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Eloszo

A halak és igy a vizek iranti érdeklédésem 6 éves koromban kezdddott, amikor is anyai
nagypapam a Volga Deltaban megajandékozott a horgaszat izgalmaval. Ett6] kezdve ott volt
bennem a kivancsisag, hogy megismerjem az egyes halfajok éldhelyét €s taplalkozasi
szokasait. Ugyanakkor, sokdig nagyon érdekelt a matematika is, amely gimnazium
valasztasomat is meghatarozta. A hobbim az egyetemi tanulmanyaim kezdetével valt
hivatdsomma is. Az ELTE TTK biologus szakanak elvégzését kovetden, 1994-ben keriiltem
Tihanyba, Biro Péterhez, aki akkor éppen egy megiiresedett arvaszinyog kutatoi allasra
keresett embert. Az arvaszinyogok hatdrozasaért ugyan egyaltalan nem rajongtam, 4m mint
kideriilt, mégis szerencsés voltam, hiszen munkamat nagyfoku 6nallosaggal szervezhettem.
Igy, mar palyam kezdetétél foglakozhattam az engem sokkal jobban érdekl$ haldkologiaval.

Eddigi tudomanyos munkassagom alapvetéen harom témakor koré épilt. Az
arvaszunyog 0kologiaval kapcsolatos kutatasaim fontos szerepet toltottek be a kezdetekkor
¢s ezek eredményeibdl készitettem PhD disszertaciomat is. Ezt kovetden e t¢émahoz csak sok
évvel késébb tértem vissza, koszonhetéen két fiatal munkatarsam, Arva Didna és Toth
Monika 0sztonzd lelkesedésének. Az elmult 7-8 évnyi kozos munka pedig sokkal szebb
eredményeket hozott, mint amiket annak idején magamban sikeriilt elérnem. A leghosszabb,
a palyam kezdetétdl folyamatosan végzett munkdm a haldllomanyok, elsésorban a Balaton
haldlloményanak vizsgéalata, amely a tudomanyos felfedezések mellett szdmos, a
halgazdalkodas €s a vizmindsités gyakorlataval 6sszefiiggd témat is feldlelt. Mégis, amikor
elérkezett az ideje MTA doktori palyazatom Osszeallitasanak, nem volt kérdés szamomra,
fogom elkésziteni. Hiszen ez az a téma, amelyet leginkabb szerettem, és amelynek minden
fazisat meghatarozé részben magam végeztem.

Szerencsésnek érezhetem magam, hogy a halak taplalkozasat az itt bemutatott
részletességgel volt mdédom vizsgalni. Hiszen, egy ilyen nagy mintaszamot és ebbdl eredéen
hosszu, terepen és mikroszkop eldtt eltoltott idot igényld vizsgéalatsorozatba, az egyre
fokoz6do publikalasi kényszer és biirokracia miatt, ma mar aligha foghatnék bele. Igy ha
most kezdeném a palyadmat, biztos, hogy sokkal kevesebbet lathatnék a halak taplalkozasat
jellemzd nagyfokt valtozatossagbol.
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Altalanos bevezetés

A f61d gerinces fajainak kozel fele, mintegy 33000 faj a halak koz¢é tartozik (Froese &
Pauly 2018). A halak megtalalhatéak szinte minden vizi ¢él6helyen, leszamitva a
legextrémebb kornyezeti feltételekkel rendelkezdeket, igy okologiai szerepiik kiterjedt és
jelentds. Ugyanakkor, a halaknak fontos szerepe van az emberi taplalkozasban is, az
emberiség altal fogyasztott allati fehérjének nagyjabol 15.7%-a e forrasbol szarmazik (FAO
2010). Emellett, kedvtelési céli horgédszatuk révén a halak jelentds szerepet toltenek be az
emberek kikapcsolédasdban, amely tevékenység a kedveltebb célteriileteken jelentds
turisztikai bevételeket és igy megélhetést is biztosithat a helyi lakossag szdmara (Cooke &
Cowx 2004, Arlinghaus et al. 2015).

A halak o6ridsi fajdiverzitdsa anyagforgalmi funkcionalitasuk sokrétiiségében is
megmutatkozik; a halak minden egyes trofikus szinten képviseltetik magukat, a
novényevoktol a csucs ragadozokig, illetve a lebontdkig (Gerking 1994, Wootton 1998).
Véltozatos morfologiai és viselkedésbeli adottsagaik, és élohelyi tolerancidjuk révén
mindezen trofikus funkcidkat a halak széles korben tudjak képviselni a vizi 6koszisztémakon
beliil. Raadasul, szdmos halfaj taplalkozasa nagyfoku rugalmassagot mutat, igy a
funkcionalitas egyedenként, illetve térben és idoben is sokrétii Iehet (Wootton 1998, Bolnick
et al. 2011). A halak étrendjének nagyfoku valtozatossaga tehat jelentds mértékben
hozzajarul a vizi kozosségek ¢és taplalékhalozatok sokféleségéhez, szervezddésének
komplexitasahoz. Mindebbdl kovetkezoen a halegylittesek szerkezete és eloszlasa
alapvetden befolyasolja a vizi 6koszisztémak anyagforgalmi folyamatait €s ezen keresztiil a
kozosség mas ¢éldlénycsoportjainak életfeltételeit is. A haldlloméanyban bekovetkezd
valtozasok, legyenek azok akar természetes folyamatok, vagy emberi beavatkozasok
(halaszat, idegen fajok betelepitése, kornyezetkarositds) kovetkezményei, gyakran
vezethetnek a teljes taplalkozasi halézat egyensulyi allapotanak megvaltozasahoz (Power
1990, MclIntyre et al. 2007, Thrush et al. 2016). Ennél fogva, a halak taplalkozas
megértésé¢hez ¢s modellezéséhez (Gaichas et al. 2009, Fulton 2010).

A halak altalanos taplalkozési szokasainak és pillanatnyi taplalékanak ismeretére a
gyakorlatban is tdmaszkodunk. A halak taplaléka fontos indikécios értékkel bir az adott faj
¢letkoriilményeit (Gliwicz et al. 2006), sot esetenként a teljes befogadd vizi 6koszisztéma
allapotat illetéen (Bunnell et al. 2015, Brosset et al. 2016). A halak taplalkozasara vonatkozo
ismereteink gyakorlati jelentdségét példazza, hogy ezekre alapozva sikeriilt széles kdrben
1999). Negativ példaként emlitheték ugyanakkor, a taplalkozas Okologiai ismeretek
hianyéaban, vagy figyelmen kiviil hagyéasaval végzett haltelepitések (Vander Zanden et al.
1999, Matsuzaki et al. 2013) és talzott mértéki halaszat (Jackson et al. 2001, Allan et al.
2005) kovetkezményei. De e tudas nélkiil nem Iétezhetne a modern akvakultara és altalaban
megtalalhato taplalékkészletnek ismeretében modellezhetd, tobbek kozott, a halgazdalkodas
soran fenntarthatd allomanysiiriiség, hasznositasi intenzitas és a jarulékos kornyezeti hatas
(Pauly et al. 2000, Pikitch et al. 2004, Links 2010), illetve intenziv rendszereknél a
takarmanyozasi sziikséglet (Egna & Boyd 1997, Hixson 2014). A konzervacio- ¢és
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restauracios okologianak szintén fontos részei a taplalkozas biologiai ismeretek (Tyus 2011,
Teichert et al. 2017).

Habar ma mar a hagyomanyos mikroszkdpos béltartalom elemzés (Hyslop 1980) mellett
molekularis modszerek (Vander Zanden et al. 1999) is segitik a halak taplalékanak
megismerését, anyagforgalmi modelljeinket még mindig nagyban korlatozzédk a halak
taplalkozasara vonatkozd ismereteink hianyossagai. Napjaink egyik aktudlis kérdéskore a
halak taplalkozasat jellemz6é nagyfoku egyedi variabilitas, annak hattere, populacios és
Okoszisztéma szintli kovetkezményei (Werner & Hall 1976, Power 1990, Bolnick et al.
2003, Persson et al. 2007, Bolnick et al. 2011, Miller & Rudolf 2011, van Leeuwen et al.
2013, Nakazawa 2015).

Az értekezés felépitése

Az értekezés célja a halak taplalkozasat befolyasold tényezokkel foglalkozo kutatasaim
eredményeinek bemutatasa. Eredményeimet 10 kozlemény alapjan, 5 fejezetre bontva
targyalom az alébbiak szerint.

Az 1. fejezetben a halak taplalékfogyasztasat ¢és annak hdémérsékletfliggését
(szezondlisat) vizsgalom Ot, gyakori balatoni pontyféle példajan. A felvett taplalék
mennyiségének ismerete nélkiilozhetetlen az anyagforgalmi egyenlegek felallitdsahoz, a
trofikus kapcsolatrendszerek kiértékeléséhez, modellezéséhez. A felvett taplalék
ismeretében tudjuk meghatarozni, hogy az adott faj valgjdban milyen hatast gyakorolhat
taplalékszervezeteinek allomanyaira. Vizsgéalataim leirjak ot halfaj béliirtilésének
karakterisztikajat és sebességének homérsékletfiiggését, bemutatom a taplalékfelvétel
napszakos ritmusat, becslem a napi taplalékfogyasztast és annak homérsékletfiiggését,
becslem az éves taplalékfogyasztast. A fejezet két folyoirat cikken alapul (az egyes fejezetek
ciménél kapcsos zargjelben feltiintetem az alapul szolgald kozleményeim sorszamat, az
alabbiaknak megfelelden):

[1] Specziar A. (2002a). In situ estimates of gut evacuation and its dependence on the
temperature in five cyprinids. Journal of Fish Biology 60: 1222-1236.

[2] Specziar A. (2002b). An in situ estimate of food consumption of five cyprinid species in
Lake Balaton. Journal of Fish Biology 60: 1237-1251.

A 2. fejezetben bemutatom a halak egyedfejlddését jellemzd taplalkozasi mintazatok
komplexitasat a Balaton 15 halfajanak példajan. A nagyardny ndvekedés velejardjaként, a
halak taplaléka rendszerint szadmottevden valtozik az egyedfejlodésiik soran. A valtozasok
sokszor kritikus iddszakot jelentenek az egyedek életében, ugyanakkor pedig meghatarozé
tényez6i a vizi okoszisztémakat jellemzo folyamatoknak is (Nakazawa 2015). Elemzem
tehat, a méretfliggd taplalékvaltdsok hatasat a fajon belili és a fajok kozott
taplalékmegosztasra, majd bemutatom, hogy mindezen folyamatok miként jelennek meg a
halegyiittes szintjén, milyen befolydsuk van a kialakuld gild struktarat illetéen. A fejezet
négy folydirat cikken és egy dsszefoglalé monografian alapul.
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[3] Specziar A. & Bir6 P. (2003). Population structure and feeding characteristics of Volga
pikeperch, Sander volgensis (Pisces, Percidae), in Lake Balaton. Hydrobiologia 506-
509: 503-510.

[4] Specziar A. (2005). First year ontogenetic diet patterns in two coexisting Sander species,
S. lucioperca and S. volgensis, in Lake Balaton. Hydrobiologia 549: 115-130.

[5] Rezsu E. & Specziar A. (2006). Ontogenetic diet profiles and size-dependent diet
partitioning of ruffe Gymnocephalus cernuus, perch Perca fluviatilis and pumpkinseed
Lepomis gibbosus in Lake Balaton. Ecology of Freshwater Fish 15: 339-349.

[6] Specziar A. & T.-Rezsu E. (2009). Feeding guilds and food resource partitioning in a
lake fish assemblage: an ontogenetic approach. Journal of Fish Biology 75: 247-267.

[7] Specziar A. (2010). A Balaton halfaungja: a haldllomany Osszetétele, az egyes halfajok
¢letkoriilményei és a haldllomany korszerti hasznositdsanak feltételrendszere. Acta
Biologica Debrecina Supplementum QOecologica Hungarica 23, Hydrobiological
Monographs vol. 2: 7-185.

A 3. fejezetben két halfogyaszto siilléfajnal részletesebben is megvizsgalom az
egyedfejlodést kisérd taplalékvaltasokat a ragadozo-préda méretviszony alakulasanak
szempontjabol. A szajméret limitalt ragadozé fajok taplalkozasaban kiemelt jelentdséggel
birnak a méretfiiggd folyamatok, igy esetlikben a taplalékvaltasok kiilondsen kritikusnak
tekinthetd események (Juanes 1994, Houde 1997, Mittelbach & Persson 1998). E fajok
egyedfejlodését fokozott mértékben befolyasolja a rendelkezésre allo taplalékkészlet
méreteloszlasa. A fogassiillonél (Sander lucioperca) és a kostllonél (S. volgensis) elemzem
tehat, miként alakul a névekedés soran a ragadozd-préda méretviszony és a préda preferencia
egy, a faji Osszetételét €s méreteloszlasat tekintve komplex taplalékbazis mellett, a
Balatonban. A fejezet az alabbi folyodirat cikken alapul:

[8] Specziar A. (2011). Size-dependent prey selection in piscivorous pikeperch (Sander
lucioperca) and Volga pikeperch (S. volgensis) shaped by bimodal prey size
distribution. Journal of Fish Biology 79: 1895-1917.

A 4. fejezetben az értekezésben szerepld tobbi halfajtdl jelentdsen eltérd életmenetii
(eleven sziilés és rovid életidd) halfaj, a keleti sziinyogirtd fogasponty (Gambusia holbrooki)
taplalkozasat jellemzé mintdzatokat elemzem egy extrém éldhelyen, a Hévizi-toban. E
vizsgélat sordn arra voltam kivancsi, hogy e betelepitett és kés6bb a toban dominanssa valo
halfaj milyen taplalékforrast hasznosit a szdmara, de altalaban a halak szamara is extrém
kornyezetben, valamint, hogy az egyedek taplalkozadsdban mutatkozo eltérések mely
tényezokkel hozhatoak Osszefiiggésbe. A fejezet az alabbi folyodirat cikken alapul:

[9] Specziar A. (2004). Life history pattern and feeding ecology of the introduced eastern
mosquitofish, Gambusia holbrooki, in a thermal spa under temperate climate, of Lake
Héviz, Hungary. Hydrobiologia 522: 249-260.
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Végiil az 5. fejezetben kisérletet teszek, hogy feltarjam a Balaton halegyiittesén beliil
mutatkozé taplalkozési variabilitdsaért felelds tényezok koziil néhanynak a viszonylagos
jelentdségét. Nyilvanvalonak vessziik, hogy a fajok taplaléka eltéré egy adott rendszeren
beliil, hiszen ez a tartos egyiittélésiik alapja. De vajon a faji hovatartozas jelentette
taplalkozasi kiillonbségek miként viszonyulnak az egyedfejlodést kisérd valtozasokhoz, az
¢lohelyi, teriileti, szezonalis és évek kozotti eltérésekhez? E fejezetben erre keresem a
valaszt. A fejezet az alabbi folyoirat cikken alapul:

[10] Specziar A. & Erds T. (2014). Dietary variability in fishes: the roles of taxonomic,
spatial, temporal and ontogenetic factors. Hydrobiologia 724: 109-125.

1. A vizhomérséklet (szezonalitas) hatasa a pontyfélék
taplalékfogyasztasara [1, 2]

1.1. Bevezetés

A halak napi taplalékfelvételét szamos tényezd befolydsolhatja - mint példaul az
elérhetd taplalékforrds mindsége €s mennyisége, az egyedi genetikai és fenotipusos
jellemzok, szezondlis élettani ciklus -, am mindezek mellett ott van egy erds, a
vizhémérséklethez kotddo alaptrend (Jobling 1986, Bromley 1994). A mérsékelt 6vi halak
fagypont kozelében rendszerint alig taplalkoznak, mig a viz melegedésével jelentosen
novekszik a taplalékfelvételiik. E hdmérsékleti vagy évszakos hatdssal tehat mindenképpen
szamolni kell az anyagforgalmi modelleknél is. Hiszen, a taplalkozéas intenzitasanak
valtozasa miatt, az év egyes iddszakaiban hasznositott taplalékforrasokat a halak eltérd
mértékben terhelik; a nyari taplalékbazisbol a fogyasztds jelentdsebb, mint a téli
taplalékbazisbol. Erthetd tehat, hogy fontossaga miatt a taplalékfogyasztas vizsgalata nagy
hangsulyt kap a halbiolégian beliil.

Minthogy, a taplalékfelvétel meghatarozasanak szamos gyakorlati probléméja van, igy
tobb alternativ mddszer keriilt kifejlesztésre. Tobbek kozott, széles korben alkalmazzak a
laboratoriumi etetési kisérleteket (Thorpe et al. 1990, Garcia-Ortega et al. 2010), amelyek
azonban nem képesek hiilen modellezni a természetben mutatkoz6 taplalkozasi
koriilményeket és a halak taplalékigényének Osszetett hatterét. Kozvetett modon,
bioenergetikai modell felallitdsaval is becsiilhetd a halak hosszabb tavu taplalékfelvétele. E
modellekhez azonban sokrétii, laboratdriumi és terepi megfigyelések révén megszerezhetd
adat ¢és ¢lettani 0sszefiiggés sziikségeltetik, és igy sajnos tartalmazzak mindezen vizsgalatok
Osszegzett pontatlansagait (Winberg 1956, Kitchell et al. 1977, Hewett & Johnson 1992). A
lehetéségek koziil a legnagyobb hangsulyt a tisztan terepi megfigyelésekre alapozott
taplalékfelvétel becslés modszertananak tokélesitése kapta (Bajkov 1935, Eggers 1977,
Thorpe 1977, Elliott & Persson 1978, Jobling 1981, Pennington 1985, Olson & Mullen 1986,
Sainsbury 1986, Krasznopjor 1988, Jarre et al. 1990). A jelenleg ismert eljarasok koziil a
legkdzvetlenebb eredményeket a bélteltség napi ciklusdnak és a béliirtilés litemének
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ismeretében nyerhetiink (Eggers 1977, Elliott & Persson 1978, Jobling 1981). E két valtozo
alapjan tulajdonképpen egy napi bélteltségi egyenleget igyeksziink felallitani: a bélben
talalhato taplalék mennyiségének napi alakuldsa (napszakos terepi mintavételek alapjan) és
a kisérleti iton meghatarozott béliiriilés alapjan, becsiilhetd a beviteli oldal dinamikaja. A
modszer elonye, hogy altala lehetdség nyilik a taplalékfelvétel éven beliili finomabb
mintdzatainak leirasara is, illetve, az eredmények a természetben tényleges lezajlo
folyamatokat mutatjak.

A taplalék bélrendszerbdl torténd kitirtilése fajtol, a fogyasztott taplalék mindségétdl és
mennyiségétdl, valamint a kornyezeti viszonyoktol fliggden eltérd (pl. linedris,
négyzetgyokos, exponencidlis, vagy gyomorral rendelkezd ragadozoknal késleltetett
exponencialis gorbével jellemezhetd) dinamikat mutathat (Jobling 1986, Persson 1986a,
Bromley 1994). Emellett, a béliiriilés intenzitdsat szamos egyedi és kornyezeti tényezd
befolyasolja, &m az egyik legéltalanosabb érvényli hatas e folyamat tekintetében is a
kornyezeti homérsékleté (Jobling 1986, Persson 1986a, Krasznopjor 1989, Bromley 1994,
Temming & Andersen 1994, Andersen 1998, 1999, Koed 2001, Temming & Herrmann
2001). A bélirtilés lefolyasanak ismerete azért is fontos, mert ennek ismeretében
hatérozhatjuk meg a taplalékfelvétel becslésére alkalmas modellt is. Terepi vizsgéalatok soran
a legaltalanosabban az Eggers (1977) és az Elliott & Persson (1978) altal kidolgozott
modelleket hasznéljadk. E modellek a taplalék kiiiriilésének exponencidlis lefutasat
feltételezik, amely feltétel az eurdzsiai édesvizek gyakoribb pontyféléi esetében rendszerint
teljesiil is. Habar, az egyszertibb Eggers modellt elméleti megfontoldsok alapjan szamos
kutat6 kritizalta (Elliott & Persson 1978, Elliott 1979, Pennington 1985), a gyakorlati tesztek
mégis a modszer meglepd robosztussagat igazoltdk. Amennyiben az Eggers modellt
megfelel6 médon alkalmazzuk, ugyanolyan pontos becslést adhat, mint a kifinomultabb, 4m
szigorubb mintavételi rendet megkdveteld Elliott-Persson modell (Boisclair & Leggett 1988,
Hayward 1991, Boisclair & Marchand 1993, Héroux & Magnan 1996). Egyszertisége
folytan az Eggers modell pontossaga viszont kevésbé fligg a kisérleti beallitasoktol, illetve
az igy kapott taplalékfelvétel becslés kisebb szorassal terhelt. Ugyanakkor, az Elliott-
Persson modell tovabbi elénye, hogy nemcsak a napi taplalékfelvétel, hanem annak napon
beliili megoszlasanak vizsgalatara is alkalmas.

Az északi félteke mérsékeltovi édesvizeiben a halfaunan beliil rendszerint a pontyfélék
domindlnak és igy 6k a taplalékhaldézat meghatarozo elemei. Mégis, eleddig mindossze
néhany pontyféle taplalékfelvételére vonatkozoan késziiltek becslések és ezen adatok
terlileti relevanciaja is korlatozott (Zadorozsnaja 1977, 1978, Persson 1982, 1983a, Garcia
& Adelman 1985, Horppila & Peltonen 1997, Tolonen et al. 2000). Minthogy, korabbi
munkdink soran mar atfogdan vizsgaltuk 6t gyakori pontyféle, a dévérkeszeg (4bramis
brama), a karika keszeg (Blicca bjoerkna), a bodorka (Rutilus rutilus), az eziistkarasz
(Carassius gibelio) €és a ponty (Cyprinus carpio) novekedését, taplalékanak osszetételét és
taplalékmegosztasat a Balatonban (Specziar et al. 1997, 1998, Specziar 1999a, 1999b), igy
kézenfekvd volt, hogy ismereteink kiteljesitése érdekében, probaljam megbecsiilni e
halfajok taplalékfelvételét. Vizsgalati célkitizéseim a kovetezd részfeladatokra tagolodtak:
(1) modellezni az emlitett 6t pontyféle béliiriilésének dinamikajat €s meghatarozni béliiriilési
ratajanak homérséklet fliggését; (i) becsiilni taplalékfogyasztdsukat a Balatonban
szezonalisan, a hdmérséklet fliggvényében; valamint (iii) éves szinten.
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1.2. Anyag és modszer
1.2.1. A béliiriilés vizsgalata

A béliirilés vizsgélatat semi-in-vivo modon végeztem. A Balatonb6l, a tihanyi
partszakaszon elektromos halaszgéppel kifogott, frissen taplalkozott halakat a kifogast
kovetden taplaléktol elzartan tartottam a bélrendszer kiiiriilés€ig. A gytjtések a halak
feltételezett intenziv napi taplalkozasi idészakanak a vége felé (Specziar 2001), rendszerint
az esti iddszakban, 1997 éprilisa és 1999 aprilisa kozott, 2.9 °C és 26.3 °C kozotti
vizhdmérséklet tartomanyban torténtek.

Kozvetleniil a Balatonbol kifogott halakon végzett kisérletet az indokolta, hogy a
taplalékfogyasztas pontosabb becsléséhez a természetes taplalékra vonatkozo béliiriilési
Osszefiiggésekre van sziikség (Bromley 1994). Szigortian kontrollalt, laboratoriumi
vizsgalatokkal szemben egy ilyen megkdzelités természetesen szamos buktatot is rejt. Ezért
az egyes kisérletek beinditdsdhoz, a kell6 szamu hal rendelkezésre allasa mellett, a
kovetkezo feltételeket szabtam: (1) a gyljtés 15-20 percnél nem tarthat tovabb (a kezdeti
bélteltség becslés hibajanak kordaban tartdsa miatt); (2) a halak bélteltsége a fogaskor (Sc)
100 g nedves haltomegre (n.halt.) vonatkoztatva érje el a 0.2 g szaraz tomeget (sz.t.), kivéve
a gyengén taplalkozé dévérkeszeget, amelynél a 0.05 g sz.t. limitérték volt csak redlisan
tarthato; (3) a kezdeti bélteltség értékek standard hibdja (S.E.) legyen kisebb 30%-nal;
valamint (4) a kifogott halak sériilésmentesek ¢€s aktivak legyenek.

A gylijtést kdvetden 3-12 halat azonnal eldltem és béltartalmukat kinyertem. A tobbi
halat stiriszem® (5 mm) tartohalokban a Balatonban é¢élve tartottam a gytijtési teriilet
kozvetlen kozelében 1évd védett vizteriileten €és bizonyos idokozonként tovabbi halak
béltartalmat vizsgaltam meg. A kisérletek rendszerint napnyugta utdn kezdddtek és a
vizhomérséklettdl fiiggden, a béliiriilés feltételezett liteméhez és a rendelkezésre allo minta
mennyiségéhez igazodva 6-35 Oran &t tartottak. Bar elvben planktonhoz a halak
korlatozottan ugyan, de hozzaférhettek volna, a béltartalom alapjan a kisérlet alatt fogyasztas
nem tortént. Minden halnak mértem a standard testhosszat (L) 1 mm és nedves tomegét (M)
1 g pontossaggal. A kinyert béltartalmat a tovabbi vizsgalatig fagyasztva taroltam (-30 °C).
A teljes béltartalomnak mértem a nedves tomegét és a 60 °C-on tomegallandosagig (24-48
ora) szaritott tomegét 0.1 mg pontossaggal.

A Dbélteltséget az alabbiak szerint szamitottam: S=100xG>M;!, ahol S az i hal
bélteltsége, Gi ugyanezen hal teljes béltartalmanak szaraz tomege (g) és M; a hal netto,
béltartalom nélkiili nedves testtomege (g). A béliiriilés dinamikajat a kovetkezd altalanos
modell irja le: dSxdr'=-RxS?, ahol S a pillanatnyi bélteltség, ¢ az id6 (6ra), mig R (iiriilési
rata; ora’l) és B (gdrbe paraméter) paraméterek. A béliiriilés lefutdsahoz igazoddan ezen
Osszefiiggés harom integralt alakjat szoktak leggyakrabban alkalmazni és én is ezeket
teszteltem: a linearis (B=0), S=So-R xt; a négyzetgydkos (B=0.5), S’ =So"-0.5xR xt; és az
exponencidlis modellt (B=1), S=Soxe™®*!, ahol S; és So a bélteltség ¢ idépontban és a
taplalkozas befejezésekor (=0), R a pillanatnyi béliiriilési rata. Az So €s R paraméterek
becslése linedris és nem linedris regresszios eljarasokkal tortént. A kiilonbdz6 modellek
illeszkedését a korrigalt determindcios koefficiensek (7%kor) alapjan értékeltem (Pidkkonen
& Marjoméki 1997, Koed 2001). Az elemzésekbe a kisérletenkénti adatokat csak az elsd
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iires bélcsatorna megjelenéséig vontam be, innentdl a kisérletet lezartnak tekintettem (Olson
& Mullen 1986, Sutela & Huusko 1997).

Annak érdekében, hogy a gorbe paraméter (B) értékérdl kozvetlenebb referencia is

rendelkezésre alljon, Andersen (1998, 1999) komplexebb, a vizhémérsékletet is magaban
foglalo modelljét is illesztettem a fajonkénti teljes adathalmazokra. Ezen modellt az aladbbi
képlet adja meg (amennyiben B#1):
S, xS, = (1 —~SED 5 pxeT >x<(1—B)><t)(l_B)iI +ex8,", ahol S és So a bélteltség ¢
idépontban (6ra) és a taplalkozas befejezésekor (=0), T a vizhémérséklet (°C), B a gorbe
paraméter, p és b tovabbi paraméterek, illetve & normalis eloszlast, zéro kdzépértékii és o
varianciaju regresszios maradvanyérték valtozo. Terepi kisérleteknél az So rendszerint nem
ismert, hiszen lehet, hogy a hal a fogast megel6z6en mar korabban abbahagyta a
taplalkozast, illetve maga a mintavétel is 1d6t vesz igénybe. Ezért, az Sy értéket a kezdeti,
fogaskori egyedi bélteltség adatok arcsin(S.;)’° transzformaéltjaira kapott atlag érték
visszatranszformalt értékével helyettesitettem. A modell meghatarozandé paraméterei tehat
a B, p és b voltak, amelyek értékeit iteracidos modszerrel becsiiltem a SigmaPlot
programcsomag segitségével.

Végiil, az exponencialis modell alapjan kapott béliirtilési rata és a vizhdmérséklet
kapcsolatat a kovetkezd exponencidlis fliggvény illesztésével hatdroztam meg (Persson
1979): R=axe?*7, ahol a és b a regresszios paraméterek.

1.2.2. A taplaléekfelvétel becslése

A taplalékfelvétel vizsgalatat szintén Tihanynal, a parti sdvban végeztem. A halakat
nyolc, egyenként 24 6ras vizsgalat soran, hozzavetdlegesen 3 dranként gylijtdttem paneles
kopoltyuhalokkal (szembdségek: 30, 40, 50, 65 és 80 mm; magassag: 3 m; panelonkénti
hossz: 10-40 m). A vizsgalatok 1997 ¢és 1998 folyaman, 8.7 és 25.8 °C kozotti
vizhémérséklet tartomanyban torténtek. Minimalizalandd6 a halédszati 1d6 alatt a
béltartalomban esetlegesen bekovetkezd valtozasokat, torekedtem a mintavételek
iddtartamanak a lehetd legrovidebbre szoritasara. Ezért az alkalmazott haldhosszt
gyljtésenként valtoztattam a halak foghatosagdban mutatkoz6 napszakos és szezondlis
eltérésekhez (Specziar 2001) igazodva tigy, hogy mintegy 30-90 percnyi haldszati 1d6
elégséges legyen a kell6 mintaméret eléréséhez. A mintakbdl fajonként 6t példanyt
véletlenszerlien kivélasztva, azonnal mértem azok tomegét ¢és eltavolitottam
bélcsatornajukat, amelyet a tovabbi feldolgozasig fagyasztva taroltam (-30 °C).

Meértem a teljes béltartalom nedves, majd 60 °C-on tomegallanddsagig (24-48 oOra)
szaritott tomegét 0.1 mg pontossaggal. A bélteltséget (S) az eldzdéekben leirtak szerint
fejeztem ki. A mintavételi egységenkénti kozepes bélteltséget az egyedi értékek arcsin(S)*>
transzformaltjaibol kapott atlag visszatranszformalasaval képeztem Boisclair & Leggett
(1988) ¢és Trudel & Boisclair (1993) javaslatanak megfelel6en.

A napi taplalékfelvételt (C; g sz.t. 100 g n.halt.”! nap™!) az Eggers (1977) és az Elliott &
Persson (1978) modellek alapjan becsiiltem. Az Eggers modell a napi taplalékfelvételt a
kovetkezdek szerint szamolja: Ceg=24%SnapiX R, ahol Snapi az egyes mintavételi iddpontokban
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mért S; bélteltség értekek iddtényezdvel sulyozott atlaga és R az exponencialis béliiriilési
rata. Az Snapi meghatarozasa sordn a sulyozassal a gytiijtések soran eléforduld iddcstszas
(nagyobb fogésok esetén késdbb tudtuk megkezdeni a kdvetkezd mintavételt) okozta eltérd
mintavételi idokozok (Ar=2-4 ora) torzitod hatasat igyekeztem kikiiszobdlni (Doble & Eggers
1978).

Az Elliott-Persson modell a napi taplalékfelvételt az alabbiak szerint szamolja:

p
CEP=ZCAI, ahol Car a t és t+1 id6pontban végzett mintavételek kozott eltelt Az

t=1
iddintervallum (6ra) alatt a halak altal felvett taplalék mennyisége, mig p a naponta vizsgalt
id6intervallumok széma (»=8 a jelen esetben). Tovabba,

C, =(S,, =S, xe ™ )x Rx Atx(1—e™ )", ahol S; és S1 a kozepes bélteltség értékek két

egymast kovetd mintavételi periodusban, R az adott hdmérséklethez tartoz6 exponencialis

t+1

béliiriilési rata, és A a két egymast kovetd mintavétel kozott eltelt id6 (ora).

A béliiriilési ratat az eléz6ekben ismertetett fiiggetlen kisérletek soran meghatarozott
Osszefiiggésekbdl, a vizhdmérséklet ismeretében szamoltam a dévérkeszeg, a karika keszeg,
a bodorka ¢és az eziistkarasz esetében. A pontynal a kevés szamu sajat adat miatt, Garcia &
Adelman (1985) altal kozolt dsszefliggést alkalmaztam: R=0.0251xe%%*T A gyijjtések
okozta torzitasokat csokkentendd, a mért béltartalom értékeket a halaszati idOintervallum
kozépére visszakorrigaltam az alkalmazott béliiriilési formula szerint (Thorpe 1977, Garcia
& Adelman 1985, Hayward et al. 1989). A taplalékfelvétel becslések standard hibdjat
Worobec (1984) ¢és Wootton (1986) moddszerét kdvetve, a szamitdsokban szerepld
paraméterek hibaja alapjan képeztem (részletesen lasd: Specziar 2002a).

