed, in an
almost similar manner as when zooplankton is filtered (Lammens 1985). The
sucking movements are interrupted by ‘chewing' movements, which seem
identical, however, the mouth remains closed when the upper jaw 1is
protruded.

Feeding efficiency

Winnowing of substratum is easily performed, when the sgubstratum can
pass the gill-raker system and does not have to be spat out. Then several
mouthfuls can be taken without interruption. For each size-class of fish
there is a category of grain sizes which can easily pass by the gill-rakers
and a category which can only be spat ocut. With increasing fish size the
maximum grain size which can be ‘'sieved' increases too (Fig. 5). The
switching point from sieving to spitting was 0.25-0.35 mm for the small
bream and roach and 0.4-0.5% mm for the large bream and white bream. (Fig. 5).

& large bream
O white bream
© small bream

& roach

Feeding efficiency
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Fig. 5. Feeding efficiency (consumed chironomids/g® ®.min.) of bream,
white bream and roach in relation to the composition of the sand substratum.

The feeding efficiency of large bream was significantly greater
(ANOVA, p < 0.001) than that of small bream, considering both grainsize of
substratum (Fig. 5) and depth of chironomids (Fig. 6). The efficiency of
white bream was not significantly different (ANOVA, p > 0.3) from that of
the much larger large bream, considering grainsize (Fig. 5), but not
considering depth (Fig. 6). When chironomids were presented three cm deep,
large bream was significantly {(Student-t test, p ¢ 0.001) more efficient
than white bream. However, it is obvious, that at comparable length white
bream must be much more efficient than bream, Whereas the efficiency of
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Fig. 6. Feeding efficiency (consumed chironomids/ g

and small (0O) bream , white bream (O ) and roach ( ¥) in relation to the

Feeding efficiency

014

1 2 3
Bepth of chironomids

[

depth of the chironomids in sand substratum.

Fig.

7.

Mouth protrusion length [cm)

Relation between the length of the premaxillae (size of the mouth
protrusion) of bream, white bream and roach and the length of the fish.

154
bream
104 e 4 whte bream
. . *
LI . ‘ a o
o
o
*
;" oo o roach
051 * o °
a]

** min) of large (@)

5
Fish length lcml

15 E

57



small bream was significantly greater (ANOVA, p ¢ 0.001) than that of the
somewhat larger roach, considering both grain size (Fig. 5) and depth (Fig.
6), it is clear that at comparable lengths roach has a much lower efficiency
than bream.

Morphologically the differences between these three specles are
predominantly determined by the general shape, the, gill-raker apparatus and
the pharyngeal teeth (Fig. 2) and mouth protrusion {length of premaxillae,
Fig. 7). In general shape bream and white bream are most alike and even lLard
to distinguish. Both species are deep-bodied, enabling them to keep their
balance in a fixed position more easily than the much more slender roach
(Alexander 1967). This is probably important in benthivorous feeding. The
gill-raker apparatus has the smallest openings and the greatest surface area
in bream and widest openings and smallest surface area in white bream. Mouth
protrusion is large and downward directed in bream, enabling it to develop a
strong suction force while not swimming, whereas it is only small and
forward directed in roach, enabling this fish to c¢ombine suction with
swimning (Fig. 7, and see van Leeuwen & Muller 1985, Muller & Osse 1983,
Muller et al. 1982). In white bream this is intermediate. Pharyngeal teeth are
largest in roach and smallest in bream. In bream the area occupied by the
pharyngeal teeth is relatively small, but large in rocach and intermediate in
white bream (Fig. 2).

Discussion

The diets of bream, roach and white bream change with the size of the
fish and the prey abundance in the lake. The change with length is caused by
a decreasing filtering efficiency of cladocerans and copepods and an
increasing efficiency to feed on organisms in the bottom substrates or on
organisms which are hard to crush. This ontogenetic change in efficiency is
different for these three species., Bream utilizes cladocerans and copepods
up to a length about twice as large as roach and white bream and seems much
more efficient, at least for the studied fish length classes and in quite
high zooplankton densities (Table 1) and low light intensities (secchi-disk
30-40 cm). However, in c¢lear water with low =zooplankton densities the
efficiency of planktivorous feeding may be reversed, because roach and white
bream are much more vision oriented than bream and are probably much more
efficient as particulate feeders. Suction feeding in recach may be
effectivily combined with swimming, whereas this is much more difficult in
bream -and to a less extent in white bream (Muller et al. 1982, van Leeuwen &
Muller 1984). This is evident from observations in aquaria, which show a
much higher alertness and swimming activity of roach and white bream than of
bream. The presence of insect pupae and adults in the guts of the former two
and their absence in bream points to the importance of wvision. Roach
gradually switches to snails and white bream to chironomids. Bream also
switches to chironomids but at a much greater length.

Morphologically these changes are concerned with the structure of the
gill-raker apparatus, the mouth protrusion, the strength of the pharyngeal
teeth and the general shape of the fish. In these cyprinids the gill-raker
apparatus forms a sort of sieve, for the gill-rakers of adjacent gill-arches
fit into each other and leave only small openings between the arches. These
openings are the smallest in bream and the largest in white bream (see also
Lammens 1984). Ta compensate for these small openings the total surface area
of the gill-raker apparatus is larger in bream than in the other two
cyprinids. This largely explains the high efficiency of pump-filter feeding
on small organisms in bream. When 'pump-filter-feeding' on benthic organisms
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Table 1. Density (N.L™') and average size (mm} with S.E. of zooplankton
during the summer of 1984,

Tjeukemeer Morra Beulaker Wijde
Dens. Size Dens. Size Dens. Size
Daphnia hyalina 96+36 1.11+0.03 60+31 1.16+0.04
Bosmina coregoni 52419 0.43+0.01 25411 0.484+40.01 108+61 0.39+0.02

Cyclopoid copepods*  89+10 0.47+40.02 61428 0.45+0.03 90+26 0.42+40.02
Chydorus sphaericus 172474 0,28+0.004 90+49 0.26+0.005 132459 0.27+0.007

* Length of cephalothorax is measured

these fine openings obstruct the easy passage of bottom particles. This
probably explains the high efficieny for this kind of feeding of white bream
and large bream as benthivorous filter feeders with coarser gill-raker
systems. Apart from this, the size and position of the mouth protrusion must
be important as well as the general shape of the fish. The efficiency of
roach is relatively low despite its rather coarse gill-raker system. The
much more slender shape of roach and its small forward directed
mouth-protrusion make benthivarous feeding much more difficult than for the
other two cyprinids. The strong pharyngeal teeth of roach enable it, in
contrast to the other species, to feed on snails. The gill-raker baskets of
these three species do not only differ with respect to the distance between
the gill-rakers, but also with respect to their general shape: im bream the
surface area of the basket is one great filtering area, whereas in roach
only a smalll part of the surface area is filtering area and the thick
central part is probably related with the function of the pharyngeal teeth.
In white bream this is intermediate. Probably both functions. cannot be
combined because of the constraints of construction morfology (Barel 1983).

These three cyprinids coexist in lakes and ponds in varigus amounts
and size distributions. In the three areas studied bream was always the most
abundant both in number and biomass (Fig. 8). In these hypertrophic lakes
zooplankton and chironomids are the most productive food organisms
(Vijverberg 1982, Vijverberg 198Za, Beattie 1982). Considering the whole
size range of each fish population, bream can exploit both groups of food
organisms over a greater size range than roach and white bream, which forage
predominantly on the large D.hyalina and the large chironomid larvae
(Lammens 1984). In this turbid environment with high zooplankton densities
filter feeding may be a better strategy than visual particulate feeding
(Crowder & Cooper 1985, Gibson 1985) and more efficiently done by bream,
whereas particulate feeding is probably more efficiently done by roach and
white bream at 1low densities and high transparency. Therefore this
environment is profitable for bream as far as foraging concerns and implies
a greater carrying capacity for this fish.

Nevertheless, the abundance and size distribution of bream in these
three lakes differs considerably. In Tjeukemeer the bream population is
largely composed of large fighes (>25 cm, 86% bhiomass), in Beulaker Wijde
the opposite is true (325 cm, 182 biomass), but the difference in total
biomass is not very great (330-282 kg/ha, minimum estimate) and the biomass
of roach and white bream in both lakes is very small (10-35 kg/ha) (Fig. 8).
This difference in size structure and relative abundance of these three
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Fig. 8. Density (N.ha™') and biomass (kg fr wt.ha ') of bream, white
bream and roach (with $.E.) in Tjeukemeer (top), Beulaker Wijde (middle) and
Morra (bottom) during the summer of 1984. 1 corresponds with 10-15 cm, 2
with 15-20 cm etc.

species is accompanied by different feeding conditions on the one hand
(Table 1 & 2) and a differently composed population of top-predators
(pike-perch Stizostedion lucioperca) on the other hand (van Densen & Lammens
1986). In Tjeukemeer the pike-perch population is large and composed of
large individuals, whereas in Beulaker Wijde it is much smaller and composed
of smaller individuals due to an intensive fighery on pike-perch (van Densen
& Lammens 1986). As a consequence the predation pressure of pike-perch is
much greater in Tjeukemeer than in Beulaker Wijde, resulting in a small prey
fish population in the former and a large one in the latter (Fig. 8),
because of the size—selective nature of this predation (Popova & Sytina
1977). In a similar way Bonar (1977) found high densities of prey-fish in
intensively pike—perch exploited lakes. The consequence of a high density of
small prey fish is an overexploition of the zooplankton, resulting in small
individuals {Brooks & Dodson 1966, Hrbaceck et al 1961, Andersson et al.
1978), as was also obvicus in Beulaker Wijde, where D.hyalina is absent and
the other cladocerans were on the average smaller than in Morra and
Tjeukemeer (Tabel 1). In Tjeukemeer zooplankton is depressed in those years
when the recruitment of young fish, in particular smelt Osmerus eperlanus,
is s0 successful that its biomass amounts to more than 100 kg/ha (van Densen
& Vijverberg 1982, Lammens et al. 1985).

In lake Morra the biomass of bream is much lower than that in the
other two lakes (110 kg/ha), whereas that of roach is quite high (52 kg/ha)
(Fig. 8). Here chironomid densities are extremely high and D.hyalina is very
large and present in rather high densities (Tables 1 and 2). Apparently
these fish populations are not large emough to influence the food organisms
markedly. During the preceding three years a part of the bream and
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Table 2, Density {(N.m *) and biomass (g fr wt.m ?) with S.E. of
chironomids in Tjeukemeer, Beulaker Wijde and Morra during the suwmmer
of 1984,

Tjeukemeer Beulaker Wijde Morra
Density chironomids 351+123 278+110 1027+213
Biomass chironomids 1.51+0.56 4.17+1.52 10.6242.57

Table 3. The average length (with S.E.) of the first six year-classes
of the roach population in Beulaker Wijde and Morra

Females
Yearclass 1 2 3 4 5 6
Beulaker Wijde 65+0.7 8540.9 105+1.4 122+41.7 135+2.0 149+4.7
Morra 69+0.5 95+1.0 118+1.6 134+2.5 156+3.1 173+4.8
Males
Beulaker Wijde 61+1.5 82+1.9 100+3.3 111+4.5 122+4.4
Morra 66+1.0 89+42.0 110+3.3 133+4.4 143+4.6

pike-perch population were removed by a seine fishery, which probably
accounts for the relatively low abundance of fish. The relatively large
share of roach in the community may be both related to low predation risks
here, but also to the favourable feeding conditions (large D. hyalina). The
growth and condition of this fish was quite good compared to that in
Beulaker Wijde (Table 3).

