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De fi inged Ílounder. Etropus L'ross'ohrs. is een kleine platvis uit de familie
van de Bothidae en een van de meest algemene platvissoorten in de subtropische
estuar ia in het zuid-oosten van de Verenigde Staten van Amerika.  Desondanks is
de kennis van de ecologie van deze soort zeer beperkt, een aspect dat deze soort
gerneen heefi rnet het overgrote deel van de tropische platvissoorten. De best
bestudeerde platvissen behoren tot de onderÍàmilie van de Pleuronectinae. Deze
groep korlt voornarneli jk voor in koudere, noordeli lke wateren en omvat
ongeveer 60 soorten, waaronder de lruropese schol en heilbot, en de
Amerikaanse "winter Í lounder". Dat deze fàrnil ie zo goed is bestudeerd heeÍï
voornarnel i jk  te maken rnet het grote economische belang van deze groep in de
visser i j .  Slechts een kwart  van de 570 tot  620 bekende platv issoorten leeÍ i  echter
in koudere wateren, de over igen hebben een tropische verspreiding. Veel  van
deze tropische'  soorten zi . jn k le in,  hebben waarschi jn l i jk  een korte Ievensduur
rnet een lang paaiseizoen, en een relat ief  lage fècundi te i t .  Men moet zeer
voorzicht ig z i in met het maken van general isat ies voor t ropische platv issen op
basis van wat er bekend is over s lechts een klein aantal  koudwater soorten
(Hensley,  l99l) .  Er is een ernst ig gebrek aan kennis over t ropisch en
subtropische soorten en het is niet  u i t  te s lu i ten dat hun ecologie,
populat iestructuur.  recruter ingsprocessen, en andere elementen van de
levensstrategie fundamenteel  verschi l len van die van de goed bestudeerde, lang-
levende noordel i  jke koudwatersoorten.

De fi inged flounder is een tropische soort met een verspreiding van Virginia
in de Verenigde Staten tot  in Brazi l ië,  en is zeer algemeen in de wateren van de
Zuid At lant ische Bocht,  een cont inentaal  p lat  tussen Cape Hatteras in North
Carol ina en West Palm Beach in F lor ida (  Fig.  I  ) .  De Í i inged f lounder is éen van
de vier Etropus soorten die voorkornen langs de zuidoostkust van de Verenigde
Staten en de Golf  van Mexico.  Deze soorten worden o.a.  gekaraker iseerd door
een maxirnale lengte van + 18 crn en een relat ief  k le ine bek (Lesl ie en Stewart ,
1986).  De totale lengte van de fr inged f lounder is over het algemeen niet  f f reer
dan 14 cm (max. 17 cr l )  en het versgewicht is zelden rneer dan 40 gram.
Anecdot ische informat ie over de reproduct ie suggereert  een lang paai-seizoen in
de ond iepe kus twateren  (Moe en Mar t in ,  1965;Tucker ,  1981) .

FIet  in deze dissertat ie beschreven onderzoek naar aspecten van de ecologie,
reproductie en groei van de fi inged Ílounder is uitgevoerd in de Zuid Atlantisch
Bocht in het zuid-oosten van de Verenigde Staten (Fig.  l ) .  Di t  is  het  meest
noordel i jke del  van het verspreidingsgebied van de f i inged f lounder.  Het
onderzoek heefï  z ich rnet name ger ioht  op de rol  d ie estuar iene opgroeigebieden
spelen in de over levings-strategie ( l i fè history) van de soort .  De studie is ui tge-
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Figuur í .  De Zuid At lant ische Bocht aan de oostkust  van de
Verenrgde Staten met de locaties van North Inlet (South Carolina) en
Sapelo ls land (Georgia) .

voerd in de estuaria en kustwateren van South Carolina, met name in het North

lnlet gebied, en in Georgia, rondom Sapelo lsland (F'ig. 1). Deze twee

kustgebieden worden gekenmerkt door een reeks van eilanden ("barrier islands")

waarachter zich uitgestrekte, met sli jkgras (Spartina alterniflora) begroeide

estuaria bevinden. De begroeide gedeelten van deze moerasgebieden bestri jken

ongeveer 70% van het oppervlakte, terwij l de kreken, droogvallenden

oesterbanken en zandbanken de rest uitmaken. De waterbewegingen worden
gekarakteriseerd door een geti j van tweemaal per dag met een geti jdeverschil

van één tot drie meter. De stroomsnelheid in de kreken kan oplopen tot meer dan

twee meter per seconde en meer dan 40oÁ van het zeewater dat bij hoog water in

het gebied is gestroomd heeft bij laag water het estuarium weer verlaten. De

saliniteit in de kreken is gewoonli jk tussen 30 en 35 prornil le, maar kan sterk

wisselen. De gemiddelde dageli jkse temperatuur is rond 5oC in januari en

februari, en looptop tot 29 - 32'C in juli en augustus. Het continentaal plat ter

hoogte van South Carol ina en Georgia is breed (120 km) en relat ief  ondiep (Fig.