Végezetiil, az éves taplalékfelvételt az Elliott-Persson modellbdl kapott napi
taplalékfelvétel értekek és a vizhdmérséklet kapcsolatat leird fiiggvényeknek a sokéves napi
atlag vizhomérsékletek (Ivicsics 1996) mentén végzett integralasaval becsiiltem.

1.3. Eredmények
1.3.1. A béliiriilés

Az esetek 56%-aban az exponencialis modell bizonyult a legjobbnak a dévérkeszeg, a
karika keszeg ¢és a bodorka béliirtilésének leirasara (1. tablazat). Az eziistkdrasznal a hat
kisérletbdl haromnal, mig a masik négy fajnal az esetek 33-44%-aban a lineéris modell volt
a legjobb. Ugyanakkor, a négyzetgyokos modell a 36 vizsgalat koziil minddsszesen négynél
ért el legmagasabb k. értéket. Viszont, vegyiik észre, hogy egy kivételével minden modell
szignifikans illeszkedést mutatott és az rkor. értékek a harom modell kozott gyakran alig
kiilonboztek egymastol. A vizhdmérsékletet is magaban foglalo altalanos béliiriilési modell
szintén jo leirasat adta a béliiriilés folyamatanak minden vizsgalt fajnal (2. tablazat). A gorbe
paraméter a pontynal 0.36 volt, amely ink4bb a négyzetgyokds modell (B=0.5) jogosultsagat
sugallja. A masik négy fajnal a goérbe paraméter 0.81 és 1.24 kozé esett, azaz tdmogatta az
exponencialis modell (B=1) vélasztasat.
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1. tablazat. Pontyfélék linearis, négyzetgyokods és exponencialis béliiriilési rataja (R, h'')
kiilonb6z6é vizhémérsékleten (7) a Balatonban. A legjobb illeszkedésti modellt aldhuzas
jelzi. Se, a kezdeti bélteltség; r*xor, a regresszid korrigalt determindcios egyiitthatdja; n, a
mintaelem szdm; *, nem szignifikans.

T
“0)

S: (S.E.)
(gszt. 100 g
n.halt.")

Modell

Linearis
R (S.E))

}’2 kor.

Négyzetgyokos

R, (S.E)

}’2 kor.

Exponencialis

R.(S.E.

}’2 kor.

n

Dévérkeszeg

2.9
9.6
11.0
15.7
18.3
20.5
21.0
235
243

0.057 (0.000)
0.075 (0.001)
0.184 (0.043)
0.209 (0.032)
0.055 (0.015)
0.082 (0.024)
0.107 (0.019)
0.109 (0.001)
0.122 (0.000)

Karika keszeg

8.1

8.2
11.0
18.3
20.7
20.8
21.0
25.2
26.3

0.771 (0.211)
0.632 (0.183)
0.963 (0.259)
0.866 (0.163)
0.382 (0.087)
0.951 (0.148)
0.303 (0.076)
0.729 (0.073)
1.243 (0.122)

Bodorka

7.5

8.1

8.2
11.0
17.7
18.3
20.8
252
26.3

0.967 (0.201)
0.485 (0.111)
0.842 (0.133)
0.544 (0.103)
1.534 (0.295)
1.312 (0.240)
0.870 (0.171)
1.343 (0.231)
0.413 (0.121)

Eziistkarasz

8.7
11.6
13.8
15.7
19.8
21.8

Ponty
15.7
19.8
25.8

0.216 (0.015)
0.476 (0.103)
0.432 (0.086)
0.465 (0.123)
0.326 (0.092)
0.230 (0.057)

2.736 (0.745)
1.205 (0.302)
1.321 (0.312)

0.002 (0.002)
0.005 (0.003)
0.008 (0.000)
0.012 (0.003)
0.005 (0.002)
0.008 (0.002)
0.010 (0.000)
0.010 (0.001)
0.022 (0.000)

0.016 (0.004)
0.016 (0.006)
0.043 (0.008)
0.088 (0.006)
0.028 (0.005)
0.086 (0.016)
0.022 (0.002)
0.115 (0.016)
0.191 (0.044)

0.037 (0.011)
0.011 (0.002)
0.022 (0.006)
0.022 (0.002)
0.088 (0.022)
0.132 (0.038)
0.105 (0.011)
0.227 (0.063)
0.048 (0.010)

0.011 (0.003)

0.348
0.535
0.996
0.873
0.763
0.847
0.996
0.923
0.999

0.670
0.649
0.928
0.992
0.888
0.908
0.986
0.941
0.900

0.799
0.873

0.810

0.013 (0.008)
0.023 (0.011)
0.026 (0.003)
0.044 (0.008)
0.035 (0.010)
0.033 (0.012)
0.043 (0.004)
0.036 (0.005)
0.072 (0.005)

0.033 (0.010)
0.028 (0.010)
0.055 (0.007)
0.134 (0.010)
0.068 (0.012)
0.105 (0.025)
0.062 (0.007)
0.160 (0.031)
0.255 (0.030)

0.042 (0.016)
0.019 (0.002)
0.032 (0.008)
0.035 (0.001)
0.115 (0.025)
0.131 (0.050)
0.162 (0.006)
0.220 (0.079)
0.093 (0.019)

0.025 (0.008)

0.024 (0.030) 0.318* 0.063 (0.069)

0.029 (0.001)
0.030 (0.012)
0.039 (0.003)
0.026 (0.003)

0.205 (0.005)
0.167 (0.039)
0.204 (0.036)

0.995
0.704
0.990
0.965

0.999
0.899
0.940

0.063 (0.006)
0.063 (0.023)
0.092 (0.003)
0.074 (0.013)

0.162 (0.010)
0.243 (0.022)
0.292 (0.005)

0.446
0.631
0.970
0.940
0.900
0.782
0.982
0.933
0.990

0.724
0.733
0.969
0.993
0.911
0.867
0.983
0.906
0.979

0.770
0.957
0.857
0.998
0.907
0.774
0.996
0.731
0.890

0.763
0.400
0.990
0.799
0.999
0.927

0.995
0.989
0.999

0.073 (0.043)
0.110 (0.047)
0.074 (0.016)
0.148 (0.020)
0.217 (0.032)
0.134 (0.059)
0.174 (0.040)
0.127 (0.019)
0.241 (0.034)

0.060 (0.019)
0.049 (0.015)
0.070 (0.005)
0.189 (0.044)
0.159 (0.030)
0.127 (0.038)
0.166 (0.034)
0.215 (0.057)
0.319 (0.006)

0.047 (0.023)
0.033 (0.003)
0.045 (0.011)
0.056 (0.001)
0.139 (0.024)
0.130 (0.061)
0.236 (0.012)
0.206 (0.093)
0.172 (0.039)

0.059 (0.022)
0.074 (0.073)
0.126 (0.034)
0.132 (0.039)
0.205 (0.028)
0.188 (0.051)

0.123 (0.022)
0.313 (0.016)
0.371 (0.071)

()
W
W
O

(=)
3
N
w

0.918
0.976
0.978
0.725
0.929
0.935
0.970

0.749
0.812
0.992
0.946
0917
0.826
0.961
0.855
1.000

0.703
0.976
0.877
1.000
0.953
0.702
0.997
0.657
0.885

0.717
0.550
0.935
0.891
0.976
0.853

0.965
0.998
0.976

36
25
13
22
15
20
20
25
22

29
20

12
21
18
17
16
11

16
18
20
13
20
15
14
16
17

16

15

12
30
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2. tablazat. Pontyfélék altalanos béliiriilési modelljeinek paraméterei a Balatonban.

B(S.E) 7 (SEE) b (S.E) Pror
Dévérkeszeg 0.810 (0.146)  0.038 (0.018)  0.039 (0.011) 0.874
Karika keszeg 1.044 (0.133)  0.040 (0.009)  0.069 (0.010)  0.873
Bodorka 1.240 (0.173)  0.028 (0.006)  0.084 (0.011)  0.848
Eziistkarasz 1.127(0.323)  0.036(0.021)  0.088 (0.023)  0.878
Ponty 0.362 (0.088)  0.087(0.019)  0.046 (0.011)  0.991

14

1.3.2. Az exponencidalis béliiriilési rata homérséklet fiiggése

Az exponencialis modellbdl szarmaztatott béliiriilési rata (R.) exponencidlisan nott a
vizhomérséklettel a dévérkeszeg, a karika keszeg, a bodorka és az eziistkarasz esetében
(ANOVA, Fi;59=7.72-46.4, P<0.001-0.027) (1. &bra). A homérsékleti egyiitthatd 0.044
(S.E.=0.019) volt a dévérkeszegnél, 0.091 (S.E.=0.017) a karika keszegnél, 0.069
(S.E.=0.019) a bodorkénal és 0.083 (S.E.=0.017) az eziistkdrasznal. A ponty esetében a
minddssze harom sikeres mérés nem tette lehetové ilyen Osszefiiggés megalapozott leirdsat.

1.3.3. A bélteltség napi és évszakos valtozasai

A vizsgalt fajok bélteltsége szignifikansan kiilonb6zott (ANOVA, F4.3,=13.6, P<0.001).
Az atlagos bélteltség a dévérkeszegnél volt a legalacsonyabb €s a pontynal a legmagasabb,
0.08-0.29, illetve 0.36-1.99 g sz.t. 100 g n.halt.”! tartomanyban véltozva (2. 4bra).

1.3.4. A napi taplalékfelvétel

Az Eggers modell alapjan kapott napi taplalékfelvétel becslések mindossze -4.3 - +7.3%
eltérést mutattak az Elliott-Persson modellhez képest (3. tdblazat). A két modell eredményei
kozotti eltérések egyik faj esetében sem voltak szignifikinsak (ANOVA, Fi:8-14<0.001,
P>0.98). A tovabbiakban csak az elfogadottabb Elliott-Persson modell eredményeit
targyalom. Az egyes fajok napi taplalékfelvétele jelentdsen kiilonbozott egymastol
(ANOVA, Fu3:=6.35, P<0.001). A 8.7-25.8 °C hOmérséklet tartomdnyban a napi
taplalékfelvétel a dévérkeszegnél a 0.23-0.69, a karika keszegnél a 0.55-3.61, a bodorkéanal
a 0.69-4.65, az eziistkarasznal a 0.38-3.16, mig a pontynal a 0.50-9.74 g sz.t. 100 g n.halt.™!
nap™' volt.
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0.4 Dévérkeszeg Karika keszeg
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1. abra. Pontyfélék exponencidlis béliiriilési ratdja (Re) a vizhémérséklet (7, °C)
fliggvényében, a Balatonban.

1.3.5. A napi taplalékfelvétel homérséklet fiiggése

A vizsgélt tartomanyban a napi taplalékfogyasztds exponencidlisan nétt a
vizhdmérséklettel a karika keszegnél, a bodorkéndl, az eziistkdrasznal és a pontynal
(ANOVA, F1.47=14.5-40.3, P<0.001-0.009) (3. abra). Ugyanakkor, a dévérkeszegnél ilyen
szoros kapcsolat csak egy kiugrd eredményt adé mérés (1997. aprilis 2.) kizardsa utidn
mutatkozott (ANOVA, F1,6=8.17, P=0.036). Az 1998. majus 6-i kiugré adat kizarasaval
jelentésen javult a bodorkanal kapott dsszefiiggés illeszkedése is, minthogy az »* ekkor
0.707-r61 0.969-re novekedett. A homérsékleti faktor a dévérkeszegnél megfigyelt 0.064
értéktol a pontynal megfigyelt 0.154 értékig valtozott.
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2. 4bra. Pontyfélék bélteltségének (S, g sz.t. 100 g n.halt.") napszakos valtozéasai az év
kiilonb6z6 1doszakaiban, a Balatonban.

3. tablazat. Pontyfélék napi taplalékfelvétele mintavételi alkalmanként az Eggers (Ckg, g sz.t.
100 g n.halt.”! nap™!) és az Elliott-Persson (Cgp) modellek alapjan a Balatonban. Zarojelben
a standard hiba kertilt feltiintetésre.

Dévérkeszeg Karika Bodorka Eziistkarasz Ponty
keszeg

T(°C) Cgg Crr Ceg  Crp Ceg  Crp Ceg  Crr Ceg  Cep
1997.04.02 8.7 0.68 0.69 0.59 0.55 0.70  0.69 036 0.38 0.50 0.52
(0.27) (0.46) (0.24) (0.54) (0.31) (0.69) (0.12) (0.15) (0.15) (0.72)

1997.07.21 20.7 048 049 287 290 2.06 2.06 - - 441 4.49
(0.20) (0.25) (1.23) (1.45) (0.92) (1.06) (1.36) (2.39)
1997.08.19 23.7 037 037 216 2.15 3.50 344 - - 6.60 6.64
(0.15) (0.15) (0.97) (1.05) (1.56) (1.52) (1.76) (1.80)

1998.05.06 13.8 0.23 0.23 1.16 1.19 331 331 094 094 289 2289
(0.10) (0.22) (0.49) (0.88) (1.41) (1.27) (0.31) (0.38) (0.75) (1.59)

1998.06.23 20.2 0.67 0.64 281 270 2.68 2.80 - - 8.49 8.18
(0.26) (0.24) (1.20) (1.41) (1.23) (1.72) (2.09) (1.82)
1998.07.27 25.8 0.66 0.66 3.61 3.61 4.65 4.65 3.16 3.16 9.74 9.74
(0.29) (0.40) (1.53) (1.22) (2.12) (2.14) (1.14) (1.13) (3.03) (3.65)
1998.09.16 16.6 042 042 219 2.19 1.86 1.86 1.34 134  4.00 4.00
(0.19) (0.35) (1.03) (2.33) (0.81) (1.03) (0.45) (0.63) (1.34) (3.74)

1998.10.26 11.6 0.25 0.25 0.61 0.61 0.93 0.93 0.90 0.90 1.33  1.33

(0.11) (0.22)

0.27) (0.77)

(0.43) (1.16)

(0.29) (0.47)

(0.35) (1.01)
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3. 4bra. Pontyfélék napi taplalékfelvétele (C, g sz.t. 100 g n.halt.! nap™'; Elliott-Persson
modell) a vizhdmérséklet (7, °C) fiiggvényében, a Balatonban. A dévérkeszegnél (1997
aprilis 2.) és a bodorkanal (1998 majus 6.) egy-egy kiugrd napi taplalékfelvétel érték (O)
kizarésra kertiilt az elemzésbol.

4. tablazat. Pontyfélék havonkénti atlagos napi (Cnapi, g sz.t. 100 g n.halt.”! nap™') és éves
taplalékfelvétele (Ceves, g sz.t. 100 g n.halt.”! év'!) a Balatonban. A becslések az Elliott-
Persson modellen alapulé napi taplalékfelvétel és a vizhomérséklet kapcsolatat leird
Osszefiiggéseken, valamint az egyes honapokra jellemzd hossza tavu atlaghdmérsékleteken
(T4, °C) alapulnak.

Cnapi Cévcs
Jan. Febr. Marc. Apr. Maj. Jan. Jul. Aug. Szept. Okt. Nov. Dec.
T, 1.0 1.7 46 10816.5199227221 174 11.8 52 1.8 113

Dévérkeszeg 0.13 0.14 0.16 0.24 0.35 0.44 0.52 0.50 0.37 0.26 0.17 0.14 104
Karika keszeg 0.26 0.28 0.39 0.77 1.44 2.09 2.84 2.66 1.59 0.86 0.42 0.29 424
Bodorka 0.30 0.33 0.45 0.89 1.652.393.24 3.04 1.82 0.99 0.48 0.33 487
Eziistkarasz  0.21 0.23 0.32 0.64 1.23 1.802.47 2.31 1.36 0.72 0.34 0.23 363
Ponty 0.26 0.29 0.46 1.20 2.88 4.867.49 6.83 3.31 1.40 0.51 0.30 913
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1.3.6. Az éves taplalékfelvétel

A becslések alapjan a szaraz tomegben mért éves taplalékfelvétel a dévérkeszegnél a
populacid €16 biomasszajanak 104%-a, a karika keszegnél 424%-a, a bodorkanal 487%-a,
az ezlistkardsznal 363%-a, mig a pontynal 913%-a, feltételezve, hogy az egyes populaciok
teljes biomasszaja éves szinten allando (4. tablazat). Ezen értékek rendre megfelelnek 498%,
1053%, 1289%, 1207% ¢és 1969% ¢16 biomasszaban mért taplalékfelvételnek a
dévérkeszegre, a karika keszegre, a bodorkara, az eziistkaraszra és a pontyra vonatkozodlag.

1.4. Ertékelés
1.4.1. A béliiriilés idobeni lefutasa

Osszhangban mas pontyféléken végzett megfigyelésekkel (Kitchell et al. 1978, Persson
1982, Garcia & Adelman 1985, Krasznopjor 1989), az exponencialis modell jelen esetben is
megfelelének bizonyult a pontyfélék béliiriilésének idObeni leirasara. A tesztelt modellek
illeszkedése kozott azonban sok esetben nem mutatkozott 1ényegi eltérés. Valdjaban,
egyszeri kisérletek nem is elégségesek a béliiriilés dinamikajanak altalanos jellemzésére, az
csak a rendelkezésre 4116 vizsgalatok eredményeinek 0sszegzésével tehetd meg. Ugyanis, az
adott kisérleti koriilmények jelentésen befolyasolhatjak a béliiriilés lefutasanak finom
karakterisztikajat (Hayward & Bushman 1994, Temming & Andersen 1994, Padkkonen &
Marjoméki 1997). SzélsOséges példaként emlitheték Temming & Andersen (1994)
megfigyelései, akik a ragadozd Atlanti tékehal (Gadus morhua) gyomoriiriilését
modellezték a vizhdmérsékletet is magaban foglald altalanos modellel és igen jelentds
variabilitast taldltak a gorbe paraméter értékét (B) illetéen, amely -1.31 és 2.86 kozotti
valtozott kisérleteik sordn. A gyorsabban emészthetd taplalékot fogyasztdé pontyféléknél
ilyen méretli eltéréseket azonban nem tapasztaltam. Az &ltalanos modellben a gorbe
paraméterre kapott becslések 0.81 és 1.24 kozott valtoztak a dévérkeszeg, a karika keszeg, a
bodorka ¢€s az eziistkarasz esetében. Ezen értékek kozel esnek az exponencialis 0sszefiiggést
jelentd B=1 értékhez, amely lényegében aldtamasztja az egyedi vizsgalatok alapjan, a
béliiriilés lefutasara vonatkozd megallapitasokat. Kis kiilonbségek esetén pedig érdemes az
egyszeriibb, vagy a felhasznalas szempontjabdl kézenfekvobb modellt valasztani (Bromley
1994, Andersen 1998). Bar a harom sikeres mérésem kevés hasonld kovetkeztetés
levonasdhoz a pontyot illetden, &m Garcia & Adelman (1985) vizsgalata alapjan
valoszintisithetd, hogy e faj esetében is megfeleld lehet az exponencialis modell. Mindezek
alapjan, az itt vizsgalt 6t pontyféle béliiriilésének leirdsara az exponencialis modell
hasznalata javasolhato.

Jobling (1986) szerint, az exponencialis modell altaldban az aprobb, koénnyen
emészthetd és relative kis energiatartalmu egységekbdl allo taplalék tiriilésének leirasara a
legmegfelelobb, mig a nagy és magas energiat képviseld taplalék iiriilése inkabb linearis
lefutast. Az 6t pontyféle taplaléka a vizsgalt méretcsoportokat tekintve jelentdsen eltérd a
Balatonban: a dévérkeszeg elsdsorban arvaszunyog larvakat és zooplanktont; a karika
keszeg vandorkagylot (Dreissena polymorpha), Chelicorophium curvispinum rakot ¢€s
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fonalas algat; a bodorka fonalas algat, vandorkagylot és csigakat; az eziistkarasz elhalt
novényi tormeléket (detritusz) és zooplanktont; mig a ponty vandorkagylét és kisebb részben
arvaszunyog larvakat fogyaszt (Specziar et al. 1997, lasd majd még 2.3.1. fejezet). Ezen
taplalékok tap- €s energiaértéke ugyan jelentésen eltérd, am 0sszességében az exponencialis
modell kritériumaihoz (kis taplalék egységek) allnak kézelebb.

1.4.2. Az exponencialis béliiriilési rata homérséklet fiiggése

Vizsgélati eredményeim megerdsitik azon korabbi feltételezéseket, miszerint az
exponencialis béliirtilési modellben szerepld béliirtilési rata hdmérséklet fiiggése szintén
exponencialis lehet (Elliott 1972, Persson 1979, 1982, Krasznopjor 1989, Andersen 1999).
A béliiriilési rata és a homérséklet kapcsolatat leird 0sszefiiggések egyben lehetdséget adnak
eredményeim mas, eltéré vizhdmérsékleteken végzett vizsgalatok eredményeivel is.

A bodorka béliirtilési rataja jelentésen kisebbeknek bizonyult, azaz a bél kitiriilése
tovabb tartott adott hdmérséklet mellett a Balatonban, mint Persson (1982) laboratérium
megfigyelései soran. Az eltérés részben modszertani kiilonbségekkel magyarazhato. Persson
ugyanis csupan a bélcsatorna elsd felét vonta be a vizsgalataiba, mig én a teljes bélcsatorna
tiriilését vizsgaltam. A bélcsatorna kezdeti szakaszara viszont joval magasabb {iriilési rata
jellemzd, mint a teljes bélcsatornara (Grove & Crawford 1980, Boisclair & Leggett 1988,
Boisclair & Marchand 1993). Réaadasul, Persson (1982) a bélben talalhato taplalék
mennyiségét hamumentes tomegben (~szaraz szerves anyag) mérte, még ¢én, a jelenség
szempontjabol relevansabbnak vélt teljes szaraz tomegben. A teljes szdraz tomeg
tartalmazza a taplalék akar jelentds részét kitevo, emészthetetlen, szervetlen komponenseket
is (pl. kagylohéj), amelyek liriilése viszont gyakran a leglassabb (Jobling 1986). Ezen feliil,
a béliiriilési rata szintén jelentdsen kiilonbozhet terepi és laboratoriumi koriilmények kdzott.
Az eldbbi esetben a halak begytijtés soran jelentkezd stressz (Boisclair & Leggett 1988), mig
az utdbbindl a kisérletet megeldzd éheztetés torzithatja az eredményeket (Windell 1967,
Elliott 1972). Végezetiil, a két kisérletben (Balaton vs. Persson 1982) a halak taplaléka is
eltért.

A dévérkeszeg Balatonban megfigyelt béliirtilési rata értékei kozel esnek Krasznopjor
(1989) laboratoriumban, konstans taplalkozasi intenzitas mellett tett becsléseihez; a 10-25
°C vizhOmérséklet tartomanyban minddssze -25-+25% eltérést mutatott a két vizsgalat
eredménye.

Garcia & Adelman (1985) a balatoni kisérletekhez nagyon hasonlé koriilmények kozott
vizsgaltak a ponty béliiriilését a Mississippi folyoban. Mégis, a Balatonban megfigyelt
béliiriilési ratak joval magasabbak voltak, féleg 20 °C feletti vizhdmérsékletnél. A hasonld
modszertan miatt, e kiilonbség okai feltehetden elsdsorban a fogyasztott taplalék
Osszetételében és a kezdeti bélteltség eltéréseiben keresendék (Hofer er al. 1982,
Krasznopjor 1989, Andersen 1998).

A fogyasztott taplalék egységeinek mérete ugyancsak befolyasolhatja a béliiriilés
lefolyasat (6sszefoglalok: Jobling 1986, Persson 1986a, Bromley 1994). Ugyanakkor, e
tényezé figyelembevétele a terepi vizsgalatok soran ritkan lehetséges, hiszen az egyes
egyedek taplaléka Onmagaban is vegyes, illetve egyedenként is eltér6. Rdaddsul, a
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taplalékalkotok mérete csak a kiinduldsi iddpontban megvizsgéalt egyedekre hatarozhato
meg. A béliiriilés sebessége fligg a halak méretétdl is; ivadékkorban altalaban gyorsabb a
folyamat. Ezen hatds csokkentésére igyekeztem a vizsgalatba bevont halakat viszonylag
szlilk mérettartomanyon beliil tartani, illetve a halak tomegéhez viszonyitott relativ
bélteltséggel szdmoltam, amely ellensulyozza a méretbeli variabilitas torzitd hatasat (Thorpe
1977, Garcia & Adelman 1985, Pillar & Barange 1995, Grant & Kott 1999).

1.4.3. A napi taplalékfogyasztas

Kisérleteim soran az Elliott-Persson és az Eggers modellek 4altal becsiilt napi
taplalékfogyasztas értékek legnagyobb eltérés is mindossze 7.3% volt és a 3 Orés
idointervallumok tartdsa esetén, a kiilonbség kozelitett a nulldhoz. A két modell
eredményeinek egyezése az 1998. juliusi-oktdberi vizsgalatok sordn pedig nem meglepd,
hiszen ha a mintavételi idok6zok egyenlok, illetve a 24 oras vizsgalat kezdetén és végén a
bélteltségi értékek azonosak, akkor az Elliott-Persson modell matematikailag az Eggers
modellé egyszertisodik (Elliott & Persson 1978, Elliott 1979). Az eldzetesen kitlizott 3
orankénti mintavételi idérend altalaban akkor valtozott, ha a halok tal sok halat fogtak (pl.
aprilis és junius kozott éjszaka) és igy a mintak feldolgozasa ¢és a halok rendbetétele
elhuzodott. Ugyanakkor, a becslések standard hibéja joval kisebb volt az Eggers modellnél.
Ugyanis, mig az Eggers modellnél a hiba a becsiilt taplalékfelvétel értékének a 25-47%-a
kozott szorodott 36%-os atlag mellett, addig az Elliott-Persson modell hibéja 22-138% volt
64% atlag mellett. Ezen eredmények j6 dsszhangban vannak Boisclair & Leggett (1988),
valamint Boisclair & Marchand (1993) megfigyeléseivel is, és erOsitik azon vélekedés
jogossagat, miszerint az Eggers modell statisztikai szempontbdl eldnydsebb. Ugyanakkor, a
viszonylagosan magas standard hibak rdmutatnak a terepen végzett taplalékfelvétel
becslések bizonytalansagara is. E bizonytalansagban szerepet jatszik tobbek kozott, hogy a
halak taplalkozasi ritmusa egyedenként is kiilonbozhet.

A dévérkeszeg taplalékfelvételét illetéen tobb becslés is késziilt mar a bioenergetikai
modell (Kozlova & Panaszenko 1977, Tolonen et al. 2000) és egy, a napi taplalkozasi
ritmuson alapulé modell alapjan (Kogan 1963, Nebolszina 1968, Zadorozsnaja 1977,
Jermolin 1979). Ezen utobbi, titokzatos szovjet modszer pontos leirasat azonban a szerzok
altal rendre hivatkozott mii (Kogan 1963) sem tartalmazza. E vizsgalatok a napi
taplalékfelvételt nedves tomegben mérve 0.3-2.9%-nak taldltak a Cimljanszki tarozéban
(Kogan 1963), 1.1-2.1%-nak a Volgogradi tar6zéban (Nebolszina 1968), 0.6-6.4%-nak a
Mozsajszki tdrozoban (Zadorozsnaja 1977) és 0.4-3.8%-nak a Szaratovi tarozéban (Jermolin
1979). Azonos mértékegységben (nedves biomassza) kifejezve, a balatoni eredmények 1.1-
3.3%-nak felelnek meg ¢és igy az emlitett adatokkal tobbé-kevésbé egybevagnak.
Ugyanakkor, megallapithat6, hogy a Balatonban a dévérkeszeg napi taplalékfelvétele joval
kisebb, mint a masik négy pontyféléé.

A karika keszeg taplalékfelvételérdl az egyetlen elérhetd adatot Zadorozsnaja (1978)
kozolte a Mozsajszki tarozora vonatkozodan, a mar emlitett Kogan-féle modszer alapjan. E
kutatds a napi taplalékfelvételt nedves biomasszdban mérve 1.0-5.1%, mig az éves
taplalékfelvételt 500-700% értékre becsiilte a hal tomegéhez viszonyitva. Tekintettel a
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Mozsajszki tarozonak a Balatonénal alacsonyabb vizhdmérsékletére, az aprilisi-oktoberi
iddszakban 2.4-21.0 °C, az altalam becsiilt napi és éves taplalékfelvételnél kisebb értékek
természetesnek vehetdek.

A legtobb adat a bodorka taplalékfelvételét illetden all rendelkezésiinkre (Prejs 1978,
Persson 1982, 1983a, Mehner & Heerkloss 1994, Horppila & Peltonen 1997, Pyka 1999,
Tolonen et al. 2000). Ezen becslések ramutatnak, hogy a bodorka taplalékfelvétele igen
sz¢les hatarok kozott valtozhat az €lohelytdl, a vizhOmérséklettdl €s a halak méretétol
fiiggden. A napi taplalékfelvétel nedves tomegben mérve nyaron rendszerint meghaladja a
10-15%-ot, foként, amikor a bodorka ndvényi taplalékot fogyaszt (algat vagy hinart) (Prejs
1978, Hofer et al. 1982). Viszont, a bodorka taplalékfelvétele a Balatonban mas
vizteriiletekhez viszonyitva is magas volt, amely egyben a kimagasldéan j6 ndvekedési
titemében is kifejezddésre jut (Specziar et al. 1997, Specziar 1999b).

Kevern (1966) egy radioizotopos modszer segitségével a detritusszal €s algaval
taplalkoz6 ponty (atlagos testtomeg 137 g) napi taplalékfelvételét a hal tomegéhez mérten,
nedves tomegben 3.9% értékre becsiilte. Kevern becslése éves szinten 1423% testtomeghez
viszonyitott taplalékfelvételnek felel meg, amely a Balatonra becsiilt értéknél alacsonyabb.
Garcia & Adelman (1985) az Eggers modell segitségével a ponty napi taplalékfelvételét 0.4-
4.1 gsz.t. 100 g n.halt.! nap™! értékre becsiilte a Mississippi folyoban. Ezen érték jelentdsen
elmarad a Balatonban megfigyeltektdl, annak ellenére, hogy a vizsgalt homérséklet
tartomany (9.0-26.5°C illetve 8.7-25.8°C) a két esetben hasonld volt. Minthogy a két
vizsgalat soran kovetett eljaras is hasonld volt, a taplalékfelvételben mutatkozéd eltérések
feltehetden a két ponty populacio eltérd taplalkozasi szokasaibol adodhatnak. A Balatonban
a ponty puhatestiieket fogyaszt, kiilonosképpen a siirti telepeket alkotd vandorkagylot, €s
igen gyors novekedést mutat (Specziar et al. 1997, Specziar & Turcsanyi 2018). Ezzel
szemben, a Mississippi folydban a ponty foként ndvényi eredetli taplalékot (alga, detritusz
¢s magok) fogyaszt (Garcia & Adelman 1985) amely ezen, alapjaban véve iiledékfaunat
fogyaszt6 faj kedvezétlen taplalkozasi feltételeire utalhat.

Erdemes tudataban lenniink az eredményeket esetlegesen befolyasolo vizsgalati
tényezokkel. A balatoni gytjtéseket kopoltyahaloval végeztem, amely, mint passziv
halészati eszk6z az aktivabb egyedeket nagyobb hatdsfokkal fogja meg. Ezen egyedekrol
feltételezhetd viszont, hogy intenzivebben tapladlkoznak, amely a populacid
taplalékfelvételének feliilbecsléshez vezethet (Hayward et al. 1989). A taplalkozasi ritmuson
alapulé napi taplalékfelvétel becslések pontossagat emellett jelentds mértékben
meghatdrozza a béliiriilési rata becslésének precizitasa. Mint mar sz6 volt rdla, a béliiriilési
ratat szamos biotikus €s abiotikus tényezd befolydsolja, igy azt célszerii a természetes
koriilményeket minél jobban kozelitd feltételek mellett meghatarozni (Thorpe 1977,
Bromley 1987, 1994). Ugyanakkor, az in situ kisérletek soran fellépd stressz ¢és a tovabbi
taplalékfelvétel hianya vezethetnek a béliiriilési rata alulbecsléséhez (Boisclair & Leggett
1988, Krasznopjor 1989).
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1.4.4. A napi taplalékfogyasztas homérséklet fiiggése

A halak taplalékfogyasztdsa rendszerint novekszik a vizhdmérséklet emelkedésével
parhuzamosan, legaldbbis az adott fajra jellemzd kritikus hdmérsékletig (Winberg 1956,
Warren & Davis 1967, Jobling 1994). A balatoni pontyféléknél ez a kapcsolat
exponencialisnak bizonyult. Mindezek mellett, a dévérkeszegnél és a bodorkanal
eléfordultak kiugré napi taplalékfelvétel értékek is, jelezvén, hogy a taplalékfelvételt a
hémérsékleten kiviil egyéb tényezdk is jelentés mértékben befolydsolhatjdk. A kiugro
értekek a dévérkeszegnél 1997 aprilis 2-an, mig a bodorkénal 1998 méajus 6-an voltak, és az
altalanos Osszefliggés alapjan az adott vizhdmérsékletre interpolalhaté értékeket 3.3-szoros
illetve 2.7-szeres mértékben haladtdk meg. A nagyobb tavaszi taplalékfelvétel egyfeldl a
szaporodasi ciklussal, masfel6l a taplalékszervezetek nagyobb mennyiségével allhat
Osszefiiggésben. Ezen iddszak alatt végzett gyakoribb mintavételek minden bizonnyal
szamottevden javitanak az éves taplalékfelvétel becslések pontossagat.