Resource partitioning of these three cyprinids on the food size axis
(Werner 1979) is very limited, because the food size spectrum is very narrow
and the size range of these fishes quite broad. The similarity in diet when
these fishes forage on cladocerans (D. hyalina, B. coregomi, B.
longirostris, C._ sphaericus, Alona sp., Leydigia sp.) is wvery high, in
particular when resources are plentiful. Only in lean periods there is a
segregation between small bream (<20 cm) on the one hand and larger bream,
white bream and roach on the other hand (Fig. 9). The similarity in
cladoceran diet between the latter cnes is always high, but large bream can
partly switch to larval chironomids, roach to molluscs and white bream to
chironomid larvae and pupae (higher in the substrate) (see also Brabrant
1984)., However, as the productivity of the latter food organisms is much
lower than that of cladocerans the carrying capacity for larger bream, roach
and white bream must always be lower than that for small bream, when large
cladocerans are depressed. Resource partitioning is clearly related to
exploitative competition and disappears when resources are abundant (see
alsa Werner & Hall 1976, 1977, Schoener 1974, 1983, Diamond 1978, Connell
1983, Jacobs 1985).

In Tjeukemeer the absence of small cyprinid prey-fish and dominance of
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Fig. 9. Schoener's similarity indices of the diets of different length
classes of bream, roach and white bream, feeding on cladocerans. 76 indices
are given by combinations of six length classes of bream (1 = 9.5-10.5 cm, 2
= 14.5-15.5 cm etc.) and two or three length classes of white bream and
roach (®= 9%.5-10.5 cm, + = 14.5-15.5 ¢m, O = 19.5-20.5 cm). A corresponds
with a high availability of large cladocerans, B with a laow availability.

large bream seems largely related with predator control. Here food
conditions are less limited by young fishes than in Beulaker Wijde, where
food conditions are probably more limiting for the coexistence of these
species than predator control. Despite relatively low predation risks for
roach here, its abundance is low and its growth is poor, in contrast to the
situation in lake Morra. The coexistence of cyprinids in hypertrophic large
shallow lakes dis 1limited because both predation and interspecific
competition seem to favour bream, however, in deeper and clearer lakes the
mechanism is probably different.
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HOE VISSEN SAMENLEVEN

Inleiding

Samenlevende vissen verdelen ruimte en voedselbronnen wvolgens een
patroon, dat bepaald is door het aantal soorten en de aard en hoeveelheid
predatoren (roofvissen) (Schoener 1974, Moermond 1972, Werner 1979, 1982),
Het aantal wvissoorten dat in gemeenschap leeft is iIin de Nederlandse
omstandigheden wvrij Tbeperkt en meestal niet groter dan vijftien
verschillende soorten. Datzelfde geldt voor de meeste
zoetwater-visgemeenschappen van het gematigde klimaat in Europa {Muus &
Dahlstrom 1968) en Noord-Amerika (Wermer et al. 1977, Keast 1978) en staat
in schrille tegenstelling tot de zeer svortenrijke gemeenschappen in de
tropische Qost-Afrikaanse meren {(Greenwood 1974, Fryer 1977, Witte 1983). In
dit hoofdstuk over visgemeeunschappen zal eerst beschreven worden hoe
visgemeenschappen bestudeerd worden en zullen enkele van de
viggemeenschappen in Nederland en daarmee te wvergelijken gemeenschappen in
Noord-Amerika en Qost-Afrika beschreven worden. Vervolgens komen enkele
mechanismen aan bod volgens welke ruimte en voedsel verdeeld worden en
tenslotte wordt de evolutie wvan soortemn in verband gebracht met de
gemeenschap waarin ze leven.

Studie van visgemeenschappen

In de meeste wateren is het oumogelijk om dacor directe waarneming een
idee te krijgen wat wvoor vissoorten er voorkomen, hoe ze zich gedragen, waar
ze zich bevinden, hoe en wat ze foerageren. Dit is alleen mogelijk in heel
heldere wateren, maar ock dan is het vaak vrij moeilijk de vis te benaderen.
Meestal moeten de onderzcoekers uitgaan van indirecte waarnemingen, d.w.z. de
vis moet eerst met netten gevangen worden en uit waarnemingen aan deze
vissen moet hun functioneren binnen het ecosysteem duidelijk worden.

De meest basale waarnemingen per visvangst zijn lengtesamenstelling,
conditie {gewicht bij een bepaalde lengte) en geslachtsontwikkeling per
soort, Aanvyllende informatie geven leeftijdsdeterminatie  voor bepaling
van de groei, gekoppeld aan het dieet per lengteklasse. Beide laatste
metingen zijn meer bewerkelijk, maar wel belangrijk voor interpretatie van
de gegevens. Gelijktijdig met deze metingen aan de verschillende vissoorten,
worden de Dbelangrijkste voedselsoortem gemonsterd zoals zeodplankton
(watervlooien), muggelarven en ook jonge vis die als prooivis dient wvoor
roofvissen. Van deze vpedselsoorten worden dichtheden, soOrk— en
groottesamenstelling bepaald. Daarnaast worden de zgn. abiotische
parameters gemeten, zoals temperatuur, windkracht en afgeleide parameters
zoals zuurstofconcentratie, troebelheid en pH. De laatste drie zijn niet
strikt abiotisch omdat ze vaak direkt door organismen beinvloed worden.
Vooral zuurstof en troebelheid staan in nauw verband met algen.

Wanneer deze waarnemingen gedurende meerdere jaren gevolgd worden, kan
hieruit het wel en wee van de verschillende vissoorten gevolgd worden in
relatie tot elkaar, hun veedselscorten en andere parameters. Omdat het
belangrijk is meerdere parameters of wvariabelen tegelijk te vergelijken,
moeten geavanceerde statistische technieken gebruikt worden om de bijdragen
van de afzonderlijke variabelen op waarde te kunnen schatten. De theorieén
die hieruit wvoortvloeien omtrent het functioneren van het ecosysteem kunnen
door wvergelijkend ounderzoek van meerdere wateren op hun waarde getoetst
worden en 2zonodig bijgesteld worden. Hypothesen die niet door vergelijkend
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onderzoek getoetst kunnen worden, verelsen experimentele omstandigheden bv.
aquariumexperimenten of het gebruik wvan enclosures, d.w.z. afgesloten
stukjes wvan een water waarin gemanipuleerd wordt door willekeurige
visgemeenschappen op te bouwen en te kijken hoe ze zi:h verder ontwikkelen.
Visvijverexperimenten vallen hier ook onder.

Visgemeenschappen in Nederland

Visgemeenschappen wvan het stilstaande =zoete water bestaan uit die
vissoorten die in het ene uiterste strikt geboanden zijn aan vegetatie, in
het andere uiterste aan open waler en scorten die beide milieutypes of een
overgangsvorm daarvan kunnen benutten (Fig. 1). De vegetatie-minnende
soorten bestaan hoofdzakelijk uit snoek, zeelt, rietvoorn en kroeskarper.
Als minder frequent voorkomende soorten kunnen hier ook de kleine en de
grote modderkruiper aan toegevoegd worden. Als de vegetatie om wat voor
reden dan ook vermindert, worden deze soorten als eerste vervangen docr meer
opportunistische soorten als blankvoorn, baars, pos, kolblei en aal, die
weliswaar ook binnen de vegetatie kunnen leven, maar dan, afgezien wvan aal,
minder succesvol zijn. Minder opvallende soorten die hier eigenlijk ook bij
horen zijn de drie- en tiendoornige stekelbaars, en karper, die hier
geintroduceerd is, maar in de meeste wateren telkens weer uitgezet moet
worden. Baars, blankvoorn, kolblei en pos kunnen goed in het open water
leven, maar moeten veel ruimte inleveren en verdwijnen soms grotendeels uit
het open water, wanneer brasem en snoekbaars sterk opkomen. De laatste zijn
typisch vegetatie-mijdende soorten en verdwijnen als eerste als vegetatie
opkomt. Spiering behoort ook tot deze categorie, maar neemt in sommige
wateren een aparte positie in om redenen die later aan de orde zullen komen.
Alver is vergelijkbaar met spiering maar komt tegenwoordig nog zeer weinig
voor in de Nederlandse meren.

De belangrijkste voedselorganismen voor deze vissen zijn zoGplanktom,
muggelarven, slakken en mosseltjes, plantaardig materiaal en (wvnl. jonge)
vis (Fig. l). In vegetatierijke gebieden zijn vlokreeftjes, waterpissebedden
en larven van velerlei insekten tevens belangrijk. Het ~wvoor vissen
interessante zooplankton heeft een afmeting van 0.5-2.0 mm en is verdeeld
over de gehele waterkolom. Door de kleinere wvissen (¢ 10 cm) worden deze
organismen een voor een geselecteerd, waarbij vooral de grote opvallende
individuen gekozen worden. De grotere vissen schakelen over op een andere
vorm van voedselopname, namelijk filter-feeding, waarbij meerdere organismen
door een serie ongerichte happen naar binnen gezogen worden en vastgehouden
worden door het kieuwfilter. Vooral brasem kan dit vrij effici&nt (Lammens
1985). Muggelarven leven in de bodem en moeten samen met bodemdeeltjes
opgenomen wWorden of van te voren precies gelocaliseerd worden. Brasem en
kolblei doen het eerste en zeven de muggelarven als het ware via hun
kiguwfilter, terwijl pos en aal de muggelarven van te voren localiseren en
met zo weinig mogelijk bodemsubstraat opnemen. Voor slakken en wvegetatie
zijn sterke keeltanden nodig, zoals bij blankvoorn, zeelt en rietvoorn. Voor
roofvissen is het bezit van tanden in de bek natuurlijk onmisbaar samen met
een grote bekopening en grove kieuwfilters waar het water snel doorheen kan
spoelen voor een snelle aanzuiging. Zie voor verdere details hoofdstuk 2.

Bimmen de aan vegetatie gebonden visgemeenschap heeft de kroeskarper
meestal een dieet van zodplankton, rietvoorn van plantaardig materiaal en
zeelt eet gewoonlijk hardere wvoedselsoorten zoals slakken en mosselen, maar
ook muggelarven. Aal foerageert vnl. op de larven en poppen van insekten. De
belangrijkste roofvis is snoek, die prooien tot maximaal de helft wan zijn
lengte aankan. In dit milieu is de vereiste strategie om de voedselsoorten
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Fig. 1. Indeling van vissoorten in afhankelijkheid van hun wvoorkeur voor
vegetatie. Boven de vegetatie-mijdende soorten, onder de vegetatie-minnende

soorten en midden een groep van soorten die zowel in vegetatie als in open
water kan leven. Zie tekst voor nuancering. De voedselorganismen wvan de
betreffende scort zijn op ongeveer gelijke hoogte vermeld.

te bemachtigen anders dan in het open water en is ook een andere
lichaamsbouw  vereist (zie hoofdstuk 2). Zodplankton, slakken en
insektenlarven moeten vanonder en tussen de bladeren en stengels uit gehaald
worden, de muggelarven leven in een moeilijker doordringbaar bodemsubstraat
en prooivis moet vanuit een hinderlaag gegrepen warden.