1). De waterbewegingen van het gedeelte tot 30 meter diepte staan voornamelijk
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onder invloed van wind en geti j, en de minimum watertemperatuur van 16"C in
maart is beduidend hoger dan die in de estuaria, terwij l de maximum
temperatuur van 28'C in augustus en september enkele graden lager is dan in de
estuaria.

Hoorosrur I

Een inleidend onderzoek naar de samenstell ing van de platvis gemeenschap
in dit gebied werd uitgevoerd van april tot september 1990 in de Duplin River,
een kreek nabij Sapelo Island in Georgia. [n deze periode werden juvenielen van
zeven verschil lende soorten platvis verzameld met een boomkornet van één
meter breed. De summer flounder (Paralichthys dentatus), southern flounder
(Paralichthys lelhosÍigma) en de Íburspot flounder (Paralichthys oblongus)
waren relatief zeldzaam in de vangsten en kwamen als jonge vissen in de winter
of het vroege voorjaar het gebied binnen. Adulte hogchokers (Trínectes
maculalus) werdetr regehnatig gevangen, vooral in de zomer. Juvenielen van
deze soort waren echter zeer schaars. Plankton bemonstering en gepubliceerde
inÍbnnatie gaf aan dat de vislarven en juvenielen van deze soort in het voorjaar
het zoete water opzoeken en daar opgroeien tot ze bij een lengte van ongeveer
zeven centimeter terugkeren naar zee. Jonge bay whifï (Citharic:hthys
spílopÍerus) waren algemeen in de monsters vanaf april. De gemiddelde
dichtheid 3.5 exernplaren per 100 rnr (maximurn van 183).  In de loop van het
voorjaar en de zomer rnigreerden de grotere vissen van deze soort naar de
diepere delen van de kreek. Aan de hand van de groter wordende gerniddelde
lengte (aan de hand van de lengte frequentie verdeling) van de verzamelde bay
whiÍf kon een groeisnelheid van 0,7 mm per dag. De afname van de aantallen
duidden op een dageli jkste sterfte van 3% van de populatie. Juveniele
blackcheek tongueÍish (Sltmphurus plogiusa) werd gevangen vanaf mei. In juli

en augustus bleek een nieuwe groep vissen zich in het gebied te vest igen. De
gemiddelde dichtheden waren 10 exernplaren per 100 rn2 (maximum van 98).
Deze soort werd voornarneli jk gevonden in rnodderig seditnent. De
groeisnelheid werd geschat op 0.5 mm per dag en de dagel i jkse mortal i te i t  narn
af van 4% in april to 1% in augustus. De fringed flounder was de meest
algemeen verzamelde soort, maar exemplaren langer dan 6.0 cm werden zelden
aangetroÍï-en. Na de gedaanteverwisseling van de vislarven, met als meest in het
oog springende verandering de verplaatsing van het rechter oog naar de
linkerkant van het l ichaam, vestigen de juveniele fi inged flounders zich in de
ondiepe kreken op zanderige bodems. Dit gebeurde gedurende de hele
monsterperiode van april tot september. Hierdoor was het onmogeli jk op basis
van lengte-Íiequentie verdelingen de groeisnelheid en sterfte van de jonge vissen
te schatten. Enkele laboratoriurn proeven duidden op een groeisnelheid van
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ongeveer 0,5 mm'per dag. Experimenten wezen uit dat ponen (Prionotus spec.)
en blauwe zwemkrabben (Callínectes sapídus en C. similtts) in het veld
belangriike predatoren konden zijn. Estuarine kreken bleken belangrijke
opgroeigebieden voor verschil lende soorten platvissen te zijn. De meest
algemene soorten bl i lken in ruimte en tud gescheiden voor te komen: ze
gebruiken verschil lende delen van de kreken en verschil lende ti jden van het jaar.
Groeiexperimenten met een overdaad aan voedsel wezen op groeisnelheden
vergeli jkbaar met die op basis van veldgegevens, hetgeen een sterke aanwijzing
vormde dat de groei van jonge platvis in de opgroeigebieden niet voedselbeperkt
is, maar voornamelijk wordt bepaald door de watertemperatuur.