1.4.5. Az éves taplalékfelvétel

Az éves taplalékfelvétel becslése soran feltételeztem, hogy a napi taplalékfelvétel és a
vizhémérséklet kapcsolata ugyanaz az itt nem vizsgalt hidegvizi id6szakban (novembertdl
marciusig), mint a vizsgalt aprilis és oktober kozotti idoszakban, vagyis az 0sszefiiggés
kiterjeszthetd. Ez természetesen nem feltétleniil van igy, ami hibat okozhat az éves
taplalékfelvétel becslésénél. Mivel azonban a Balatonban a vizhémérséklet télen igen
alacsony ¢€s ekkor a halak anyagcseréje is nagyon lelassul, ezért ekkor a taplalékfelvétel is
alacsony. Valdjaban, a teljes becsiilt éves taplalékfelvételnek fajtol fiiggéen 79-94%-a a
tanulmanyozott, aprilis és oktober kozotti idészakra esik. Tehat, az extrapolaciobol eredd
esetleges hiba az éves taplalékfelvételhez viszonyitva szintén csekély lehet.

1.5. Kovetkeztetések

Igazoltam, hogy a Balatonban a dévérkeszeg, a karika keszeg, a bodorka és az
eziistkarasz béliiriilése jol leirhatd az exponencidlis modellel. A béliiriilési rata e fajoknal
szintén exponencialisan nd a vizhémérséklettel. A vizsgalt 6t halfaj napi taplalékfeltétele
adott vizhdmérsékleten nagyon eltérd, tobbek kozott, taplalékigényiik, taplalékellatottsdguk
¢s taplalékuk mindségének kiilonbozdsége miatt. Megallapithatd tovabba, hogy a
Balatonban jo novekedést mutato fajok (bodorka, ponty) taplalékfelvétele is intenzivebb itt,
mint mas vizteriileteken altalaban, mig a Balatonban gyenge ndvekedést mutatd dévérkeszeg
becsiilt taplalékfelvétele alacsony ugyanilyen Osszevetésben. A napi taplalékfelvétel mind
az Ot vizsgalt halfaj esetében szoros, exponencialis kapcsolatot mutat a vizhomérséklettel. A
leirt 6sszefliggések jo alapul szolgéalhatnak a Balatonon és mas, hasonld taplalékbazissal
rendelkezd vizteriileteken a napi és éves taplalékfelvétel becsléséhez.
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2. A halak egyedfejlodését kiséro taplalékvaltasok és hatasuk a fajon
beliili és fajok kozotti taplalékmegosztasra a Balatonban [3, 4, 5, 6, 7]

2.1. Bevezetés

A kozosségek okologiarol alkotott elképzeléseink rendszerint fajalapti modellekre
tamaszkodnak, amelyeknél egy faj egyedeit funkcionalis szempontbdl azonosnak tekintjiik
(Nakazawa 2015). Torténik mindez annak ismeretében, hogy jol tudjuk, valdjdban az
egyedek kozti variabilitds megléte altalanos a természetben €s esetenként akar a fajok kdzotti
variabilitds mértékét is meghaladhatja (Polis 1984, Muioz & Ojeda 1998, Woodward &
Hildrew 2002, Bolnick et al. 2003). Mind elméleti, mind kisérletes oldalrél szdmos példat
ismeriink arra vonatkozdan, hogy milyen nagy jelentdsége lehet a fajon beliili funkcionalis
variabilitdsnak egy rendszer mitkodése szempontjabol (Schreiber & Rudolf 2008, Guill
2009, Miller & Rudolf 2011, van Leeuwen et al. 2013, Rudolf & Rasmussen 2013,
Nakazawa 2015). Ezen ellentmondasnak vélhetéen az egyik f6 oka, hogy az egyedek kozti
variabilitasrol még mindig til keveset tudunk ahhoz, hogy azt az 6koldgiai modellekbe
altalanosan beépithessiik.

Az egyedek kozti funkcionalis variabilitasért felelds tényezdk koziil minden bizonnyal
a testméret okozta hatasokat tekinthetjiik az egyik legjelentésebbeknek (Polis 1984, Werner
& Gilliam 1984, Persson 1999, Benton et al. 2006, Hildrew et al. 2007). Szinte minden
¢lolény novekszik egyedfejlodése soran, a sziiletéstdl a halalig (Wilbur 1980). A novekedés
soran valtozhat az egyed morfologiaja, fiziologiaja és viselkedése (Peters 1986, Werner
1988, Brown & West 2000; Dial et al. 2008). Mindezen tényezok pedig tobbek kozott
befolyasoljak az ¢éldlények zsdkmanyszerzési képességeit, tehat forras hasznalatat és
okologiai funkcigjat.

Azon szervezeteknél, amelyek fejlodésiik soran jelentdsen novelik testméretiiket, mint
példaul a halak (3-9 nagysagrendnyi valtozas!; 4. abra), a méretfliggd folyamatok kiilonos
fontossaggal birnak (Cohen et al. 1993a, Houde 1997, Persson 1988, Hildrew et al. 2007,
Dial et al. 2008). A nagyaranyu novekedés miatt a halaknak rendszerint taplalék- és élohely
valtasokra van sziikségiik, hogy biztositani tudjak a fejlodésiiket optimalisan szolgalo
feltételeket (Werner & Hall 1976, Werner & Gilliam 1984, Persson 1988, Olson 1996,
Mittelbach & Persson 1998, Sherwood et al. 2002). A ndvekedést kisérd taplalékvaltasok
jellemz6 tendencidja a taplalék méretének novekedése (Mittelbach & Persson 1998, Scharf
et al. 2000). Ugyanakkor, a legtobb taplaléktipus esetében a méret egy jol meghatarozott
intervallumba esik, igy a nagyobb taplalékra torténd valtas bizonyos méret felett mar csak
taplaléktipus valtas révén lehetséges (Werner 1988, Mittelbach & Persson 1998). Ennél
fogva a sikeres valtashoz mind a valtas elott allo egyednek készen kell allnia - a kelld méret
elérésével - mind a soron kovetkezd taplalékforrasnak elérhetonek kell lennie megfeleld
stiriségben (van Densen 1985, Mehner ef al. 1996, van Densen et al. 1996, Garcia-Berthou
2002). Egy meghiusuldo vagy kitolodo taplalékvaltasnak gyakori kovetkezménye a
novekedés megtorpandsa, a mortalitds novekedése és ezek populacids szintli velejaroi
(Juanes 1994, Houde 1997, Mittelbach & Persson 1998, Lappalainen et al. 2000). Vagyis a
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novekedés soran sziikségessé valo (ontogenetikus) taplalékvaltasok az egyed és a populacio
sorsa szempontjabol kritikus életszakaszok.

18 év 10 000.000 g @I
(1 m) e

6¢év  1000.000 g

25év 100.000 g AZ’”“ g 4

1.2 év 10.000 g <<
7 hét 1.000 g =
3 hét 0.100 g
[ hét 0.010 g
kelés 0.001 g
(5 mm)

4. abra. A fogassiill6 tomegének valtozasa a kor fliggvényében a Balatonban.

A novekedést kiséro taplalékvaltasok idozitésének kotottsége és intenzitdsanak mértéke
fajokén nagyon eltérd lehet. Természetes, hogy bdvebb ismeretekkel foként a szigort
1d6zités mellett (értsd pontosan behatarolhaté mérettartomanyban) és markénsan valto
fajokat illetéen vannak, mig az e tekintetben rugalmasabb fajok ilyetén folyamatair6l
hidnyosabb a tudasunk. Ennek nyilvanval6 oka, hogy az elébbi fajok esetében a valtashoz
kapcsolddo jarulékos jelenségek is sokkal markansabbak akar az egyed, a populacio vagy a
kozosség szintjén vizsgaljuk azokat. Tipikus taplalékvaltonak tekintjiik altalaban a kifejlett
korban halfogyaszto fajokat (Persson & Greenberg 1990, Olson 1996, Mittelbach & Persson
1988, Persson & Bronmark 2002a). I[doézitéstdl és intenzitastol fiiggetleniil, a
taplalékvaltasok nyilvanvaldan funkcionalis szempontbdl is szakaszokra tagoljak az egyed,
illetve a faj ¢életét, ezaltal befolydsolva mind az adott faj méretcsoportjai (Ward et al. 2006),
mind a fajok kozotti (Mufioz & Ojeda 1998, Piet et al. 1999, Amundsen et al. 2003)
taplalkozasi kolcsonhatasokat. A funkcionalitds egyedfejlodés soran fellépd valtozasainak
végso kovetkezménye pedig lehet valtozatos populacios ciklus (Persson 1983b, Claessen et
al. 2000, Persson et al. 2000), a populacio, valamely okbol térténd 0sszeomlasat koveto,
meghiusul6 regeneracidja (Walters & Kitchell 2001, Bundy & Fanning 2005, Casini et al.
2008), vagy amennyiben az adott faj kulcsszerepet tolt be egy 0koszisztéman beliil, akkor
akdr rendszer szintli alternativ egyensulyi allapotok is létrejohetnek a taplalékvaltast
befolyasold koriilmények fiiggvényében (Persson et al. 2007, van Leeuwen et al. 2013,
Wollrab et al. 2013).
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A taxonomiai megkdzelités mellett, a funkciondlis csoportokon, vagy mas néven
gildeken, alapuld elemzéseket is mind kiterjedtebben hasznaljuk az okologidban. Ez a
kategorikus megkdzelités kiilondsen hasznosnak bizonyulhat egyfeldl az 0Osszetett
rendszerek egyszerisitett modellezésénél, masrészt a nagyléptékii dsszehasonlitasoknal,
ahol eltéré fajkészletii rendszereket hozhatunk ily médon kozos nevezdre (Heino et al.
2013). A gild koncepcio Root (1967) munkajahoz kothetd, aki a gildet ugy definialta, mint
»a fajok egy olyan csoportja, amely a kérnyezeti forrdasok azonos szeletét hasonlo modon
hasznositja”. Az id6k folyaman a koncepcié sokat fejlodott €s a kifinomultabb modellek mar
a fajon beliili méretfiiggd kiilonbségeket is igyekeznek figyelembe venni a taplalkozasi és
anyagforgalmi folyamatok leirasanal (Werner & Gilliam 1984, Cohen ef al. 1993b, Gerking
1994, Muiioz & Ojeda 1998, Garrison & Link 2000, Woodward & Hildrew 2002, Blondel
2003). Ugyanakkor, a legtobb ilyen tanulmanyban a méret szerinti csoportbeosztast
rendszerint eldzetesen, elnagyolt és szubjektiv szempontok alapjan végzik el, mint példaul a
mintdk méreteloszlasa, vagy az ivarérés feltételezett ideje. A halegyiittesen beliili
méretfiiggd forrashasznalatot valamivel nagyobb felbontasban vizsgaltak Piet et al. (1999)
¢s Amundsen et al. (2003), akik hat illetve tiz méretcsoportot kiilonboztettek meg. Tovabbi
nehézség, ilyen tanulmanyt elézéleg nem is taldltam, az egyes fajok teljes varhato
¢lettartamanak lefedése kozdsségi szintli vizsgalatoknal. Hiszen, tekintettel a halak
egyedfejlodését jellemzo, tobb nagysagrendnyi méretgyarapodasra és esetenkénti markans
¢l6hely valtasokra, az emlitett cél elérése roppant komplex mintavételi stratégiat és nagy
mintaelem szdmot igényel. Ugyanakkor, erre mégis sziikség lenne, hiszen az anyagforgalmi
kapcsolatok elemzésénél a méretskala alkalmazott felbontasa és kiterjedése szamottevéen
befolyasolhatja eredményeinket, attdl fiiggden, milyen pontosan tudjuk meghatdrozni a
taplalékvaltasok idejét €s mintazatat, illetve a gild tagsagot. Mindez pedig végso soron kihat
a fajon beliili és fajok kozotti taplalékforras felosztasra vonatkozd kovetkeztetéseinkre.
Tovabbi érv az eldzetes, szubjektiv gild kategorizalas ellen, hogy a fajok méretfiiggd
taplalkozdsi mintdzatai jelentds rugalmassagot mutathatnak a rendelkezésre 4llo
taplalékkészlet és a jelenlévd vetélytarsak fliggvényében is (Bergman & Greenberg 1994,
Persson & Bronmark 2002b).

Habar a novekedés soran fellépd taplalékvaltasok a legtébb halfajnal tetten érhetdk,
mégis a fajok meglepden csekély szazalékarol rendelkeziink érdemi informacidkkal ezen
folyamatok részleteit és egyedi, populdcids, valamint kdzosségi szintii kovetkezményeit
illetéen. Ezért e fejezetben a Balaton példajan vizsgalom, miként valtozik a halak
taplalékanak Gsszetétele a novekedés sordn és, hogy ezen valtozasok milyen hatassal vannak
a fajon beliili és fajok kozotti taplalékmegosztasra. Korabbi kutatdsok eredményei alapjan
tudjuk, hogy ezeknek a folyamatoknak a Balatonban is fontos szerepe lehet. A fogassiilld a
Balatonban is mutatja a halfogyasztd fajokra altalanosan jellemzd taplalékvaltasi sémat
(Tolg 1959, Tatrai & Ponyi 1976) és eltérések mutatkoznak az egyes méretcsoportok
taplalékat illetben a dévérkeszegnél (Bird et al. 1991) a folyami gébnél (Neogobius
Sfluviatilis; Bird 1995) és €lohelytdl fiiggden a kiisznél (Alburnus alburnus; Bird6 & Musko
1995) is. R4aadésul, a Balatonon folytatott rendszeres halallomany vizsgalataink (Specziar et
al. 2000, Specziar 2001, Tatrai et al. 2008, Erds et al. 2009, Specziar et al. 2009, Specziar
2010, Gyorgy et al. 2012, Specziar et al. 2013) gyakorlati szempontbol is tAmogattak egy
ilyen, egyébként nagy mintavételi eréfeszitést koveteld kutatast, hiszen igy a mintak
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begylijtése tovabbi erdfeszitést mar alig kovetelt. Minthogy a dontéen kopoltytihalos
mintavételre épiilé halallomany vizsgalatok soran a kifogott halak jelentds része amugy is
maradandbéan kdrosodik, igy a mintavétel negativ hatisai is jelentds mértékben
ellensulyozhatok a tovabbi tudomanyos eredmények -elérésével. Ezen adottsagokat
kihasznalva, lehetdségiink nyilt, hogy a vizsgalatokat minden, eddig e témaban sziiletett
tanulmanynal nagyobb fajszdm ¢és méretfelbontas mellett végezziik el, hét testtomeg
nagysagrendnyi tartomanyt ¢€s a fajok tobbségénél a teljes ¢lettartamot lefedve. A
vizsgalatok célkitlizései a kovetkezdek voltak: (i) 15 halfajnal [bodorka, vordsszarnyu
keszeg (Scardinius erythrophthalmus), balin (Aspius aspius), kiisz, karika keszeg,
dévérkeszeg, garda (Pelecus cultratus), eziistkarasz, ponty, folyami géb, naphal (Lepomis
gibbosus), vagodurbincs (Gymnocephalus cernuus), siigér (Perca fluviatilis), fogassiilld,
kosiillo] meghatarozni a taplalék Osszetételét a testméret fliggvényében a teljes balatoni
¢lettartamra vonatkozoan; (ii) leirni a méretfiiggd folyamatok hatasat a fajon beliili
taplalékmegosztasra; (iii) fajonként meghatarozni a taplalkozasi szempontbol elkiiloniild
mérettartomanyokat ¢és definidlni az egyedfejlédéshez kothetd taplalékvaltasok idejét
(mérettartomanyt); (iv) relevans fajparok példdjan jellemezni a méretfiiggd folyamatok
hatasat a fajok kozotti taplalékmegosztasra; valamint (v) feltarni a balatoni halegyiittes 15
halfaja altal képviselt méretstrukturalt taplalkozasi gild rendszert.

2.2. Anyag és médszer
2.2.1. Mintavétel

Tekintettel a célkitlizésekben érintett halfajok magas szdmara, a teljes életciklust
feloleld6 mérettartomanyra, a fajok és méretcsoportjaik valtozatos él6hely hasznélatéra,
viselkedési sajatossagaira és foghatdsagara, kiilondsen komplex mintavételi modszertant
kellett alkalmaznunk mind a haldszati eljardsok, mind a gyijtések tér- és iddbeni
kiterjesztését illetden. A gytijtések f6 eszkoze a sokpaneles kopoltytihadlo volt, amely 14 féle,
5 és 80 mm kozott progressziven novekedd szembdségi, 2.5 m (55 mm szembdségig) vagy
20 m (65 és 80 mm szembdségeknél) hosszi panelbol allt. A vizmélységtdl fiiggden
hasznaltuk e halok 1.5 és 3 m magas, fenékhez igazodod és 1.5 m mély, vizfelszinhez igazodo
valtozatat, sziikség szerint tigy kombindlva, hogy reprezentativan vizsgalhassuk a teljes
vizoszlopot (bdvebben lasd: Specziar et al. 2009, Specziar 2010, Specziar et al. 2013). A
kivant mintaszam elérése érdekében a kihelyezett halok teljes hosszanak meghatdrozasakor
figyelembe vettilk a vizsgdlt vizteriilet feltételezett halallomany stirliségét, a halaszat
id6tartamat pedig fél és két ora kdzott valtoztattuk a vizhdmérséklet (meleg vizben gyors az
emésztés; 1. fejezet) és a halallomany surtiségének fliggvényében. A kopoltyahalokkal a
nyilt viztereken a legtébb halfaj 50 mm testhossznal nagyobb példanyai jol gytijthetdek
voltak. E teriileteken a legkisebb méretcsoportokat 2 mm szembdségii vontatott haldkkal
fogtuk meg, az aljzaton siklo szankos haldval (1 m széles €és 0.34 m magas) és vizfelszini
keretes haloval (1 m széles és 0.5 m magas), amelyeket hajoval 5.4-5.8 km 6ra™! sebességgel
vontattunk mintavételi helyenként 5-10 percig. A parti régid6 ndvényzettel bendtt és
kovezéses részein €16 halakat akkumulatoros haldszgéppel (Smith-Root 12-B POW, szak
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szembdség 1 és 6 mm; www.smith-root.com) gytjtottiik, gumicsonakbol. Minthogy az
elektromos halaszgép szintén nem volt alkalmas a legkorabbi, mar taplalkoz¢ fejléddési
stadiumok (L<20 mm) gy(jtésére, igy a parti régio halainak e méretcsoportjait egy 1 mm
szemboOségli kézi szakkal gyljtottiik. A gyljtéseket jellemzden a déleldtti iddszakban
végeztiink. A sziikséges mintak begylijtése nemcsak valtozatos mdodszereket igényelt, hanem
igen idéigényes is volt. Igy példaul, csak a gildekkel kapcsolatos elemzés esetében négy évet
vett igénybe, 2004 ¢és 2007 kozott (6815 egyed; 1. fiiggelék). Ezért a szezondlis hatasok
okozta esetleges, nem befolydsolhaté variancia kordaban tartdsara a gylijtéseket a majus és
augusztus kozotti idészakra korlatoztuk.

A 15 vizsgalt halfajbol 11-nél Iényegében a teljes élettartamot lefedden sikeriiltek a
gyljtések. Az eziistkarasz (ivadéka dontden a tavon kiviilrdl érkezik) és a stigér legfiatalabb
méretcsoportjait az idében nagyon korlatozott eléforduldsuk és akkoriban még kis
egyedszamuk miatt nem sikeriilt kell6 szamban begylijteni. A ponty a Balatonban alig
rendelkezik természetes utanpotlassal, igy a vizsgalhatd mérettartomany als6 hatarat a
telepitések hataroztdk meg. Meglep6 moddon, szintén problémat okozott a t6 egyik
leggyakoribb nyiltvizi haldnak, a gardanak a 100 mm-nél kisebb egyedeit begytijteni (1évén
ugyanezekkel a modszerekkel az elsé éves gardak 2013-2017 soran mar jol gyljthetévé
valtak, a korabbi sikertelenségnek feltehetéen populacio-dinamikai okai lehettek).

A vizsgélatokhoz sziikséges halakat a fogast kdvetden nyomban eldltiik, mértiik
testhosszukat (L, a méretiiktdl fliggden 0.1-1 mm pontossaggal) és testtomegiiket (M, 0.001-
1 g pontossaggal), majd a kisebb (L~<100 mm) példanyokat egészben, a nagyobbaknak
pedig csak az eltavolitott bélrendszerét 4-10%-os (a minta tdmegétdl fiiggden) formalinban
tartositottuk.

2.2.2. Taplalékelemzés

A taplalek Osszetételét a bél- és gyomortartalombdl hataroztuk meg. Az értékelhetd
béltartalmat nem tartalmazo egyedeket vizsgalatainknal egyaltalan nem vettiik figyelembe,
igy azok a minta szdmokban sem szerepelnek. A tartdsitott mintakat feldolgozas elétt tiszta
vizben par napig aztattuk, a vizet idénként cseréltiik, majd a bél- illetve gyomortartalmat
kinyertilk. Az elfogyasztott taplalékot, annak Osszetételétdl fliggden mikroszkdp
segitségével vagy puszta szemmel hataroztuk. Tekintettel az egyes taplalékalkotok széles
méretspektrumara és valtozatos allagara, a béltartalom egyedenkénti tomegszazalékos
Osszetétele tobbféle eljaras segitségével keriilt Osszegzésre. Legegyszerliibb esetben, a
nagyobb és kompakt megtartasu taplalékokat kategorianként kozvetleniil mértiik 0.1 mg
pontossaggal. Ahol a kdzvetlen mérés nem volt lehetséges, de a taplalékalkotok jellege
lehetové tette a tomeg rekonstrudldsat valamely mérhetd test paraméter alapjan, ott az
irodalmi (vizi gerinctelenek: Dumont et al. 1975, Vuille 1991, Benke ef al. 1999, Johnston
& Cunjak 1999; halak: Specziar 2010, 2011) és sajat, nem kozolt Osszefiiggéseinket
hasznalva ¢ltlink ezzel a lehetoséggel. Végil, a legkisebb halaknal, amelyeknél a
taplalékalkotok egyenkénti tomege nem volt meghatdrozhatd, Hyslop (1980) préselt
preparatumon végezhetd teriilet alapu (strli négyzetrdcsos beosztdsu targylemezen
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szamolva) térfogatbecslését alkalmaztuk, feltételezve, hogy a taplalékalkotok fajstirtisége
nem tér el egymastol szdmottevden (kozel egyezdek a viz stiriségével).

2.2.3. Adatelemzes

Minthogy a vizsgalt halak rendkiviil sokféle taplalékszervezetet €s azok kiilonb6zo
bomlasi fokt maradvanyait fogyasztottdk, valamint a legtobb taplalék tipus eléfordulasa
nagyon ritka volt, ezért az atfogd elemzésekhez egy egységes és az adatmarixokban
megfelelden reprezentalt taplalék tipus csoportositdst hoztunk létre. Ezen elveknek
megfelelden, alapesetben a taplalékalkotokat 24 részletes forraskategoridba soroltuk: (1)
vandorkagylé larva, (2) Rotatoria, (3) Copepoda, (4) Cladocera kivéve Leptodora kindtii,
(5) L. kindtii, (6) Ostracoda, (7) Oligochaeta, (8) iiledéklaké Chironomidae larvak, (9) nem
iiledéklakd Chironomidae larvak, (10) Chironomidae babok, (11) Chelicorophium
curvispinum, (12) Dikerogammarus spp., (13) Limnomysis benedeni, (14) Isopoda, (15)
vandorkagyld, (16) Gastropoda, (17) egyéb lagyvazu vizi Arthropoda (pl. Collembola,
Ephemeroptera, Odonata, Heteroptera, Coleoptera, Trichoptera, Acaridea), (18)
‘vizfelszinre hullott Arthropoda’ (beleértve a vizi rovarok repiild kifejlett egyedeit (imagait)
¢s minden széarazfoldi izeltlabut), (19) kovaalgédk, (20) fonalas zold algak, (21) vizi
makrofitdk, (22) detritusz, (23) halak, és (24) egyebek (pl. halikra és horgaszok altal hasznalt
etetdanyag) — majd a vizsgalt egyedek tomeg szerinti taplalék Osszetételét szazalékos
formaban fejeztiik ki. Az elemzések dontd része ezen a beosztason alapul. A fogassiillo és a
kostillo taplalékara vonatkozo egyes elemzéseknél a fogyasztott prédahalakat faji szinten is
megkiilonboztettiik, amelynek eredményeképpen a (23) ,,halak” taplalékkategoriat 11 (10
halfaj és egyéb halak) alkategoria valtotta fel. A harmadig ragadoz6 faj, a balin esetében a
prédahalak ilyetén faji megkiilonboztetése nem volt célszeri a nem-hatdrozhato
halmaradvanyok magas ardnya miatt. Az eredmények grafikus megjelenitése soran a
konnyebb értelmezhetdség kedvérét tovabbi dsszevonasok torténtek, hangstlyozandé a fobb
trendeket, viszont ezen egyszerusitések a vonatkozo elemzéseket nem érintették.

Az egyes halfajok taplalékaban megfigyelhetd méretfiiggd valtozasok leirasdhoz, a
halakat az 5 és 800 mm kozotti testhossz tartomanyon beliil 18 egységes méretcsoportba
soroltuk. Annak érdekében, hogy optimalizaljuk a sziikséges mintaszamot €s az elérhetd
egyedfejlodési felbontast, a méretcsoportok progressziv modon, a ndvekedés kezdetén
szlikebben, majd egyre szélesedd mérettartomanyokat feldlelden keriiltek kijeldlésre. Ez a
csoportbeosztds Osszhangban van a természetben -el6forduld egyedszamok és a
taplalékvaltas valésziniiségének alakulasaval is. Igy, halfajonként 6-18 méretcsoport
keletkezett, mig a halegyiittes szintjén dsszesen 180 csoport (faj x méretcsoport). Minden
ilyen csoportra kiszamoltuk az egyedi taplalék Osszetétel adatok atlagat és a tovabbi
elemzéseknél ezeket az értékeket hasznaltuk.

A fajon beliili és fajok kozotti taplalékmegosztast a Czekanowski-féle hasonlosagi index
(amely megegyezik a szazalé¢kos, a Renkonen- és a Schoener-féle hasonldsagi indexekkel,
lasd Krebs 1989) segitségével elemeztiik. Az index szdmitasa a kovetkezdé modon torténik:
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D, =Y (minp,, p, ), ahol Dy aj és k csoportok tapliléka kozti atfedés, py és pu az i

i=1
taplalékalkotd részesedése a teljes taplalékon beliil a j illetve k& fajoknal, mig »n a
taplalékkategoridk szama. Az index nulla (nincs taplalék atfedés) és 1 (teljes taplalék
azonossag) kozotti értékeket vehet fel. A taplalékatfedési mintdzatok értelmezését
megkonnyitendd, az eredményeket grafikusan jelenitettiik meg.

A méretstrukturalt taplalkozasi gildek azonositasat két [épésben végeztiik el. El6szor,
fajonként meghataroztuk a taplalkozas szempontjabdl elkiiloniilo életszakaszokat, azaz
azonositottuk az egyedfejlodéshez kothetd taplalékvaltasokat. Majd, fajonként az azonos
taplalkozasi életszakaszba tartozo csoportokat Osszevontuk ¢és erre a redukalt szamu
méretcsoportra végeztiik el az egyiittes szintli elemzést. Ez a kétlépéses elemzés egyfeldl
lehetvé teszi, hogy fajonként is tesztelhetd a taplalkozas valtozasa az egyedfejlodés soran
¢s meghatdrozhat6 az egyedfejlodéshez kotddd taplalékvaltasok ideje (pontosabban a
vonatkozo testhossz), masfeldl pedig a halegyiittes szintjén robosztusabb elemzést biztosit a
kevesebb, de nagyobb elemszdmu méretcsoport alapjan. Ezen elemzés mindkét 1épésénél
hierarchikus klaszterelemzést végeztiink csoportatlag eljarassal (UPGMA), a Czekanowski-
féle hasonlosagi index alapjéan.

Mind a téplalék atfedési mintdzatok vizsgalatanal, mind a klaszterelemzéseknél az
eredmények objektiv értékelését a Jaksi¢ & Medel (1990) altal javasolt statisztikai eljarasnak
megfelelden végeztik. Ezen eljards soran az eredeti adatmatrix (halfaj-méretcsoport X
taplalék Osszetétel) alapjan szamitott hasonlosagi index értéket allitjuk szembe az index
értekének egy szimulalt eloszlasaval, amelyet az eredeti adatok, vagy azok egy részének
random értékkel torténd helyettesitésével allitunk eld kelléen sok ismétlésben (jelen esetben
10000-szeres). Az igy szimulalt eloszlas alapjan hatarozhaté meg az a kiiszobérték, amely
felett két csoport taplalékanak hasonlosdga mar nem tekinthetd véletlenszeriinek P<0.05
valoszinliségi szinten (Jaksi¢ & Medel 1990, Gotelli & Graves 1996). Az adatok
ujrakeverése soran a Lawlor (1980) nomenklaturaja szerinti RA2 null hipotézist vettiik
alapul, amikor is a szimulaci6é soran a taplalék matrixban a nulla értékeket a helyiikon
megtartottuk (azaz ha egy adott faj-méretcsoport valamely taplalékot nem fogyasztotta,
akkor arra a referencia eloszlas elkészitésénél is tekintettel voltunk), ellenben, a hasznositott
taplalékforrasok aranya véletlenszertien valtozhatott 0 és 1 kozott Gigy, hogy részesedéseik
Osszege minden esetben 1 legyen. A klaszterelemzést a Statistica 8.0 (www.statsoft.com)
programmal futattuk, mig a hasonldsagi index random eloszlasat az EcoSim 7.72 (Gotelli &
Entsminger 2008) szoftverrel allitottuk eld.

A klaszterelemzéssel beazonositott taplalkozasi méretcsoportok és gildek elkiiloniilését
ANOSIM teszttel is ellendriztiik a PAST szoftver (Hammer et al. 2008) segitségével. Az
ANOSIM egy nem-parametrikus szignifikancia teszt csoportok elkiiloniilésének
vizsgalatara barmilyen tavolsag index (jelen esetben a Czekanowski-féle hasonldsagi index
komplementere) alapjan (Clarke 1993). A szignifikanciat a csoporttagsagok 10000-szer
végzett Ujrakeverésével kapott referencia eloszlashoz mérten hatdroztuk meg és a tesztet,
ahol sziikséges volt paronkénti post-hoc ANOSIM tesztekkel tettiik teljessé.

Végiil, a meghatarozott taplalkozasi gildek elkiiloniilését és az egyes taplalék-
komponensek szerepét a gild struktara alakitasdban diszkriminancia elemzéssel vizsgaltuk a
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Statistica 8.0 szoftver (StatSoft Inc.) segitségével. Az elemzés eldtt a taplalék Osszetétel
adatokat arcsin(x;*>) transzformaltuk.

2.3. Eredmények
2.3.1. A taplalék osszetételének valtozasa a névekedés soran

Bodorka

A bodorka taplalékanak valtozasa folyamatos ¢€s jelentds a novekedés sordn (5.a dbra).
Az 5-10 mm-es bodorka ivadék taplaléka a zooplankton, elsésorban az apré Cladocera rakok
¢s a vandorkagylo larvdja. A zooplankton ardnya a taplalékban ezt kovetden gyorsan
csokken és a 20 mm-nél nagyobb egyedek e taplalékot mar alig fogyasztjak. A 11-40 mm-
es ivadék fontos taplalékai az arvaszinyog larvak (31-61%). A bodorka ugyanakkor mar
taplalkozasanak kezdetétdl fogyaszt novényi taplalékot is. Ez az ivadékkorban jellemzden
kovaalgat jelent, aminek aranya az 5-80 mm-es egyedek taplalékaban a mérettdl fiiggden
13-34% kozott valtozik. A bodorka taplaléka a 41-150 mm-es mérettartomanyban a
legvaltozatosabb. Ekkor 10-37% részesedéssel szerepelnek az étrenden a kiilonbdzd
bevonatlakd rakok, els6sorban az Amphipoda rakokhoz tartozdé C. curvispinum ¢és
Dikerogammarus fajok, de e méretnél atmenetileg megnd a detritusz fogyasztas is (6-63%),
illetve megjelennek a taplalékban a puhatestiiek, igy a csigak és a vandorkagyld. A 151-200
mm-es méret elérésével a bodorka taplalkozasa ismét jelentdsen megvaltozik, a taplalék
legfontosabb elemei ettdl kezdve a puhatestiick és a bevonatképzd fonalas zdldalgak
(Cladophora spp.) lesznek. A tovabbi ndvekedéssel e két taplalék aranya valtozik, egyre
inkabb a puhatestiiek, a csigdk és a vandorkagyl6 fogyasztasa lesz a meghataroz6. 150 mm
feletti egyedek taplalékaban a horgaszok altal beszort etetéanyag is kimutathato.