Naarmate het water meer open wordt, verandert tevens de wijze waarop
de voedselorganismen beschikbaar zijn en daarmee ook hun predatoren. In open
water zijn voedselsocorten veel kwetsbaarder vanwege een gebrek aan
schuilmogelijkheden. Hetzelfde geldt ook voor wvissen zelf, die op hun beurt
een makkelijker prooi wvormen voor roofvis. In open water 1is snoek veel
minder succesvol dan baars of snoekbaars. Wanneer snoekbaars afwezig is,
zijn baars en aal de belangrijkste roofvissen in het open water. In dat
geval zijn blankvoorn, pos en vaak ook spiering in grote aantallen aanwezig,
terwijl brasem geen overheersende rol speelt, Pos benut de muggelarven;
spiering en alle jonge vis zodplankton; oudere blankvoorn (> 15 ¢m) slakken
en mosselen en oudere baars (> 15 cm) kleine vis en muggepoppen. Aal
foerageert net als pos voornamelijk 's nachts, maar eet wvnl. muggepoppen
i.p.v. larven. Zowel baars als aal gaan pas bij een grotere lengte over tot
het eten wvan vis (baars bij 15-20 cm, aal 25-30 cm), terwijl snoek en
snoekbaars dit al in een heel vroeg stadium doen en bovendien wveel grotere
vis aankunnen. Bij een dominantie wvan brasem en sucekbaars gaat het
merendeel van het zodplankton en de muggelarven naar brasem en aal, terwijl

een deel van slakken en mosselen ook door aal benut wordt (Lammens
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et al. 1985).

Deze drie visgemeenschappen (zie Fig. 1) kunnen ook gezamenlijk
voorkomen in meren met sterk ontwikkelde oevervegetatie en grote open
gebieden. Dergelijke wateren waren voor de zestiger jaren meer regel dan
uitzondering. De meeste Friese meren, zelfs cok het IJsselmeer, hadden sterk
ontwikkelde (oever)vegetaties met de bijbehorende visgemeenschappen. Baars
en blankvoorn kwamen toen nog veel voor in de Friese meren. In de loecp van
de laatste 20 jaar is deze vegetatie door de toenemende eutrofiéring
(voedselverrijking dcor organische belasting, en fosfaten en nitraten uit
huishoudens en landbouw) bijna volledig verdwenen. Blauwalgen zijn iIn de
plaats gekomen voor fonteinkruiden, waterlelie, gele plomp en vele
onderwaterplanten. Tegelijkertijd zijn zeelt, rietvoorn, kroeskarper en
snoek in aantal sterk afgenomen en gedwongen tot een marginaal bestaan. In
deze ge€utrofiéerde wateren is de rol van snoekbaars sterk toegenomen en
worden in die gebieden baars, blankvoorn en pos sterk teruggedrongen. Vooral
in die gebieden waar de beroepsvisserij op snoekbaars is opgehouden (Friese
meren sinds voorjaar 1977) is de brasemstand enorm toegenomen en grotendeels
in de plaats gekomen van blankvoorn, baars en pos. Naast brasem komt hier
alleen nog spiering in redelijke grote aantallen vocr. De laatste soort zou
allang verdwenen zijn, ware het niet dat elk jaar weer enorme hoeveelheden
larven vanuit het IJsselmeer het Friese merengebied binnenkomen, passief met
het water meegevoerd, dat ingelaten wordt ten  behoeve van de
waterpeilbeheersing in de Friese boezem, Deze larven groeien op in de Friese
meren en dienen voornamelijk als voedsel voor snoekbaars. Binnen een jaar
zijn deze meestal geheel verdwenen (van Densen & Vijverberg 1982).

Enkele meren in Nederland zijn ontstaan door verzoeting van afgesloten
zeearmen, zoals het IJsselmeer, Haringvliet en Lauwersmeer. Vlak na de
afsluiting ontwikkelde zich in deze wateren een flinke haars-, blankvoorn-
en posstand en bovendien spiering in het IJsselmeer. Alleen in het
IJsselmeer heeft deze toestand zich redelijk gehandhaafd en is de brasem— en
snoekbaarsstand beperkt gebleven door een intensieve beroepsvisserij. In de
andere twee wateren is de het aandeel van brasem en snoekbaars steeds groter
geworden ten nadele van de andere soorten.

Zonnebaarsgemeenschappen in Noord-Amerika

De visgemeenschappen in het westelijk deel wvan de Verenigde Staten
worden sterk gedomineerd door de zgn. zonnebaarzen, Centrarchidae, waarvan
er meestal zeven tot tien vertegenwoordigd zijn. De meest dominante van deze
zijn de blue-gill Lepomis macrochirus en de large-mouth bass Micropteris
salmoides, die meestal meer dan 70% van het totale visbestand bepalen en in
vergelijking tot de andere soortem in de wat diepere delen van de meren
voorkomen (Fig 2A). Vooral de grotere individuen bevinden zich in de diepere
meer open delen, terwijl de kleinere zich meer in de ondiepe begroeide
oevergedeeltes ophouden (Fig. 2B). De eerste bereikt een lengte van maximaal
25 em en is qua voedsel vooral aangewezen op zodplankton en bodemfauna,
zoals muggelarven. De laatstgencemde wordt ruim 50 cm en is meer aangewezen
op grote insektenlarven, 2zoals libellelarven, maar vooral vis. Qua
ecologische positie zijn deze wvissen het meest te vergelijken met brasem en
snoekbaars, Van de overige zonnebaarzen =zijn de crappie Pomoxis
nigromaculatus en de pumpkinseed Lepomis gibbosus het meest
vertegenwoordigd. Samen maken ze meestal niet meer dan 5-10% van het totale
visbestand uit. De crappie heeft ongeveer dezelfde verspreiding en dieet als
de blue-gill, maar foerageert voornamelijk 's nachts. De pumpkinseed bevindt
zich in de ondiepere, meer vegetatierijke delen en is vooral aangewezen op
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Fig. 2A. Gemiddelde verspreiding 's zomers van de acht meest voorkomende
goorten in Lawrence lake, Michigan. Posities 1 t/m 3 lopen langzaam af van
1/2 tot 1 meter, 4 t/m 6 lopen steil af van 2 tot b6 meter. Voor elke positie
is het percentage per visscort gegeven (uit Werner et al. 1977).

2B. Verspreiding wvan verschillende grootteklassen blue-gill Lepomis
macrochirus in hetzelfde meer. Vaor wvijf lengteklassen is het relatieve
voorkomen t.o.v. de vegetatie gegeven. I staat voor de laagste helft van de
vegetatie, U voor de hoogste helft (uit Werner et al, 1977).
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slakken en insektenlarven op de bodem en in de wvegetatie. Qua ecologische
positie zijn deze socorten vocral te vergelijken met blankveorn eu kolblei.
In zeer geringe hoeveelheden (¢ 1%} komen de longear Lepomis megalotis en de
green sunfish Lepomis c¢yanellus voor in de zeer ondiepe delen., Ze 2ijn
vooral afhankelijk wvan slakken en tussen de vegetatie levende Insckten en
zijn vergelijkbaar met rietvoorn en zeelt in de Nederlandse situatie. Naast
deze zomnebaarzen komen ock enkele kleine karperachtigen voor, de =zgn.
shiners en ven naaste verwant van de Europese baars, de yelleow perch Perca
flavescens, die beide vooral in de oevergebieden voorkomen (Fig. 2A4).

Qua aantallen soorten en verdeling wvan soorten is de Amerikaanse
situatie vergelijkbaar met die in Europa, voor zover het meren betreft met
een redelijke mate van begroeiing en helderheid. In Nederland drukt
eutrofiéring door de intensieve veeteelt en landbouw een groter stempel op
zijn opppervlaktewateren dan in relatief minder bevolkte landen het geval
is. In wat grotere wateren is het gevolg dat blauwalgen opkomen ten
koste van waterplanten. Hierdoor wordt het aantal voedselsoorten sterk
gereduceerd, verdwijnen schuilmogelijkheden voor kleine wisscorten en is er
minder variatie als corspronkelijk het geval was.

Cichliden gemeenschappen in Cost-Afrika

Een derde type gemeenschap dat niet alleen qua diepte en grootte sterk
verschilt, maar vooral gekenmerkt is door een enorme soortenrijkdom, zijn de
visgemeenschappen in de Qost-Afrikaanse meren (Victoria, Malawi en
Tanganyika), die vooral gedomineerd worden door cichliden. Een verschil met
de gemeenschappen van de karperachtigen en zonnebaarzen is de enorme
specialisatie die heeft plaats gevonden binnen deze groep. Grofweg zijn deze
vissen onder te verdelen naar voedseltype in een aantal ecologische groepen
waarvan zodplankton, fytoplankton, slakken, insektenlarven en wvissen de
belangrijkste zijn. Elk van deze groepen is weer onder te verdelen in
subgroepen die zich ontwikkeld hebben op bepaalde soorten, grootteklassen of
levensstadia van deze onderscheiden voedseltypes. Bovendien is er naast een
scheiding in voedseltypes, tevens een scheiding in habitat doordat binnen
deze groepen de soorten horizontaal en wverticaal gescheiden foerageren. Als
voorbeeld dient een groep van vier voornamelijk zoSplanktonetende
Haplochromis soorten, die ieder in een aparte niche ingedeeld kunmen worden
op grond van hun verticale verspreiding dag en nacht in combinatie met hun
dieet (Fig. 3A+B). Alle wvier deze soorten eten overdag voornamelijk
zooplankton in meer of mindere mate aangevuld door fytoplankton of detritus,
terwijl 2ze ‘'s nachts daarnaast veel Chaoborus (muggelarf) eten. Deze
relatief grote overlap in dieet wordt grotendeels gereduceerd doordat deze
vissen op verschillende dieptes in het meer foerageren. Alleen Haplochromis
heusinkveldi en Haplochromis orangehead vertonen een grote overlap in
habitat, die echter enigszins door verschil in dieet gereduceerd wordt.

Een essentiel verschil met de andere twee gemeenschappen is het enorm
grote aantal socorten (> 300) dat samenleeft in deze meren, terwijl de
afmetingen die de socorten bereiken veel kleiner zijn dan die wvan Europese
karperachtigen of Amerikaanse zomnebaarzen. De ruimte binnen deze meren is
mogelijk gevariéerder en kan daardoor veel meer mogelijkheden bieden tot
specialisatie dan mogelijk is in de Europese of Noord-Amerikaanse meren in
een gematigd klimaat. Samen met het feit dat deze vissen zo klein zijn maakt
het deze ontwikkeling aannemelijk. Verder in dit hoofdstuk wordt ingegaan op
het belang van de inkteracties tussen de scorten wvoor de structuur van de
gemeenschap, los van het belang dat de omgeving heeft voor de gemeenschap en
hoe beide elkaar kunnen beinvloeden.
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Fig. 3A. Verspreiding van vier Haplochromis soorten overdag en 's nachts aan
de hand van 8 vangsten in 198l en 1982 in het Victoria-meer. Staande netten
werden gebruikt in een stuk over de gehele waterkolom (links) en op drie
verschillende dieptes (rechts). Asterisken duiden op lege netten (uit Witte
1984).