H o o r o s r u K  l l l

Voortbouwend op deze studie werd het vervolgonderzoek geconcentreerd op
de bestudering van de populatiestructuur, groei, voortplanting en andere ' l i fe

history' aspecten van de meest algemene soort in de estuaria, de fringed
flounder. Hiervoor was kennis van de leefti jdsopbouw van de fringed f-lounder
populaties cruciaal. De leefti jd van individuele vissen kan worden bepaald door
de bestudering van de jaarringstructuur in de gehoorstenen (otolieten). De
leefti jdsbepaling van de fringed flounder werd bemoeili jkt doordat in de
otolieten geen jaarli ikse ringen zichtbaar waren. Een gedetail leerde bestudering
van de otolietstruktuur toonde de aanwezigheid van dageli jkse ringen aan. Deze
werden vervolgens gebruikt voor de leefti jdbepaling. Adulte fringed flounders
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Figuur 2.  Leef t i jd  ( in dagen, hor izontale as)en standaard lengte ( in cm, vert icale as)van 104
fringed flounders (waaronder 38 vrouwtjes en 29 mannetjes) verzameld in South Carolina van
augustus tot december 1992. De leefti jd is gebaseerd op de struktuur van de otolieten. De
sterretjes wijzen op additionele gegevens van grotere vissen verzameld in mei 19g4. De
gestippelde ltlnen zijn de 95% betrouwbaarheids intervallen en de horizontale strepen geven de
standaard fout in tell ingen van de dagelijkse groeiringen in individuele vissen aan.
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werden verzameld in de kustwateren van South Carolina in het najaar van 199'l-,
terwi j l  juvenielen maandel i jks werden gevangen in North ln let  van augustus
1992 tot  tu l i  1993. De maximale leef ï i jd bleek niet  meer te z i jn dan 14' /z
maanden, hetgeen betekent dat de soort als eenjarige kan worden beschouwd. De
relat ie tussen de leef t i jd en de lengte verschi lde niet  tussen rnannet jes en
vrouwtjes, en kon worden beschreven met behulp van een exponentiéle functie
(Fig.2).  Bestaande l i teratuur -qeeft  aan dat de meeste platv issoorten veel  ouder
worden. Schol en tong kunnen l5jaar oud worden, terwi.i l  de heilbot meer dan
30 . jaar kan leven. In de oostel i jk  At lant ische Oceaan worden zel f -s k le ine
platv issoorten zoals de dwerg-tong ( lengte l3 cm) en de schurÍ lv is ( lengte i9
c rn)  ouder  dan 8  jaar  (G ibson en  Ezz i ,  1980;  Not tage en  Perk ins ,  1983) .
Platv issen met een levensverwacht ig van 2-5 jaar worden beschouwd als zeer
kortlevende soorten (Raiaguru, 1992; Minarni en Tanaka, 1992). De unieke korte
maximum leeÍti jd van de fi inged flounder heeft belangrijke gevolgen voor de
leeÍ'strategie ("l i fe history") van de soort, met name wat betreft de reproductie.
De aanwezigheid van de. longste iuvenielen met een lengte van ongeveer 9 mm
wezen op een paaiseizoen gedurende de periode van Inaart tot oktober. Uit
macroscopisch onderzoek van de ovaria van volwassen vrouwtjes bleek dat
paair i jpheid bereikt  wordt  b i j  een lengte van ongeveer 8,5 cm SL. Ui t
waargenomen en berekende groeisnelheden bli jkt dat deze lengte bereikt kan
worden binnen éen groeiseizoen. Dit resulteerde in de hypothese dat Í i inged
Ílounders welke geboren worden in het vroege voorjaar, deel nemen aan de
reproductie in het najaar van datzelÍde jaar.

HoorosruK lV

De hypothese dat Í i inged flounders die in het vroege voorjaar geboren
wcrrden deelnemen aan de reproductie in het daaropvolgende najaar. werd getest
door het bestuderen van het paaipattroon, de eiontwikkeling en de eiproductie
van fringed flounders die verzameld werden in de kustwateren van South
Carol ina in het voor jaar,  zomer,  en najaar van 1998, en het najaar van 1999. ui t
bestudering van de ovaria bleek dat vri jwel alle in de herf-st gevangen volwassen
vissen, uitsluitend onrijpe (previttelogene) eicellen te bevatten. Deze resultaten
weerlegden de hypothese dat jonge vrouwtjes in het najaar paaien. Ondanks het
fèit dat vrouwtjes die geboren worden in het vroege voorjaar een geslachtsri jpe
lengte bereiken aan het eind van hun eerste zomer, wordt de reproductie
uitgesteld tot na de winter. De meeste volwassen Íi inge flounder die in het
voorjaar en de zomer werden gevangen waren in paairi jpe conditie, hetgeen het
lange paaiseizoen bevestigde. Paairi jpe fringed f-lounder werden uitsluitend
gevangen buiten de estuarine gebieden tot een maxirnum diepte van + 30 meter
en het paaien vindt waarschi jn l i jk  p laats in deze ondiepe kustwateren. In de
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paaiperiode bevatten de ovaria van volwassen vrouwtjes alle stadia van
eiontwikkeling. Dit toonde aan dat eieren in groepen, of mogeli jk continue
rijpen, en waarschrlnli jk gedurende het paaiseizoen in meerdere legsels (batches)