Vorosszarnyu keszeg

A vordsszarnyu keszeg taplaléka szintén trendszertien valtozik a ndvekedés soran (5.b
abra). A legkisebb (L<20 mm) méretcsoportokba tartozd példanyok taplalékaban a
planktonikus rakok (18-64%) mellett jelentds ardnyban talalhatdéak a magasabb rendii rakok
(pl. Dikerogammarus spp.) apr6 példanyai (4-33%), valamint a vizre hullott rovarok (33-
40%), foként apro termetii arvasziinyog fajok imagoi. Zooplanktont a 20 mm-nél nagyobb
halak taplalékaban mar csak kis ardnyban (<8%) talalni. A vizre hullott rovarok a 21-150
mm-es vorosszarnyu keszegek taplalékdnak 11-39%-at teszik ki, mig az ennél nagyobb
halakndl e taplalék jelentdsége mar csekély. Kovaalgdk fogyasztdsa a 20-180 mme-es
mérettartomanyba esé példanyoknal tapasztalhaté 6-32% részesedés mellett. E taplalék
foként a 21-60 mm-es példanyok esetében jelentds. A 40 mm-es testhossz elérésével valik
szamottevové a vizindvények feliiletén megtelepedd fonalas algak (Cladophora spp.)
fogyasztasa, amelyek a 41-150 mm-es vorosszarnyu keszegek taplalékanak 7-25%-4t adjak.
101-120 mm testhossz felett a taplalék legfontosabb alkotoi a kiilonb6zo hinarfajok. Gyakori
eleme a taplaléknak még a szros tliskékkel rendelkezé Najas marina nevii hindr is. A 151-
250 mm-es voOrdsszarnyu keszeg taplalékanak 66-100%-at képezik a kiilonb6zé hinar
novények.
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b) Vorosszarnyu keszeg
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5. abra. Tizenét halfaj taplalékanak tomeg szerinti Osszetétele a teszthossz (L) fliggvényében
a Balatonban.
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5. abra. Folytatas.

Balin

A balin taplalékanak alakulasa a ndvekedés soran az el6z6 két fajjal szemben inkdbb
ugrasszerli valtasokban jelentkezik (5.c abra). A balin 11-15 mm-es testhosszig szinte
kizarolag apré planktonikus rakokat fogyaszt. Ezt kovetden megfigyelhetd egy hatarozott
taplalékvaltas, amelynek eredményeképpen a 16-40 mm-es egyedek taplaléka dontd részben
a vizfelszinre hull6 apré arvaszunyogok és egyéb apré rovarok lesznek, amelyek fogyasztasa
egészen a halak 250 mm-es méretéig fennmarad, igaz egyre kisebb jelentdséggel. 30 mm-es
méret felett jelenik meg a taplalékban a parti sdv novényzettel bendtt részeinek jellegzetes
rakja, a L. benedeni, amelynek ardnya a taplalékban a balin ndvekedésével kezdetben
fokozodik, az 51-100 mm-es halak taplalékdban 50-60% kortiili részesedést ér el, majd a
tovabbi novekedés soran mar gyors iitemben csokken. Halfogyasztas eldszor 41-50 mm-es
méretnél tapasztalhatd, a halivadék a 41-100 mm-es balin taplalékanak 19-34%-at tette ki.
E méretnél, a hatarozast lehetdvé tevo, jo megtartdsu halivadék maradvéany a bélcsatorndban
dontéen naphal (akar 25 db is egyedenként!), kisebb részt bodorka volt. Kiisz fogyasztisa a
100 mm-t meghaladd példanyoknal volt megfigyelhetd. A 101-150 mm-es, masodik éves
balin taplalékanak kozel 60%-at, mig a 150 mm feletti balin taplalékanak mar 90%-at halak
képezték. A 121-400 mm-es balinok leggyakrabban vizfelszinhez kozeli életmddot folytato
kiiszt fogyasztottak. Ugyanakkor, a 401-500 mm-es balin taplalékaban szamottevd aranyban
szerepeltek a kiisz mellett mas halfajok is, igy példaul vagdédurbincs, folyami géb, kosiillo,
fogassiillo, bodorka €s naphal. Mindez arra utal, hogy a balin rendszeresen taplalkozhat a
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vizfenék kozelében is. Mindamellett, a 200 mm, de foként a 300 mm feletti balinok
bélcsatornaja igen magas (>80%) aranyban {ires volt.

Kiisz

A kiisz taplalékaban, az alkalmazott felbontds mellett, a ndvekedéssel Osszefliggd
Iényegi valtozas nem latszik (5.d abra). A kiisz taplalékat a Balatonban eléfordulé minden
méretcsoportnal (L=5-120 mm) dontéen a zooplankton alkotja, amelynek aranya atlagosan
72% ¢és 100% kozott valtozik. Emellett, az 5-10 mm-es halak taplalékaban mintegy 17%-o0s
aranyt képviselnek a kerekesférgek, amelyek szerepe a 10 mm-nél nagyobb kiiszok
taplalékaban mar elenyész6. A planktonikus rdkok koziil jellemzden a Cladocera fajok
tulstilyban vannak a taplalékban a Copepoda rédkokkal szemben. A zooplankton mellett
szamottevl mennyiségben csak a vizre hullott rovarok, elsésorban arvaszinyogok
szerepelnek még a taplalékban.

Karika keszeg

Az 5-100 mm-es mérettartomanyban a karika keszeg végig megy a dévérkeszegre
jellemzd taplalékfejlodésen, majd ezt kovetden attér a kifejlett bodorkara jellemzd taplalék
fogyasztasara (5.e dbra). A 10 mm alatti karika keszeg ennek megfelelden fele-fele aranyban
kerekesférgeket és rakplanktont, foéleg Cladocera rakokat fogyaszt, majd a 11-60 mm-es
mérettartomanyban dontden (46-100%) rékplanktonnal téplalkozik, amelyet Amphipoda
rakok (0-24%), arvaszinyog larvak és babok (0-27%), kovaalgak (7-22%) ¢és detritusz (0-
8%) felvételével egészit ki. 61-100 mm-es méretnél a karika keszeg legfontosabb
taplalékava az arvaszinyog larvak (52-73%) lépnek eld, amelyek szerepe a halak
novekedéssel késobb ismét csokken. 100 mm-es méret felett lassan fokozodik a puhatestiiek,
a csigak és foként a vandorkagylo fogyasztasa. A 100-150 mm-es egyedek taplaléka vegyes
képet mutat. E méretcsoportba tartozd példanyok hasonld ardnyban fogyasztanak
rakplanktont (7-19%), arvaszinyog larvékat és babokat (18-24%), Amphipoda rakokat,
elsésorban a C. curvispinum (16-28%), puhatestiicket (20-24%), bevonatképz6 zoldalgakat
(0-7%) és detrituszt (11-14%). Szintén e mérettdl jelenik meg a tdplalékban a horgaszok altal
beszort etetdanyag. A 150 mm-nél nagyobb példanyok f6 taplalékai mar a puhatestiiek,
elsésorban a vandorkagylo.

Dévérkeszeg

A dévérkeszeg taplalkozasi szokdsai hatarozottan valtoznak a ndvekedés sordn a
Balatonban (5.f dbra). Az 5-10 mm-es dévérkeszeg taplalékat 24%-ban a kerekesférgek ¢€s
76%-ban planktonikus rakok alkotjak. A 11-50 mm-es ivadék taplalékaban szinte kizardlag
planktonikus rakok, dontéen Cladocera rakok és csak kis részben Copepoda rakok, fordulnak
eld. 50 mm-es méret felett a rakok mellett, amelyek kozott ekkor mar fenék kozeli életmddot
folytatd fajok is szerepelnek, novényi térmelék és arvasziinyog larvak is kezdenek feltiinni.
Az arvaszinyog larvak taplalékon beliili részesedése a 80 mm-es méret eléréséig azonban
nem haladja meg az 5%-ot. 150 mm-es méret felett a rdkplankton részesedése kezd
csokkenni a taplalékban, de egészen 200 mm-es méretig még e csoport teszi ki a taplalék
nagyobbik felét. 250 mm-es mérettdl mar az arvaszunyog larvak részesedése (42-60%) a
legnagyobb. A rakplankton aranya a legnagyobb dévérkeszegek taplalékaban mar csekély.
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E halak taplalékaban kisebb aranyban szerepelnek még mas vizi gerinctelen szervezetek, igy
puhatestiiek, Amphipoda rakok, egyéb rovarlarvak, poloskak, stb. Rendszeres eléfordulésu,
¢s 13-18%-o0s részesedésti a novényi tormelék a béltartalomban, mig a horgaszok 4altal
beszort etetOanyag csak ritkan €s csekély aranyban keriilt el6 a taplalékbol.

Garda

A garda taplalékat elsdsorban zooplankton szervezetek alkotjak, amelyek részesedése a
testmérettel csokkent (5.g abra). A 101-200 mm testhossz tartomanyba esé egyedeknél a
zooplankton részesedése a taplalékon beliil 71-94%, mig a 251-350 mm-es példanyoknal
mar csak 40-53% volt. A planktonikus rakok koziil a legkisebb vizsgélt halak (L=101-120
mm) esetében Copepoda rdkok, mig az ennél nagyobb halaknal a Cladocera rakok
mennyisége volt nagyobb a taplalékban. A garddk jelentés mértékben fogyasztottak a
nagytestll L. kindtii rakot. Alkalmi eldfordulast, de olyankor jelentés mértékii volt az
arvaszinyog babok ¢s imagok fogyasztdsa. Halfogyasztds nem csak a nagyobb, de mar a
101-120 mm-es példanyoknal is gyakori volt. A 200 mm feletti egyedek foként kiiszt
fogyasztottak, de két példany belében fogassiillé ivadékot is talaltam.

Eziistkardsz

Az eziistkarasz 21-80 mm-es példanyai szinte kizarolag a siirli, védett hinarosokban
fordulnak el6 és itt els6 sorban a hindron megtelepedd kovaalgékat fogyasztjak (37-65%; 5.h
abra). Az ivadék taplaléka rakplanktonnal (4-26%), apr6 vizi gerinctelen szervezetekkel,
elsdsorban poloskakkal, és detritusszal (6-21%) egésziil ki. A 81-200 mm-es eziistkaraszok
taplalékaban legnagyobb ardnyban a detrituszt (45-71%) taldlni, amely mellett rakplankton
(9-34%) és kovaalga (14-26%) fordul eld. A 200-350 mm-es példanyoknal fokozodik a
rakplankton fogyasztasa (44-73%), de a detritusz (18-44%) aranya még e méretcsoportba
tartozo halak taplalékaban is jelentds.

Ponty

A természetes szaporulatbol szarmazd ponty alig talalhaté a toban, igy a taplalék
vizsgalata a telepitett méret also hataratol (mintegy 150 mm testhossztol) volt lehetséges (5.1
abra). A 151-200 mm-es halak taplalékat foként vandorkagyld (22%), csigak (14%),
detritusz (36%) ¢és etetdanyag (11%) képezte. 201 mm-es mérettdl a ponty taplaléka mar
csak kisebb valtozasokat mutatott. E halak 6 taplaléka mar egyértelmiien a vandorkagyld
volt (21-52%), amely mellett kisebb aranyban csigédk (3-15%), iiledéklakéd arvaszinyog
larvék (5-35%), csokkend aranyban detritusz, mig névekvd ardnyban novényi magvak (7-
29%) szerepeltek.

Folyami géb

A korai ivadékkorban a fené¢ken €16 apré Chydoridae rakok adjak a folyami géb
taplalékanak dontd részét (5.) abra). 20 mm-es testhossz felett a folyami géb mar attér az
arvaszunyog larvak fogyasztasara. A tovabbi ndvekedéssel né az Amphipoda rékok ardnya
is az étrendben, mig a legnagyobb példanyok tdplalékaban mar feltlinnek a csigdk és a
vandorkagyl6 kisebb példanyai is.
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Naphal

A naphal taplalkozasat a fejlddésének korai szakdban egy markdns él6hely valtas is
befolyasolja. 15 mm méretig a naphal a nyiltvizen él és planktonikus kisrakokkal, foként
Cladocera rakokkal taplalkozik (5.k &bra). Ez kdvetden a naphal kihuzodik a parti sdvba,
ahol élete hatralevo részét tolti. Itt kezdetben arvaszunyog larvakkal és babokkal, illetve
Amphipoda radkokkal (Dikerogammarus spp. és C. curvispinum) taplalkozik. A kovetkezd
taplalékvaltas a 60 mm-es méret elérésével kovetkezik be, amikor is jelentdssé¢ valnak a
taplalékban a puhatestiiek, foként a csigdk. A legnagyobb példanyok (L>120 mm) kis
aranyban halivadékot is fogyasztanak.

Habar a taplalék valtozasa a novekedés soran a to Keszthelyi- és Sidfoki-medencéjében
hasonl6 alap mintazatott kovet, a taplalék dsszetételében mégis talalhatunk eltéréseket a két
tertilet kozott (diszkriminancia analizis, DA, d.f.=15, P<0.001; Rezsu & Specziar 2006). A
Keszthelyi-medencében a 31-120 mm méretcsoport taplalékanak jelentds részét tette ki a L.
benedeni rék, jelentdsebb volt az drvaszinyog larvak és babok fogyasztésa, illetve érdemi
mennyiségben fordultak el a taplalékban a vizi és szarazfoldi eredetli ndvényi részek.
Ugyanakkor, a Siéfoki-medencében a naphal nagyobb aranyban fogyasztotta az Amphipoda
rakokat.

Vagodurbincs

A vagodurbincs 5 mm-es testhossztol 30 mm-es méretig elsésorban planktonikus és
bentikus kisrakokat (foként Copepoda és Ostracoda rakokat) fogyaszt (5.1 &bra). Ezt
kovetden kovetkezik be a taplalkozasban egy hatarozott valtas, amelynek eredményeképpen
a 30 mm-nél nagyobb egyedek taplalkozasat mar az iiledéklako arvaszinyog larvak és babok
magas aranyu fogyasztdsa jellemzi. A Keszthelyi- és a Siéfoki-medencébdl szarmazo
egyedek taplalékanak osszetételében kiilonbséget (DA, d.f.=11, P<0.003) csak a fogyasztott
arvaszinyog larvak faji megoszladsdban talaltunk, miszerint az elObbi teriileten a
Chironominae, mig az utdbbin a Tanypodinae fajok voltak a jelentdsebbek (Rezsu &
Specziar 2006).

Siiger

A siigér 20 mm-es méretig dontéen planktonikus Copepoda és Cladocera rakokat
fogyaszt (5.m é&bra). E méret felett kovetkezik be az elsé taplalékvaltas, és a 21-40 mm-es
egyedek mar foként bevonatlakoé arvaszunyog larvakkal és babokkal taplalkoznak. A tovabbi
novekedéssel az arvaszinyog larvdk mennyisége csokkent, mig az Amphipoda rdkok
(kezdetben foként C. curvispinum, majd a nagyobb egyedeknél mar szinte kizardlag
Dikerogammarus fajok) €s a L. benedeni aranya novekszik a taplalékban. A 101-150 mm-es
stigérek taplalékaban szinte kizardlag ilyen rakokat talaltunk, mig e méret felett a siigérek
taplalékanak mar jelentds részét képezi a halivadék.

Fogassiillo

A vizsgalt halfajok koziil a fogassiill6 mutatja a leghatarozottabb taplalékvaltasokat. 20-
30 mm-es testhosszig a fogassiilld ivadéka a nyiltvizen tartézkodik és kisméretii
planktonikus rakokkal (féként Eudiaptomus gracilis és nauplius larvai) taplalkozik (5.n és
6. abra). E méretnél, majus végén, az dllomany kisebbik része kihuzodik a novényzettel
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bendtt, part menti teriiletekre. A két ivadék csoport, nyiltvizi és part menti, taplalkozasa
eltérd, igy érdemes Oket kiilon targyalni.

Részleges élohely valtas
Nyiltvizi plankton-fogyasztok # Partmenti makrogerinctelen fogyasztok
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6. abra. A fogassiill6 nyiltvizi plankton fogyasztoként kezdi életét, majd 20-30 mm testhossz
elérésével tobb alternativa kinalkozik szamara. Az alaptipus tovabbra is a nyiltvizi plankton
fogyaszto €letforma, de az allomany kisebb része egy €l6hely valtassal attérhet a parti régid
makrogerinctelen szervezetein alapuld taplalékra, illetve az dllomany nagyon kis részének,
amely kell6 méretelonnyel rendelkezik, igen koran attérhet a halfogyasztasra.

A nyiltvizen, a fogassiilld0 ivadék a 15 mm-es testhossz elérését kovetden a
novekedésével parhuzamosan fokozatosan csokkend aranyban fogyasztja az E. gracilis-t és
az 50-60 mm méret elérésével mar fel is hagy vele (5.n és 6. dbra). A fogassiilld kdvetkezd
Iényeges taplaléka a Diaphanosoma mongolianum Cladocera rék, amely a 16-60 mm-es
testhossz tartomanynal jut érdemi szerephez. A fogassiillé ivadék 16 mm-es testmérettél mar
szamottevo ardnyban fogyasztja a nagytesti L. kindtii planktonikus Cladocera rakot, amely
61-100 mm-es méretnél a nyiltvizi fogassiilld ivadék legfontosabb taplaléka lesz. Ugyan a
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fogassiilld els6 halfogyasztasait mar a fejlédés nagyon korai szakaszaban, 14 mm
testmérettdl észleltem, am e jelenség rendkiviil ritka az elsd életév végéig (6. abra). A
fogassiillo élete elsé évében a Balaton nyiltvizén jellemzden 60-80 mm testhosszt érhet el
(Specziar 2010), viszont az a néhany példany, amely 100 mm felettire ndvekedik altalaban
mar sikeresen valtott a halfogyasztasra. Az els6éves egyedek altal fogyasztott halak néhany
kivételtdl eltekintve, amikor vagddurbincs és kosiillé ivadék volt a préda, jellemzden kisebb
fajtarsak voltak. Bar kisebb kiilonbségek kimutathatdak a fogassiill6 elsé évi taplalékaban a
t6 harom vizsgalt teriilete kozott (DA, d.£.=20, P<0.001), a {6 trendek azonosak és az egyes
méretcsoportok taplalékaik alapjan hatarozottan elkiiloniilnek egymastol (DA, d.f.=100,
P<0.001 a Keszthelyi-medencére, d.f.=48, P<0.001 a Szemesi-medencére ¢s d.f.=72,
P<0.001 a Siéfoki-medencére).

A parti savban, az ivadék taplalékaban nem taldltam eltérést a nadas és hinaras él6helyek
kozott (DA, d.f=8, P<0.133), illetve, az egyes méretcsoportok taplaléka is hasonlonak
bizonyult a 31-120 mm testhossz tartomanyon beliil (DA, d.f.=30, P=0.724 a nadas ¢és
d.f=40, P=0.097 a hinaras ¢l6helyre). Az elsé éves ivadék f0 taplaléka a parti sav
novényzetes ¢€lohelyein a L. benedeni rék volt, amely mellett kisebb ardnyban a
Dikerogammarus spp. és C. curvispinum rakok is szerepeltek a taplalékban (6. dbra). Az elsé
éves egyedeknél a parti sdvban sem volt kiilondsebben jelentds a halfogyasztas, a 33%-os
aranyt egyik méretcsoport esetében sem lépte at. A leggyakrabban fogyasztott halivadék itt
a bodorka volt.

A masodik ¢életévté]l mar nem allt rendelkezésre megfeleld elemszdml mintahalmaz
teriiletenkénti elemzésekhez, illetve az allomany dontd része a nyiltvizen ¢l és taplalkozik,
igy a parti sav vizsgalatatol el is tekintettem. A nyiltvizre vonatkozo, 0Osszegzett
taplalékadatok alapjan a fogassiilldé 80 mm-es testhossz felett rohamosan kezd attérni a
halfogyasztd életmddra, amellyel parhuzamosan csokken a L. kindtii és L. benedeni rékok
aranya a taplalékban (5.n abra). 100 mm testhossz felett a halak méar dominaljak a taplalékot,
mig 150 mme-es testhossz feletti fogassiillok taplalékat mar kizardlag halak képezték. A
fogassiillo novekedését kisérd taplalékvaltasoknak ezzel azonban még nincs vége. Ugyanis,
a fogyasztott halak faji és méretszerinti megoszlasa még egyszer igen hatarozottan valtozik
a ragadozo novekedése soran, de ennek részleteit a 3. fejezetben targyalom. Réviden, a
fogassiillo korai halfogyasztasat jellemz6 kannibalizmust 81-150 mm-es testhossznal egy
fajgazdagabb haltaplalék valtja fel, a kiisz és a vagddurbincs novekvo aranya mellett, 201-
500 mm-es testhossz tartomanyban egyértelmiien e két utobbi faj képezi a fogassiillo 6
taplalékat, amelyek helyét 500 mm-es testhossz felett a nagyobb testii dévérkeszeg és kisebb
aranyban a garda veszi at.

A fogyasztott taplalék méretének ndvekedése hatarozott az egyedfejlodés soran. A
fejlédés elsé évében, amikor mind makroszkopikus gerinctelen szervezetek, mind
halfogyasztas el6fordulhat, jelentésen nagyobb méretet képvisel az utobbi taplalék tipus (7.a
abra). Raadasul, a kelléen gyakori makrogerictelenek mérettartoméanya alacsony fels6
korlattal bir, mind a nyiltvizen, mind a part menti zonaban, amely az ivadék altal fogyasztott
taplalék méreteloszlasaban is szembe6tld divergenciat okoz. A halfogyasztd életszakasz
soran fogyasztott préda méretviszonyaival a 3. fejezetben foglalkozom részletesen.
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7. ébra. A fogassiilld (a) és a kdsiilld (b) gerinctelen és hal prédainak legnagyobb magassaga
a ragadoz¢ testhosszanak fiiggvényében, a fejlodésiik korai szakaszaban, a Balatonban. A
szaggatott vonal a ragadoz6 szdjnyilasat mutatja.

Kosiillo

A kostilld taplalékanak dsszetétele ugyancsak jellegzetesen valtozik az egyedfejlodés
soran. Mintegy 50 mm-es méretig a zooplankton fogyasztasa jellemzd, 51-150 mm méretnél
a taplalék vegyessé valik és a zooplankton mellett fokozatosan a bentikus gerinctelen
szervezetek fogyasztdsa lesz meghatarozo, végil 150 mm felett megtorténik a
halfogyasztasra torténd fokozatos attérés (5.0 abra). Részletesebben, az 5-10 mm-es kosiilld
a Balatonban elsésorban Copepoda rakokat (E. gracilis) fogyaszt, majd 10 mm-es méret
felett mar n6 a Cladocera rakok (Diaphanosoma sp., 31%) fogyasztasa is, de a legfontosabb
taplalékok még ekkor is a Copepoda rdkok (56%). A Copepoda és Cladocera rakok
részesedése a taplalékban ettdl kezdve erdsen csokken és 100 mm feletti példanyok
taplalékabol mar teljesen hidnyoznak. 20 mme-es testhossztol jelennek meg a taplalékban
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jelentdsebb ardnyban az arvaszinyog larvak és babok. E taplalékcsoport legnagyobb
jelentdségét (31-37%) a 31-60 mm-es példanyoknal éri el, de kis aranyt fogyasztasuk 150
mm-es méretig fennmarad. A fogassiilldvel szemben, a kdsiillénél a L. kindtii fogyasztasa
nem jelentds. Magas ellenben a L. benedeni fogyasztasa, amely a 31-250 mm-es méret
tartoményba esd kdsiilloknél volt megfigyelhetd, legnagyobb (17-57%) részardnyban a 41-
150 mm-es egyedeknél. Egyéb gerinctelen szervezetek ardnya a taplalékban csekély.

A tertileti kiilonbségeket tekintve (DA, d.f.=22, P<0.001), megallapithato, hogy az els6
éves kosiillok taplaléka ilyen viszonylatban az arvaszinyogok szerepét illetdéen mutat
leginkabb variabilitast. Nevezetesen, a legtobb arvaszunyog larvat és babot Keszthelynél
talaltuk a béltartalomban. Eltért a fogyasztott larvak faji dsszetétele is emellett, Keszthelynél
inkdbb a nagytesti Chironomus balatonicus részaranya volt jelentds a taplalékban, mig
Siofok iranyaban a kisebb testii Procladius choreus és Tanypus punctipennis fajok
jelentdsége ndvekedett.

A fogassiillovel ellentétben, a kdsiillonél halfogyasztas az elso életévben egyaltalan nem
volt megfigyelhetd. Az els6é halzsdkmanyok a masodik életév kezdetén, 61-80 mm-es
méretnél figyelhetdek meg, amikor szoérvanyosan eléfordult (<2%) a fogassiilld és a kdsiilld
ivadék fogyasztasa (5.0 abra). Rendszeres (16%) halfogyasztas a 81-100 mm-es kosiillonél
is eléfordul ugyan, de a halivadék részesedése a taplalékban az 50%-os értéket eldszor csak
a 121-150 mm méretcsoport esetében éri el. A fogyasztott halak megoszlasa részben eltér a
fogassiillonél megfigyeltektdl. Mindemellett, a kosiilld egyik f6 taplalékhala szintén a
vagddurbincs, tovabbi fontos taplalékhal még a folyami géb, illetve, e faj is eldszeretettel
fogyasztja sajat ¢€s a fogassiillo ivadékat. Kiisz fogyasztasat viszont alig tapasztaltam.

A fogyasztott taplalék méretének novekedése hatarozott és toretlen az egyedfejlodés
soran (elso €letév: 7.b abra; a halfogyaszto €letszakaszt a 3. fejezetben targyalom).

2.3.2. A testméret hatdsa a fajon beliili taplalékmegosztdsra

Grafikusan szemlélve az egyes méretcsoportok taplaléka kozotti hasonldsagot kifejezo
index értékeket, latvanyos és jellegzetes fajon beliili taplalék megosztdsi mintazatok
rajzolodnak ki el6ttiink (8. abra). Ezen mintazatok jol mutatjak a kiilonbségeket a taplalékot
nem valtd, elnyujtottan taplalékvaltd €és hatarozottan taplalékvaltdé fajok méretcsoportjai
kozotti taplalkozasi kapcsolatok sokféleségét. A fajon beliili taplalékmegosztast illetden az
alabbi tipusokat kiilonboztethetjiik meg.

a) Azon fajokndl, amelyeknél nem figyelhetd meg jelentdsebb taplalékvaltas,
lényegében az allomany minden méretcsoportjanak taplaléka hasonld. Ezt lathatjuk a
Balatonban a pontynal ¢s a kiisznél (8.a-b abrak).

b) Azon fajokndl, amelyeknél a taplalék valtozasa folyamatos a ndvekedés soran,
jelentdsebb taplalékatfedés csak a kozvetleniil szomszédos méretcsoportok kozott all fenn.
Ilyen fajok a bodorka, a vorosszarnyu keszeg ¢€s a karika keszeg (8.c-e abrak). Szintén ide
sorolhato, bar kevésbé szabalyos formaban, d&tmenetet mutatva a kdvetkezd csoport felé, a
stigér és a kosiillo (8.f-h abrak).
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abra. Tizendt halfaj méretcsoportok kozotti taplalékatfedése a Czekanowski-féle
hasonlosagi index alapjan. A kosiillonél és a fogassiillonél kiilon &dbra mutatja a tobbi
halfajhoz hasonl6, prédahalak faji elkiilonitése nélkiili (g és j abrak) és azok elkiilonitésével
(h és k abrak) megfigyelheté mintazatot.
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8. abra. Folytatas.

¢) Jol behatarolhato, hatarozott valtas(ok) miatt az azonos taplalékon osztoz6 egyedek
¢lesen elkiiloniild méretintervallumba esnek példaul a balinnal (hdrom valtas, négy csoport;
8.1 dbra), a fogassiillénél (harom valtas, négy csoport a tobbi fajnal is alkalmazott taplalék
felbontas mellett, de valojaban négy valtas, 6t csoport ha a taplalékhal fajokat is elkiilonitjiik;
8.j-k abrak), a folyami gébnél (egy valtas, két csoport; 8.1 dbra) és a vagodurbincsnal (egy
valtas, két csoport; Tihanynal élesebb, Keszthelynél elnytjtottabb; bévebben lasd Rezsu &
Specziar 2006; 8.m abra). E fajoknal a valtasok altal elvalasztott méretcsoportok kozotti
taplalékatfedés nagyon alacsony vagy nulla, mig a valtasok kozti életszakaszban a taplalék
atfedése magas. Szintén ehhez a tipushoz all kozel, bar elmosodottabb taplalékatfedési
mintazatot mutatva az ezilistkarasz (két valtas, harom csoport a vizsgalt mérettartomanyban,
de a fejlédés nagyjabol elsé egy honapja nem ismert; 8.n dbra).

d) Kevert mintdzat figyelhetd meg a dévérkeszegnél (8.0 abra). E fajnal egy
hatarozottabb valtas van a fejlodés korai szakaszaban, mintegy 15 mme-es testhossznal, igy
a legkisebb egyedek taplaléka szinte teljes mértékben elkiiloniil az allomany tobbi részEtol.
Ezt kovetden taplaléka alig valtozik 80 mm-es testhosszig, majd e mérettdl a ndvekedéssel
parhuzamosan mar folyamatosan valtozik a taplalék és csokken az el6z6 méretcsoportokkal
a taplalékatfedés. A naphal taplalékanak valtozasat szintén folyamatos és ¢élesebb valtasok
egylittes jelenléte jellemzi (8.p abra), Tihanyndl az el6bbi, mig Keszthelynél az utobbi
jellemvonas nagyobb hangsulya mellett (Rezsu & Specziar 2006).

Végiil, tekintettel arra, hogy a garda esetében a fejlédés bd elsé évérdl nem all
rendelkezésre informacio, e fajt besorolasa nem lehetséges (8.q abra).
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2.3.3. Az egyedfejlodés soran elkiiloniilo taplalkozasi szakaszok - taplalékvaltasok

A 2.3.2. fejezetben bemutatott taplalékatfedési mintdzatok statisztikai elemzésével
fajonként meghatarozhatjuk a taplalkozas szempontjabol elkiiloniild életszakaszokat és a
taplalékvaltasok testhosszban kifejezett idejét.

A homogén taplalkozasii méretcsoportok elkiilonitését jelentd kritikus hasonlosagi
index érték 0.311 (koésiillo) és 0.537 (garda) kozott valtozott. A kiisznél és a pontynal
egyaltalan nem kiiloniiltek el az egyes méretcsoportok taplalékuk szerint, azaz nem volt
testhosszhoz kothetd taplalékvaltas. A tobbi halfajnal kettd és négy kozott valtozott az eltérd
taplalkozast mérettartomanyok (életszakaszok) szdma (9. 4bra ¢és 5. tablazat). A
klaszterelemzés minden faj esetében alatdmasztotta a taplalkozds egyirdnyll, monoton
valtozasat a novekedés sordn; azaz a taplalék szerinti klaszterbesorolas soran az egyes
méretcsoportok megorizték az egyedfejlodésnek megteleld sorrendjiiket, bizonyitva, hogy a
taplalék monoton valtozasarol és nem puszta variabilitasarol van szo. A taplalék osszetétele
alapjan két ¢€letszakasz kiilontlt el az eziistkarasznal, a vagodurbincsnal, a kdsiillonél és a
folyami gébnél, harom ¢letszakasz a vordsszarnya keszegnél, a karika keszegnél, a
dévérkeszegnél, a gardanal és a naphalnal, négy életszakasz a bodorkanal, a balinnal, a
stigérnél ¢és a fogassiillonél. Ezen 13 halfajnal a klaszterelemzés eredményét az ANOSIM
teszt is megerdsitette (atfogd R=0.771-0.999, P<0.001-0.017; 5. tablazat).

5. tablazat. A vizsgalt halfajok téaplalkozasi ¢letszakaszokba (mérettartomanyokba)
rendez0dését leird Osszegzd statisztika a 9. abrdhoz kapcsoloddan. A méretcsoportok
elkiilontilését meghatarozo kritikus Czekanowski-féle hasonldsagi érték Jaksi¢ & Medel
(1990) modszerével keriilt meghatarozasra P<0.05 valdszinliségi szinten.