3B. Voedselsamenstelling overdag en 's nachts wvan dezelfde Haplochromis
soorten uit de vangsten van 3A. Weergegeven zijn volumepercentages voor maag
(5t.) en darmen (Int.) (uit Witte 1984),

Het niche begrip

In de drie hier behandelde zoetwatervisgemeenschappen is er een
duidelijke overeenkomst in de manier waarop de verschillende soorten gebruik
maken wvan voedsel en ruimte. Hoewel de meren in grootte en structuur
verschillend zijn en de belangrijkste vissoorten tot verschillende families
behoren, is de wijze waarop een meer opgedeeld wordt in ‘'leefeenheden' of
niches essentiBel hetzelfde. Deze opdeling in niches wekt de schijn dat
samenleving ofwel coéxistentie van de verschillende socorten gerealiseerd kan
worden door een zo groot mogelijke vermijding wvan concurrentie. De grote
vraag die tegenwoordig gesteld wordt is in hoeverre deze structuur van de
gemeenschappen geleidelijk ontstaan is juist door concurrentie of andere
interacties tussen de vissen en parallel daaraan de ontwikkeling van de
verschillende soorten; dan wel dat deze structuur ontstaan is door
onafhankelijke ontwikkeling van soorten die later bij elkaar gekomen zijn en
vervolgens voedsel en ruimte verdelen. De meren in Qost-Afrika 1ijken een
ideaal gebied om dit proces wan speciatie te bestuderen (Greenwood 1974,
Fryer 1977, Barel et al. 1985).

Afgezien van de evolutionaire ontwikkeling is er de ontwikkeling van
gemeenschappen op korte termijn uitgaande van reeds bestaande soorten. Cok
hier wordt de vraag gesteld of de structuur van de gemeenschappen zoals we
die zien in de verschillende watertypes bepaald zijn docr de interacties
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tussen de vissoorten, of door gebondenheid aan abiotische factoren, of dat
het domweg willekeurige rangschikkingen van soorten zijn. In de wvolgende
paragraaf zullen enige interacties tussen zoetwatervisgen behandeld worden
aan de hand van gemeenschappen in Nederland.

Interacties binnen de gemeenschap

Binnen de zoetwatervisgemeenschappen in Nederland zijn bepaalde
terugkerende patronen te herkennen. Een hoge biomassa aan oudere brasem
gaat meestal gepaard met een hoge dichtheid aan snoekbaars en met een lage
biomassa aan kleinere vis zoals blankvcorn, baars, pos en spiering (Fig.
4). Deze verbanden =zijn duidelijk wanneer eeu groot aantal wateren
gelijktijdig vergeleken worden of wanneer een waler in de loop van zijn
ontwikkeling gevclgd wordt (zie Fig. 4). In beide gevallen ontstaat een
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Fig. 4. De brasemvangst 1is uitgezet tegen de vangst aan baars, pos,
blankvoorn + spiering (boven) en tegen de snoekbaarsvangst (onder). Ia het
linkergedeelte is dit gedaan wvoor vangsten uit IJsselmeer, Friese meren,
Biesbosch en Amer en in het rechtergedeelte wvoor vangsten uit het
Haringvliet in de loop wvan zijn ontwikkeling na de afsluiting (gegevens
afkomstig van Directie van de Vigserijen).

praktisch identiek beeld, namelijk een positief wverband tussen brasem en
snoekbaars en een negatief verband tussen brasem enerzijds en blankvoorn,
baars, pos en spiering anderzijds. Deze wverbanden duiden op interacties
tussen deze drie groepen van vissen, zoals concurrentie om voedsel
(indirecte interactie) of predator-prooi relaties {directe interactie). In
Fig. 5 zjn de mogelijke interacties in deze gemeenschappen weergegeven. Het
zodplankton speelt een vrij grote rol, omdat het een vele malen hogere
produktie heeft dan de overige voedselsoorten en het het belangrijkste
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voedsel is voor alle jonge vis en wvaak ook oudere karperachtigen (Vijverberg
1982a,b, Beattie 1982, wvan Densen 1985, Lammens et al, 1986). In dit systeem
kan een opgelegde of toevallige kwantitatieve verandering van een van de
'onderdelen' verschuivingen teweeg brengen in de rest wvan het voedselweb. In
het onderstaande komen enkele deels toevallige en deels opgelegde
veranderingen aan de orde samen met de consequenties voor de rest van het
systeem.

L)

SLAKKEN #—— —— KOLBLE] ———— MUGGELARVEN

Fig. 5. |Interacties tussen roofvis, proocivis en voedselorganismen.
Toevallige of opzettelijke wveranderingen wvan bepaalde ‘'onderdelen' geven
verschuivingen in ander delen. Zie tekst voor verdere invulling.

De samenstelling wan dit zooplankton wordt sterk bepaald door de
hoeveelheid jonge vis. De grotere zodplankton soorten zoals Daphnia hyalina
en Leptodora kindtii zijn de meest geprefereerde soorten en verdwijnen bij
een hoge predatiedruk als eerste. Als na een goed geslaagde paaiperiode de
hoeveelheid jonge wvis erg groot is, heeft dit drastische cousegquenties wvoor
de samenstelling van het zodplankton. Dit is geillustreerd aan de hand van
de ontwikkeling van D.hyalina in een periode van vijf jaar in het Tjeukemeer
in samenhang met het succes van recrutering van vis in die jaren (Fig. 6 en
7). In de jaren 1980 en 1981 was de ontwikkeling van de jonge vis zeer goed
en slecht in 1979, 1982 en 1983. De D. hyalina populatie was in 1979 en 1983
gedomineerd door grote individuen, die toen kans kregen die lengte te
bereiken, omdat ze niet in een eerder stadium gegeten werden, in 1980 en
1981 door kleine individuen, die door de massale hoeveelheid jonge vis
nauwelijks kans kregen uit te groeien en 1982 was een overgangssituatie
(Fig. 6). Omdat er in het Tjeukemeer een vrij grote snoekbaarsstand is, is
een dergelijk grote hoeveelheid jonge wvis smel verdwenen en kan de D.hyalina
populatie zich herstellen. In een situatie waarin de belangrijkste
roofvissen baars en aal zijn, is in vergelijking wet een snoekbaarspopulatie
slechts een gering deel van de populatie in staat vis te eten, terwijl wat
grotere vis (> 10 em) wveel meer van predatie gevrijwaard zijn. Daardoor
blijft de predatiedruk op zoYplankton groot en kan het alleen benut worden
door de jonge vis. Voor alle grotere wvis is dit zodplankton te klein om
efficiént opgenomen te kunnen worden.

Het verdwijnen van de grotere D,hyalina heeft rigoreuze consequenties
voor het oudere deel van de brasempopulatie, die dan geheel terugvalt op
muggelarven. Dit is te zien in de conditie en eiontwikkeling wvan volwassen
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Fig. 8. Het lichaamsgewicht (onder) en het gezamenlijke gewicht van de
eieren (boven) wvan brasem van 35 cm in Tjeukemeer. De eerste is weergegeven
voor de zomermaanden, de tweede voor de daarcpvolgende periode tot in de
lente.

brasem die in dezelfde periode gevolgd zijn (Fig. 8). Als het zoodplankton
klein is, treedt conditieherstel van oudere brasem na de paaiperiode
nauwelijks meer op en is ook de ontwikkeling wan eieren in de daaropvolgende
periode veel slechter dan in een periode waarin dit zooplankton wel groot
genoeg is. Dat het op dat moment ook het belangrijkste wvoedsel is, is te
zien in Fig. 9. Het betekent dat wanneer het zoSplankton permanent klein wvan
stuk zou blijven, de brasempopulatie verder achteruit zou gaan tot het punt
waarop de populatie wel onderhouden kan worden doocr de muggelarven.

De produktie en samenstelling wvan het zodplankton verandert ook als
gevolg van eutrofiBring, die zich uit in een verhoging van de fytoplankton-
en zooplanktonproduktie en een vermindering van de =zichtdiepte (LeCren &
Lowe-McConnell 1980). Het is niet duidelijk in hoeverre dit effect meer in
het voordeel werkt van brasem dan van de andere socrten. Omdat brasem een
efficiéntere filter-feeder is dan de overige soorten (Lammens et al. 1986)
en filter-feeding veel minder afhankelijk wan 1licht is dan meer gerichte
voedselopname 1ijkt dit wel het geval. 0Ook voor snoekbaars 1ijkt
eutrofiéring gunstige condities te scheppen, in ieder geval gunstiger dan
voor snoek het geval ig. Het is duidelijk dat dit direct met troebelheid en
vegetatie te maken heeft; de eerste 1ijkt voorwaardelijk wvoor snoekbaars en
de laatste voor snoek (Grimm 198la,b). Er is geen twijfel over dat
eutrofiéring een positieve invlced heeft op snoekbaars, die ongeveer een
eeuw geleden in Nederland binnengekomen is. Vooral de laatste 20 jaar is de
verspreiding van deze vis enorm toegencmen. In wveel gevallen is dit hand in
hand gegaan met een toename van brasem (verbraseming) en afname van vooral
baars, en blankvoorn. Waarschijnlijk heeft dit te maken met de selectieve
predatie wvan snoekbaars, die wvoor een groot gedeelte bepaald wordt door de
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Fig. 9. Het energetische aandeel zodplankton (gestippeld) en muggelarven in
het dieet van 35 cm brasem in het Tjeukemeer in de loop van de zomers wvan
1979-1983.

vorm en grootte wvan de prooivis, afgezien wvan wverschil in ontsnappings-
mogelijkheden. Slanke vissen zijn veel predatiegevoeliger dan hoogruggige
types. Vergeleken met andere vissoorten wvan gelijke grootte is brasem de
minst geschikte prooivis voor snoekbaars vanwege zijn hoge rug, maar
bovendien is de groeisnelheid wvan deze vis veel groter dan die van de andere
soorten. Daardoor is de periode waarin deze wvis gevoelig is voor predatie
veel korter is dan vocr de andere scorten, die bijna hun gehele leven bloot
staan aan snoekbaarspredatie, terwijl brasem na 3 ¢f 4 jaar al te groot is
om door snocekbaars gegeten te kunmen worden. Door deze negatieve selectie
door snoekbaars wordt brasem relatief hevoordeeld. Omdat door het selectief
verdwijnen van de overige vissoorten meer voedsel beschikbaar komt kan de
brasempopulatie verder uitgroeien dan alleen bepaald door muggelarven en
kan een enorm reproduktief potentigel ontwikkelen.

De bovengeschetste interacties via het wvoedsel (zobplankton) en de
roofvissen vertegenwoordigen de dynamiek binnen een ecosysteem. De aard en
voorspelbaarheid van deze interacties heeft vooral te maken met de
efficiéntie waarmee deze vissen foerageren in bepaalde omstandigheden. Deze
efficiéntie is potentigeel vastgelegd in =zijn functioneel morfolegische
structuur {zie hoofdstuk 2), maar hangt daarnaast heel sterk af hoe en wat
voor voedsel op een bepaald moment voorhanden is. De theorie omtrent de
wijze waarop organismen foerageren en die momenteelerg populair is vanwege
zijn redelijk voorspellende waarde is de optimaal-foerageer—theorie. In de
volgende paragraaf zal de essentie van deze theorie uit de doeken gedaan
worden en aangegeven worden hoe dit wverband houdt met de wijze waarop
gemeenschappen georganiseerd zijn.