worden afgezet. Rtjpe (gehydrateerde) eieren hadden een diameter van 340 tot
730pm (gemiddeld 580).  E,en morfblogische vergel i jk ing met de pelagische
eieren van de nauwverwante soort Etropus miscrosíomus (Scherer en Bourne,
1980), suggereerde dat de eieren van de fringed flounder pelagisch zijn. Per mg
weef-sel bevatten de ri jpe ovaria gemiddeld 12.6 eieren, hetgeen licht afnam met
toenemende vislengte. Op basis van het aantal ri jpe eieren werd de legselgrootte
geschat op 9.000 tot 47.000 eieren, toenemend rnet de grootte van de vis. Deze
eieren maakten ongeveer 80Á van het totale aanÍal ontwikkelende eieren uit, wat
resul teerde in een totale seizoensproduct ie van 112.500 tot  587.500 ei t jes per
vroull ' t je. Het afzetten van meerdere legsels gedurende de paaiperiode is
mogel i jk  een voordel ige strategie voor k le ine v issen met een beperkte
lichaarnsruirnte voor gonadenontwikkeling (Burt et al., 1988; McEvoy en
Mclrvoy, 1992). Een vrouwtje dat 500.000 eieren legt met een diameter van 0,5
mm per ei produceert ongeveer 32 gram eieren in een seisoen. Dit is ongeveer
gel i ik  aan het gewicht van een Í i inged f lound met een lengte van l2 cm. Geen
errkele v issoort  d ie s lechts éen maal per seizoen paai t  zal  in staat z i jn het eigen
gewicht aan eieren te produceren. Door het produceren van rneerdere legsels, die
rnet het groter worden van de vissen een steeds groter aantal eieren bevatten,
ziin fi inged Í' lounder vrouwtjes in staat de eigrootte alsmede de totale
eiproductie te rnaximaliseren. Hogere aantallen eieren en grotere eidiameters
r,r, 'orden verondersteld de overlevingskans van de eieren en larven te verhogen.

Omdat directe metingen aan de ontwikkelingsduur van de eieren en larven
or-rtbraken rverden schattingen gebaseerd op de gepubliceerde relatie tussen de
temperatuur en eiontwikkeling en op otoliet inÍbrrlatie. Gegeven de
overheersende watertemperatuur tussen l8'C en 25'C in de paaiperiode, werd de
ontwikkelingsti. ld van de eieren geschat op een tot twee dagen. Vislarven hebben
een zeer hoog predatie risico, welk aÍneemt met toenemende grootte van de
larven. E,en snelle groei en toenemende zwernsnelheid zullen de overlevingskans
van de larven vergroten. De lengte van het larvale stadiun'l van de fi inged
Ílourrder kon r.vorden geschat op basis van zgn. secundaire groeicentra welke aan
het begin van de gedaanteverwisseling in de otolieten worden aangelegd. De
metamorÍbse is vri jwel compleet bij een standaard lengte van 9 mm en een
versgewicht van ongeveer 0.018 graln.  De duur van het larvale stadium was
afhankeli;k van de temperatuur en narn af van 41 dagen in maart tot 30 dagen in
augustus. De beperkte zwemcapaciteit van de larven maakt ze een speelbal van
het kustwater. De overheersende stroompatronen zijn het gunstigst voor
transport van de eieren en larven naar de estuarine opgroeigebieden tussen april
en augustus. Stroornpatronen, residentieti jd van het water, en de
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ontwikkelingsduur van de larven beperkt de verspreiding ti jdens deze
levensfase. Fringed flounder kornt de estuariene opgroeigebieden binnen als

. jonge (postmetamorfè) juvenielen, waar ze in de ondiepe kreken gunst ige
ornstandigheden vinden voor groei en overleving alvorens bij een lengte van
ongeveer 6 cm via de diepere kreken het gebied te verlaten om langs de kust
geslachtri jp te worden.