Kritikus Kiindulasi Taplalkozasi

hasonlosagi  méretcsoport életszakaszok szama _atfogo ANOSIM

értek (P<0.05) szam (gild tagsag) R P
Bodorka 0.387 14 44 0.904 <0.001
Vorosszarnyu keszeg 0.457 12 3(2) 0.837 <0.001
Balin 0.344 16 44 0.999 <0.001

Kiisz 0.533 10 1(1) - -
Karika keszeg 0.361 13 3(3) 0.823  <0.001
Dévérkeszeg 0.413 15 3(2) 0.900 <0.001
Garda 0.537 6 3(2) 0.864  0.017
Eziistkarasz 0.516 12 2(D) 0.771 0.001

Ponty 0.523 7 1(1) - -
Naphal 0.395 12 303 0.922 <0.001
Stigér 0.442 10 4(3) 0.914  0.001
Végodurbincs 0.457 10 2(2) 0.988  0.004
Fogassiillo 0.408 18 4(3) 0.997 <0.001
Kosiillo 0.311 15 2(2) 0.942 <0.001

Folyami géb 0.397 10 2(1) 0.869  0.004
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2.3.4. A testméret hatdsa a fajok kozotti taplalékmegosztasra

A taplalékvaltasok a fajok kozotti taplalékatfedési mintdzatokat is jelentosen
befolyasoljak. Nézziink tehat néhany jellegzetes példat.
- Taplalékvaltd planktivor vs. taplalékot nem valté planktivor: a Balaton halbiomasszajan
beliil igen meghatarozoé részesedéssel bird halfajok a garda és a kiisz. E két fajnak raadasul
nagyon hasonld mind az ¢l6hely hasznédlata (a nyiltviz felsébb vizrétegei), mind a
hasznositott taplalékbazisa (a zooplankton). Azonban, mig a kiisz nem mutat hatdrozott
taplalékvaltast, addig a garda kisebb véltason atmegy. Igy, a kiisz teljes élete soran osztozik
taplalékaval a garda bizonyos méretcsoportjaival, viszont a garda életének bizonyos
szakaszait kevésbé érinti ez a taplalékatfedés (10.a abra).
- Téaplalékvalto planktivor vs. taplalékvaltdo omnivor: a Balaton szintén jelents biomasszaji
halfaja a dévérkeszeg amely zooplankton fogyasztasa €s nyiltvizi €¢l6hely hasznalata miatt
feltételezhetnénk, hogy kozeli taplalkozasi kapcsolatban van a gardaval. A
taplalékvaltasoknak koszonhetéen erdsebb taplalékatfedés mégis csak a dévérkeszeg 200
mm alatti és a garda 151-250 mm-es mérettartomanya kozott van (10.b abra).
kozeli ¢letmddu, omnivor halfajok a dévérkeszeg, a karika keszeg, a bodorka, a ponty, az
eziistkarasz és a vorosszarnyu keszeg. Az utobbi viszont inkdbb a vizoszlop felsébb
rétegeiben tartozkodik. Mint a 2.3.1. fejezetben lathattuk, e fajok taplalékaban sok a k6zos
elem. Ugyanakkor, részletesen vizsgalva a koztik fennalldo taplalékatfedést,
megallapithatjuk, hogy annak mértéke nagyon erdsen varial a halak méretétdl fiiggden és
erdsebb taplalékatfedés csak szikk mérettartomanyokat érintéen all fenn (10.c-h abrak).
- Téplalékvalto, part menti invertivorok: az dshonos siigér és a betelepitett naphal él6helye
kozos - a parti novényzettel bendtt és védett kovezéses éldhelyek - és taplalékukban is sok a
hasonl6 elem. A legerdsebb taplalékatfedés a 31-100 mm-es naphal és 41-100 mm-es siigér
kozt figyelheté meg, mig a tobbi méretrelacidban nagyon valtozatosan alakul a taplalék
hasonlosaganak mértéke (10.1 abra).
- Téaplalékvalto bentikus invertivorok: minthogy taplalékuk hasonloan alakul a novekedés
soran, az 6shonos vagodurbincs és a jovevény folyami géb taplaléka viszonylag magas
mértékben atfed mindkét faj teljes mérettartoményat érintve (10.j abra).
- Taplalékvaltd piscivorok: a kozeli rokon fogassiilld és kdsiillo, tipikus taplalékvaltok,
nagyrészt kozos prédafajokkal. Minthogy a két faj taplalékvaltasai a novekedés sordn
hasonl6 jelleget vesznek fel, nem meglepd, hogy az erdsebb taplalékatfedés is hasonlo
méretli egyedeik kozott figyelheté meg, mig a méretben jobban eltérd egyedeik kozott a
taplalékatfedés gyakorlatilag nulla (10.k abra). Részletesebben megvizsgalva a két faj elso
éves méretcsoportjai kozti ilyetén relaciokat, valdszintsithetd, hogy az egyszerlsitett
vizsgalati eredményekhez képest kisebb lehet a tényleges taplalékatfedés ezen
¢letszakaszban. Egyfeldl, a fogassiilld ivadéka joval nagyobb méretli taplalékokat fogyaszt,
mint a késiilld ivadéka (ANCOVA, d.f.=1, P<0.001), annak ellenére is, hogy a két faj
szdjmérete azonos (ANCOVA, d.f=1, P=0.077, a 10-150 mm testhossz tartomanyban)
(Specziar 2005). Masfeldl, a fogassiilld ivasa rendszerint megeldzi a kdsiillojét, igy valos
taplalkozasi relacio leggyakrabban nem az azonos méretii egyedek kozott van, hiszen az egy
1d6ben eléforduld fogassiilld és kosiilld ivadék mérete kozott 5-20 mm testhossz eltérés lehet
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az elébbi javara. Ez a méretkiilonbség pedig tovabb csokkenti a potencialis taplalékatfedés
mértékét a két faj kozott fejlédésiik elsd évében.
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10. abra. Példak a fajok kozotti taplalékatfedés (Czekanowski-féle hasonlosagi index)
méretfliggd mintdzataira a Balaton halegytittesen beliil.
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- Téplalekvalto piscivor vs. taplalékvaltdo préda: a fogassiilld, mint ragadozd, illetve a
dévérkeszeg és a vagddurbincs mint prédak, valamint, a kosiillo, mint ragadozo, illetve a
vagodurbincs és a folyami géb mint prédak példdja mutatja, hogy a ragadoz6 fajoknak
novekedéslik soran eldszor osztozkodniuk kell a taplalékon leendd prédajukkal, mieldtt
képessé valnanak azok zsakmanyul ejtésére (10.1-o abrak).

2.3.5. Taplalkozasi gildek

Mint a 2.3.3. fejezetben bemutatasra keriilt, a fajon beliili elemzések eredményeképpen
a kiindulasi 6-18 fajonkénti méretcsoportot 1-4 taplalkozéasi mérettartomanyra tudtuk
csokkenteni az egyiittes szintli elemz¢s eldtt. Az egyiittes szintjén a randomizalt hasonlosagi
eloszlas alapjan, 0.324-nél nagyobb taplalékatfedési index érték mar olyan mértéki taplalék
hasonlosagot jelez, ami véletlennek nem tekinthetd. A klaszterelemzés a 15 halfaj 41
taplalkozasi mérettartomanyat 11 taplalkozasi gildbe csoportositotta (11. abra). A
csoportositast az ANOSIM teszt is megerdsitette (atfogd R=0.904, P<0.001). Az egyes fajok
méretcsoportjaik altal egy (kiisz és ponty) és négy (bodorka és balin) kozotti gild tagsagot
jegyeztek.

Gild I - "zooplankton fogyasztok": 12 halfaj zooplankton fogyasztod életszakaszait
foglalja magaba. Ide sorolodnak a balin, a siigér, a fogassiillo, a bodorka, a karika keszeg, a
vordsszarnyu keszeg, a kosiillo és a vagddurbincs legkisebb méretcsoportjai, a garda 200
mm ¢és a dévérkeszeg 120 mm alatti egyedei, valamint a kiisz a teljes élete soran. E nagy
gilden beliil harom alcsoport kdrvonalazddott. Az la algild tagjai foként Cladocera rakokat
fogyasztottak, az Ib algildbe tartozo halak taplalékaban a Copepoda rakok voltak talstlyban,
mig az Ic algildbe mindossze a vordsszarnyt keszeg 11-20 mm testhosszusagi egyedei
tartoztak koOszonhetéen annak, hogy a kisrdkokon kivill jelentds (36.4%) aranyban
fogyasztottak ,,vizfelszinre hullott izeltlabuakat”, féként arvaszinyog imagokat.

Gild II - atmeneti, "vegyes taplalkozasu csoport': a 61-100 mm-es karika keszeget és
a 16-40 mm-es bodorkat foglalja magaban, amelyek {6 taplaléka az arvaszinyog bab (29.4-
42.5%), kiegésziilve a Cladocera radkokkal, tiledéklako arvaszunyog larvakkal, egyéb vizi
gerinctelenekkel, illetve a bodorkanal a kovaalgakkal (28.0%).

Gild III - "detritusz és kovaalga fogyasztok': a dontden detrituszt (14.9-45.9%) és
kovaalgat (11.2-48.1%) fogyasztd, 20 mm-nél nagyobb eziistkardszt és a 41-120 mm-es
bodorkat tartalmazza.

Gild IV - "makrofita és bevonatképzé fonalas alga fogyasztok": a dontden €16
novényi részekkel, fonalas algakkal (16.3-33.9%) ¢és makrofitdkkal (10.0-60.9%),
taplalkozo, 20 mm-nél nagyobb vordsszarnyu keszeg tartozik e csoportba.

Gild V - "puhatestii fogyasztok": a jelentds aranyban puhatestiickkel taplalkozo
halakat foglalja magaban, mint a 150 mm-nél nagyobb pontyot, a 120 mm feletti bodorkat
¢és a 100 mm feletti karika keszeget.

Gild VI - "iiledéklaké arvaszinyog larva fogyasztok': az liledéklaké arvaszinyog
larvékat (37.1-77.6%) fogyaszt6 folyami gébet, a 120 mm-nél nagyobb dévérkeszeget és a
30 mm-nél nagyobb vagodurbincsot tartalmazza.
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alapjan. A 0.324 értéknél nagyobb hasonldsag véletlenszerli eléfordulasanak esélye kisebb

2

11. abra. Tizenét halfaj taplalkozasi gildekbe rendezddése a Balatonban, a Jaksi¢ & Medel

(1990) szerint kiértékelt klaszterelemzés (UPGMA

5%-nal. Az oszlop diagramok az egyes klaszter dgakhoz tartoz6 taplalek Osszetételt

mutatjak. Az elkiilonitett gildeket romai szamok jelzik.
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Gild VII - "fakultativ ragadozok': a halfogyasztasra attéré félben 1évé ragadozo
halakat, mint a 200 mm feletti gardat, a 41-100 mm-es fogassiillét és a 41-120 mm-es balint
foglalja magéban. E halak taplaléka a halakon kiviil még szamottevé mértékben tartalmaz
nagyobb rakokat, mint L. benedeni €s L. kindtii, illetve a balin esetében arvaszinyog
imagokat.

Gild VIII - "obligat ragadozok": a dontden halat fogyasztdé 120 mm feletti balin, a
100 mm feletti fogassiilld €s a 80 mm feletti kdsiillé csoportja.

Gild IX - "kisebb testi, lagyvazu, bevonatlako szervezeteket fogyasztok': a 21-80
mm-es stigért és a 31-120 mm-es naphalat tartalmazza, amelyek kozos taplaléka a
ndvényzethez kotddo arvaszinyog larvak, a L. benedeni, valamint kisebb jelentdséggel az
Amphipoda és Isopoda rakok.

Gild X - "nagyobb testi, lagyvazi, bevonatlako szervezeteket fogyasztok': a 80
mm feletti sigér és a 120 mm feletti naphal alkotja e csoportot, amelyek legfontosabb k6zos
taplalékai a Dikerogammarus fajok (21.4-57.0%).

Gild XI - "arvaszunyog imagokat fogyasztok' : mindossze a 16-40 mm-es balin kertilt
e csoportba, amely jelentds arvasziinyog imagd fogyasztasaval tlinik ki a halk6zosségbol. E
gild 1éte azonban csak iddszakosnak tekinthetd, feltehetéen minden év madjus-juniusara
korlatozodik.

2. tengelv (18.9%)
3. tengely (14.6%)
{ IS

-6 Drei. ;,’5'// 4 4
detr. kovaalga

1. tengely (35.7%) 1. tengely (35.7%)

12. abra. A balatoni halegyiittes taplalkozasi gildjeinek diszkriminancia elemzése ¢és
dbrazolasa az elsd (Wilks’ 1<0.001, y>=2344, P<0.001) és masodik (Wilks’ A<0.001,
¥*=1879, P<0.001), illetve az elsé és harmadik tengelyek (Wilks’ A<0.001, ¥*=1509,
P<0.001) mentén. Az egyes gildekhez (rémai szamokkal jelezve; lasd 11. abra) tartoz6 95%-
os tartomany ellipszisek ¢és a tengelyekhez rendelhetd magyarazott varianciahdnyad szintén
feltiintetésre kertilt. A gildek elkiilontiléséért leginkabb felelds taplalék komponensek (a
vonatkoz6 statisztikai eredményeket a 6. tablazat Osszegzi): Cop., Copepoda; Cla.,
Cladocera; Oli.,, Oligochaeta; 11.Chi.l., iiledéklaké Chironomidae larva; Chi.p.,
Chironomidae bab; Dik., Dikerogammarus spp.; Lim., Limnomysis benedeni; Isop., Isopoda;
Drei., Dreissena polymorpha kagylo; f.alga, fonalas zold alga; detr., detritusz.
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A diszkriminancia elemzés is alatdmasztotta az emlitett gildek elkiiloniilését (Wilks’
A<0.001, F240;1377=21.75, P<0.001; 12. &bra) és a faj x méretcsoport egységek 96.7%-at
helyesen sorolta be a diszkriminancia fliggvény. Az egyes taplalkozasi gildek
elkiilontilésében leginkdbb szerepet jatszo taplaléktipusok fontossagi sorrendben: a
vandorkagyld, a kovaalgdk, a detritusz, a hal, a Dikerogammarus spp., az iiledéklako
arvaszunyog larvak, az arvaszunyog babok, a hinar, a L. benedeni és a vizre hullo izeltlabuak
voltak (6. tablazat). Ez azt jelenti, hogy ezek azok a taplalékforrasok, amelyek leginkabb
kothetdek egy adott gildhez. Ugyanakkor, példaul a zooplankton, amely ugyan f6
taplalékforrasa a gild I-be tartozo halaknak, mas gildekben is fontos kiegészitd taplalék, igy
elkiilonité ereje kisebb. Ellenben, ha az egyes taplaléktipusok tényleges jelentdségét
kivanjuk értékelni a halallomany egésze szempontjabol, akkor természetesen a zooplankton
jelentdsége messze felillmulja minden egyéb taplalékforrasét, hiszen ez az a taplalék,
amelyt6l szinte minden halfaj Iéte fligg, legalabb ivadékkorban (a vizsgalt fajok koziil talan
a folyami géb tekinthet6 kivételnek).

6. tablazat. Az egyes taplalékalkotok szerepe balatoni halegyiittes taplalkozasi gildjeinek
elkiilontilésében a diszkriminancia elemzés alapjan.

Parcialis Wilks” A F-kihagyio46 P

Dreissena polymorpha larva 0.969 0.47 0.910
Rotatoria 0.967 0.50 0.890
Copepoda 0.637 8.30 <0.001
Cladocera 0.688 6.62 <0.001
Leptodora kindtii 0.795 3.76 <0.001
Ostracoda 0.915 1.35 0.209
Oligochaeta 0.798 3.70 <0.001
iiledéklaké Chironomidae larva 0.527 13.10 <0.001
nem tiledéklaké Chironomidae larva 0.700 6.24 <0.001
Chironomidae bab 0.566 11.21 <0.001
Chelicorophium curvispinum 0.857 2.44 0.010
Dikerogammarus spp. 0.524 13.26 <0.001
Limnomysis benedeni 0.581 10.51 <0.001
Isopoda 0.818 3.24 <0.001
Dreissena polymorpha kagylo 0.303 33.63 <0.001
Gastropoda 0.928 1.14 0.336
egyéb lagyvazi vizi Arthropoda 0.882 1.95 0.042
vizfelszinre hullott Arthropoda 0.613 9.23 <0.001
kovaalga 0.420 20.17 <0.001
fonalas zold alga 0.724 5.56 <0.001
makrofita 0.567 11.14 <0.001
detritusz 0.430 19.32 <0.001
hal 0.442 18.46 <0.001

egy¢b 0.851 2.56 0.007




dc_1632_19
- - 50

2.4. Ertékelés
2.4.1. Az egyedfejlodés soran fellépo taplalékvaltasok

A minden eddiginél részletesebb méretfelbontds ¢és fajszam mellett végzett
vizsgalataink szamos 1j eredményt hoztak a halak méretfiiggd taplalkozasi mintdzatait
illetéen. Kimutattuk, hogy az egyedfejlddéshez kothetd taplalékvaltasok a balatoni halfajok
tobbségénél jelen vannak, fiiggetleniil az adott fajra jellemzé mérettartomanytol és
¢letmodtol. A 15 vizsgalt halfajbol 13 esetében a novekedés soran fellépd taplalkozasi
trendek olyan erdsek voltak, hogy 2-4 hatarozottan elkiiloniilé fejlodési szakaszt lehetett
beazonositani. A két kivételt a kiisz és a ponty jelentette. A kiisz egész élete soran foként
planktonikus rakokkal taplalkozik a Balatonban, igy taplalékanak véltozasai vizsgélataink
érzékenységi kiiszobén kiviil maradtak. Mig a dontden telepitések utjan fenntartott ponty-
allomany fiatal korcsoportjai, amelyeknél jelentdésebb lehet a taplalék Osszetételének
méretfiiggd valtozasa, rendkiviil ritkdk, igy tanulmanyozasukra nem volt lehetéség. Nem
meglepé modon, a leghatarozottabb taplalékvaltasok a kifejlett korban halfogyaszto
ragadozohalakndl voltak megfigyelhetdek, mint a balin, a fogassiilld és a kdstilld.

Annak ellenére, hogy a balin tdplalékvaltasa kozismert, annak lefolydsardl részletesebb
adatokat mi kozoltiink els6ként (Speczidr & Rezsu 2009, Specziar 2010). Vasek et al. (2018)
késébbi vizsgalatai az altalunk leirtakhoz nagyon hasonld eredményeket hoztak. E két
vizsgalat alapjan lathatd, hogy a balin egyedfejlédésének korai szakaszaban a planktonikus
rakok mellett igen fontos taplalékot jelentenek a vizfelszinére hullo kiilonféle rovarok, még
nagy, nyilt vizfeliilettel rendelkezd életterek esetében is. Nincs ismeretiink ellenben arra
vonatkozo6an, hogy mennyire kotottek a balin méretfiiggd taplalékvaltasai.

Az itt vizsgalt halfajok koziil talan a fogassiill6 taplalékvaltasai a leginkabb ismertek. A
f6 trendet illetden a fogassiilld esetében két alternativa lehetséges, ezek azonban rendszerint
keverten vannak jelen a legtobb populdcidban. A kezdeti taplalék a zooplankton, amelyet
kovethet akar korai sikeres halfogyasztasra torténd attérés, vagy nagyobb gerinctelen
szervezetekre torténd athidalo valtast kovetden, késobbi halfogyasztasra torténd attérés is
(Popova & Sytina 1977, Willemsen 1977, Buijse & Houthuijzen 1992, van Densen et al.
1996, Ginter et al. 2011). Az elobbi variacidban a halfogyasztasra torténd valtasnak
legkésobb 80-100 mm-es testhosszndl meg kell térténnie, mig az utdbbi esetben az kitolhato
legfeljebb 120-150 mm testhosszig. Az emlitett mérethatarok eléréséig lehetséges atmeneti
visszatérés az el6z0, gerinctelekre tdmaszkodo taplalkozasi stratégidra, de késébb ennek mar
stulyos kovetkezményei vannak. A fogassiilldé ontogenetikus taplalkozasi sémédja
meglehetésen kotott, az emlitett kisebb rugalmassagtol eltekintve alternativa nincs: vagy
sikeresen végig megy egy egyed a taplalékvaltasokon, vagy novekedése megtorpan és ennek
elhizdédasa esetén még az ivarérés elott elpusztul (Nagiec 1977, van Densen 1985,
Lappalainen et al. 2000, Ginter et al. 2012). A széleskorti ismeretek ellenére, egyetlen
természetes vizi példat ismeriink egy finn tobol, ahol 200 mm koriili testhossznal még
mindig gerinctelen szervezeteken ¢l a fogassiillo, &m ez az allomany torpendvési és
érzékeny a korai ¢életszakaszaiban a megfeleld méretli €s mennyiségl taplalék rendelkezésre
allasara. A balatoni populaciordl elmondhatjuk, hogy a korai életszakaszt kedvezdtlen
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¢letfeltételek jellemzik. Nevezetesen, az elsé év sordn az allomany dontd része szamara
nincs elérhetd méretli prédahal (Specziar 2002b, Specziar & Bird 2004), de ugyanakkor, a
halfogyasztasra torténd valtds mérethataranak kitolasara is csak korlatozott lehetéség van a
nagyobb méretii gerinctelen szervezetek behatarolt, part menti eléfordulasa miatt. Rdadasul,
a halfogyasztasra torténd attérésre szezonalisan csak egy sziik idointervallum all
rendelkezésre, tekintettel a fiatal ragadozdk szajméret ¢és a potencidlis prédahalak
testmagassag eloszlasara. A kedvezodtlen taplalkozasi feltételeket a fittebb példanyok
képesek lehetnek kannibalizmus révén athidalni, igy biztositva a populacié nagyobb
stabilitdsat (Frankiewicz et al. 1999, Huss et al. 2010). Kannibalizmus a Balatonban is
megfigyelheté mind az elsé évben, mind késébb (Lukacs 1932, Woynarovich 1959, Biro
1973, Specziar 2002b, Specziar & Bird 2004; lasd még 3. fejezet). Mindezen itt vazolt
nehézségeknek koszonhetden, a klimatikus viszonyokat is figyelembe véve, a fogassiilld
elsé éves novekedése a Balatonban kifejezetten gyenge, amely egyben nagyon alacsony
talélési arannyal is parosul (Woynarovich 1960, Bir6 1972, Specziar 2010).

A fogassiilld kisebbre novd, €lohelyét tekintve specializaltabb rokona a koésiillo, amely
kifejlett korban szintén halfogyasztd (Specziar 2002c). A koésiillé méretfiiggd taplalkozasi
mintdzatairol a balatoni vizsgéalatokon til alig talalunk érdemi adatot az irodalomban. Ezen
adatok azonban Osszhangban vannak eredményeinkkel, miszerint a kdsiillé jobban
hasznositja az tiledék felszinén €16 gerinctelen szervezeteket, mint a fogassiillo, ennél fogva
taplalkozésa is nagyobb rugalmassdgot mutat és kevésbé éles a halfogyasztasra torténd
valtasa (Novickij 1999). A ragadozo-préda méretviszonyok elemzése is alatdmasztja, hogy
a kostlld az azonos méretii fogassiillohoz képest a kisebb prédakat kedveli (lasd még 3.
fejezet), amely viszont hozzasegitheti a halfogyasztasra torténd attérés idejének rugalmasabb
kezeléséhez is. Mindemellett, a kosiill6 taplalkozasi feltételei sem idealisak a Balatonban. A
harmadik életéve soran, amikor a halfogyasztdsra torténd valtds mar nemigen odazhato
tovabb, novekedése visszaesik és innentdl mas populaciokhoz képest lassabb ndvekedést
mutat (Specziar & Bird 2003).

Bér alapvetden a stigért is a halfogyasztd fajok kozé soroljak, kiterjedt ismereteink
birtokéban tudjuk, hogy e csoporton beliil feltehetden a siigér mutatja az egyik legnagyobb
rugalmassdgot a  téplalékvaltasok  lefolyasat  illetden,  életmenetének  és
populécidodinamikdjanak valtozatos alakitdsa mellett (Popova & Sytina 1977, Persson
1986b, Bergman & Greenberg 1994, Bystrom et al. 1998, Svanbdck & Eklov 2002). Jo
taplalkozasi koriilmények esetén a sligér is a zooplankton-(makrogerinctelen)-hal taplalék
menetet mutatja novekedése sordn, azonban képes r4, hogy erés ndvekedési
kompromisszumok aran ugyan, de szaporodhasson halfogyasztas nélkiil, vagy akar pusztan
zooplankton taplalékon élve is. Lévén a siigér a Balatonban a normal ontogenetikus
taplalkozasi sémat koveti, igy feltételezhetjiik, hogy taplalkozasi feltételei jelenleg jok.

Halat ugyan csak elvétve fogyaszt, mégis jellegzetes taplalékvaltdé a naphal is
(Mittelbach et al. 1992, Osenberg et al. 1992). Novekedése soran a naphal alapvetden az
Oshonos ¢éldhelyein mutatott tdplalkozasi séma, zooplankton - izeltlabti makrogerinctelenek
- puhatestiiek, szerint valtoztatja taplalékat a Balatonban is. Megleponek tekinthetd
ugyanakkor a novényi eredetli taplalék fogyasztdsa a keszthelyi mintavételi teriileteken,
hiszen ilyet mashol eddig nemigen tapasztaltak. Szinén megfelel az altalanos ismereteinknek
a vagodurbincs zooplankton-iiledéklaké makrogerinctelenek iranyu taplalékvaltasa (Ogle
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1998, Popova et al. 1998). A folyami géb ontogenetikus taplalkozasi trendje a
vagodurbincsétdl a zooplankton fogyasztasdnak korabbi feladasaban tér el leginkabb.

A tobbi itt vizsgalt halfaj esetében joval ritkdbban taldlkozunk az ontogenetikus
taplalékvaltas emlitésével az irodalomban. Ennek oka, hogy taplalkozasuk egyedenként és
alkalmanként is nagyon valtozatos lehet, illetve a taplalék jellegének valtozasa a novekedés
soran nem ¢les ¢és alig jellemezhetd altaldnos érvényli sémakkal. Kelléen széles
mérettartomanyt vizsgalva azonban mégis beazonosithatunk hatarozott novekedéshez kotott
valtozasokat a taplalékban mas halfajoknal is. Habar a dévérkeszeg viszonylag hatékony
zooplankton fogyaszto, foleg kisebb méretnél (Hoogenboezem ef al. 1993, van den Berg et
al. 1994), egyedfejlodése soran mégis hatarozottan torekszik a gyorsabb novekedés feltételét
jelentd tiledéklakod makrogerinctelenek nagyobb ardnyl fogyasztidsara (Goldspink 1978,
Lammens 1982). Lévén a Balatonban jelenleg ezen szervezetek mennyisége mérsékelt
(Specziar & Voros 2001), a dévérkeszeg taplalékvaltasa idében jelentdsen kitolddik és
novekedése is lassu (Specziar 2010). A karika keszeg ¢s foként a bodorka a szlirOkésziilékiik
felépitésébdl adodoan a nodvekedés soran sokkal tobbet veszit zooplankton fogyasztd
képességébodl, mint a dévérkeszeg (Hoogenboezem et al. 1993, van den Berg et al. 1993,
1994), ezért e taplalékforrasrol idével mindenképpen valtaniuk kell. E két faj robosztusabb
garatfoga ellenben lehetOséget biztosit szamukra a keményebb taplalékok kezelésére is
(Nagelkerke & Sibbing 1996). Igy egyedfejlédése soran mindkét faj egyre inkabb a
puhatestiiek fogyasztasa felé tendal. Mindent egybevetve, a Balatonban a halak koziil a
karika keszeg ¢és foként a bodorka lehet képes a taplalékforras legszélesebb kort
hasznositasara. A bodorka taplalkozasarol szertedgazo ismereteink vannak. Mint
eredményeinkbdl is latszik, a bodorka taplaléka rendkiviil széles tartomanyban valtozhat,
ideértve a legkiilonfélébb bevonat és iiledéklakd gerinctelenszervezeteket és szamos
vizindvény €16 és bomlo részeit (Persson 1983c, Bergman & Greenberg 1994, Vinni et al.
2000, Hayden et al. 2014). Habar mutatkozik némi trend azt illetéen, hogy a nagyobb egyedi
méreteket elérd populdcidknal a puhatestiick fogyasztisa jelentdsebb (Kaszjanov et al.
1995), ebbe illeszkedik a balatoni populacio is (Specziar et al. 1997, Specziar 2010), mégis
a fogyasztott taplalék jellege gyakran nincs érdemi hatassal a ndvekedésre (Hayden et al.
2014). Ez szintén alatdmasztja a faj nagyfoku taplalkozasi rugalmassagat. Ugyanakkor, mint
eredményeink mutatjak, anyagforgalmi szerepliket ¢€s potencidlis taplalkozasi
kolcsonhatasaikat illetéen, a bodorka egyes méretcsoportjai kozott mégis igen jelentds
eltérések lehetnek. Nagyfoku rugalmassag és vegyes taplalék jellemzi a vordsszarnya
keszeget is, amely az attetszd, ndvényzettel siirlin bendtt allovizii él6helyeket kedveli. Bar e
faj képes szinte barmilyen szdjméretéhez igazodo allati és ndvényi taplalékot elfogyasztani,
a taplalék mégis trendszerli hangsulyvaltozdsokon esik at a ndvekedése soran és a
legnagyobb példanyok mar foként ndovényevok a Balatonban, hasonléan mas éldhelyek
tobbségéhez (Garcia-Berthou & Moreno-Amich 2000, Hicks 2003).

A garda ¢letmodjat tekintve nyiltvizi plankton fogyaszto, amely szivesen taplalkozik a
vizfelszinére hullo rovarokkal és nagyobb méretnél halivadékkal is (Perényi & Bird 1992).
Habar a Balatonban statisztikailag kimutathat6 valtozas volt a garda taplalékban a ndvekedés
soran, ezek az eltérések az eddigiekben targyalt taplalékvaltasokhoz képest elenyészonek
tlinnek, sokkal inkabb egy enyhe hangsulyvaltasnak tekinthetjiik a zooplankton, a rovarok
¢s a halivadék részaranyat illetéen.
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Végiil, az idegenhonos eziistkaraszrol leginkabb azt tartjak, hogy elsdsorban az tiledék
faunat és a zooplanktont fogyasztja (Ivlev 1961, Ruppert et al. 2017). Vizsgalataink ett6l
azonban részben eltérd eredményt hoztak. A fiatalabb korcsoportoknal meglepden magas
volt a kovaalga, mig az idésebb korcsoportoknal a zooplankton mellett a detritusz fogyasztas
aranya. Ellenben, a taplalékban alig szerepeltek iiledéklakdé makrogerinctelenek. Az
altalanossagban csekély profitabilitasinak tekintett novényi taplalék ellenére, a
makrogerincteleneket fogyasztdé populaciokhoz képest is, a Balatonban az eziistkarasz
novekedése erdsnek tekinthetd (Specziar et al. 1997, Specziar 2010). Mindez felhivja a
figyelmet arra, hogy ezen invaziv halfaj 6kologiajarol még mindig hidnyosak az ismereteink

crer

allomanyoknal, Fan & Liu 1990) kiviil, felteheten taplalkozasi sajatsagai is hozzajarulnak.

2.4.2. A taplalékvaltasok hatasa a halegyiittesen beliili taplalékmegosztasra, gild struktura

Mint eredményeink is ramutatnak, szdmos halfaj esetében a taplalék valtozasa akar a
teljes élettartam alatt folyamatos és szamottevd mértékli lehet. E folyamatnak nagy
jelentdsége van a taplalkozasi kolesonhatasok, a taplalék megosztasanak fajon beliili és fajok
kozotti alakulasa szempontjabol. Vizsgalataink szamtalan példat tartak fel arra vonatkozoan,
hogy milyen valtozatosan alakulhatnak ezen kapcsolatok a halakndl, az ontogenetikus
taplalékvaltasok idejének €s intenzitdsanak fiiggvényében.

A fajon beliili taplalékmegosztas szempontjabol egyértelmiien kedvezdek a méretfiiggd
taplalékvaltasok. Minél inkabb valtozik egy faj taplaléka a novekedés soran, annal kisebb az
es¢lye annak, hogy a kiilonb6zé méret- (ill. kor)-csoportok kozott jelentOsebb
taplalékatfedés és abbol eredd versengés alakulhasson ki (ldsd még Ward et al. 2006). Ebbdl
kovetkezik, hogy a fajon beliili taplalkozasi versengés jelentdsebb hatasaira inkabb
szamithatunk azon fajoknal, amelyeknél a novekedés soran nem, vagy csak kis mértékben
valtozik a taplalék. Az altalunk vizsgalt fajok koziil a ponty, a kiisz és még talan a garda
tekinthetd ilyennek. A ponty taplalékanak dontd részét a Dreissena kagyldfajok képezik,
amelyek igen bdséges mennyiségben fordulnak el6 a toban (Balogh et al. 2008). Lévén a
ponty novekedése a Balatonban a teljes eléfordulasi teriiletére vonatkozd Osszevetésben is
kimagaslo (Specziar 2010, Specziar & Turcsanyi 2018), igy esetében, legalabbis a jelenlegi
telepitési intenzitas mellett, érdemi fajon beliili konkurencidrol nem beszélhetiink. A kiisz
tomegessége (Specziar 2010, Specziar et al. 2013) ¢és mas vizteriiletekhez képest
visszafogottabb ndvekedése (Bird6 & Muskd 1995) ellenben a fajon beliili versengés
lehetdségének figyelembe vételét indokolja. Szintén tdmeges (Speczidr 2010, Specziar et al.
2013) és a Balatonban visszafogottabb ndvekedést mutato faj a garda (Perényi & Bird 1992,
Specziar 2010), amelynél ugyancsak jo eséllyel szdmolhatunk allomanystrtiséghez kothetd
hatdsokkal, legaldbbis a vizsgalt mérettartomanyon beliil. A tobbi halfaj esetében a
novekedés soran a taplalék Osszetételében bekovetkezd valtozasok eredményeképpen
erdsebb fajon beliili taplalékatfedés csak sziikebb mérettartomanyokra vonatkozoan all fenn.