Optimaal foerageren
Waar een dier in een gegeven situatie wvoor zal kiezen 1lijkt wvooral
bepaald te worden door het rendement van zijn foerageerinspanning, een soort

kosten-baten afweging, waarbij geprobeerd wordt de wverhouding tussen kosten
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en baten te minimaliseren (Pyke 1984}. Deze theorie omtrent de wijze van
foerageren van dieren is de laatste tien jaar erg populair vanwege zijn
redelijk voorspellende waarde en . de algemene toepasbaarheid ervan. Zoals
die hier in al =zijn simpelheid geformuleerd is, gaat deze theorie
voornamelijk op in die gevallen waarin het foerageren niet gehinderd wordt
door de aanwezigheid van predatoren, de omgeving bekend is veor de dieren en
er grengebrek is aan essentiéle basisstoffen, zoals bepaalde mineralen,
vitaminen of aminozuren die soms alleen in laag-energetische stoffen aanwezig
zijn. Voor deze speciale gevallen moet de theorie verder aangepast worden.

Voor het foerageren van vissen is deze theorie wvooral gebruikt in de
Amerikaanse literatuur, met name bij =zonnebaarzen, Centrarchids. Als
illustratie zal hier ingegaan worden op de Amerikaanse situatie waarbij
gebrulk is gemaakt van deze theorie, met name door Werner, Hall en
Mittelbach..

Veel meren in het gematigde deel van de Verenigde S5taten herbergen
visgemeenschappen die grotendeels bestaan uit =zonnebaarzen, overeenkomend
met die behandeld op pagina 68.De eerder gencemde onderzoekers hebben wvoor
enkele van de belangrijkste soorten (blue-gill, pumpkinseed, large-mouth
bass) bepaald wat de kosten-baten verhouding voor elk van deze vissocorten is
wannecr 2ij op verschillende voedselorganismen foerageren {(Werner 1982,
Mittelbach 1981). Deze gegevens gebruikter zij in een model dat ervan
uitging dat deze wvissen optimaal foerageren en op basis van dit model
probeerden zij te voorspellen wat voor elk van deze scorten het dieet zou
moeten zijn bij een Dbepaald aanbod wvan <voedsslsoorten. Door deze
voorspelling te vergelijken met wat het werkelijke dieet was testten zii het
model op zijn waarde (Werner et al. 1983a). Afwijkingen van het model waren
over het algemeen gering en traden voornamelijk op wanneer predatoren in de
proefvijvers aanwezig waren (Werner et al. 1983b).

Een belangrijk aspect bij de opbouw van gemeenschappen is het feit dat
de keuze wvan habitat en voedsel een compromis 1is tussen verhongeren of
gegeten worden en dat het aantal goorten dat samen kan leven in een
gemeenschap afhangt wvan de verschillende wijze waarop zij de omgeving
exploiteren en de variatie die die omgeving biedt (MacArthur & Levins 1967,
May & MacArthur 1972, Roughgarden 1974). De wijze waarop dieren hun
voedselbronnen exploiteren Dbeinvloedt tevens zeer sterk de beschikhaarheid
van die voedselbronnen. Denk maar aan het verschil tussen een weiland waarop
koeien lange tijd gegraasd hebben, dat waarcp schapen gegraasd hebben en een
onbegraasd weiland. In het laatste is het gras het langst en iun dat van
schapen het kortst. Schapen kunnen langer doorgaan dan koeien en kunnen deze
in principe laten verhongeren terwijl ze zelf nog voldoende te eten hebben.
Net zoals gras kunnen vele andere voedselbromnmen door meerdere dieren benut
worden, het hangt er alleen wvanaf in welke vorm het beschikbaar is. Dit
verschil in exploitatiewijze komt ook tot uiting wanneer wvissen apart of
samen leven. De soort die het meest efficiént op zoOplankton foerageert, zal
de samenstelling hiervan zo veranderen dat het niet meer geéxploiteerd kan
worden door andere scorten, net zoals een schaap het gras onbereikbaar kan
maken voor koeien. Doordat de beschikbaarheid veranderd =zal wvoor de
verschillende soorten de kosten-baten afweging veranderen, resulterend in
een overschakeling op andere voedselorganismen. Deze overschakeling in dieet
is gevonden in samenlevende zonnebaarzen en zalmachtigen na introductie van
een andere meer efficiénte soort (Werner & Hall 1976, Nilsson 1978, Magnan &
Fitzgerald 1984) en duidt op het zelfde mechanisme als wanneer brasem
overschakelt op muggelarven wanneer het zoSplankton geSxploiteerd wordt door
spiering of jonge vis (Lammens et al. 1985).

De theorie van optimaal foerageren kan aannemelijk maken waarom een
dier overschakelt van het ene naar het andere dieet, maar kan tegelijkertijd
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cok aangeven dat, wanneer er een grocot verschil tussen voorspelling en
gevonden waarde is, er meer Dbelangrijke =zaken een rol spelen dan
maximalisering van de verhouding tussen kosten en baten, zoals bijvoorbeeld
vergroten van de overlevingskans door een ander habitat te kiezen waar
predatoren een geringere kans hebben. Om deze reden blijven jonge wvissen
vrij lang in de beschermende oeverzone bij een geringer voedselaanbod
(Werner et al. 1983b). Andersom kan een habitat waar de voedselbronnen
slechts verdeeld zijn over een of twee visscorten, een indicatie geven wvan
te geringe overlevingskansen in dit habitat als gevog van predatoren.

Essenti&el wvoor het ontwikkelen wvan verschillende niches is dat
meerdere soorten in eenzelfde ruimte aanwezig =zijn en elkaar kunnen
beinvloeden. Hier bestaat er een enorme druk om te specialiseren en dus uit
elkaar te groeien., In die gebieden waar socorten alleen voorkomen lijkt die
druk wveel minder aanwezig., Daarom lijkt het voor de hand te liggen dat ook
in gemeenschappen soortsvorming bevorderd wordt door biologische
interacties. Voor zover het de afhankelijkheid wvan abiotische factoren
betreft kan afzondering weer juist wel geschikt zijn. In de volgende
paragraaf zal behandeld worden in hoeverre gemeenschappen voorwaardelijk
zijn voor vorming van nieuwe soorten.

Gemeenschappen als vocrwaarde voor evolutie

Vergelijking van gemeenschappen op drie continenten laat voornamelijk
verschillen zien op het niveau van soortontwikkeling. In Amerika heeft een
enorme evolutie plaats gevonden binnen de familie van de zonnebaarzen, in
Europa van de karperachtigen en in Afrika wvan de cichliden. In de laatste
groep hebben zich bet grootste aantal soorten ontwikkeld wvan over het
algemeen geringe afmetingen. Van deze scorten zijn er tot nu toe alleen al
in het Victoria-meer meer dan 300 beschreven, terwijl dat beeld nog lang
niet compleet is. In Europa of Noord-Amerika worden nauwelijks nog nieuwe
soorten gevonden en levert de taxonomie wvan de soorten aanzienlijk minder
problemen dan in Afrika. Het aantal socorten is dan ook wveel minder. Een
waarschijnlijk daarmee samenhangend verschil is de grootte wvan de vissen.
Zonnehaarzen en karperachtigen zijn aanmerkelijk groter dan cichliden en dit
is van belang voor de grootte wvan hun niche (voedselbronnen + habitat),
Naarmate de afmeting van soorten groter wordt en een langere levensduur
krijgt, wordt de variatie in habitats en voedselsoorten per vissoort groter
en daarmee de mogelijkheden om ruimte en voedsel te verdelen tussen de
soorten kleiner (Werner & Gilliam 1984).

De ontwikkeling van de soorten moet op een of andere manier gekoppeld
zijn aan de gemeenschap waarin ze leven. Een van de meest bekende theorieén
omtrent soortsvorming is dat voor lange tijd gescheiden populaties levend
onder verschillende omstandigheden =zich tot nieuwe soorten  kummen
ontwikkelen. Dit wverschil in omstandigheden kan ook veroorzaakt worden door
het wverschil in de opbouw wvan gemeenschappen (naast verschil in niet-
biologische factoren) waardoor de voedselbeschikbaarheid of  het
predatierisico voor eenzelfde soort in verschillende gemeenschappen anders
is. Hierdoor kan er een selectie ontstaan van die individuen die zich het
beste aan die omstandigheden aanpassen. Introducties van voeor de gemeenschap
nieuwe soorten kunnen dergelijke voorwaarden scheppen. Voorbeelden hiervan
zijn de introductie van snoekbaars in West-Europa, van karper in Amerika,
van nijlbaars in het Victoria meer {Barel et al. 1985), van Cichla ocellaris
(roofvis) in Gatun-meer in Panama, van houtingachtigen in Zweedse meren, van
spiering in Friese meren en vele andere waarbij geintroduceerde predatoren
kleinere prooivissoorten decimeren en soms grotere soorten in aantal doen
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toenemen, omdat ze nauwelijks gepredeerd worden ea er hovendien meer voedsel
voor overblijft door de verdwijning van de overige soorten (Zaret & Paine
1973). Wanneer de geintroduceerde soort een voedselconcurrent is, is het
effect dat autochtone soorten moeten overschakelen op een ander dieet en in
aantal verminderen (Nilsson 1978, Magnan & Fitzgerald 1984, Lammens et al.
1985). Voedselspecialisatie wordt in dit geval bevoordeeld. Introductie van
Alosa pseudoharengus in lake Michigan heeft Coregonus hoyi tot een benthisch
dieet gedwongen, wat in een periode van 20 jaar tot een verande:ing in de
morfologie van zijn kieuwboogaanhangsels heeft geleid (Crowder 1984).

De wverschillende ontwikkeling van de soortemn op de drie continenten
met betrekking tot hun grootte en verscheidenheld heeft mogelijk te maken
met de relatieve invloed van toppredatoren. Het is voor de handliggend dat
in gebieden waar de 1invlced wvan toppredatoren zeer gering is de
specialisatie zeer vwver doorgevoerd kan worden omdat geen energie
geinvesteerd moet worden in bescherming tegen predatoren, Daarom kan de
afmeting relatief gering blijven en dus ook de niche (Wermer & Gilliam
1984). In een omgeving waar predatie een zeer belangrijke factor wordt is er
een premie op lichaamsgrootte. Hierdoor wordt de ruimte voor meerdere
sgorten sterk beperkt en is er tevens een premie op algemeen voedselgedrag.
De algemeen voorkomende toppredatoren in de stilstaande Europese en
Noord-Amerikaanse meren zijn groter dan die in Afrika, afiezien wvan
de recente aanwezigheid van nijlbaars.