HoorosruK V

Het schatten van de groeisnelheden van juveniele fi inged flounders in de
opgroeigebieden werd gecornpliceerd doordat het volgen van cohorten
gedurende het seizoen onrnogel i jk  was. Directe leef t i jdsbepal ing van indiv iduele
vis op basis van otol iet infbrmat ie was daarom noodzakel i jk .  Groeiexper imenten
met - iuveniele Í i inged f lounder werden ui tgevoerd om l  )  de deposi t ie van de
dagel i jks r ingen in de otol ieten te val ideren, 2) de groeisnelheid van jonge
platvis bij verschil lende temperaturen en een ovennaat aan voedsel te bepalen en
3) om de relat ie tussen de dagel i jkse groei  van de vissen en de breedte van de
dagel i jkse r ingen in de otol ieten vast te stel len.  De exper imenten werden
uitgevoerd rnet fringed Ílounder ntet een standaard lengte tussen 2.3 en 5.3 crn
welke gevangen waren in de ondiepe kreken van North lnlet. Voor aanvang van
het exper iment werden de otol ieten gemerkt  door de vissen voor 24 uur in een
alizarrne oplossing in zeewater te houden. Alizarine laat een merk achter in de
otoliet. Dit rnerk kan na het verwijderen en prepareren van de otolieten onder
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ultraviolet l icht zichtbaar worden gernaakt. Het groeiexperiment werd uitgevoer
uitgevoerd bij vier ternperaturen ( 14, 20, 24 en 29"C) en de vissen werd een

overmaat aan voedsel aangeboden. Aan het einde van het experiment werden de
otol ieten verwi jderd.  De groei  van deiuveniele platv is narn toe van 0.1 rnm per

dug bij l4oc, tot 0.4 mm per dag tussen 24"C, en 29'C. De maximum
groeisnelheid was 0.7 rnm per dag bU 29'C. De analyse van de otol ieten
val ideerde de dagel i jkse deposi t ie van de otol ietr ingen en l iet  een signi f icante
relatie tussen de dagli jkse l ichaarnsgroei en de breedte van deze dagringen zien
(Fig.  3) .  Deze relat ie rnaakt het rnogel i jk  orn de groei  van indiv iduele,  in het
veld gevangen juveniele fringed flounder te schatten door de breedte van de
dagr ingen in de otol ieten te meten.

HoorosruK V l

Gepubliceerde inÍorrnatie suggereerde dat in estuarine opgroeigebieden
voedsel  voor platv issen al t i ld in overvloed aanwezig is,  en dus niet  de groei

beperkt. Deze zogenaamde "maximllm growth/optimum food" hypotl 'rese is
echter voornarneli jk getest bij soorten uit estuana aanzienli jk ten noorden van de
Luid Atlantische Bocht, in een beduidend kouder klimaat (zie o.a. Karakiri et
a l . ,  l 9 9 l ;  V a n  d e r  V e e r  e n  W i t t e ,  1 9 9 3 ;  V a n  d e r  V e e r  e t  a I . , 2 0 0 0 ) .  D e
experirnentele schattingen van ternperatuurafhankeli jke groei en voedselopname,
en de mogel i jkheid orn accuraat de recente groei  van in het veld gevangen

.juveniele ti inged Ílounder te schatten, gaf de rnogeli jkheid deze hypothese voor
een tropische soort in een subtropisch estuarium te testen. Schattingen van
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open symbolen geven de gemiddelde (r )  en maximale (o)  exper imentele waarden onder
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dagel i jkse r ingen in de otol ieten
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recente groei van juveniele fringed flounder uit North Inlet werden gemaakt op
basis van de breedte van de buitenste 24 meest recent neergelegde dageli jkse
groeiringen in de otolieten. Met behulp van gegevens van de watertemperatuur
in North Inlet in de 24 dagen voorafgaande aan het verzamelen van de vis,
konden deze groeischattingen worden vergeleken met de resultaten van de
laboratorium experimenten beschreven in hoofdstuk V. Deze vergeli jking wees
ui t  dat  de groei  in het veld niet  s igni Í - icant verschi lde van die in de exper i rnente
(Fig.  a) .  De analyse van rnaaginhouden wees verder ui t  dat  het voedsel  van Ë.
crossoíus hoofdzakel i jk  bestond ui t  roeipootkreef l jes (vnl .  de calanoide
copepode PseudodiupÍomus coronalus). Daarnaast werden ook signiÍicante
hoeveelheden kleine bodembewonende kreeftachtigen en delen van
borstelwormen gegeten. E,en kleine prooisoort was verwacht op basis van de
relatief kleine bek van de fringed flounder. De samenstell ing en grootte van de
prooi veranderde nauwelijks met het groter worden van de vissen. Gegevens
over dichtheden en soortsarnenstel l ing van prooidieren gaven aan dat voedsel
voor de fringed f-lounder van mei tot september in North Inlet maximale
dichtheden bereikt  en dus gedurende die per iode ruime mate voorhanden is.  De
waargenomen groeisnelheden, alsmede de schatt ingen van de consumptie en
prooibeschikbaarheid in North Inlet wezen uit dat de groei van juveniele fi inged
flounder niet beperkt wordt door het voedselaanbod, ff laar voornamelijk wordt
bepaald door de watertemperatuur, hetgeen steun gaf aan de "maximum
growth/optimum Íbod" hypothese voor deze kortlevende tropische soort. De
overvloedige voedselbron, gecombineerd met watertemperaturen tussen 24 en
29"C creëren ideale groeiomstandigheden voor de iuveniele platvis, welke dan
ook binnen enkele maanden ui tgroeien tot  een standaard lengte van 6 cm. Hierna
migreren de meeste dieren vanuit het estuarium naar de ondiepe kustwateren en
waar de volwassen lengte wordt bereikt en de reproductie plaatsvindt.