A fajok kozotti taplalékmegosztds szempontjabol az ontogenetikus taplalékvaltasok
hatasa joval Osszetettebb. A halegyiittes egészérére kiterjed6 gild elemzések eredményei
alapjan lathatjuk, hogy az egyes halfajok taplalékvaltasai valdjdban milyen jelentds
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valtozasokat jelentenek, akar az adott egyed, akar a teljes taplalékhalozat szempontjabol. A
vizsgalt fajok tobbségénél a taplalkozas szempontjabdl elkiiloniild életszakaszok a
halegyiittes szintjén is kiilon gildekbe sorolédtak. Eredményeink igy 6sszhangban vannak
azon haladé nézettel, miszerint a gildek épitékovei valojaban fajon beliili egységek (Werner
& Gilliam 1984, Cohen et al. 1993b) és nem maguk a fajok, mint azt eredetileg feltételezték
(Root 1967). Kivételt jelent az eziistkarasznal és a folyami gébnél megfigyelt fajon beliili
tagolddas, ami nem bizonyult 1ényegesnek az egylittes gild strukturajan beliil. Tovabba, a
faji szinten elkiiloniild taplalkozasi mérettartomanyok koziil egyesek az egyiittes szintjén
végiil szintén egy gildbe keriiltek a garda, a fogassiillo, a dévérkeszeg €s a siigér esetében.
fgy 6sszességében a 15 vizsgalt halfaj koziil 11-nél talaltuk a gild tagsagot méretfiiggének.
A gildvalto fajok altalaban két-harom gildben szerepeltek életiik sordn. A legkomplexebb
taplalkozasi életmenetet, négy gild tagsaggal a balin és a bodorka mutattak. A balin ivarérett
korban tipikus ragadozd, am eldtte, mint a legtobb ragadozdé faj, tobb taplalékvaltason esik
at. A bodorkanal a Balatonban megfigyelt komplexitast taplalékvaltasi mintdzat ijdonsag,
Eredményeink tehat tovabb erdsitik azon ismereteinket, miszerint a halaknal nagyon gyakran
tapasztalhatunk taplalkozasi gild valtadsokat is a novekedés soran (Mufioz & Ojeda 1998,
Garrison & Link 2000, Inoue et al. 2005, Castellanos-Galindo & Giraldo 2008, Buchheister
& Latour 2015).

A gild elmélet szerint, az egyazon gildbe tartozd egyedek kozott sokkal erésebb
kolcsonhatasok lehetnek, mint mas gildekbe tartozd egyedek kozott (Pianka 1980). Az
¢lettartam alatt fennallo atlagos taplalékatfedés feltételezhetéen azon fajok kozott lehet a
legnagyobb, amelyek taplalékanak alakulasa a teljes élettartamuk alatt parhuzamosan zajlik
¢s azonos gildekben fordulnak meg. Példaul, a Balatonban erds parhuzamokat mutat az
Oshonos stigér ¢s a behurcolt naphal (I, IX és X gildekben is taldlkoznak), a dévérkeszeg és
a vagodurbincs (I és VI gildek), a bodorka és a karika keszeg (I, IT és V gildek, de a bodorka
emellett a III gildben is megfordul), valamint a harom ragadozo faj, a balin, a fogassiill6 és
a kosillo (I, VII és VIII gildek, de a balin megfordul a XI gildben is, mig a kdsiillé nem
részese a VII gildnek) téaplalkozasi egyedfejlodése. Ilyen esetekben a taplalkozasi
kolcsonhatasok pontosabb értékeléséhez viszont mindenképpen ajanlatos a forras hasznalat
mas dimenzioit is megvizsgalni, mint az ¢l6hely hasznalatot, a napi aktivitasi ritmust, vagy
a hasznositott tdplalékforras részletesebb szerkezetét.

Az eredmények valdszintisitik, hogy a behurcolt eziistkarasz taldlhatott egy, mas
halfajok altal nagy részben kihasznélatlan taplalékforrast (detritusz; gild III), [évén érdemi
taplalékatfedést mindossze a 41-120 mm-es bodorkéval mutat. Minthogy kihasznélatlan
taplalékforrasokat ritkan lehet taldlni a természetben, el6fordulhat, hogy az eziistkarasz
elterjedése vizeinkben mas (nem hal) vizi szervezetekre is hatassal lehetett. Egyes nézetek
szerint, a mérsékelt 6vi édesvizekben a (6shonos) halak rendszerint csak kedvezdtlen
taplalkozasi feltételek esetén fanyalodnak nagymértékben ndvényi eredeti taplalék
fogyasztasara (Persson 1983a, Bergman & Greenberg 1994). A Balatonban viszont két gild
(I és 1V) is szervezddott a novényi taplalék fogyasztdsara, magéaban foglalva a
vordsszarnya keszeg, a bodorka és az eziistkarasz szdmos méretcsoportjat. Raadasul, arra se
mutat semmi egyértelmi jel, hogy e halak barmiféle hatranyt szenvednének az allati eredetti
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taplalék kis ardnya miatt, vagy éppen ezek valamiféle hidnya miatt valasztottak volna a
ndvényi eredetii taplalékot a Balatonban.

A feltart gildek a befoglalt halfajok és méretcsoportok szamat illetden jelentésen
kiilonbozdek. A ,,legkisebb” gild a XI-es, amely minddssze a 16-40 mm balint tartalmazza,
mig a ,,legnagyobb” gild az I-es amelyben 12 halfaj kiilonb6zé méretcsoportjai kapnak
helyet. Anyagforgalmi és kozosségszervezddési szempontbdl is kiemelt fontossaguak
lehetnek igy a zooplankton fogyasztok I-es gilden beliili taplalkozasi kolcsonhatdsai. E
gildnek tagja a to6 harom legnagyobb allomannyal rendelkezé halfaja koziil a kiisznek
minden méretcsoportja, a garddnak és a dévérkeszegnek kis és kdzepes méretcsoportjai (3
éves korig), valamint tovabbi kilenc halfajnak a korai fejlédési stddiumai (fajtol fiiggden egy
hoénapostdl egy éves korig). Szamos példa mutatja, hogy olyan fajok, amelyek felndtt korban
jelentdsen eltérd taplalékon élnek, fejlddésiik korai szakaszaiban gyakran nagyban azonos
taplalékforrasra utaltak (Mittelbach 1984, Mittelbach & Persson 1998, Nunn et al. 2012).
Viszont az egyes fajok fiatal korcsoportjai kozott a valos taplalékatfedést, a szezonalis skalat
nélkiil6zo adataink alapjan nem tudjuk pontosan értékelni. Hiszen e halak a gild I-ben éves
szinten csak nagyon kevés 1dot toltenek, raadasul, az egyes fajok ivasi idejében mutatkozé
kiilonbségek miatt azt is részben eltérd iddszakban. Példaul, ivési idejiik eltérésének
kdszonhetden a fogassiill és a kdsiillé legkisebb méretcsoportjainak eléforduldsa idében
szinte alig mutat atfedést és igy a taplalékforrasért folyd versengésiik is sokkal kisebb lehet
az gild I-en beliil, mint azt pusztan a jelen eredmények alapjan feltételezhetnénk. Masfeldl
viszont, igen valoszinli, hogy a kiisz, illetve az 1-3 éves garda és dévérkeszeg jelentésen
befolyasolhatja a legtobb balatoni halfaj ivadékanak taplalkozasi koriilményeit. Raadasul, az
itt nem tanulményozott fajok koziil, az idegenhonos, nagy allomannyal rendelkezd hibrid
busak Hypophthalmichthys molitrix x H. nobilis taplalékuk osszetétele alapjan (Mozsar et
al. 2017) szintén a gild I-be tartozhatnak és igy feltehetden szintén jelentds hatassal lehetnek
az Oshonos fajok ivadékainak taplalkozasi lehetdségeire. Mindemellett, a gild I 6
taplalékforrasat jelentd zooplanktont, mas gildek tagjai is fogyasztjdk kiegészitd
taplalékként. Ezek koziil kiemelenddek a gild VI-ba tart6z6 nagyobb dévérkeszegek, a gild
VII-be tartozo gardak és a gild III-ba tartozo eziistkaraszok. A taplalkozasi alternativaval
nem rendelkezé halivadék szamara mindezen, tObbségében nagyobb taplalkozasi
rugalmassaggal rendelkez6 potencialis vetélytarsak hatdsa kiilonos veszélyeket rejthet.

A tapasztalatok alapjan, a gildvaltod fajok taplalkozasi kolcsonhatasainak elemzésekor
érdemes abbol kiindulni, hogy egy faj egyedei nem lehetnek minden, a novekedésiik soran
hasznositott taplalék fogyasztdsdban egyforman hatékonyak (Werner & Gilliam 1984,
Persson 1988, Werner 1988). Fontos megismerniink tovabba, hogy az érintett fajok milyen
rugalmassaggal rendelkeznek a taplalékvaltas idozitését és a fogyasztott taplalék osszetételét
illetéen (Bergman 1990, Bergman & Greenberg 1994, Bolnick et al. 2007, Svanbick et al.
2015). Az eredmények kozt (2.3.4. fejezet) relevans példakon keresztiil igyekeztem
bemutatni a lehetséges variaciokat a fajok kozotti taplalékatfedést illetden. Jelentdségiiket
tekintve ezek koziil talan azon esetek emelhetdek ki, amikor a rendszer csticsragadozodja
egyedfejlodésének korai szakaszaban késObbi prédaival osztozik a taplalékon. A Balaton
csucsragadozoja, a fogassiilld felépitésében ¢és viselkedésében a halfogyasztasra
specializalddott, azaz relative nagyméretli prédak egyesével torténd zsdkmanyul ejtésére.
Ezzel szemben, a trofikus piramisban alatta allé6 préda halfajok - jelen esetben a kiisz,
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dévérkeszeg, garda és vagddurbincs - rendszerint sokkal hatékonyabbak az apré gerinctelen
taplalékszervezetek nagy mennyiségben torténd fogyasztasaban, illetve taplalékvalasztasuk
is gyakran rugalmasabb, ontogenetikus taplalékvaltasaik pedig kevésbé kotottek adott
testméret tartomanyhoz. A fogassiillo gyenge elsé éves novekedésének és talélésének
tudataban feltételezhetjiik, hogy a nagy alloménystriiséggel bird plankton fogyasztod
prédahalak, mint a kiisz, a dévérkeszeg €s a garda esetenként hatdssal lehetnek a fogassiilld
ivadéek taplalkozasi viszonyaira. Vagyis nagy eséllyel allhat fenn a kézismert ,,ivadékkori
kompetitiv livegnyakhatds” (Persson & Greenberg 1990, Bergman & Greenberg 1994,
Bystrom et al. 1998, van Leeuwen et al. 2013). Ilyetén taplalkozasi relaciok a kosiilld
esetében is fennallhatnak, am tekintettel a kdsiillé nagyobb taplalkozési rugalmassagara,
hatasuk feltehetden kisebb.

Szemben a tobbi gilddel, a gild XI szezonalis, csak majus és jinius folyaman tekinthetd
nyitottnak, amikor az arvaszunyogok rajzasa a legintenzivebb (Specziar 2008), illetve,
amikor a 16-40 mm-es balin egyaltalan el6fordul a téban. Szamos vizi ¢l6helyen, de
kiilonosen az erddvel hatarolt kisebb vizeknél, a vizre hulld izeltlabuak nagyon fontos
taplalékforrasai lehetnek a halaknak (Mookerji et al. 2004, Baxter et al. 2007). Viszont, a
Balaton nagy kiterjedésii, nyilt vizfeliiletén e taplalékforras alapvetden az arvaszunyogok
rajzasahoz kotott, a halak szamara csak alkalmi kiegészitd taplalékot jelent.

Egy kozosség tagjai az altaluk hasznositott taplalékforrasokat harom f6 dimenzid
mentén tudjak felosztani, az ¢léhely, az id6 és a taplalék tipusa szerint (Schoener 1989).
Szintén fontos az elemzés szempontjabdl, hogy a taplalék Osszetételének meghatarozasa
milyen felbontas mellett torténik. Nyilvanvalo, hogy nem vélaszthatjuk minden tekintetben
a lehetd legfinomabb felbontast, hiszen egy ilyen adatsor értékelhetdségéhez olyan hatalmas
mintaszamra (elolt allatra!) és kutatoi erdfeszitésre lenne sziikség, amely nem allna ardnyban
a remélt kovetkeztetések sulyaval. Minthogy ezen, a gildekre 6sszpontosité tanulmanyunk
elsddleges célja az volt, hogy a lehetd legtobb halfajra, részletes méretfelbontds mellett
végezziink elemzéseket, ezért més tényezok tekintetében meglehetdsen kis mozgasteriink
maradt. A taplalék Osszetételét mérsékelt felbontasban tudtuk vizsgéalni, a napon beliili
valtozasokat konstans déleldtti mintavétellel zartuk ki, éven beliill a meleg vizi 1d6szak
0sszevont mintaival dolgoztunk, mig az €l6helyi és évek kozotti varianciadt figyelmen kiviil
kellett hagynunk (ezen tényezOk szerepét az 5. fejezetben igyekszem attekinteni). A
vizsgalat feltehetéen két leglényegesebb egyszerlsitése a mérsékelt taplalék felbontés
(hiszen az elkiilonitett 24 taplalék kategdria nagyobb része még taxondmiai szempontbol is
Osszetett) ¢és a szezondlis skala mell6zése lehetnek. Példaul, a kiilondsen magas
taplalékatfedési index érték (D>0.8; 11. abra) a VIII., ragadozé gildben egyértelmiien annak
a kovetkezménye, hogy a taplalék halakat nem kiilonboztettiik meg faji szinten. Pedig, mint
a 3. fejezetbdl kideriil majd, a fogyasztott halfajok ardnyai valojaban jelentdsen kiilonboznek
a két stilléfajnal, igy koztik a tényleges taplalékatfedés is szamos méretcsoport relacidban
kicsi lehet. Tovabbi két, mind taxondmiailag, mind a méreteloszlast tekintve Gsszetett
taplalékkategoriank, a planktonikus rakok €s az arvaszunyog larvak. E kategoridk szintén a
halak taplalékatfedésének feliilbecslését okozhatta. Az id6 skala figyelmen kiviil hagyasa
ugyancsak ilyen hibaforras lehet. Vizsgéalatunkhoz a mintdkat évente négy honap sordn
gyljtottiik annak érdekében, hogy minden méretcsoportra vonatkozdan legyen kell6 szamu
adatunk. Ennek az Osszevonédsnak két kovetkezménye is lehetett. Eldszor, a nagyobb
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méretcsoportok taplaléka szezondlis hatdsok atlagat tiikrozi, szemben a legkisebb
méretcsoportokkal, amelyeknél az idOhatds ilyen forméaban gyakorlatilag nem is
értelmezhetd a gyors novekedés miatt. Masodszor, 1évén szamos korai méretcsoport idében
elkiilontilten jelenik meg, igy az elemzésiink olyan taplalkozasi relaciokat is tartalmaz,
amelyek a valosagban nem fordulhatnak el (pl. egy 5-10 mm-es siilld a természetben
gyakorlatilag nem fog talalkozni egy 20-30 mm-es bodorkaval vagy koésiillovel; lasd még
fentebb az gild I targyalasanal). Mindenesetre, a méretfiiggd folyamatok jelentdségét és azok
legjellemzdbb trendjeit elemzéseink jol szemléltetik. Az alapvetd mintdzatokat jellemz6 és
minden esetben sértetlen monotonitds pedig rdmutat ezen folyamatok erdsségére és a
kimutathatésaguk mintavételi egyszeriisitésekkel szembeni nagyfoku érzéketlenségére.

Felmertil a kérdés, hogy a fentebb vazolt taplalkozasi gild struktiraba beleilleszthetd-e
a Balaton tobbi, e tekintetben eddig még nem vizsgalt halfaja, avagy azok figyelembevétele
csak jabb gildek kijelolésével lenne lehetséges? A rendelkezésre allo tapasztalatok alapjan
hajlok a feltételezésre, hogy a nem vizsgalt balatoni halfajok méretcsoportjainak jelentds
része a fenti struktiraban illeszkedik. A Balaton halk6zosségének taplalékbazis felosztasara
vonatkoz6 minél teljesebb kép megalkotdsahoz azonban még tovabbi vizsgalatok
sziikségesek.

2.5. Kovetkeztetések

Kimutattuk, hogy egy halegyiittesen beliil a fajok tobbségének taplaléka monoton
modon valtozik az ¢lettartam alatt és ezen valtozasok az esetek nagyobbik részében a gild
tagsagra is hatassal vannak. Ennél fogva, a fajon beliili és a fajok kozotti taplalkozasi
kapcsolatok is jelentds mértékben méretfiiggdek és igy nagyon Osszetettek lehetnek. Ugyan
szamos tanulmany érvel az egyedfejlédés soran fellépd taplalekvaltasok jelentdsége mellett,
de legjobb tudomdsunk szerint mégis a mi munkank volt az elsd, amely egy halegyiittesen
beliili gild strukturat nagy méretfelbontds mellett és eldzetes, szubjektiv életszakasz
elkiilonités nélkiil igyekezett jellemezni. Eredményeink fontos tanulsadga, hogy az oly széles
korben alkalmazott gyakorlat, miszerint az egyes halfajokat az egyedek kozti variabilitas
figyelmen kiviil hagyasaval soroljak altalanos érvényli taplalkozasi gildekbe (pl.
"benthivor", "insectivor", "planktivor"), alapjaban helytelen. A taplalkozasi gildek hibas
meghatarozasa nem csak a kozosségek kozti 6sszevetést torzitja, hanem az adott kozosségen
beliili id6beni variabilitasrdl is téves megallapitasokhoz vezethet. Lévén vizeink allapotanak
értekelése sordn is jelentés mértékben tdmaszkodunk a kiilonb6zd gild alapt mutatokra,
kiilonosen fontos a taplalkozasi gild besorolds modszertandnak finomitasa.
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3. A siilléfajok méretfiiggo prédavalasztasa egyenetlen prédahal
méreteloszlas mellett [8]

3.1. Bevezetés

Mint az el6z6 fejezetbdl is kidertilt, a méretfiiggd folyamatok jelentds hatassal vannak
a halak taplalkozasi szokdsaira. A taplalékforras méreteloszlasa alapjaiban befolyasolja az
egyes ragadozd méretcsoportok taplalkozasi feltételeit, novekedését és tulélését is (Werner
& Gilliam 1984, Olson 1996, Persson & Bronmark 2002a). A halak e folyamatokkal
szemben feltehetden egyik legérzékenyebb csoportja a halfogyaszté ragadozo fajok (a
tovabbiakban egyszeriien: ragadoz6 halak). E fajok egyedfejlédésiik korai szakaszaban
kiilonosen éles taplalékvaltas(ok)on esnek at (6sszefoglald: Mittelbach & Persson 1998). A
ragadozo halak a kiils6 taplalkozasra torténd attérésiiket kovetden rendszerint aprd, majd
nagyobb gerinctelen szervezetekkel tdplalkoznak, azonban a tovabbi fejlodéshez életiik elsd
vagy masodik évében at kell térniiik a halfogyasztasra. A valtast kdvetden a ragadozok
rendszerint kis szamu, de relative nagy méretli taplalékot fogyasztanak a préda észlelési
gyakorisaga ¢és zsdkmanyul ejthetOségi esélye 4altal meghatarozott optimalis
taplalékvalasztasi mechanizmusok szerint (Townsend & Winfield 1985, Juanes 1994, Sih &
Cristensen 2001, Turesson et al. 2002). Lévén a ragadozé halak tobbsége prédajat egészben
nyeli le, potencialis taplalékforrasuk a szajméretiik altal korlatozott (Hambright 1991,
Nilsson & Bronmark 2000). Ezért a ragadozo-préda kolcsonhatasok e halaknal erdsen
fliggnek a ragadozd méretétdl €s a potencialis préda allomanyok méret és testalkat szerinti
Osszetételétol (Olson 1996, Einfalt & Wahl 1997, Persson & Bronmark 2002a).

Altalanossagban, a préda abszolut mérete novekszik, mig relative mérete csokken a
ragadozo méretével (Juanes 1994, Scharf et al. 2000, Keskinen & Marjoméki 2004, Dérner
et al. 2007). Ugyanakkor, a szdjméretilk adta elvi lehetdségeket ritkan hasznaljak ki a
ragadozok, rendszerint az annal jelentdsen kisebb taplalékot részesitik elényben. Ennek oka,
hogy a til nagy taplalék kezelése nehézkes és igy kevésbé rentdbilis (Juanes 1994, Nilsson
& Bronmark 2000, Turesson et al. 2002). Ezen tipikus mintazatok feltételezik a kedvezo
taplalékellatottsagot ¢és foként a prédaallomanyok egyenletes méreteloszlasat. A
természetben a préda szervezetek méreteloszlasa azonban csak ritkan egyenletes. A
legaltalanosabb ilyen anomalia éppen a legkritikusabb taplalékvaltas idészakara esik, amikor
a fejlédd ragadozonak az aprd gerinctelen szervezetekrdl kell a joval nagyobb halak
fogyasztasra valtania (van Densen ef al. 1996, Garcia-Berthou 2002). A taplalkozas
hatékonysaganak erdteljes fliggdsége a ragadozo-préda méretviszonytdl, azt eredményezi,
hogy a préda egyenetlen méreteloszlasa jelentdsen visszavetheti a ragadozd novekedését és
megnovelheti pusztulasi ratajat, kiilonosen az érzékeny korai €letszakaszban (Bird 1972, van
Densen et al. 1996, Houde 1997).

Az egyes prédafajok testalkat, egyedstirliség, méreteloszlas és viselkedés szerinti
eltérései jelentdsen befolyasolhatjak a ragadozo halak taplalékvalasztasat (Webb 1986,
Einfalt & Wahl 1997, Nilsson & Bronmark 2000). Feltételezziik, hogy azon prédafajokat,
amelyek kimereszthetd tiiskékkel rendelkeznek, keriilik a ragadozok vagy legalabbis relative
kisebb méretben fogyasztjak, mint azokat, amelyeknek nincsenek ilyen képleteik (Einfalt &



dc_1632_19
- - 59

Wahl 1997, Dorner & Wagner 2003). Szintén kimutattdk, hogy a ragadozdk az azonos
testhosszusagu prédak kozil preferaljak a nyulankabb alkatt fajokat. Ezen faji kiillonbségek
azonban gyakran eltlinnek, ha nem a testhosszt, hanem a testmagassagot tekintjiik
viszonyitasi alapnak, ami a ragadozok nyelési mechanizmusanak ismeretében logikus is
(Einfalt & Wahl 1997, Nilsson & Bronmark 2000). Ugyanakkor, a préda aktivitasanak
szerepe a ragadozok taplalékvalasztasban mar nem egyértelmii. Az aktivabb prédaval ugyan
nagyobb eséllyel taldlkozik a ragadozé (Juanes 1994), &m zsakmanyul ejtése nehezebb lehet
(Webb 1986).

A Balatonban a fogassiillg egyes méretcsoportjainak taplalkozasi problémai mar régota
ismertek, amelynek okaként a potencialis taplalékhal-allomany nem megfeleld Osszetételét
tartjak (Tolg 1959, Woynarovich 1959, Bir6 1972, 1973, Tétrai & Ponyi 1976). Mindezek
ismeretében, a jelen tanulméanyban azt vizsgalom, hogy a halfogyasztasra torténd attérést
kovetden miként valtozik a fogassiilld €s a kostillé novekedésével zsakmanyuk faj és méret
szerinti Osszetétele, és prédapreferenciaja a Balaton nyiltvizében. Eldzetes felmérések
alapjan ismert, hogy a potencialis prédaallomany méreteloszlasa erdsen bimodalis a
Balatonban (Tétrai et al. 2008, Specziar et al. 2009, Gyorgy et al. 2012). Arra szamitottam
tehat, hogy a ragadozok prédavalasztisa jelentdésen kiilonbozhet az egyenletesebb
prédaeloszlas mellett érvényes altalanos sémaktol. Feltételeztem, hogy (i) a ragadozo-préda
méretgdrbe kilaposodik azon ragadozd mérettartomanyokban, ahol az optimalis méretli
taplalék hianyzik — azaz a ragadozok novekedésiik ellenére is kitartanak (nem lévén mas
lehetdségiik) az addigi kisebb, de gyakoribb préda fogyasztisa mellett; (ii) ugyanakkor
pedig, hogy fedezhessék energia sziikségleteiket, a ragadozok novelik a fogyasztott prédak
szamat. Feltételeztem tovabba, hogy (iii) a ragadozok taplalékaban feliilreprezentaltak
lesznek az élohely hasznalatban veliik jobban atfedd és konnyebben zsdkmanyul ejthetd
prédafajok, igy példaul a sajat fajtarsaik. Mindemellett, izgalmas kérdés volt, hogy a két
kozeli rokon ragadozd faj miként alkalmazkodik a taplalékkészletet jellemzd
egyenetlenségekhez. A két siilléfaj kozott van ugyanis néhany morfoldgiai és viselkedésbeli
eltérés, amelyek hatdssal lehetnek a taplalkozasi szokasaikra és prédaszelektivitasukra is.
Nevezetesen, a fogassiilldé nagyobb fogakkal rendelkezik, gyorsabban és nagyobbra nd,
valamint részben mas ¢él0hely preferenciaval bir, mint a kdsiillé. Feltételeztem tehat, hogy
(iv) a fogassiilld sokkal inkabb kihasznalhatja a szdjmérete altal adott lehetdségeket €s
relative nagyobb prédakat (is) fogyaszt, mint a kosiillo.

3.2. Anyag és modszer
3.2.1. Mintavétel

Koszonhetden a parhuzamosan zajlé haladllomany felméréseinknek, e vizsgalat kiilon
mintavételi erdfeszitést nem kovetelt. A fogassiilloket €s kostilloket a 2.2.1. fejezetben
bemutatott mintavételi eljaras szerint gytijtottiik, kopoltyahalokkal és szankos ivadékhaloval
a Balaton nyiltvizén, 2007 és 2009 kozott, lefedve a taplalkozd életszakasz teljes
méretskalajat. Szintén ugyanezen gyljtések szolgaltak alapul a potencialis prédahal-
allomany felmérésére.
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3.2.2. Taplalékelemzés

A kifogott ragadozo halak gyomortartalmat a tovabbi vizsgalatig 4—10%-o0s formalinban
tortositottam. Osszesen 7729, 6.5-750 mm testhossziisagt fogassiillét (amelyek koziil 357
gyomraban volt értékelhetd halzsakmany) és 857, 5-350 mm testhosszusagh kosiillot
(amelyek kozil 172 gyomraban volt értékelhetd halzsdkmany) vizsgaltam meg. A
viszonylag nagy mintaméretre két okbol volt sziikség. Egyfeldl, szerettem volna az
ivadékkori taplalékvaltas iddszakat is pontosan jellemezni; nevezetesen a méretelénnyel
indulo, ritka, de a populacio alakulasa szempontjabol jelentds szereppel bird, koran
taplalékvalto, tipikusan kannibal példanyokat is megvizsgdlni. Ezért a vizsgalt egyedek
dontd része ivadék volt. Masfeldl, a nagyobb méretcsoportoknal gyakoriak az {ires gyomra
egyedek, amit szintén figyelembe kellett venni a mintak kijelolésénél.

Az elfogyasztott taplalékhalak azonositdsa jO megtartasi példanyok esetében
Koblickaja (1981) és Pinder (2001) ivadékhatarozoéi, mig az emésztettebb préda esetében
Maitland (2004) hatarozoja alapjan tortént. Az azonositas a legtobb esetben (~95%) faji
szintig lehetséges volt. A nem hatarozhat6 prédat a fogyasztott tdplalék szamanal figyelembe
vettem, viszont a specifikusabb elemzéseknél nem. E vizsgalat sordn a pusztan gerinctelen
szervezeteket fogyasztd példanyok taplalékat nem elemeztem, azok taplalkozasat a 2.
fejezetben mar bemutattam.

3.2.3. Ragadozo és préda méretek

A ragadozok standard testhosszat (L, mm), tomegét (M, g: gyomortartalom nélkiil) és
szajnyilasat (G, mm) mértem. A szdjnyilas méretét egy skalazott, 30° nyilasszogli rézktuppal
hatdroztam meg, amelyet a ragadozo6 szdjaba toltam annak teljes, de még erdltetés nélkiili
kitarulasaig (Ward & McCulloch 1991).

Amikor azt a zsakmany megtartdsa lehetdvé tette, mértem az elfogyasztott hal
testhosszat, testmagassagat (D, mm) és tomegét. Amennyiben csak a testhossz volt mérheto,
akkor a testmagassag ¢és tOmeg értékét a Balatonra érvényes fajonkénti L—-D és L-M
Osszefiiggések alapjan rekonstrualtam (Specziar 2011).

3.2.4. A taplalekkészlet és a prédaérték meghatarozadsa

A potencialis taplalék halak faj- és méretcsoport szerinti, a teljes tora vonatkozo relativ
egyedszdm és biomassza értékeit a kiterjed kopoltyihalds haldlloméany felméréseinkbdl
(Specziar et al. 2009, 2013) nyert és a teljes vizoszlopot reprezentald egységnyi halaszati
intenzitasra esé fogas értékek (CPUE) valamint az egyes vizmélység tartomanyok ¢€s
mintaterliletek altal reprezentalt viztomeg stlyok alapjan hataroztam meg (Lauridsen et al.
2008, Specziar 2010). Ezt kdvetden, az egyes ragadozo méretekhez tartozo felsé prédaméret
hatarokat, azaz az elérhetd taplalékkészlet részt, a megfigyelt legnagyobb DprédaX Gragadozs
érték alapjan jeloltem ki és a vonatkozo préda méretdsszefliggés alapjan szamoltam at préda
testhossz értékke.
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Feltételeztem, hogy a préda tomege kozvetleniil aranyos a préda energiatartalmaval
(Turesson et al. 2002). igy az egyes prédafajok relativ (tap)értéke az adott ragadozd
méretcsoport szamdra elérhetd maximalis préda tomeg alapjan keriilt meghatarozésra,
tekintettel a maximalis DprédaXGragadozo' értékre és az egyes prédafajok Balatonban
eléforduld legnagyobb méretére is (Specziar 2011).

3.2.5. Adatelemzés

A két siillofaj egyedfejlodését jellemzd taplalékszelekcids mintdzatok leirdsdhoz
elemeztem a préda méretének, a préda méret és faj szerinti diverzitdsdnak, valamint a
ragadozok méret és faj szerinti prédaszelektivitasanak alakuldsat a ragadozo méretének
fliggvényében.

A préda testhossz, testmagassag ¢és tomeg €rtékeit a ragadozd testhossz, illetve, a préda
tomeg értékeit a ragadozd tomeg értékeivel vetettem Ossze regresszid segitségével. A
regresszid elemzés soran az adatokra linearis, hatvany, valamint masod- ¢s harmadfokt
polinomialis modelleket illesztettem az OriginPro 8.5.1. (OriginLab Corp.) szoftver
segitségével. A legjobban illeszkedd modell kivalasztisat az Akaike stulyok (w) alapjan
végeztem. A w; 0 és 1 kozott valtozhat, attol fiiggden, hogy mekkora a valdszintisége annak,
hogy az i modell a legjobb illeszkedésti a vizsgalt alternativak koziil (Wagenmakers &
Farrell 2004). A két ragadozofaj kozt ezen Osszefiiggések tekintetében esetlegesen fennallod
eltéréseket ANCOVA segitségével vizsgaltam az 5 és 350 mm kozotti (kozos) ragadozd
testhossz tartomanyra vonatkozoan logio transzformalt ragadozé és préda adatokkal. Az
Liagadozo—Gragadozo Osszefliggést linearis regresszioval hatdroztam meg a két fajra és a kapott
Osszefliggéseket szintén ANCOVA segitségével vetettem Ossze a Statistica 8.0 (StatSoft
Inc.) szoftvert segitségével.

Minthogy a ragadoz6 halak viszonylag kevés, leggyakrabban egyetlen prédat
fogyasztanak alkalmanként, igy szdmos, a taplalék Osszetételét jellemzé mutatdé nem
szamolhat6 egyedenként, csak a ragadozok valamely csoportjara. Ezért a préda taxondmiai
¢s méret diverzitdsanak, a prédaszelektivitasnak €s a taplalkozott ragadozok aranyanak (itt a
gerinctelen szervezeteket fogyasztd ragadozok is figyelembe vételre keriiltek) szdmolasdhoz
a fogassiilloket tiz, mig a kostilloket hét méretcsoportba rendeztem a testhosszuk alapjan. A
préda méret diverzitdsanak és a ragadozok préda méret szelektivitasanak szamoldsahoz a
taplalék halakat ugyancsak tiz méretcsoportba rendeztem testhosszuk szerint.

A gyomorban talalt préddk taxondmiai és méret diverzitasat a standardizalt Levins

(1968) féle niche szélesség indexszel (B) jellemeztem: B = I(Z;":l |29 —1Jx (m-1)"", ahol

pi az i préda (adott faj vagy méretcsoport) ardnya a taplalékban és m a taplalékkategoridk
szama. Az index 0 kozeli értéke erds taplalék specializaciot, mig 1 kozeli értéke széles
taplalék spektrumot jelez. A taplalék diverzitasdnak esetleges trendszerti valtozasat a
ragadoz6 méretével Spearman-féle rang korrelacioval vizsgaltam a Statistica 8.0 (StatSoft
Inc.) szoftvert segitségével. Az egyedenkénti prédaszam méretcsoportok kozotti eltéréseit,
valamint a két ragadoz6 faj kozti kiilonbségeket a prédahalak taplalékon beliili ardnyat, az
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egyedenkénti prédaszamot €s préda taxondmiai €s méret diverzitasat illetéen Mann-Whitney
U-teszttel vizsgaltam a Statistica 8.0 (StatSoft Inc.) szoftver segitségével.