Bij de ontwikkeling wan soorten lijkt de gemeenschap als eenheid zeker
zo voorwaardelijk als de afzondering van de populatie in een nieuwe
omgeving. De veranderingen zoals die zich nu aan het wvoltrekken zijn in
West-Europa als gevolg van eutrofiéring en intreductie van snoekbaars, maar
vooral in lake Victoria na de introductie van Nijlbaars zijn wvan wezenlijk
belang voor soortsvorming, maar op korte termijn nog belangrijker voor de
extinctie van bestaande soorten.
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Abstract

During the last fifteen years (1971-1985) the fish community in Tjeukemeer
has changed considerably in abundance and size composition of seven fish
species. The abundance of bream and pike-perch increased, in particular
bream > 30 cm and pike-perch > 50 cm. Roach, perch and ruffe were reduced to
very small populations, whereas white bream hardly changed and took an
intermediate position. The feeding conditions of bream improved by an
increasing density and average size of D. hyalina. This is probably caused
by the relieved predation pressure of planktivorous fish, although there was
only a weak significant (p < 0.1) decrease of smelt. The size distribution
of cyprinids in the open water could only be explained by assuming that most
young fish, in particular bream, recruited from the littoral areas or
neighbour lakes into the open water during the second and third year. A
comparative study in three other lakes showed a consistent pattern with
respect to predatory fish, prey-fish and not-vulnerable fish: there was a
greater similarity between fish communities in which there was an intensive
pike-perch fishery and between communities where this fishery was absent,
than between both. With respect to feeding conditions the pattern was
consistent too, but pertained predominantly to the average size of
D.hyalina, cyclopoid copepods and B.coregoni. The density of the latter two
did not differ, nor did the average size and density of B.longirostris. The
smallest species C.sphaericus and B.longirostris did not decrease when
D.hyalina was abundant, but were even positively correlated to this species.
With respect to chironomids there was a clear negative relation to the
predation pressure of bream > 20 cm.
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Introduction

The structure of communities 1is, apart from chemical and physical
influences, largely determined by Tbiological interactions, such as
competition and predation. The role of competition in the coexistence of
species was first considered by Hutchinson (195%9) and more thoroughly
elaborated on by MacArthur & Levins (1967), MacArthur (1972), May &
MacArthur (1972) and Roughgarden (1974), whereas the role of predation was
more emphasized by Brooks & Dodson (1965), Paine (1966), Zaret (1973, 1980)
and Lynch (1979). MacArthur & Pianka (1966) and Schoener (1971) introduced
the theory of optimal foraging and Werner & Hall (1974) were the first to
test this hypothesis for the foraging of fishes e.g. sunfishes
(Centrarchidae) and wused this theory to explain the coexistence and
distribution of these fishes (Werner & Hall 1976, 1977, 1979, Werner &
Mittelbach 1981, Mittelbach 1981). Deviations from the predictions of this
theory were clearly related to presence of predators and the wvulnerability
of fishes as prey-fish (Wernmer et al. 1983a,1983b, Werner 1982, 1984,
Mittelbach 1984).

The large theoretical framework build by MacArthur (1972) may have
overemphasized the role of competition in structuring communities, however,
its success largely determined the paradigma of the importance of
competition in community structure (Schoener 1982, 1983, Comnnell 1980, 1983,
Diamond 1978). Although the importance of predation was known for a long
time (Hbraceck 1961, Brooks & Dodson 1965, Paine 1966) models were only
recently developed to incorporate predation in multispecies models (May
1984).

The fish community structure in Tjeukemeer has been studied during a
period of fifteen yvars together with the =zooplankton community, which
represents the most important food organisms. The impact of predation and
competition within the community 3is shown by shifts in the community
structure and niches of seven species during this period, caused by changes
in the exploitation of the largest top-predator, pike-perch (Stizostedion
lucioperca). Comparison with three other lakes shows the consistency of the
pattern of organization within the fish and zooplankton community.

Study Area

Tjeukemeer is a very shallow (mean depth 1.5 m), hypertrophic and
turbid {(Secchi-dise 25-35 c¢m) freshwater lake with a surface area of
21,5 km®. The inshore zone is poorly developed, the index of shore-line
development being 1.25 (Hutchinson 1957). The only vegetation is some reed.
As the lake is shallow and exposed to wind, summer stratification does not
occur and as a result zooplankton is almost homogenously distributed (de Nie
et al. 1978). Lake Morra and Langweerder Wielen are much smaller lakes with
a surface area of 2.34 and 2.22 km® respectively. The lakes are comparable
to Tjeukemeer with respect to depth, vegetation and transparency and are
part of an inter-connected system of lakes, that receives water from the
nearby lake IJsselmeer during the swmmer and from the surrounding polders in
winter, when precipitation is greater than evaporation. The management of
the hydrological regime is designed to keep a constant water level which is
required by the surrounding agricultural country. For chemistry and
hydrology see De Haan (1982), De Haan & Moed (1984) and Leenen (1982). The
fourth lake, Beulaker Wijde is comparable in size (I8 km®) with
Tjeukemeer, but has a much larger perimeter. The other parameters are
similar.
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Material and methods

Fish and zooplankton were ce¢llected during a period of 15 years
(1971-1985) in Tjeukemeer and 4 years (1984-1985) in Morra and 2 years in
Langweerder Wielen and Beulaker Wijde. The figh were caught once a month in
summer with a small mesh trawl (5.5 mm cod end) at five stations per lake.
Standard hauls were made with a speed of 1 m/sec during 10 min.
Length-frequency distribution and tota! number of each species were
determined. Yearly catches are given as an average for the whole summer,
that is 4 times 5 individual catches. The young of the vear of most species
have been left out because these fishes are only efficiently caught in the
second half of the summer. However, because smelt (Osmerus eperlanus} is
only present in its first year in often very high densities, the september
catches of this species were used to give an idea of the wvariation between
years.

Zooplankton was sampled with a 5-L Friedinger sampler with a cilinder
of 60 cm height. At each of the five stations two samples were taken, one
just below the water surface and the other just above the bottom. The
samples were concentrated by filtering through a 120 Jun mesh plankton gauze
and preserved in 4% formalin. The combined sample was sub-sampled with a
whirling vessel after Kott (1953) and crganisms were identified, counted and
their lengths measured. The length of the cladocerans was measured from the
top of the head or, if a helmet was present, from the base of the helmet to
the base of the tail spine.

Bottom samples were taken with a modified Ekman-Birge grab (Beattie
1979) or Petterson grab, depending on the nature of the bottom substrate. In
Tjeukemeer ten samples were taken in duplicate in a sandy transect from the
shore to the middle of the lake, at 5, 100, 500, 1000 and 1500 m from the
shore and similarly six samples were taken in a muddy transect at 5, 100 and
500 m from the shore. In Beulaker Wijde, Morra and Langweerder Wielen four
sample series of each four samples were taken in a transect from the shore
to the middle of the lake at 5, 100, 500, and 1000 m from the shore. The
samples were sieved through a 0.5 mm sieve using tap water with a shower
appliance; the larvae were preserved in 4% formalin and afterwards
identified, counted, and measured. The length was measured from the top of
the head capsules to the end of the tail. Per station the areal density
(m*) and biomass were calculated and the average density was computed by
accounting for the relative area of the different bottom substrates (Beattie
1982).

Results
The fish community

The fish community in Tjeukemeer is composed of eight common species,
bream, Abramis brama, roach, Rutilus rutilus, white bream, Blicca bjdrkna,
pike-perch, Stizostedion lucioperca, perch, Perca fluviatilus, ruffe,
Acerina cernua, eel, Anguilla anguilla and smelt, Osmerus eperlanus. The
first three species are cyprinids, thenext threeare percids and smelt belongs
to the salmoniformes. The biomass of the community is dominated by bream
(Fig. 1) and to a lesser extent by smelt, pike-perch and eel. The amount of
smelt, however, is very variable because there ig usually only one yearclass
present, largely immigrating each year from lake IJsselmeer (Densen &
Vijverberg 1982). Day-time catches of eel, however, are not reliable,
because this fish hides itself in the bottom substrate during the day-time,
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so eel was excluded from this part of the study (but see Lammens et al.
1985). Pike-perch and ruffe were relatively underestimated too, in
particular the larger specimens of pike-perch, but this is not essential for
the interpretation of the relative shifts, which occurred in the last
fifteen years. The other cyprinids and percids occur in small numbers only,
in particular during the last five years.

Changes in the fish community

During the last fifteen years the fish community in Tjeukemeer has
changed considerably. The density and biomass of the larger species, bream
and pike-perch, have increased noticebly together with changes in the size
composition of the populations (Fig. 1). On the other hand the population
densities of the smaller species, ruffe, perch and roach have been
drastically reduced, whereas white bream took an intermediate position and

hardly changed (Table 1).

30- f 1971-1977

20+

(KQ)

101

10

AVERAGE CATCH PER SAMPLING DAY
=

smelt  bream roach  ruffe perch  whitebream pke-perch
LENGTH CLASSES PER FISH SPECES

Fig. 1. The average catch (kg) per sampling day for the seven most abundant
fish species in Tjeukemeer. Upper part represents summer catches in the
period 1971-1977, the lower part the perioed 1978-1985. The numbers
correspond to length classes; 1 to 5-10 em, 2 to 10-15 cm, etc. and 1' to
10-20 cm, 2" 20-30 cm, etc.
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After the termination of the fishery length classes > 30 cm in the
bream population have increased considerably (Fig. 1, Table 1) and only in
the smallest length class an increase was significant toc. In the small
length-classes the variation in numbers between years is much greater than
in the larger ones, due to the large fluctuations in reproduction success in
combination with the fast growth in the first 3 years (5-7 cm/year), As a
consequence the fishes rapidly pass through the smaller length-classes and
are piled up in the larger length-classes, where growth is mwuch slower (0-3
cm/year) (Lammens 1982). In these length classes several yearclasses are
present which buffer yearly fluctuations in recruitment. The increase in
biomass was considerably (2-3 times) greater than the original biomass.

Table 1.Kruskall-Wallis H-values for comparisons of catches per length class and fish species
in the period before and after the termination of the gill-net fishery in Tjeukemeer.

LENGTH-CLASS BREAM WHITE BREAM  ROACH PERCH RUFF SMELT LENGTH-CLASS PIKE-PERCH
5-10 3.88%% 0.12 0.42 1.31 4.83%k% 2 Jo% 10-20 0.35
10-15 0.41 1.83 4 27k 1.91 5.52kkR 20-30 3.08*
15-20 0.88 1.04 B B2%kk% 10, 054k 30-40 1.85
20-25 2.10 .46 4, 27%% 7. 22%kn 40-50 1.52
25-30 1.93 1.79 0.02 9., D54k 50-60 6. 18%%
30=-35 T 7Lk 60-70 6. 95%H*

15-40 8.07%kkw

* p ¢ 0,1 %™ pc¢0.05 2k p 0,01 #rrkp ¢ 0,005

Within the pike-perch population there was a significant increase for
the length-classes > 50 cm, whereas the smaller length-classes did not
change or even decreased in biomass and density (Fig. 1, Table 1). The
increase of the larger length-classes was clearly directly related to the
termination of the gill-net fishery on pike-perch in 1977. This fishery
removed about 70% of the pike-perch population yearly (Goldspink & Banks
1975) and also a great share of the bream population > 30 cm. Therefore the
increase of both fish populations is largely explained by the end of this
selective fishery.

Regarding the other cyprinid species, roach and white bream, the rocach
population was drastically reduced (Fig. 1, Table 1). Only the smallest and
largest length classes did not change significantly. For white bream the
decrease was less drastic, because it is more deep-bodied than roach and
therefore less wvulnerable to predation at the same length. None of the
length-classes changed significantly (Table 1, Fig. 1). Regarding the other
percid species both the perch and the ruffe were severely reduced to very
small numbers (Fig. 1, Table 1). In perch this reduction is significant in
length-classes 15-30 cm, for the smaller lengh-classes the fluctuations are
too high to show any significant change. In the much slower growing
ruffe decreases are significant in the length-classes 5-15 cm (Table 1).