H o o r o s r u K  V l l

De nauwkeurig beschr i jv ing van groei  is  een belangr i jk  hulpmiddel  b i i  het
bestuderen van verschil lende aspecten van de overlevingsstrategie van een
vissoort .  Groeirnodel len kunnen hierbi j  een belangr i jk  hulpmiddel  z i in.  In
hooÍ'stuk VII zijn belangrijke aspecten van de ecologie van de fringed flounder
samengevat en zijn gegevens uit vorige hooÍdstukken (rnet name de resultaten
van de groeiexperirnenten) gebruikt voor de ontwikkeling van een groeirnodel
voor juveniele f i inged f lounder.  Gepubl iceerde bio-energet ische rnodel len in
vissen hebben zich voornamelijk geconoentreerd op soorten van de koudere, en
grotendeels zoete wateren (Kamler, 1992; Jobling, 1994; Van Winkle et al.,
1997).  Slechts enkele publ icat ies beschr i jven groeimodel len en de consequent ies
van de rnodel uitkomsten voor de overlevingsstrategie van vissen uit tropische
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Fringed flounder
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\.

Figuur 5.  Schemat isch overz icht  van een groeimodel  voor juveniele
fr inged f lounder.  V = biovolume, t  = t i jd ,  voor o en B z ie hoofddstuk Vl l .

en subtropische gebieden (o.a.  Houde, 1983; Mi l ton et  a l . ,  1994).
Het hier beschreven groeimodel is afgeleid van algemene pr incipes van een

gebalanceerd energiebudget en is gebaseerd op bestaande theorie (o.a. Brett en
Groves, 1979; Weather ly en Gi l l ,  1987; Kooi j rnan, 2000) en eigen gegevens
(hoofdstukken [U, V, en VI) .  Het rnodel  concentreert  z ich op de ef- fecten van
temperatuur en voedselopname op de groei van .juveniele fi inged Ílounder. Bif
het rnaken van het rnodel is aangenomen dat het opgenomen voedsel wordt
gebruikt voor de groei en onderhoud. Onder de groei vallen het toegenolnen
lichaamsgervicht, includief vetreserves, voortplantingsorganen en de aÍgezette
hom en eieren (Fig.5).  De laatste twee cornpart i rnenten worden verondersteld

bi j  . juvenielen geen rol  te spelen. Aangenornen is dat onderhoud bi j  het  gebruik

van de opgenomen energie een hogere pr ior i te i t  heeft  dan groei .  Verder werden
de volgende aannames gernaakt:  I  )  voedsel  is  n iet  groeibeperkend, 2)
voedselopnarle is een oppervlakte gerelateerd proces en is proportioneel tot het

oppervlakte van de bekopening,3) de watertemperatuur bepaal t  de snelheid van
metabole processen bi j  v issen en de temperatuursaÍhankel i ike processen kunnen
met behulp van de Arrhenius vergel i f  k ing worden gecorr igeerd voor de
temperatuur (Kooij lnan, 2000, pagina 5l\, 4) de l ichaarlsvorrl van de Íi inged
flounder verandert niet gedurende de groei en de verhouding tussen de
oppervlakte van bek en de oppervlakte van het l ichaarn is constant en 5) de
samenstell ing van het l ichaarn is uniform en verandert gedurende de groei r-riet.
l let model had tot doel de groei van juvenielen te volgen van het rnornent van
vest ig ing bi j  een lengte van 1 cm tot  het  moment dat de juvenielen de
opgroeigebieden ver laten bi j  een aangenomen lengte van 6 cm.