Az egyes ragadozo méretcsoportok prédapreferencidjat az Ivlev (1961) altal kidolgozott
szelektivitasi indexszel (E) vizsgaltam: E, = (p, —q,)x (p, + q,) ', ahol piés qiaz i
taplalékalkotd (prédafaj illetve préda méretcsoport) részardnya a taplalékban ¢és a
kornyezetben. Az index -1 és +1 kozotti értéket vehet fel és negativ értéke az adott préda
elutasitasat, mig pozitiv értéke preferenciat jelez. Minthogy a legkisebb taplalékhalak
allomanyat a kopoltyuhaldéval nem tudtuk megbizhatéan monitorozni, igy a szelektivitasi
indexet csak a Lpreda>50 mm €s Liagadoz6™>100 mm esetekre szamitottam ki. Tovabba, mivel a
kis prédaszam miatt egyes prédakategoridk fogyasztdsa nem volt minden esetben észlelhetd,
igy fals E=-1 index értékek eléforduldsara is szamitani lehetett. Akkor tekintettem biztosan
falsnak az i ragadoz6 méretcsoportnal az Ei=-1 értéket a j prédaval szemben, ha mind az i-
1, mind az i+1 ragadoz6é méretcsoportoknal az adott préda részardnya a taplalékban >5%
volt. Ilyen esetekben, az i ragadoz6 méretcsoportra vonatkozoan az Ei.1; és Ei+1,; értékek
atlagat tekintettem mérvadonak. Egyéb esetekben az E=-1 értéket valosnak fogadtam el. Az
altalam alkalmazott korrekcido nem egyedi, hasonlé megfontoldsokat alkalmaztak Nunn et
al. (2007) a fals E=+1 esetekre. Annak eldontésére, hogy a kapott szelektivitasi érték
tekinthetd-e valds elutasitasi vagy preferencia jelzésnek, randomizacios tesztet hasznaltam.
A prédaadatok 10000 alkalommal torténd Gjrakeverésével és a taplalék készlettel torténd
Osszevetésével a szelektivitasi indexnek egy referencia eloszlasat képeztem, Excel makro
segitségével. Az igy kapott index érték eloszlasbol hatdroztam meg a tényleges
megfigyelésekhez tartozd 95%-os konfidencia tartoméanyokat (Afeworki et al. 2011). Az
index jelzését egy préda csoporttal szembeni elutasitasra vagy preferenciara vonatkozoan
akkor fogadhatjuk el valdés indikacionak, ha a hozzatartozd konfidencia tartomany nem
tartalmazza a z€rd index értéket.

3.3. Eredmények
3.3.1. A ragadozo taplalkozas kialakulasa

A fogassiillonél mar 13.5 mm testhossz mellett is el6fordultak halfogyasztd egyedek.
Ezzel szemben a kosilld legkorabban a masodik életévében, 70 mm testhossznal valt
ragadozova. Ezek azonban csak kezdeti, kis gyakorisagl esetek. A ragadozasra torténd teljes
atallas, amikor az egyedek tobb mint fele fogyaszt mar halat, a balatoni fogassiillonél és
kosiillonél egyarant 100-150 mm testhossz elérésével, a masodik, illetve a harmadik és
negyedik ¢életévben kdvetkezik be (7. tablazat). A ragadozésra torténd attérés a fogassiillonél
hatarozottabb, e faj 150 mm testhossz felett mar kizarolag halat fogyaszt, mig a kdsiilld
egészen 250 mm testhosszig csOkkend mértékben ugyan, de kiegésziti taplalékat
makroszkopikus gerinctelen szervezetekkel.
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Azon egyedek aranya, amelyek gyomraban taplalékot taladltam nem tért el a két stilléfaj
kozott (Mann-Whitney U-teszt, n=7, Z=-0.32, P>0.05). A korai, gerincteleneket fogyasztd
¢letszakaszban (Lragadoro<100 mm) a fogassiilldé és a kosiilldé gyomraban 77-91%
gyakorisaggal talaltam taplalékot. Ugyanakkor, a halfogyasztasra torténd atallast kovetden
ez az ardny 45-68%-ra csokkent. A legnagyobb fogassiilloknél (Lragadoze>500 mm) viszont
ujbol gyakoribba valt a teli gyomor (7. tablazat).

A 250 mm-nél kisebb fogassiilloknél az egyedenkénti atlagos prédaszam 1.1-1.3 volt,
amely 401-500 mm testhossz eléréséig 2.9-ig emelkedett, majd ismét 1.1-re csokkent a
legnagyobb egyedeknél. Ezzel szemben, a kosiillok ndvekedésével az atlagos prédaszam is
monoton mdédon ndvekedett 1.4-r61 2.7-ig (7. tablazat). Megallapithatd, hogy azonos
ragadoz6é méret esetén a kdsiillé tobb prédat fogyasztott, mint a fogassiillé (Mann-Whitney
U-teszt, n=295 a fogassiilld és n=172 a késiillonél, Z=-6.84, P<0.001).
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100 T [ |
S B -
? ]
2 60 l
:8
E 40
=
520 A
O -
5-50 51- 101-151-201- 251-301- 351-401- 501-
100 150 200 250 300 350 400 500 800
Kosiillo
100 — I
S 80 1 O egyéb és nem azonositott
o0 | B Dévérkeszeg
:g 60 O Kiisz
Y i O Folyami géb
o 40
;t:s O Vagodurbincs
S 20 A E K6siillé
= B Fogassiillo
O -

5-50 51- 101- 151-201- 251-301-
100 150 200 250 300 350
Ragadoz6 L (mm)

13. 4bra. A fogassiill6 és a kdsiilld halzsakmanyéanak valtozasa a névekedés soran (testhossz,
L) a Balatonban.

3.3.2. A préda faji diverzitisa

A fogassiillonél 6sszesen 15, mig a kostillonél 11 halfajt azonositottam a taplalékban. A
préda faji diverzitasa (7. tablazat) nem mutatott hatdrozott parhuzamot egyik ragadozo6 faj
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méretével sem (Spearman rang korrelacid, d.f.=9, »=0.309, P>0.05 a fogassiill6 és d.f.=6,
rs=0.486, P>0.05 a kosiillonél), illetve nem tért el a két faj kozott (Mann-Whitney U-teszt a
Liragado-6<350 mm ragadozé mérettartomanyra, n=7, Z=1.57, P>0.05).

A fogassiilld 100 mm testhosszig leginkdbb sajat fajtarsait zsadkmanyolta. Kozepes
ragadoz6 méretnél a kiisz és a vagodurbincs volt a leggyakoribb préda, mig a legnagyobb
példanyok foként dévérkeszeget fogyasztottak (13. abra). A kosiilld kezdetben szintén
foként a fogassiillo ivadékat fogyasztotta, majd 100 mm testhossztol mar elsé sorban folyami
gébet és vagddurbincsot zsdkmanyolt, mig 300 mm testhossz felett szamottevéen megndtt a
kannibalizmus jelentésége (13. abra).

3.3.3. A préda mérete

Jellemzben, a nagyobb ragadozok nagyobb prédat fogyasztottak. A fogassiillonél a
prédaméret gorbe meredeken emelkedett 100-150 mm ragadozé testhosszig, azt kovetden
azonban teljesen kilaposodott, majd végiil a legnagyobb mérettartomanyokban ismét felfelé
ivelt (14 éabra). A megfigyelt mintazatott legjobban egy harmadfokd polinom fliggvény
modellezte mind a préda testhosszt (Akaike stlyok, w=1.000), magassagot (w=1.000) és
tomeget (w=0.711) illetéen, 266 és 284 mm ragadozo testhosszndl elhelyezkedd inflexios
ponttal (8. tablazat). Ugyanakkor, a ragadozd és a préda tomegének viszonya hatvany
fliggvény (w=0.911) mentén valtozott. A kosiillé novekedésével, hasonléan a 350 mm
kisebb testhosszi fogassiillohéz, a préda szinte minden mért dimenzidja kilaposodo
hatvanytrendet kovetett (w=1.000 minden esetben) (15. abra ¢és 8. tablazat). Habar a két
siilléfaj azonos szdjmérettel rendelkezik (ANCOVA, F1.953=0.20, P>0.05), adott méret
mellett a fogassiilld atlagosan joval nagyobb taplalékot fogyasztott, mint a kosiilld
(ANCOVA logio transzformalt adatokra é¢s L<350 mm ragadozé mérettartomanyra, F1621-
667=13.4-18.7 a vizsgalt préda dimenzio fiiggvényében, P<0.001).

A préda testhossz diverzitdsa monoton novekedett mindkét ragadoz6 fajnal (Spearman
rang korrelacio, d.f.=9, r—=0.964, P<0.001 a fogassillénél és d.f.=5, r=0.943, P<0.01 a
kostllonél), és nem kiilonbozott a két ragadozo faj kozott (Mann-Whitney U-teszt, n=7,
Z=1.14, P>0.05) (7. tablazat).

A megfigyelt legnagyobb préda magassag nagyon kozel volt a fogassiillo
szajnyildsdhoz, mig a kdsiillonél sose haladta meg a ragadozd szajnyilasanak 70%-at (7.
tablazat). Ugyanakkor, a préda magassag és a ragadozo testhossz 6sszefliggés szignifikansan
varialt a prédafajok kozott mindkét ragadozonal (ANCOVA logio transzformalt adatokra,
Fs5573=7.2, P<0.001 a fogassiillénél és Fs;271=28.1, P<0.001 a kosiillénél). Hasonloképpen,
a préda magassag ¢s a ragadozo testhossz viszonya valtozott a fogyasztott prédaszammal,
nagyobb prédaszamok esetén a préda magassag csokkend tendenciat mutatott (ANCOVA
logio transzformalt adatokra, F>.336=97.9, P<0.001 a fogassiillonél és F2.296=18.8, P<0.001 a
kostllonél).
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14. abra. A fogassiillé és préddjanak méretviszonya (testhossz, L; testmagassag, D;
szajnyilds, G; tomeg, M) a Balatonban. A (b) abrdn a ragadozd szajnyilasa 4altal
meghatarozott elvi maximalis prédaméret is jeldlve van szaggatott vonallal. Az illesztett
regresszids Osszefliggések (folytonos vonal) statisztikai Osszefoglaloja a 8. tablazatban

talalhato.
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15. abra. A kosiilld és prédajanak méretviszonya (testhossz, L; testmagassag, D; szajnyilas,
G; tdmeg, M) a Balatonban. A (b) abran a ragadozé szdjnyilasa altal meghatarozott elvi
maximalis prédaméret is jelolve van szaggatott vonallal. Az illesztett regresszids
Osszefiiggések (folytonos vonal) statisztikai 0sszefoglaloja a 8. tablazatban talalhato.
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8. tablazat. A prédahal mérete a fogassiilld és a kosiillé méretének fiiggvényében a
Balatonban (grafikusan lasd 14. és 15. abrak).

inflexids pont
2

Osszefiiggés nooor x érték y érték

Fogassiill, teljes méretspektrum

Lprea=0.00000157Ly,, >-0.00134L,,, *+0.440L,,, +2.86 496  0.729 L,=284 mm L ,5,=56 mm
Dyrsga=0.00000058L 5 >-0.00046L 10 *+0.135L,,,-0.69 484  0.784 Ly =266 mm  D,q,=15 mm
My154:=0.00000139L ., *-0.00083 L, “+0.14L 0o -4.14 478  0.737 Lye=276 mm M,,;=2.0 g

Mpréda:0-00 1 23Mag.1.36 478 0.754 -
Fogassiilld, L., <350 mm

Lpréda:1 -57Lrag.0'65 351 0705 - -
l)préda:o-24Lrag.0‘73 340 0661 - -
Mpréda:0-0000287Lrag.2'10 334 0.737 - -
Mpréda:0-0767]‘4rag.0.70 334 0738 - -
K6siillo, Ly <350 mm (teljes méretspektrum)

Lpréda:1 -63Lrag.0-62 3 19 0404 - -
Dpréda:o-zSLrag.u67 301 0397 - -
Mpréda:0-0000586Lrag.1'90 290 0.406 - -
Mpréda:0-064OMag.0.63 290 0.403 - -

Liag., ragadoz6 testhossz (mm); Lpreda, préda testhossz (mm); Dpreda, préda testmagassag
(mm); Mpréda, préda tomeg (g); Mrag.., ragadozo tomeg (g).

3.3.4. Prédaszelekcio

A potencialis prédahalak egyedszam és biomassza szerinti eloszlasa bimodalis volt a
préda méretének fliggvényében, 61-110 mm ¢és 181-270 mm testhossz tartomanyokban
megfigyelheté csucsokkal (16.a-b abrak). A 41-130 mm testhossz tartomanyban a
leggyakoribb faj a kiisz, 131-230 mm testhosszndl a dévérkeszeg ¢és 231-300 mm
testhossznal a garda volt. Emellett mas potencidlis prédafajok gyakorisdga csekély volt. A
taplalékhalak biomassza eloszlasabol adoddan, az elérhetd taplalékforras mennyisége
rohamosan novekedett a fogassiilld egyedfejlodése soran mintegy 200 mm testhosszig,
illetve 420 mm testhossztol, viszont a 200-420 mm méretii ragadozoknal az elérhetd forras
nem bdviilt észrevehetd mértékben a novekedéssel (16.c dbra). Ezzel szemben, a kdzepes
méretli taplalékhalak allomanyanak viszonylagos sziike a kosiillonek minddssze a ritka,
legnagyobb méretcsoportjat (Lragadozo>300 mm) érintette.

A ragadozok szamara elérhetd legnagyobb tomegili préda fajonként jelentdsen eltért, de
kiilonbozott a fogassiilld és a kdsiilld kozott is, illetve valtozott a ragadozd méretével,
kiilonosen a fogassiillonél (17. é&bra). Ezen elveket figyelembe véve, a leginkabb
profitabilisnak tiind taplalék a kdsiillé és a 230 mm testhossznal kisebb fogassiillé szdmara
a folyami géb, a fogassiillo és kdsiillé voltak. A 230 mm-nél nagyobb fogassiillok altal
elérhetd legprofitabilisabb prédanak pedig a fogassiilld és kosiilld bizonyult. A dévérkeszeg
a kosiilld és a 300 mm-nél kisebb fogassiilld szamara a legkevésbé profitabilis taplalék volt,
viszont a fogassiilld nagyobb méretcsoportjai szdmara e prédafaj relativ profitabilitasa javult.
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16. abra. A potencialis prédahal-dllomany egyedszdm (a) és biomassza (b) szerinti
méreteloszlasa (standard testhossz, L) €s faji 6sszetétele, valamint a fogassiillé és a kosiilld
egyes méretcsoportjai szamara elérhetd prédadllomany rész (c) a Balatonban. A fogyaszthaté
préda maximalis testmagassaga a fogassiillonél a szajnyilds méretével, mig a kdsiillénél a
szajnyilas méretének 70%-aval egyenld.
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A megfigyelt prédafaj valasztasi mintazatok (18. és 19. abrak) tobbségében jo
Osszhangban voltak a becsiilt profitabilitasi viszonyokkal. Szem el6tt tartandé ugyanakkor,
hogy mivel néhany prédakategdria minta szdma egyes ragadoz6 méretcsoportok esetében
alacsony volt, igy a becsiilt szelektivitasi indexek széles konfidencia intervallummal
rendelkeztek és gyakran magukba foglaltak a nulla értéket is. A 101-400 mm testhosszusagi
fogassiilld a szdjnyilds kapacitdsanal jelentdsen kisebb prédakra mutatott pozitiv
szelektivitast (18. abra). Viszont 400 mm testhossz felett a fogassiillé prédaszelektivitasa
szintén bimodalissa valt, keriilte a kdztes méretii, 71-120 mm testhosszusagu prédahalakat.
A préda faji hovatartozasat tekintve, a fogassiillo, sajat fajtarsait, a kosillét, a
vagodurbincsot és a folyami gébet kedvelte leginkabb, illetve nagyobb méretcsoportjai a
dévérkeszeget, viszont a kiiszt kisebb aranyba fogyasztotta, mint azt gyakorisaga alapjan
varhattuk volna (19. abra). Mas, ritkabb taplalékfajok irant tobbségében szintén pozitiv
szelekciot mutatott e ragadozo, de a gyakori gardat inkabb keriilte. A szelektivitasi index
alapjan a kosiillo a szajnyiladsanal joval kisebb taplalékok irant mutatott ndvekvo preferenciat
(18. abra). A kosiill6 minden méretcsoportja kifejezetten kedvelte a vagddurbincsot és a
folyami gébet, mig a kiiszt és a dévérkeszeget kertilte (19. abra). A koésiillonek szintén
kedvelt taplaléka volt a fogassiilld és a legtobb ritkabb taplalékfaj, illetve nagyobb ragadozo
méretnél a fajtarsak.

‘§ 08 T Fogassiillo 0.20

s 0.7 1
5 0.6

5 0.5 1

0.4 1

§a 0.2 1 ny-x.‘x__ AAN-ANRAN A A
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17. abra. Az elméletileg elérhetd maximalis relativ energia nyereség prédafajonként a
fogassiilld és a kdsiilld egyes méretcsoportjainal (standard testhossz, L) a Balatonban. A
relativ energia nyereség a legnagyobb elfogyaszthato préda és a ragadozo testtomegének
aranyaban keriilt kifejezésre, figyelembe véve az adott prédafaj novekedési korlatait is. A
legnagyobb fogyaszthaté préda testmagassaga a fogassiillonél a szajnyilas méretével
egyezOnek, mig a kosiillonél annak 70%-aban keriilt meghatidrozisra a természetben
megfigyelteknek megfelelden.
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18. abra. A fogassiillo és a kosiillé egyes méretcsoportjainak (standard testhossz, Lrag)
prédaméret szerinti szelektivitasa (Ivlev-féle szelektivitdsi index, 95% konfidencia
tartomannyal) a Balatonban.
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19. ébra. A fogassiilld és a kosiilld egyes méretcsoportjainak (standard testhossz, L) prédafaj
szerinti szelektivitasa (Ivlev-féle szelektivitasi index, 95% konfidencia tartomannyal) a
Balatonban.

3.4. Ertékelés
3.4.1. A prédaadllomany egyenetlen méreteloszlasanak hatasa

A legtobb kordbbi tanulmany szerint a ragadozohalak altal fogyasztott prédaméret
szigord monotonitassal, linedris vagy hatvany trend mentén ndvekszik, mig a préda-
ragadoz6 méretarany rendszerint csokkenést mutat a ragadozo novekedésével (Olson 1996,
Hansson et al. 1997, Scharf et al. 2000, Keskinen & Marjoméki 2004, Dorner et al. 2007).
Hasonl6 mintézatokat kaptam a balatoni fogassiilld és kdsiillé esetében, de csak 350 mm-es
ragadozé testhosszig. Viszont, amennyiben a teljes élettartamot egységében tekintjiik, a



dc_1632_19
- - 72

fogassiillonél feltiind szigmoid gorbét mutatott a ragadozo-préda méretviszony, jelezvén,
hogy a ragadoz6 kozépes méretcsoportjainal a préda mérete stagnal.

A Balatonban a potencialis taplalékhalak allomanyanak egyedszama és biomasszéja
egyenetlen, kétcsucsu eloszlast mutat a testméret szerint. Ebbdl adoddan az elérhetd
taplalékforras alakulasa nem koveti a fogassiilld és kosiillé igényeit a novekedés soran és
ezaltal a 200-420 mm testhosszisagu fogassiillok és a 300 mm-nél nagyobb kdsiillok
szamara a taplalkozasi feltételek kedvezOtlenebbiil alakulnak. Minthogy a forras sziike
korlatozza a kozepes méretii fogassiilloket abban, hogy a ndvekedéssel aranyosan noveljék
az elfogyasztott préda méretet, igy nincs mas lehetdségiik, mint novekvd energia igényiiket
a prédaszam novelésével igyekezzenek fedezni. A szajnyildsuk altal korlatozott
ragadozoknal gyakori, hogy a soron kdvetkez6 taplalékvaltas eldtt atmenetileg megndhet a
préda szdma. Viszont, ha a ragadozok rakényszeriilnek, pl. forrdshiany miatt, hogy
tartosabban nagy mennyiségben ejtsenek az idealisnal kisebb méretli prédat, akkor a
csokkend profitabilitas kihathat fejlodésiikre is (Werner & Gilliam 1984). A prédavalasztasi
kisérletekben a préda méretét gyakran a ragadozok valamely relevans méretéhez (pl.
teszthossz, testtdomeg vagy szajnyilas) viszonyitva értékelik (Mittelbach & Persson 1998,
Keskinen & Marjoméki 2004, Turesson et al. 2006, Dorner et al. 2007). A relativ prédaméret
pedig rendszerint monoton mddon csokken a ragadoz6 méretével (Keskinen & Marjoméki
2004, Dorner et al. 2007). Ezzel szemben, a Balatonban a szigmoid préda-ragadozé méret
gorbe a fogassiillonél azt eredményezte, hogy a fentiekkel ellentétben, a préda relativ mérete
egy U-alaki gorbe szerint alakul a novekedés soran, 383-421 mm (a figyelembevett
prédaméret mutatotol fiiggden) ragadozo testhossznal megfigyelhetd minimum értékkel,
amely szintén j6 6sszhangban van a potencialis prédak tavi méreteloszlasaval és a ragadozok
szajnyilashoz kotott zsakmanyszerzési képességével.

A kozepes méretli balatoni fogassiilloknél megfigyelt jelenség nagyon hasonlit ahhoz a
helyzethez, amely a korai életszakaszban, a gerinctelen taplalékrol a halfogyasztasra torténd
atallaskor jellemez egyes ragadozohal populaciokat (van Densen et al. 1996, Persson &
Bronmark 2002a, Specziar & Bir6 2003), miszerint a nagyobb prédara valtas folyamata
megtorik. A korai életszakaszban fellépd ilyetén buktatok jelentds hatassal vannak az ivadék
novekedésére €s tulélési esélyeire, és ezaltal az érintett évjaratok erdsségére (van Densen et
al. 1996, Houde 1997, Bystrom et al. 1998). Mindazonaltal, a balatonihoz hasonlo, az
1d6sebb korosztalyokat érintd taplalkozasi “lvegnyakhatasra™ alig talalunk példat az
irodalomban. A jelen megfigyeléshez leginkabb hasonlo jelenség el6forduldsara Popova &
Sytina (1977, a kozlemény 7. abraja) altal publikalt abra alapjan a Volga folyoban €16
fogassiillonél és stigérnél gondolhatunk. Az emlitett tanulményban e halak fejlodését érintd
negativ hatasra azonban még utalds sem tortént. A bimodalis méreteloszlast
prédahalallomany miatt teljesen megakadt ellenben a fekete stigér (Micropterus salmoides)
halfogyasztasra torténd attérése a spanyolorszagi Banyoles-toban (Garcia-Berthou 2002).
Megfelel6 novekedési adatok hianyaban sajnos nem tudjuk tesztelni, hogy vajon miként
befolyasolhatja az itt részletezett taplalkozasi anomalia a fogassiillé egyedfejlodését. Bird
(1997) vizsgalatai alapjan azt tudjuk mindenesetre, hogy a fogassiillo névekedése viszonylag
lassu a Balatonban. Az ires gyomrt egyedek aranya szintén a kdzepes méretii fogassiilloknél
volt a legmagasabb, amely mutat6 a lasst emésztésii ragadozo fajoknal (Molnar et al. 1967)
gyakorta bizonyult jo indikdtornak (szemben példaul a sokkal gyorsabban emésztd
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pontyfélékkel; lasd 1. fejezet) a taplalkozasi feltételeket kedvezotlen voltat illetéen (Bird
1973, Ojaveer et al. 1999). Valoszini, hogy a taplalék méreteloszlasabol eredd, a kozepes
korcsoportokat érintd probléméknak nincsen olyan drasztikus, a faj populacié dinamikajat
is érintd kovetkezménye, mint a korai életszakaszban. Hiszen példaul a Balatonban a
fogassiilld nagyjabol 300 mm testhossznal valik ivaréretté és a taplalkozasi nehézségek
ellenére a populécio ivasi sikere igen jo (Specziar 2010).

Minthogy a Balaton legtomegesebb hala a dévérkeszeg, nem meglepd, hogy amint képes
lesz ra, a fogassiillo at is tér a fogyasztasara. E valtast kovetden pedig ismét jelentésen megnd
a gyomortartalommal rendelkezd egyedek ardnya, aldtdmasztva a taplalkozasi feltételek
kedvezObbé valasat az 500 mm-es testhossz elérését kovetden.

A kosiillo esetében viszont az egyenetlen taplalékméret eloszlas populacios hatésa
nyilvanvaloan csekély, hiszen az csak a legidésebb ¢€s csekély egyedszamu méretcsoportot
érinti (Specziar & Bir6 2003).

3.4.2. Préda meret valasztas

Bér a fogassiill6 és a kdsiillo taplalkozasat alapvetden befolydsolja a rendelkezésre allo
taplalékkészlet egyenetlen méreteloszlasa, emellett is nyilvanvald a ragadozok szelektiv
prédafogyasztasa. Mind két siilléfaj 350 mm-nél kisebb példanyai hatarozott szelektivitast
mutatott az elméleti maximumnal kisebb préda irant. Hasonld kovetkeztetésekre jutottak
szamos mas ragadozé halfajon végzett vizsgalat sordn is (Webb 1986, Juanes 1994, Lundvall
et al. 1999, Nilsson & Bronmark 2000). Szembe6tld viszont, hogy a fogassiillo prédaméret
szelektivitasa 400 mm-es ragadozd méret felett szintén bimodalissa valik, a 71-120 mm
testhosszt prédahalak kifejezett keriilése miatt. Ezt a prédaméretet egyébként a kisebb
fogassiillok és a késiillok is keriilték. Ugy vélem, hogy ezek az eredmény 6nmagukban nézve
kicsit félrevezetdek lehetek. A potencialis prédahalaknak ugyanis nemcsak a méreteloszlasa
egyenetlen, hanem az egyes préda méretcsoportok faji megoszlasa is eltérd. Nevezetesen, a
szoban forg6 méretii taplalékhalak alloményat a Balatonban dontden a kiisz alkotja, szemben
mind a kisebb, mind a nagyobb méretli prédak allomanyaval. Mint az a lentebb (3.4.3.
fejezet) eldvezetett érvelésbol latszodni fog, a két siillofaj feltehetden valojaban a kiiszt, mint
taplalékhalat fogyasztja kevésbé és nem a 71-120 mm-es prédakat altalaban.

A ragadoz6 halaknal az elérhetd prédaméret szempontjabol az egyik legfontosabb
korlatoz6 tényezd a szajnyilds mérete (Hambright 1991, Nilsson & Bronmark 2000), amely
azonban nem kiilonbozott a két siillofa) kozott. Mégis, azonos ragadozd méretet tekintve,
mind az atlagos és maximalis prédaméret, mind a préda méretdiverzitasa jelentésen nagyobb
volt a fogassiillénél, mint a kdstillonél. Egy tovabbi lényeges tényezd, amely befolydsolja a
ragadozok zsdkmanyszerzési sikerét, kiilondsen a nagyobb méretii taplalékhalak esetében,
az aragadozo fogazata. A fogassiillé joval nagyobb fogakkal rendelkezik, mint a kdsiillo, és
ezaltal képes nagyobb prédakat is sikerrel elkapni és elfogyasztani (Elshoud-Oldenhave
1979). Dorner et al. (2007) kimutattak, hogy a fogassiilld szintén eredményesebb volt e
tekintetben egy masik gyakori, apréfogu ragadozoval, a siigérrel szemben, annak nagyobb
szajnyilasa ellenére is.



dc_1632_19
- - 74

Mindkét stilléfajnal megfigyelhetd volt az a tendencia, miszerint amennyiben a
ragadozé gyomraban csak egy préda volt, akkor az nagyobb volt, mint amikor tobb préda
kertilt elfogyasztasra. Ennek magyarazata, hogy tujabb prédak elfogyasztasakor mar
mindinkdbb a bélrendszer befogado képessége lesz a meghatarozo korlatozé tényezod és nem
a szajnyilas mérete (Turesson et al. 2006). Van egy masik mechanizmus is, amely
atmenetileg a kisebb préda felé terelheti a ragadoz6 preferencidjat. Az optimalis keresési
stratégia szerint, amennyiben a taplalék eloszlasa erdsen foltos jellegli — ami egyébként
gyakran jellemzd a taplalékhalak eloszlasara — a ragadoz6 szdmara rentdbilisabb lehet a mar
fellelt taplalekfoltbol taplalkoznia, még akar a szuboptimalis méretii prédaval is, mintsem a
koltséges keresést folytatnia az optimalisabb méretli taplalékért (Begon et al. 1996). A
balatoni siilléfajok esetében mindkét emlitett mechanizmusnak lehet relevanciaja; hiszen
talaltunk ragadozokat egy nagy és néhany kisebb elfogyasztott prédaval (ez utalhat telitddési
hatésra), illetve nagyszamu (a fogassiillonél akar 10, mig a kdsiillonél akar 12 taplalékhallal
a gyomorban) €s egyforman kisméretli prédaval (ez pedig utalhat a préda foltos eloszlasa
altal eléidézett passziv szelekcidra). Mindenesetre, a tobb prédat fogyasztott egyedek kis
aranya miatt feltételezhetjiik, hogy az eltelitddés ritkdbban vélhat korladtozo tényezévé a
Balatonban.

3.4.3. Prédafaj valasztas

Mindkét siilléfaj erds pozitiv szelekciot mutatott a kevésbé aktiv, fenék kozeli életmaoda
prédahalak irant és hatarozottan alul fogyasztotta a vizfelszin kozeli ¢életmodot folytatod
kiiszt. Nevezetesen, a kosiillo taplalékaban a vagoédurbincs €s a folyami géb birt meghatarozo
szereppel, annak ellenére, hogy a hasonldé méretii kiisz egyedszdma 100-szorosa e fajokénak
(az elbbi fajok egyiittes kopoltyhalos fogasértéke, CPUE, 4 g 6ra™!, mig a kiiszé 427 g 6ra”
! volt; Specziar 2010). Ugyan a fogassiilld latszélag sok kiiszt fogyasztott, &m a prédahalak
allomanyanak Osszetételéhez mérten, ez is markans alul fogyasztéast jelentett. Gyakorisaga
mellett, a becsiilt profitabilitasa (prédanként elérhetd maximalis energia bevitel) és a tiiskés
hatiszo hianyabol adodo feltételezhetéen konnyebb fogyaszthatdésaga miatt is kedvezobb
préda lehetne a kiisz, mint a vagodurbincs. A legvaldsziniibb magyarazat az alul fogyasztasra
az ¢léhelyi preferencidk eltérésében kereshetd. A Balaton nagy részét kitevé nyiltviz
jellemzéen homogén strukturaju €l6hely, a halak aktivitasuk szerint minddssze a vizoszlop
rétegei kozott tudnak szeparalddni (Specziar et al. 2009, Specziar 2010, Specziar et al.
2013). A kosiilld, a fogassiillo ivadéka, a vagodurbincs, a folyami géb és a dévérkeszeg
jellemzden a vizfenék kdzelében tartozkodik; a fogassiilld a fenék kozelében és a kozépsod
vizrétegben fordul eld; a garda a kozépsd vizrétegben a leggyakoribb; mig a kiisz
egyértelmiien a felszini vizréteghez kotddik. Ezek alapjan, a siillo fajoknal az egyedszam-
talalkozasi gyakorisag arany minden bizonnyal joval kiesebb lehet a kiiszre, mint a fenék
kozeli taplalékhalakra vonatkozoan. A  fogassiillot ¢és a kosiillét  jellemzo
taplalékszelektivitas 0sszhangban van sajat €s potencialis taplalékhalaik vizoszlopon beliili
¢l6hely hasznalataval, mindazok ellenére, hogy a Balaton vize minddssze 3-4 m mély. Az
eltérd éldhely hasznalattal magyarazhat6 az is, hogy a fogassiillé miért fogyaszt tobb kiiszt,
mint a késiillé. Minthogy a kiisz joval aktivabb, mint a fogassiilld és a kdsiillé egyéb, fenék
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kozeli taplalékhalai, igy feltehetden zsdkmanyul ejtése is nehezebb. Hasonld passziv
mechanizmusok jatszhatnak szerepet abban is, hogy a nagytestii fogassiillok miért mutatnak
nagyobb preferenciat a fenék kozeli dévérkeszeg, mint a vizkdzt €16, nagy mozgékonysagu
garda irant. Mas vizteriiletekrdl szarmazo tapasztalatok szintén alatamasztjak a kosiilld
pozitiv szelektivitdsat a lassi mozgasu, fen¢k kozeli taplalékhalakat illetéen (Novickij
1999). Viszont, a fogassiillonél pelagikus halfajok is gyakran lehetnek fontos taplalékok (pl.
heringfélék: Hansson et al. 1997; eperlan lazac (Osmerus eperlanus): Keskinen &
Marjoméki 2004, Kangur et al. 2007).