The seventh fish species, smelt Osmerus eperlanus is the most variable
one in the community. The smelt population is composed of one yearclass,
which is almost totally exploited by the pike-perch population. Each year
a large part of the smelt population recruits by immigration from lake
IJsselmeer and its extend is dependent onthe hydrology of the interconnected
lakes (Van Densen & Vijverberg 1982). The variability in recruitment is
very large and decrease in density of smelt was only significant for p ¢ 0.1
(Table 1).
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The length-frequency distribution in the open water area.

Considering the average length-frequency distributicn of bream during
these fifteen years the small length classes were present in too small
numbers to account for the densities in the larger length classes (Fig. 2).
In Tjeukemeer the growth rate of the younger year-classses is about 5 cm in
the first four vears (Lammens 1982) and therefore the smaller length classes
roughly correspond with the first yearclasses. It is no! realistiec to assume
that there 1s no mortality in these yearclasses whereis they are extremely
vulnerable for predation. The cyprinids are born in littoral or more
vegetation-rich areas where these fishes stay during their first years.
Apparently these fishes migrate gradually during the first years into Lhe
open water area. In the much smaller lake Morra a four year trawl fishery
showed the opposite in comparison to the Tjeukemeer. Here large amounts of
young roach and bream are present, which decrease exponentially in the first
years probably due to both predation and migration {(Fig. 2)., Probably this
lake acts as one of the nursery areas in this distric! as are most littoral
regions in Tjeukemeer and other lakes.

Tjeukemeer Morra
Bream Roach Bream N Rroach
100 L
]
§
£
5 1000
T
@ 50
g 500
Q
Z
1737657 1.3 17357 1 3

Length classes

Fig. 2. The average summer catch of bream and roach in Tjeukemeer
(1971-1985) and Morra (1982-1985). Numbers correspond to length classes as
in Fig. 1.

A comparison with other lakes

Buring the last two years of this study the fish community in three
other lakes was studied and compared with the last two years in Tjeukemeer
and the period before 1978. In one of the three lakes, Beulaker Wijde, the
pike-perch stock is still being exploited and therefore comparable with the
situation before 1978 in Tjeukemeer., In the other two lakes, Langweerder
Wielen and Morra, pike-perch fishery had been terminated in 1977, as it was
in Tjeukemeer. In Morra, however, a part of the bream population has heen
removed in the period 1981-1983 by seine fishery during the winter.
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Table 2. Similarity index (Schoener 1970) of fieh communities in five differemnt asituations.

BEULAKER WIJDE TJEUKEMEER ¢ 1978 LANGWEERDER WIELEN TJEUKEMEER > 1978
MORRA 0.542 39.396 0.429 0.255%
BEULAXER WIJDE 0.654 0.501 0.371
TJEUKEMEER ¢ 1978 0.579 0.462
LANGWEERDER WIELEN 0.816
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Fig. 3. The average catch per sampling day for the seven most abundant fish
species in five different situations four lakes (Tjeukemeer, Beulaker
Wijde, Langweerder Wielen, Morra) in the years 1984-1985 and Tjeukemeer in
the period 1971-1977. § corresponds to smelt, RO to roach, R to ruffe, P to
perch, W to white bream, B to bream and P-P to pike-perch.
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The species present in these lakes are not different from those in
Tjeukemeer, there is only a difference in relative abundance and size
composition. In all five situations the bream stock is rather high and
dominates the communities. The major difference is its abundance and size
composition and the abundance of smelt or other prey fish. Using the
similarity index as proposed by Schoener (197C) similarity between Beulaker
Wijde and Tjeukemeer before 1978 was greater (0.654) than that between
Tjeukemeer before and after the termination of the gill-net fishery (0.492)
and also the similarity between Langweerder Wiclen and Tjeukemeer 1984-1985
(0.816) was greater than that between Langweerder Wielen and Tjeukemeer
pefore 1978 (0.579) (Table 2 and Fig. 3). These similarities are
predominantly determined by the relative amounts of smelt and bream. Morra
deviates mostly from these lakes with respect to the composition of the
large prey-fish population, which is here predominantly determined by roach
and small bream. The density of small bream and roach in Morra is about ten
times higher than in Tjeukemeer (Fig. 2 & 3).

The fish community structure is very deterministic in the sense of
significant correlations between groupings of fish (Fig. 4). Dividing the
commnity in predatory fish (pike-perch), prey fish (fish ¢ 20 em} and not
vulnerable fish (fish > 20 cm (predominantly bream)), then significant
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Fig. 4. Catches of bream, pike-perch and prey-fish plotted against each
other. Points represent average summer catches in 1984 and 1985 in Morra,
Tjeukemeer, Beulaker Wijde and Langweerder Wielen and an average for the
period 1971-1977 in Tjeukemeer.
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inverse correlations can be found between predator and prey {p ¢ 0.01,
Product-Moment correlation) and fish » 20 c¢m and prey fish (p ¢ 0.01, P-M
correlation} and a significant positive correlation between fish > 20 ecm and
pike-perch (p < 0.01). The inverse relation between pike-perch and prey-fish
shows the impact of the predatory fish, whereas the inverse relation betwcen
prey-fish and bream > 20 em may show the competive interaction between both,
in which the prev-fish is far more superior (see Lammens et al. 1985).
However, this relation may be partly less direct, because the biomass of
bream is not only determined by its feeding conditions but also Ly being
actively removed by gill-net or seine fishery. The share of each variable is
hard to determine. The positive relation between bream > 20 and pike-perch
must be indirect because both species are being actively removed in a
gill-met or seine fishery, and because pike-perch has a positive influence
on the feeding conditions of bream by reducing its competitors.

Feeding conditions

The most important food of smelt, bream and roach is zocoplankton (Van
Densen 1985, Lammrns et al. 1985, Lammens et al. 1986), In particular prey
fishes up to a length of 20 cm are zooplanktivorous. Within the =zooplankton
community generally five to six species are abundant. D.hyalina is the
largest species (0.5-2.0 mm) and occurred in densities up to 100/L as a
summer average for the lakes (Table 3). This species is highly preferred by
each of these three fish species and within these species both small and
large fish can utilize it (Lammens et al. 1986). D.hvalina occurred in the
five situations described above in the greatest densities in Tjeukemeer
(1984-1985), Langweerder Wielen and Morra (about 100/L average summer
density), whereas it occurred in only small densities in Tjeukemeer before
1978 and was almost missing in Beulaker Wijde (1984-1985) (Table 3). Both
density and average size of D.hyalina were significantly different (ANOVA, p
< 0.001 and p < 0.005) between these five situations, whereas there was no
significant difference between these variables in Langweerder Wielen, Morra
and Tjeukemeer (1984-1985).

Table 3. Average length (mm) and density {N/L) of the most abundant zooplankton crganisms ln five different situations.

BEULAKER WIJDE TJEUXEMEER ¢ 1978 TJEUKEMEER > 1978 LANGWEERDER WIELEN  MORRA
0.907 L.

D.HYALINA Average length *¥k 051 1.006 1.00L9
Dengity Ao Al 115 115 73
CYCLOPOID COPEPODS Average length *ax 0.454 0.414 0.525 0.486 0.5324
Density N6, 102 88 106 107 101
B.COREGONT Average length #ww 0.395 0,415 0.429 0.420 0.459
Dengity n.s. 200 99 106 L1 37
B.LONGIROSTRIS Average length n.s 0.328 0,325 0.336 0.348 0.346
Density n.a. a9 158 1 267 128
C,SPHAERICUS Average length *wx 0.271 0,284 0.263 0.279 0.263
Density Rk 121 621 210 202 (133

wank p ¢ 0.001
wnw ¢ 0.005

Cyclopoid copepods, in particular Acanthocyclops robustus and Cyclops
vicinus occurred in all five situations in average summer densities of
50-150/L . The feeding selectivity for these species is positive for smelt
and mostly negative for bream and roach {(Van Densen 1985, lammens et al.
1986). The average size of these copepods was significantly different
(ANOVA, p ¢ 0.005) between these five situations, but the density was not,.
In average size there was no significant difference between Langweerder
Wielen, Morra and Tjeukemeer 1984-1985 and between Beulaker Wijde and
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Tjeukemeer before 1978 either.

B.coregoni occurred in all lakes in relatively high numbers
(25-500/L). This species is also eaten by all fish species, but is much less
preferred than D.hyalina. In correspondence with copepods only the average
size differed significantly between the five situations but there was no
difference between Langweerder Wielen, Morra and Tjeukemeer (1984-1985) and
between Beulaker Wijde and Tjeukemeer before 1978,

The small species, Bosmina longirostris which is almest neglected by
the prey fish species, showed no significant dJifferences in density and
average size. The smallest species, Chydorus sphaericus, which is hardly
predated either, did show significant differences both in density and
average size (ANOVA, p ¢ 0.005 and p ¢ 0.005), however not consistent with
the other species, that is, there was a significant difference (ANOVA, p <
0.05) between Langweerder Wielen, Morra and Tjeukemeer 1984-1985 and also
between Beulaker Wijde and Tjeukemeer before 1978 (ANOVA, p < 0.05).

Comparing the zooplankton communities of these five situations there
is some similarity between Tjeukemeer before 1978 and Beulaker Wijde on the
one hand, and between Tjeukemeer 84-85, langweerder Wielen and Morra on the
other, as far as average size of D.hyalina, c¢yclopoid copepods and
B.coregoni concerns, but there is no similarity between these two groups of
lakes. The density of the latter two does not follow this pattern nor do the
average size and density of BR.longirostris and C.sphaericus follow this
pattern.

The feeding conditions in these lakes were also to some extent
determined by chironomids, which are consumed by bream, white bream, ruffe
and eel and to a small extent by perch and roach, depending on the relative
availability of zooplankton, chironomids or other food organisms (snails and
fish) (Lammens et al. 1986). Chironomids were most abundant in Morra and
showed the lowest biomass in Tjeukemeer (Table 4). Their biomass was
significantly negatively correlated to the biomass of bream > 20 cm
(Spearman rank correlation, p < 0.05). Predation of bream on chironomids
occurs predominantly in early spring and late fall when D.hyalina is present
in only small densities, but also occurs in summer if D.hyalina is not
available for bream, due to high predation pressure by small prey fish. The
large bream biomass in Tjeukemeer and Langweerder Wielen are large enough to
keep the chironomid biomass relatively low. In Morra, where the chironomid
biomass is highest, predation pressure is lowest because of the low bream
biomass and the availability of alternative food (D.hyalina), whereas in
Beulaker Wijde the same bream biomass feeds on chironomids only and must
therefore have a more profound effect.

TABLE 4, Density and biomass (+ SE) of chirconomids in
four different situations.