i R;r,;;J,;.ti,;- 
--]

i  (gonads '  r 'c lc lscd g i l r l rc lcs)  i
L__..*..*.._ * .*.._. .*.***-i

-i
I
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De parameters van het model en de Arrhenius vergeli jking werden geschat

rnet behulp van de experimentele gegevens gepresenteerd in hooÍdstuk V. De
dageli jkse groei van individuele vissen werd besohreven aan de hand van
temperatuurgegevens van North Inlet (voor vissen met een lengte minder dan 6
cm) en de South Carolina kuststrook (voor vissen groter dan 6 crn). Een aantal
groeitrajecten werd bepaald met de eerste dag van iedere maand als theoretische
vestingsdatum. De resultaten wezen uit dat het model de groei van juveniele

l 'r inged f-lounder goed beschrijft, ff laar die van volwassen vis onderschatte. De
tijd die de jonge fringed Ílounders nodig hebben om 6 cm te bereiken is met 90

tot  100 dagen het kortst  van mei tot  ju l i .  Voor v issen die z ich in september en
oktober vestigen wordt deze periode langer tot meer dan 250 dagen. Snelle groei

is voor de jonge platvisjes belangrijk orndat met toenernende grootte de
mortaliteit door predatie snel afneernt. In North Inlet nemen de dichtheden van
de belangrijkste voedselbronnen van de fi inged f' lounder na augustus af .
Juvenielen die zich na augustus vestigen zijn gedwongen de winter in het
estuariurn door te brengen. Ze ziln dan langer kwetsbaar voor predatie en de
voedselomstandigheden zijn minder gunstig en de watertemperatuur daalt in de
winter regelmatig tot onder de lethale waarde van 5oC. De dageli jkse sterfte van
de fringed f' lounder werd geschat op 2,750Á van de populatie. Dit houdt in dat
70Á van de juveniele Íi inged tlounder die zich in de optimale periode vestigen
overleven tot het stadium dat ze het estuatium verlaten, terwij l in de winter deze
overleving tot onder loÁ daalt. De model resultaten geven aan dat de optimale
period van vestiging in de Zuid Atlantisch Bocht van april tot augustus is. De
reproductiegegevens en vangsten van de kleinste fi inged flounder in South

Carolina en Georgi a zijn in overeenstemming met deze resultaten.

De resultaten van het groeirnodel waren rninder accuraat in de voorspell ing

van de groei van volwassen fringed flounder. Tijdens het paaien verlaten eieren
en hom de vissen. Deze reproductieproducten werden in het rnodel als groei
geboekt en dit zou moeten resulteren in een overschatting van de gemodeleerde
groei. De gemodeleerde groei bluÍt echter achter ten opzichte de werkeli jke
gerealiseerde groei. De huidige relatief eenvoudige structuur van het rnodel is
well icht onvoldoende om de gecornpliceerde processen van reproductie te
beschrijven en een meeromvattend model is waarschi.inhlk noodzakeli jk (zie

voorbeelden in o.a.  Van Winkle et  a l .  1997 en Kooi j rnan, 2000).  Het is ook
rnogel i jk  dat éen of  meer rnodelaannames incorrect  z i jn voor de adul te fase. Een
van de belangrijkste aannames was dat het voedsel de groei niet beperkt. Echter,
zelfs als voedsel in overmaat voorhanden is, worden op een bepaald moment de
fysieke l imitaties van de vis beperkend voor de voedselopname orndat de vraag
naar energie proportioneel toeneemt met het biovolume, terwij l de
voedselopname proportioneel toeneemt met de l ichaarxsoppervlakte. Om aan de
toenemende energievraag te voldoen, neernt in veel vissoorten de grootte van de
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prooi  toe met toenemende grootte van de vis (Weather ly en Gi l l ,  l98l :  Wootton,
1994).  In de fr inged f lounder werd ,Jeze verschuiv ing in prooi  echter niet
aangetoond en de beperkte grootte van de bek speel t  daarbi j  waarschi jn l i jk  een
belangr i . jke rol .  De kleine bek stel t  de juvenielen in staat om efÍèct ief  gebruik te
maken van kleine voedselorganismen die in de zoÍ ler  overvloedig aanwezig
zijn. De relative grootte van de bek verandert echter niet met het groter worden
van het dier.  Het is aangenomen dat de voedselopname van de volwassen dieren
wordt beperkt  door de kleine bek, door een toenemende t i jd van het vangen en
hanteren van voldoende indiv iduele prooidieren. Groeiexper imenten bU
verschil lende temperaturen met volwassen fringed flounder waarbij de
voedselopname nauwkeurig wordt geoberveerd kunnen gegevens verschafÍèn
over de rol van de bekgrootte. Als de bekgrootte inderdaad de voedselopname in
volwasssen fringed flounder beperkt, heefi dit belangrijke consequenties voor de
groei en voortplanting van de soort. Zo zal de opbouw van vetreserves, met
name bij hogere temperaturen, een ondergeschikte rol spelen. Bij de fringed
flounder zal de aÍweging van de productie van vetreserves enerzijds, en groei en
reproduct ie anderzi jds,  vr i jwel  geheel  in het voordeel  van groei  in juvenielen, en
reproductie bij de adulten l iggen. Gedurende het lange paaiseizoen waarin door
de vrouwt-jes rneerdere legsels worden geproduceerd, zal de opgenomen energie,
naast noodzakel i jk  onderhoud en mogel i jke groei ,  vr i jwel  vol ledig worden
gebruikt voor produktie van zo veel mogeli jk eieren.