DENSITY BIOMASS
MORRA 1984 1027 + 213 10.62 + 2.57
MORRA 1985 1521 + 911 22.54 + 11.89
BEULAKER WIJDE 1984 278 + 110 4.17 + 1.52
BEULAKER WIJDE 1985 315 + 56 6.85 + 2.04
LANGWEERDER WIELEN 1984 507 + 213 2.18 + 1.60
LANGWEERDER WIELEN 1985 668 + 487 5.43 + 2.21
TJEUKEMEER 1384 351 + 123 1.51 + 0.56
TJEUKEMEER 1985 176 + 89 1.89 + 0.52
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Discussicn

The last decades there has been some debate about the role of
predation and competition as structuring forces in communities (Brooks &
Dodson 1965, Paine 1966, Schoener 1974, 1982, 14983, Connell 1980, 1983,
Diamond 1978, Zaret 1971, 1973, 1980). Evidence for exploitative competition
as defined by MacArthur (1972) is often been given (for a review see
Schoener 1983, Connell 1983) and seems an important mechanism for niche
segregation between and within species. The classic studies of Brooks and
Dedson (1965) and Paine (1966) showed the importance of predation on the
mere presence of wvulnerable prey-species because of the very size-selective
predation of most predators. Since that time an overwhelming evidence for
both processes has been presented. Since both processes may be interwoven in
a complex manner their seperate contribution is often hard to tell,
moreover, because predation ané ccmpetition may have the same effect on the
coexistence of species apparent and real competition may be hard to
distinguish (Holt 1984).

The competitive interaction of bream, smelt and eel in Tjeukemser was
described in a previous article (Lammens et al. 1985) and showed clearly
that expleoitative competition between these three species is an important
mechanism of niche partitioning. Shortly, the amount of smelt determines
the availability of D.hyalina for the bream pcpulation, which may switch to
chironomids and affect the eel population. It is evident that exploitative
competition is an important structuring process of the community. Bream > 20
cm and all eel length- classes are hardly vulnerable for predation and
therefore largely limited by food resources. However, the smaller specimens
and species are superior in exploitative competition (Persson 1985), but
vulnerable for predation by pike-perch and large eel. Thus an increasing
predation pressure on these smaller specimens changes the balance in favour
of the bream and the eel and vice versa. Therefore feeding conditions are
indirectly changed by the intensity of predation pressure. The dominance of
bream in Tjeukemeer is therefore not primarily related to the competitive
strength of this fish (apparent competition, Holt 1984), but to its relative
invulnerability for predation because of its fast growth and deep body.

A lot of research to the structure of fish communities is focused on
centrarchid communities (Werner et al.l1977, Werner & Hall 1977,1979, Werner
1979,1982, Mittelbach 1981,1984, Keast 1978a,b)}. Here the blue-gill (Lepomis
macrochirus) and the large-mouth bass (Micropteris salmoides) dominate the
open water area, whereas other species are forced into the vegetation
(Werner & Hall 1977, 1979, Mittelbach 1981,1984, Werner et al. 1983a). Pond
experiments by Wermer & Hall (1977, 1979) demonstrated that mniche
differentiation between centrarchids in the absence of predators was largely
realized by exploitative competition between the species, whereas in the
preseuce of predators there was also a differentiation within the species
(between the length-classes), the smaller specimens being in the wvegetation,
where feeding conditions are worse, but predation risks less (Werner et al.
1977, 1983b)., Bohl (1980) showed that small cyprinids foraged at night in
the open water area whereas they remained in the vegetation during the day
time, probably to lower predation risks.

The size distribution of cyprinids during the last fifteen years in
Tjeukemeer suggested that young fish are poorly represented in the open
water area and cammot account for the large amount of older fisgshes. The
spawning grounds of these fishes are shallow littoral areas with some
vegetation as a substrate for the eggs. The young fish may remain in this
area for quite a time. The presence of large numbers of small roach and
bream caught in some shallow water hodies connected with Tjeukemeer showed
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the importance of these areas especially when predators are present. In the
much smaller lake Morra, where pike-perch was present in a very low density,
these young fishes were in densities about ten times as high as in
Tjeukemeer. Morra deviates from the other lakes with respect to its
prey-fish population. Although predation pressure is relatively low the
smelt does not develop a large population, but the cyprinids do. However the
selectivity and efficiency of feeding of the latter is different from that
of smelt, in particular in the length c¢lass 10-20 cm (Van Densen 1985,
Lammens 1985, Lammens et al. 1986). So although the prey-fish population may
be large, its composition will determine the impact on the zooplankton. The
low abundance of smelt in this lake is not quite clear, but probably partly
connected to the hydrology of the lake district, because the traveling time
of the IJsselmeer water to this lake is rather long and partly because of
the littoral character of this lake.

Most eutrophic Datch 1lakes, in which wmacrophytes have largely
disappeared are dominated by bream and pike-perch. Only those lakes in which
pike—-perch is present in very low densities or absent, other species than
bream, such as reach, perch, ruff andfor smelt are present in high
densities. In the more northern parts of Europe or those at high altitudes
the eutrophic lakes are dominated by roach (> 50% of the total population)
whereas other species such as perch, ruffe, bleak (Alburnus alburnus) and
white bream may be present in varying densities (Svirdson 1976, Persson
1983¢, Vdllestad 1985). Inter- and intraspecific competition seem tc be more
important here than predation (Pivnicka & Svatora 1977, Persscon 1983a,b,c).

The situation in which roach and perch are dominant seems to be a
transition stage towards the bream - pike-perch dominance, as this
transition stage can be maintained by overexploitation of the pike-perch
stock, as 1is done in lake IJsselmeer (Willemsen 1977), Here: an intensive
professiconal gill-net fishery lowers the predation risk for roach, perch,
ruffe and smelt and allows these fishes to coexist with bream. In most newly
build reservoirs perch and roach are very dominant in the first years after
the damming, followed by a dominance of only roach (Pivnicka & Svatora 1977,
Holcik 1977, Wundsch 1949, Svdrdson 1976). In two Dutch lakes, Haringvliet
and Lauwersmeer, which were dammed 15 years ago, roach and perch were
dominant shortly after damming these estuaries (pers. comm. Steinmetz).
Gradually these fishes were replaced by bream and pike-perch. In the same
period these lakes have become more eutrophic, which conditionseemsto be
favourable for pike-perch (Balon 1977, Nagiec 1977).

The change in the fish community structure is accompanied by a change
in the feeding conditions. As was shown in the studies of Hbracek (1961) and
Brooks & Dodson (1966) the zooplankton community changes dependent oun the
intensity of fish predation: large species disappear because of selective
predation by planktivorous fish and are replaced by smaller ones. When fish
predation decreases large specimens reappear and probably outcompete the
smaller species (size-efficiency hypothesis). In the Llakes studied the
intensity of zooplankton predation varied from high (Tjeukemeer before 1978,
Beulaker Wijde), when the average size of D.hyalina, cyclopoid copepods and
B.coregoni was depressed in comparison to moderate predation pressure
(Tjeukemeer, Langweerder Wielen and Morra 1984-1985). There was, however, no
consistent increase of small species such as B.longirostris and C.sphaericus
when D.hyalina was depressed. On the contrary, there were weak significant
positive correlations between D.hyalina and both small species (Table 5).
Also cyclopoid copepods showed weak significant positive correlations to
these small species. Only the densities of D.hyalina and C.sphaericus were
different between the lakes and only the first was predation related. Even
in Beulaker Wijde where D.hyalina was virtually absent the small species
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Table 5. Correlation matrix of the most important components of fish-food interactfone in the situations described abave

PREY-FISH CHTRONOMIDS D.HYALINA CYC.COPEPODS B.COREGONI B.LONGIROSTRIS {.SPHAERICUS
BREAM > 20 CM -.760% -.633% .522 -523 ~. 422 L1254 L4860
PREY-FISH .418 ~. 734> —.543 <051 -.25¢9 -.560
CHIRONOMIDS, -029 .503 ~.177 061 —.453
D.HYALINA -570 ~. 443 T2 -657%
{YCLOPOID COPEPODS -.051 467 L7Suw
B.COREGONI -. 324 -.106
B.LONGIROSTRIS L 799%

* p ¢ 0,05

were not more abundant than in the other situations. Probably this has to do
with the very eutrophic status of the lakes which may be sufficient for the
coexigtence of more species. In less eutrophic lakes these small species are
severely depressed when large species are present (Brook:; & Dodson 1966).
The eutrophic status of most Dutch lakes is wvery high. Tjeukemeer, which
does not deviate much from the other Friesian lakes, shows a total P
concentration of 0.2-0.3 mg/L, a total N concentration of 3-5 mg/L and a
chlorophyl-a concentration of 0.1-0.2Z mg/L on the average in summer (De Haan
& Moed 1984). This is much higher than most lakes in Burope and America.

Not only with respect to the =zooplankton commuuity there was a
difference bhetween the lakes, also the chironomid communities differed.
Because of a great availability of zooplanktonwhen prey fish populations are
small, the carrying capacity for the bream population is greater. As a
consequence the population can grow to a biomass which can easily
overexploit the chironomid population. In early spring and late fall when
the population of D.hyalina is still low, predation on chironomids is
severe. In Tjeukemeer and Langweerder Wielen the population of bream is high
enough to keep the biomass of chironomids relatively low, whereas in
Beulaker Wijde and Morra the bream population has a much lower potential.
Particularly in the latter lake, where D.hyalina is available to buffer the
predation pressure on chironomids, the chironomid biomass is very high.

Pike-perch was not found in Dutch lakes until 1888 and has reached
this area after stockings in West-Germany in 1883 (Schmidt 1970). In its
native area the pike-perch inhabits eutrophic large shallow lakes (Nagiec
1977). Balon et al. {(1977) explained this success in turbid eutrophic lakes
by mnest building and guarding of eggs enabling it to spawn in less wel
oxygenated waters with silty or muddy bottoms. This adaptation explains it
success compared to pike (Esox lucius), which disappears in these lakes. The
increasing eutrophication in the second half of the 20th century was
favourable for this fish and most introductions in 1isclated 1lakes in
West-Europe were successful. Dependent on the intensity of exploitation the
community structure differs (Bonar 1977, van Densen & Lammens 1986). The
intensive pike—perch fishery in lake IJsselmeer (Willemsenl977) has favoured
the permanent ccexistence with perch, ruff, roach, smelt and bream, whereas
in other lakes with a light (sport)fishery on pike-perch, such as most
Friesian lakes, perch, roach and ruffe are almost absent and large bream
dominate.

The successful spread of pike—perch in Western-Eurcpe during the
last century caused shiftg in the community structure, which were
superimposed on that of eutrophication. These changes are comparable with
that caused by Cichla ocellaris in lake Gatun in Panama (Zaret & Paine
1973), where vulnerable species disappeared and invulnerable ones increased
because of more available food resources. The introduction of Nile-perch
(Lates spec.) in lake Victoria 20 years ago seemed not very successfull,
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however, the last five years the Lates population is expontially increasing
accompanied by a dramatical change in the fish community (Barel et al.
1985). However, not only introductions of toppredators cause shifts in the
community structure, superior competiteors can exclude species too or cause
niche shifts. Introduction of Coregonus species in Swedish lakes caused
drastic changes in the salmonid communities (Nilsson 1978, Nilsson & Pejler
1973), whereas the same was true for the introduction of creek chub,
Semotilus atromaculatus in Canadian streams {(Magnan & FitzGerald 1984} or
the carp in US (Moyle 1984). In fact the same is true for the yearly
invasion of smelt in the Friesian lakes (Lammens et al. 1985), however,
this species is each year almost completely eliminated by the pike~-perch
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