Zou de fi inged flounder de eiproductie, en dus de kans dat meer
nakomelingen geslachtri jp worden niet kunnen verhogen door opnieuw te paaien
in een tweede paaiseizoen? De omstandigheden in de winter laten toe dat
opgenomen energie wordt omgezet in somatische groei en de eiprodutie neemt
toe met de grootte van de vis.  Het toegenomen biovolume zal  echter ook de
onderhoudskosten verhogen. Zonder een aanzienli. jke vetreseerve is daarom in
een volgend paaiserzoen rninder energie beschikbaar voor reproductie. Door het
bereiken van de maximale voedselopname zal de theoretische eiproductie in een
tweede of daaropvolgende paaiseizoen daarom niet toe-, lnaar afnemen. De
"fitness" zal daarom niet worden vergroot met een tweede paaiseizoen, hetgeen
heeÍt geresulteert in een eenjarige levensstrategie in de fringed flounder.

Met de hierboven beschreven informatie kunnen we ons een beeld vormen
van de levensstrategie van de fringed Ílounder in de luid Atlantisch Bocht (Fig.
6). E,en Íi inged Í' lounder leeÍt maximaal l4t/z maanden. De adulten, van deze
kleine tropisch soort, leven in de ondiepe kustwateren waar ze tussen april en
septernber gedurende één seizoen paaien. Vrouwtjes produceren meerdere
legsels waarbi j  te lkens tussen de 9.000 en 47.000 ei t ies worden afgezet.  De
eieren kotnen, aÍhankeli jk van de ternperatuur binnen twee dagen uit. Na 27 tot
46 dagen begint de metamorfbse. Tijdens het eistadium en de larvale periode
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Adul ts  (>7.5 cm SL) -  shal low shel f  waters <30 m depth
spawning f rom March through September

juveni les (set t lement  at  !  9  mm SL)
in estuarine nursêry areas

\

. metamorphosis

*  8:9 mm SL

- :
Eggs (0.58 mm)

9-60 mm SL

\

**-
D e v e l o p m e n t  t i m e  1 - 2  d a y s

I

Matuí ing juveni les (6-7.5cm SL)

Migration out of estuary into
near-shore atêas

Figuur 6.  Samenvatt ing van de levenscyclus van de f r inged f lounder

vindt kustwaarts transport naar het estuariene opgroeigebieden plaats. Hier

wordt de gedaanteverwisseling voltooid en beginnen de iuveniele platvis bij een

lengte van 9 mm hun demersale levensfàse in de ondiepe kreken. In de

daaropvolgende maanden vinden ze daar optirnale temperaturen voor groei en

een ri jk voedselaanbod in de vorm van kleine kreeÍïachtigen en borstelwormen.

AÍhankeli. jk van de periode waarin de juvenielen zich vestigen, bereiken de
jonge platv is in l4 tot  20 weken een standaard lengte van 6 cm.,  een lengte die

door de eerste voorjaarsrecruten in iuli-augustus kan worden bereikt en waarbij

de meeste vissen uit de estuaria naar de ondiepe kustwateren migreren. Hier

worden ze volwassen en groeien verder tot  een lengte van 8- 13 cm. De

voortplanting begint niet eerder dan in de late winter of het vroege voorjaar van

het volgende jaar,  op welk moment de grote volwassen dieren die het vor ige

seizoen paaiden ui t  de populat ie z i jn verdwenen.

Onze kennis over de ecologie van kleine t ropische platv issoorten begint  z ich

geleidel i jk  te verdiepen. Veel  soorten worden in toenetnende mate gevangen

door lokale visserij. Populaties van tropische platvissen staan onder zware druk

van deze toenemende visseri. iactiviteiten en lopen gevaar te verdwijnen voordat

zelÍ-s maar de meest fundamentele inforrnatie is verzameld. Verder onderzoek
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van de ecologie, bioenergetica, en populatie structuur van subtropische en
tropische platv issen is essent iëel  voor het maken van geÍundeerde besl issingen
op gebied van lange termi jn v isser i j ,  natuurbehoud, en ontwikkel ine van
kustgebieden in deze streken.
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