A Balatonban mind a fogassiilld, mind a kdsiillé erés pozitiv szelekcidot mutat sajat
fajtarsai irant. Rdadéasul a kannibalizmus jelentdsége igen magas a teljes taplalékhoz mérten
is, miszerint a fajtarsak aranya a taplalékon beliil 19% (méretcsoportonkénti tartomany: 0.1-
88%) volt a fogassiillénél és 13% (1-44%) a kosiillonél. Hasonloan magas kannibalizmust
mutattak ki a fogassiillonél a korabbi vizsgalatok is (Woynarovich 1959, Bir6 & Elek 1969,
Bir6 1973). A kannibalizmus magas aranya arra utalhat, hogy a Balatonban a fogassiillo és
a kostlld gyakrabban taldlkozik fajtarsaival és/vagy konnyebben ejti azokat zsdkmanyul,
mint mas halfajokat. Ez pedig valamiféle taplalékhidnyra vagy legalabbis rentabilitasi
anomaliara utalhat més prédafajok vonatkozasaban (Polis 1981, Smith & Reay 1991, Juanes
2003). Ezt tamasztja ald a kozepes méretli fogassiilloknél gyakran megfigyelt
gyomortartalom hiany, ¢hezés is.

Altalanossagban, a préda jellemz6i koziill a testmagassig az egyik legfontosabb
paraméter a szajnyilas limitalt ragadozéhalak szempontjabol (Hambright 1991, Magnhagen
& Heibo 2001). Ezen feliil, amennyiben a préda kifeszithetd tliskékkel, tiiskés
uszosugarakkal rendelkezik (pl. fogassiilld, kosiillo és vagodurbincs), az elfogyaszthato
prédaméret csokkenhet (Dorner & Wagner 2003). E feltételezések a jelen esetben nem
kertiltek megerdsitésre. Ugyanis, a fogassiillé szdjnyilds kapacitasat leginkabb kozelitd
prédak (Dpreda>0.9%Gragadozs) 79%-a Kkifeszitheté tiiskékkel rendelkezd siigérféle volt.
Hasonléan a kosiillénél is, a szdjnyilas kapacitdsat leginkdbb kozelité prédak
(Dpréda>0.6X Gragadozo) 64%-a szintén siigérféle volt. A fogassiilld, a kdsiillo és a folyami géb
fogyasztasaval elérhetd magas relativ profitabilitas szintén magyarazhatja a két ragadozohal
e prédak iranti erds pozitiv szelekciojat. Viszont, a vagodurbincs €s a kiisz 0sszevetésében
ezen feltételezés nem érvényesiil, hiszen a kiiszt az altala jelentett nagyobb potencialis
taplaléktomeg ellenére is erdsen alulszelektaltak a stilléfajok.

A taplalékszelekcid becslését alapvetéen meghatarozza, hogy a taplalékbazist milyen
pontossaggal tudjuk felméri. A jelen esetben a potencidlis taplalékhalak allomanyat egy
passziv mintavételi modszerrel, kopoltythalozéassal mértiik fel. E modszer hatékonysagat
mindenekel6tt, a mozgasi aktivitdsahoz kothetd mintavételi szelektivitas. Ezért a siilléfajok
taplalékszelektivitasat tilzott részletességgel nem érdemes vizsgalni. Ugyanakkor, a kedvelt
¢s elutasitott tdplalékhalak relativ gyakorisaga kozott olyan nagyséagrendi eltérések voltak a
szelekcios mintazatok ellenében, hogy az emlitett mintavételi hibak a megfigyelt jelenségek
erdsége mogott eltdrpiilhetnek €s a vizsgalat fobb megallapitasait nem befolyasolhattak.

Osszességében megéllapithaté tehdt, hogy a két ragadozofaj taplalékvalasztasdban az
egyes prédafajok vizoszlopbeli elhelyezkedése lehet a dontd €s mas tényezok, mint példaul
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a magasabb prédatomeg, a préda mozgési aktivitdsa €s a tliskés képletek megléte/hianya,
csak masodlagos szerepet jatszhatnak az adott koriilmények kozott.

3.5. Kovetkeztetések

Annak ellenére, hogy a két siilléfaj szajmérete a testhosszhoz mérten azonos, a
fogassiilld valamivel eldbb és joval hatarozottabban tér 4t a halfogyaszto életmadra, illetve,
nagyobb prédahalakat is képes zsakmanyolni, mint a késiillé. Eredményeim igazoljak, hogy
a taplalékforras egyenetlen méreteloszlasa jelentds hatassal lehet mind a ragadozoé-préda
méret viszonyokra, mind a ragadozonkénti prédaszamra. A prédahalak allomanyanak
bimodalis méreteloszlasanak kovetkeztében a fogassiillo kdzepes és a kdsiillé legnagyobb
méretcsoportjainal viszonylagos taplalékhiany 1ép fel a Balatonban, amely az optimalisnal
kisebb préddk fogyasztasara kényszeriti ezen halakat. A fogassiilld és a kdsiilld
prédavalasztasat nagyban befolyasolja a taplalékhalak méreteloszlasa és eltérd viselkedése,
elsésorban ¢lohely hasznalatuk kiillonb6z0sége. Valdszintsithetjiik, hogy a fogassiillo és a
kosiillo legtobb méretcsoportjanak prédavalasztasat a talalkozési rataval és zsakmanyul
ejtési sikerrel Osszefliggd, passziv prédaszelekcidos mechanizmusok hatdrozhatjdk meg
leginkabb. Mindkét ragadozo faj hatarozott pozitiv szelekciot mutatott a kevésbé aktiv, fenék
kozeli életmodu taplalékhalak irant, azok esetleges tiiskés képletei ellenére is. A
taplalékszelekcido mértéke a prédafajok kozott akar 100-szoros kiilonbségeket is mutathat,
igy pl. a fogassiillénél a kiisszel szemben a vagoédurbincs javara. Nem tudjuk azonban, hogy
a siilléfajoknal van-e aktiv prédavalasztds, és ha igen, az milyen jelentoséggel birhat a
passziv szelekcios mechanizmusokhoz viszonyitva.

4. A Kkistermetii, elevensziilo sziinyogirto fogasponty taplalkozasat
befolyasolo tényezdok a Hévizi-toban [9]

4.1. Bevezetés

A szinyogirtd fogaspontyot els6sorban a szunyogok altal terjesztett betegségek elleni
kiizdelem részeként telepitették vilagszerte tropusi és szubtropusi éléhelyekre (Krumholz
1948, Courtenay & Meffe 1989). Mint utobb kideriilt, valojaban két fajrél, a keleti
szunyogirtd fogaspontyrdl (Gambusia holbrooki) és a nyugati szinyogirt6d fogaspontyrol (G.
affinis) van sz0. Lévén a két, eredeti elterjedési teriiletiikben at nem fedd fajt nagyon sokaig
nem kiilonboztették meg (G. affinis fajként tartottdk szamon, néha két alfajt elkiilonitve), igy
biologidjukat illetden is kevés olyan irodalom van, amelynél egyértelmiien tudnank, hogy
mely faj egyedei képezték a vizsgalatok targyat. Minthogy azonban a két faj viselkedését
illetéen a mai napig sem talaltak szamottevd kiilonbséget, igy a régebbi irodalomra is
tdmaszkodom.
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A szinyogirtd fogasponty taplalkozési €s altalaban viselkedési szokasairdl alkotott
elézetes elképzelések pontatlansiga a széleskorli telepitéseket kovetéen hamar
megmutatkozott. Az érintett ¢l6helyeken sok esetben nem vart és igencsak kedvezdtlen
Okologiai valtozasokat tapasztaltak. E kistermetli, 5 cm-t is alig eléré halacska, szamos
esetben karositotta, sot olykor ki is irtotta egyes kistermetli dshonos halak (Milton &
Arthington 1983, Courtenay & Meffe 1989, Howe et al. 1997, Ivantsoff & Aarn 1999),
kétéltiiek (Morgan & Buttemer 1996, Webb & Joss 1997, Goodsell & Kats 1999, Komak &
Crossland 2000) és gerinctelenek (Margaritora 1990, Englund 1999) populacioit. Raadasul,
utdlag nem is sikertiilt igazolni a sziinyogirtd fogasponty érdemi befolyasat a csipdszinyogok
allomanyaira és az altaluk terjesztett betegségekre (Arthington & Lloyd 1989, Courtenay &
Meffe 1989, Rupp 1996). S6t, még ellenpéldakat is talaltak, amikor is maga a szinyogirto
fogasponty segitette eld a csipdszinyogok felszaporoddsat, azaltal, hogy azok egyik
larvakori téaplalék konkurensének, egy Cladocera rdknak az allomanyat jelentdsen
megritkitotta (Blaustein & Karban 1990).

Europaban, koszonhetéen a faj magasabb hdomérséklet igényének, a szunyogirtd
fogasponty inkébb csak a mediterran zénaban tudott megtelepedni, mig az északabbra fekvd
teriileteken minddssze néhany meleg vizii ¢l6helyen jelent meg. Hazank egyik legismertebb,
vilagszinten is ritkasdgnak szamitd meleg vizii ¢l6helyére, a Hévizi-toba a keleti szunyogirto
fogasponty (a faji hovatartozast genetikai vizsgéalatok is megerdsitették azota; Vidal et al.
2010) mintegy ,,véletlentil” jutott be egy szerencsétleniil végzddott kisérlet soran, 1941-42
tajan (Wiesinger 1948). A bejutést kovetden a faj gyorsan elszaporodott a toban és annak
kifoly6 vizeiben, ahol a mai napig is a legnagyobb egyedszamu halfajja valt. S6t, az
allomanyban mara mar az akklimatizacio jelei is kezdenek megmutatkozni és az attelelés a
kifoly6 Héviz-pahoki csatorna egyre hidegebb, mar a Kis-Balaton részét képezd teriiletein
is megfigyelhetd. A Hévizi-td egyedi Osszetételi termalvize és a faj természetes
klimatartomanyatol tavoli elhelyezkedése miatt, extrém éldhelynek tekinthetd a szunyogirto
fogasponty szempontjabol. A faj 6kologidjat illetden hasonld éléhelyekrdl alig rendelkeziink
informécioval (Bisazza ef al. 1990). Azt viszont tudjuk, hogy a 30°C-nal melegebb vizek a
faj szdmara stresszes €lohelyek (Meffe 1992), ahol novekedésiik lassabb, kondicidjuk
gyengébb ¢és kisebb a ndstényenkénti utodszam (Wurtsbaugh & Cech 1983, Bisazza et al.
1990, Mefte 1992). Minthogy a termalforrasokat rendszerint kiilonleges vizkémia jellemzi
¢s a kapcsolodd tavakban gyors a vizcserélddés, igy altaldban a taplalékforrast jelentd
gerinctelen fauna is egyedi €s kis biomassza stirtiségli (Pritchard et al. 1991, Ponyi 1995). A
kis allomanyu gerinctelenk6zosségekre viszont egy népesebb halpopulécioé konnyen jelentds
hatést gyakorolhat.

Munkdm sordn igy arra voltam kivancsi, hogy egy olyan egyedi kdrnyezetben, mint a
Hévizi-to, a kistermetli és rovid életidejii (<1.5 év) keleti szinyogirtd fogasponty milyen
¢lohely hasznalatot mutat, milyen taplalékforrasra tamaszkodik és van-e eltérés az egyedek
taplalékaban szezonalisan, ¢él6hely (t0 és a part menti lapos godrocskék), nem és
méretcsoportok szerint. A halallomany vizsgélata soran mar elézetesen megfigyeltem, hogy
jelentdsen valtozik, illetve az egyedek ¢l6hely hasznalata szintén kiillonbozik nemenként és
méretcsoportonként. Ezért feltételeztem, hogy a kornyezeti hatdsok és a halak éldhely
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hasznalataban mutatkozo eltérések parhuzamosan alakithatjak a taplalék Osszetételében

esetleges mutatkozo variabilitast.

4.2. Anyag és modszer

4.2.1. Mintaveteli teriilet
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20. abra. A Hévizi-to és a partvonalat védd paldnkon kiviil esd fobb lapos godrocskék. A

mintavételi pontokat szamok jelzik (1.-3.).

A Hévizi-t6 Eurdpa legnagyobb természetes termalvizii fiird6 tava (46° 47' N, 17° 11"

E, 109.4 m-el a tenger szintje felett). A t6 feliilete 4.44 hektar, kozepes mélysége 1.5-1.8 m
¢s a legnagyobb mélysége 38.5 m. A tavat tobb, 26 °C és 41 °C kozotti homérsékletii forras
taplalja, amelyek egyiittes vizhozama atlagosan 390 1 s7!. A t6 vizhémérséklete egész évben
jelentésen meghaladja a kornyezd természetes vizek homérsékletét (éves atlagban 11-12
°C), télen legfeljebb 22 °C-ig siillyed, mig nyaron eléri a 38 °C-ot is. A vizsgalatok idején a
té partja mentén szamos kisebb, egyenként legfeljebb 1-2 négyzetméteres lapos gddrocske
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volt, amelyek a partvédd palank résein keresztiil 0sszekottetésben alltak a toval (azota ezen
godrocskéket betemették). A tonak egy nagyobb és egy kisebb kifolydja van, amelyek
késébb a Kis-Balaton als6 részébe befolyd Héviz-pahoki csatorndban egyesiilnek. A t6
jelentds teriileteit boritja a betelepitett indiai vords tindérrozsa (Nymphaea rubra). A
halfauna Osszetétele jelentdsen valtozhat idészakonként és benne az idegenhonos fajok
dominalnak (Bir6 1976, Specziar 2004). Jelenleg a keleti szinyogirtd fogasponty mellett a
bolcsOszaju szivarvanysiigér (Archocentrus multispinosus) €s az 6shonos pontynak egy
specidlis, ehhez az extrém koriilményekhez alkalmazkodott, torpendvésii helyi valtozata a
meghatdroz6 a halallomanyon beliil.

4.2.2. Mintavétel

A halakat 1 mm szembdségli szakkal gylijtottem a t6 harom teriiletérdl és két éldhely
tipusabol (20. abra), 1999 szeptembere ¢és 2001 szeptembere kozott Osszesen nyolc
alkalommal. A kifogott halakat talaltatas utan 4%-os formalinban tartositottam.

4.2.3. Taplalékelemzés

A taplalékelemzés elott mértem a halak standard testhosszat (L, mm) és tomegét (M,
mg), illetve meghatiroztam a nemiiket (Milton & Arthington 1983). Ezt kovetden
mintavételi egységenként (idopont X teriilet x ¢€léhely) 10-10 egyenletesen kivalasztott
(kiilonb6z6 méretii egyedek mindkét nembdl) példany esetében mikroszkop segitségével
meghatdroztam a bélcsatorna elsd harmadabol a tiplalékmaradvanyokat. A taplalék
Osszetételét Hyslop (1980) kozvetett térfogat becslési eljarasa alapjan, térfogat szazalékban
fejeztem ki. Ez a modszer, amelyet a kistermetli halak taplalékanak vizsgélatdhoz masok is
javasolnak (Arthington 1992, Arthington & Marshall 1999), valdjaban egy lapitott (squash)
preparatumon  végzett, taplalékkategoriankénti teriiletbecslést takar. A taplalék-
komponensek meghatarozasat igyekeztem a lehetd legnagyobb rendszertani felbontasban
végezni, am az elemzésekhez az igy kapott kategoridk tobbsége tul kis részaranyu és
szorvanyos eléfordulasu volt. Ezért utdlag dsszevonasokkal kellett, hogy éljek. Végiil az
alabbi taplalékkategoriak keriiltek megkiilonboztetésre: Gastropoda, Crustacea, Collembola,
vizi Insecta larva és bab, vizi Insecta imagdja, nem vizben €16 Arthropoda fejléddési
stadiumok, hal, alga, detritusz €s egyéb.

4.2.4. Adatelemzes

A halak nemek szerinti eloszlasanak eltérését a vart 1:1 aranytol él8helyeken 42 teszttel
vizsgaltam. A két él6hely kozott és szezonalis 1éptékben a halak méretében mutatkozo
eltéréseket paronkénti r-teszttel vizsgaltam.

A vizsgalat eredeti kozlését tartalmazo anyagban (Specziar 2004) a taplalék mintavételi
1d6pont (szezonalitas), ¢l6hely, nem és testméret (L<15 mm, 15 mm<L<25 mm, 25 mm<L)
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szerinti variabilitasat diszkriminancia elemzéssel (DA) vizsgaltam arcsin(x’>) transzformalt
taplalék Osszetétel adatok alapjan, a Statistica 8.0 (www.statsoft.com) szoftverrel. Az
adatmatrixban eléforduld zérd értékeket, amelyek az elemzés soran hibat okoznanak, 1071°
értékel helyettesitettem. Az értekezés irasakor ezen elemzéseket kiegészitettem direkt
gradiens elemzéssel és a hozza kapcsolodo variancia felosztassal. A mintavétel idépontja, a
mintavételi teriilet (1, 2, 3), az éldhely (t6 és lapos gddrocske) €s a nemek (him, ndstény,
ivarérettlen) leirasara binaris valtozokat (Lep$ & Smilauer 2003) vezettem be. A testhosszt
logaritmikusan transzformaltam, feltételezve, hogy a testméret ndvekedésével az ijabb
egységnyi méretgyarapodds mar csak egyre kisebb hatdst gyakorolhat a taplalkozasra. A
szazalékos taplalékadatokat az elemzésekhez ezuttal is arcsin(x’>) transzformaltam. Az
elézetes detrendelt korreszpondencia analizis (DCA) alapjan az adatokban rejlé gradiens
kelléen hossztinak (4.53 S.D. egység) bizonyult a kanonikus korreszpondencia analizis
(CCA) valasztasahoz (Lep$ & Smilauer 2003). A CCA elemzés soran el$szor minden egyes
valtozora kiilon futattam egy elemzést, majd az igy kapott modellek magyarazderejét Monte-
Carlo permutacios tesztel (9999 permutécio) ellendriztem (P<0.05 elfogadasi szint mellett).
Ezen eredmények alapjan, a halak neme szerint késziilt modellt elvetettem, igy a végsod
elemzéshez négy szignifikans valtozocsoport maradt, a mintavételi id6 és hely, az é16hely és
a halak testhossza. E négy valtozocsoport figyelembevételével készitettem el a végsé CCA
modellt és a vonatkoz6 részmodelleket a variancia felosztashoz (Cushman & McGarigal
2002). Az elemzésekhez a CANACO 4.5 (ter Braak & Smilauer 2002) szoftvert hasznaltam.

4.3. Eredmények
4.3.1. Az allomany élohelyi elkiiloniilése

A vizsgalat soran gyljtott 1711 egyed (L=6.2-38.0 mm) alapjan a keleti sziinyogirtd
fogasponty mind nem, mind méret szerint eltérd ¢l6hely hasznélatot mutatott. Az ivarérett
ndstények egyértelmiien a part menti, novényzettel erdsen bendtt, lapos godrocskéket
preferaltak és a 350 gyiijtott ndsténybdl minddssze 11 keriilt eld6 magabdl a tobol. Az
ivarérett himek szintén a lapos godrocskékben fordultak el nagyobb aranyban, de az 6
¢lohelyi megoszlasuk kevésbé volt szélsdséges, mint a ndstényeké. Ezzel szemben, a fiatal
egyedek mind a téban, mind a té menti lapos godrocskékben nagy szadmban fordultak eld.
Februarban halat csak a lapos részeken talaltam, a t6 mas részein ekkor fogasponty nem volt.
Mindezek eredményeképpen az ivararany jelentdsen eltért az 1:1 aranytdl mind a toban
(3:9=8:1; *=60.8, P<0.001), mind a lapos gddrdcskékben (J:9=1:2; 4*=56.1, P<0.001).
Az allomany ilyetén szétvalasa nemek és fejlettség szerint, egyben azt is eredményezte, hogy
a halak atlagmérete masfél-kétszer nagyobb volt a lapos gddrocskékben, mint a téban (z-
teszt, P<0.001, minden egyes mintavételi idépontra). Ugyanakkor, a halak atlagmérete
szezondlisan is valtozott az életciklusnak megfelelden (21. 4bra).
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21 abra. A szunyogirtdé fogasponty atlagos testhosszanak (£S.D.) szezondlis valtozasa a
Hévizi-toban és a part menti 1apos gddrocskékben. A betlijeldlésiikben at nem fedd értékek
P<0.05 valosziniliségi szinten eltérnek a 7-teszt alapjan.

4.3.2. A taplalek osszetételet befolyasolo tényezok

A 307 vizsgalt egyed alapjan, a fogasponty taplalékat vizi (csigak, alsorendii rdkok és
ugrovillasok) és széarazfoldi gerinctelenek (elsésorban repiild rovarok), algdk és elhalt
novényi részek (detritusz) képezték (22. abra). Harom példany esetében kannibalizmus is
eléfordult.

A diszkriminancia elemzés alapjan az egyedek taplaléka mind az egyes mintavételi
alkalmak (?=250, d.f.=70, P<0.001), mind a két vizsgalt ¢ldhely, t6 és lapos gddrocske,
kozott elkiildniilt (*=73, d.f=10, P<0.001). A mintavételi idépontok elkiilonitd ereje
éldhelyenként is fenndllt (=165, d.f.=48, P<0.001 a téra, és =161, d.f=70, P<0.001 a
lapos godrocskékre). Viszont, él8helyi bontisban vizsgalva, a nem (*=14.3-22.6, d.f=16-
20, P>0.05) és a méret (°=9.1-18.7, d.f.=8-20, P>0.05) hatdsa nem volt kimutathato.
Vagyis, az Osszevont mintak esetében talalt ilyetén osszefiiggések (y*=51.7, d.f=20,
P<0.001 a nemnél és *=42.3, d.f=20, P<0.003 a méretnél) valdjaban a nemek és
méretcsoportok eltérd élohely haszndlatabol eredhetnek. Az ujabb elemzések azonban
tovabb arnyaltak ezen megéllapitasok relevancidjat.

A CCA alapjan a taplalékban mutatkozo varianciat illetéen szignifikans
magyarazderdvel a mintavétel ideje, teriilete, az é16hely és a halak testhossza birt (9. tablazat
¢s 23. dbra). A teljes magyarazott varianciahanyad ugyanakkor mindossze 13.2% volt. Ebbol
a mintavétel idejéhez, a szezonalitdshoz, kothetd Osszes varianciahanyad 9.1%, mig a csak
ehhez a tényez6hoz kapcsolddo varianciahdnyad 8.0% volt. A masik harom statisztikailag
szignifikans tényezd viszont a teljes variancidbol minddssze 1.2-3.1%-ot magyardzott
(praktikusan tekintve befolyasuk elhanyagolhato).
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22. ébra. A szinyogirté fogasponty taplalékanak térfogat szerinti 0sszetételének szezonalis
alakulasa ¢l6helyenként és méretcsoportonként (testhossz, L) a Hévizi-toban. Az oszlopok
feletti szdmok a vizsgalt egyedszdmokat mutatjak.

9. tablazat. A szinyogirtd fogasponty taplalékanak varianciajat magyarazé tényezok a
kanonikus korreszpondancia elemzés alapjan a Hévizi-toban.

Magyarazott variancia hanyad (%)

Kizarolagosan Osszesen F P
Testhossz 0.7 1.2 338 <0.001
Nem - 09 1.19 0.241
ElShely 1.4 3.1 8.68 <0.001
Teriilet 1.6 1.7 236 0.002
Szezonalitas 8.0 9.1 3.85 <0.001
Teljes modell (nemek nélkiil) 13.2  3.67 <0.001
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23. dbra. A mintavételi teriilet (1.-3.; &, halvanyan jeldlve az elemzésben csak passzivan
szerepl6, redundans binaris valtozo tag), az él6hely (t6, 1apos godrocskék; O), a mintavétel
idépont () és a testhossz (<) kapcsolata a sziinyogirté fogasponty taplalékanak
Osszetételével (o: a taplalék komponensei) a Hévizi-toban a kanonikus korreszpondancia
elemzés alapjan. Az egyes tengelyeknél zardjelben feltiintetésre kertiilt az altaluk képviselt
variancia hadnyad (a teljes varianciat; illetve a magyarazott varianciat illetéen).

4.4. Ertékelés

A Hévizi-toban a betelepitett keleti sziinyogirtd fogasponty dllomanya markéns él6helyi
elkiilontilést mutatott nemek €s testméret szerint. A toban foként a fiatal egyedek és a himek
tartozkodtak, mig a nagyobb testli nOstények és a himek jelentds része a part menti lapos
godrocskékben élt, kivéve télen, amikor minden egyed ez utdbbi €lohelyekre huzodott
vissza. Mindezek ellenére, a taplalék Osszetételét érdemben csak a mintavétel id6pontja
befolyasolta. A mintavételi teriilet, az ¢l6hely és a testméret hatasa viszont igen csekély (bar
szintén kimutathato) volt. Nemek kozotti kiilonbség e tekintetben pedig nem is volt
¢észlelhetd.

A szinyogirtd fogaspontynal a nemek eltérd élohelyi preferencidja nem ismeretlen
jelenség. A szinyogirtd fogasponty ivararanya a sziiletéskor 1:1 (Krumholz 1948). Ez az
arany a késébbiekben torzulhat, els6sorban a szelektiv mortalitdsnak vagy a nemek €l6helyi
elkiilontilésnek kdszonhetden (Britton & Moser 1982, Fernandez-Delgado 1989, Fernandez-
Delgado & Rossomanno 1997). A természetben gyakran a ndstények taldlhatéak nagyobb
egyedszamban, aminek oka a himek rovidebb ¢letideje (Krumholz 1948, Fernandez-
Delgado 1989, Vargas & de Sostoa 1996). Viszont, ennek az ellenkezdje is el6fordulhat,
amikor a nagyobb testli, feltlindbb ¢€s lassubb mozgast ndstények nagyobb eséllyel esnek
aldozatul a ragadozdoknak (Britton & Moser 1982, Fernandez-Delgado & Rossomanno
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1997). Ilyen esetben megfigyelték, hogy a ndstények igyekeznek a slirli névényzet kozt
menedéket taldlni. Azonban a Hévizi-toban predacios veszéllyel aligha kell szdmolnia a
fogaspontynak, hiszen ragadoz6 hal nincs a toban, kannibalizmus is alig volt megfigyelhetd,
mig a madarakat a flird6z6k tomegei tartjak tavol. Tehat, a Hévizi-toban a himek, ndstények
¢s az ivadék eltérd ¢élohelyi preferencidjanak okait nem ismerjiik.

Mindazonaltal, az értekezés témdjanak szempontjabol az elkiiloniilés oka nem is
Iényeges, csak maga a jelenség. A két €l6hely, to és lapos gddrocskek, a halak taplalkozéasa
szempontjabol nagyon eltéré koriilményeket nyudjtanak. Ugyanis, mig a tdoban csupéan a
tiindérrozsa felszini levelei és az épitmények facolopjei nyljtanak némi megtapadasi
felilletet a szegényes belsd taplalékkészletnek, addig a lapos godrocskékben a siirl
ndvényboritasban a taplalékkészlet is gazdagabb lehet, féleg, mivel ezen ¢ldhely a
szarazfoldi izeltlabtiak szamara is teljesen atjarhat6. Az endogén, vizi eredetii taplalékkészlet
mind a toban, mind a lapos gddrocskékben elég szegényesnek nevezhetd (Ponyi 1995), igy
a halak nagyban tadmaszkodnak a kiilsé, els6sorban vizbe hullo izeltlabuak jelentette
taplalékforrasra. E tekintetben is varhatnank eltérést a két ¢16hely kozott, amennyiben a nem
ropképes szarazfoldi izeltlabtiak eléfordulasa a lapos gdodrocskékben, mig a rajzo rovarok a
nyiltvizii toban jelenthetnének taplalékforrast. Meglepd tehat, hogy az él6helyi hatds mégis
milyen jelentéktelennek bizonyult a sziinyogirt6 fogasponty taplalékat illetden.

A szinyogirt6 fogaspontyokat altalaban mindenevd, opportunista taplalkozast halaknak
tartjak, amelyek els@sorban az allati eredetii taplalékot részesitik eldnyben (Arthington 1989,
Cabral et al. 1998, Arthington & Marshall 1999, Garcia-Berthou 1999). Ugyanakkor, az
¢lohelyi sajatossagoktol és évszaktol fliggden, a vizi (leggyakrabban rakfélék, arvaszunyog-
, csipdszunyog- és kérész larvak) és a szarazfoldi gerinctelen szervezetek (jellemzden
hangyak, pokok és sziunyogalkatiak imagoi) aranya a taplalékban meglehetdsen széles
hatarok kozott valtozhat (Farley 1980, Crivelli & Boy 1987, Arthington 1989, Blaustein &
Karban 1990, Cabral ef al. 1998, Arthington & Marshall 1999). A hévizi-tavi allomany
taplalékforrasat harom csoportba sorolhatjuk: vizi gerinctelen szervezetek, szarazfoldi
eredetli izeltlabuak és novényi eredetli taplalék (€16 és elhalt egyarant). Szembeotld a
novényi részek szokatlanul magas és allandd aranya a taplalékban. Novényi eredetli
komponensek ugyan mas populaciok taplalékaban is el6fordulnak, am az itt megfigyeltnél
joval kisebb aranyban (Arthington & Marshall 1999), vagy csak a téli, taplalékban
szegényebb idészakban (Gophen et al. 1998). Egy alapvetéen allati eredetii taplalékot
preferald halfajnal a névényi taplalék aranyanak novekedését rendszerint a taplalkozasi
feltételek kedvezbtlen voltara vezetik vissza (Ivlev 1961, Persson 1983a, Bergman 1990,
Persson & Greenberg 1990). Ezen feltételezésnek a Hévizi-to esetében is lehet relevanciaja.
A Hévizi-toban a vizi gerinctelenek koziil egyediil az ugrovillasok (Collembola) szerepeltek
jelentdsebb mennyiségben a sziinyogirtd fogasponty taplalékaban. Mindez 6sszhangban van
azzal a korabbi megfigyeléssel, miszerint a toban igen csekély a gerinctelen szervezetek
biomasszaja, zooplankton pedig szinte nincs is (Ponyi 1995). Itt az allati eredetili taplalék
legjellemzObb forrasa az arvaszinyogok repiild imagodi voltak. Lévén viszont, hogy e
rovarok rajzésa jellegzetes évszakos dinamikat mutat, igy nem meglepd, hogy meghatarozo
taplalékként érzékelhetd évszakos variabilitast okoznak a halak taplalékaban is.

Mint azt az értekezés 2. és 3. fejezetekben bemutattam, a legtdbb halfaj taplalékanak
Osszetétele markansan valtozik a testmérettel. Ezzel szemben, a Hévizi-toban a fogasponty
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taplalékara a testméret csak igen szerény hatassal birt. E halak testmérete sokkalta kisebb
mértékben (tdmegben 2 nagysagrendet) valtozik a kiils6 taplalkozast folytato
¢letszakaszban, mint az értekezésben targyalt tobbi halfajé (pl. a fogassiilléé 7
nagysagrenddel). E viszonylag sziik mérettartomany pedig behatarolhatja a taplalkozasi
viselkedésben bekovetkezd méretfiiggd valtozasokat. Mindezek mellett, 4j-zé€landi tavakban
a nyugati szunyogirtd fogaspontyndl megfigyeltek mar méretfliggd taplalkozasi
mintazatokat (Mansfield & McArdle 1998).

A szunyogirtd fogaspontyoknal laboratoriumi koriilmények kozott gyakori a
kannibalizmus (Meffe & Snelson 1989, Benoit ef al. 2000). Kannibalizmus a természetben
is eléfordul e fajnal, &m mértéke rendszerint kisebb, az egyedek 0.48-13%-ara jellemzd
(Harrington & Harrington 1982, Nesbit & Meffe 1993, Cabral et al. 1998). A Hévizi-toban
igen ritkan talaltam a kannibalizmusra utalo jelet, habar a szegényes taplalékforras azt akar
tamogathatta is volna. Ugyanakkor, a kannibalizmus ellen hathat, hogy e populaci6 egyedei
szokatlanul kicsire nének — feltehetden az éldhely szélsdséges volta miatt (v.6. Wurtsbaugh
& Cech 1983, Bisazza et al. 1990, Meffe 1992) —, illetve a nagyobb termetii néstények és a
fiatal egyedek ¢l6hely hasznalata nagymértékben elkiiloniil.

A szunyogirté fogaspontyokat vilagszerte azzal a feltételezéssel telepitették, hogy a
csipdszinyogok larvait kifalva majd csokkentik egyes sulyos emberi betegségek terjedését
(Krumholz 1948, Courtenay & Meffe 1989). Viszont, a Hévizi-toban egyetlen vizsgalt egyed
taplalékdban sem taldltam csipdszinyog larvat. E megfigyelés egybevdg a korabbi
feltételezésekkel is, miszerint magaban a téban nem is €lnek ilyen larvak (Mihalyfi 1939,
Ponyi 1995).

4.5. Kovetkeztetések

A rovid ¢életidejli, elevensziild szinyogirtd fogaspontynal, amelynek az élettartamot
feloleld méretvaltozasa sokkal kisebb, mint a halaknak &ltaldban, jelentésebb méretfiiggd
taplalkozasi tendenciat nem tapasztaltam a Hévizi-toban. Meglepd ugyanakkor, hogy a
fogasponty altal hasznalt két, markansan eltérd €lohely kozott milyen csekély kiilonbség
mutatkozott a taplalék Osszetételében. A vizsgalt tényezdk koziil a szezonalitas hatasa volt
leginkdbb meghatdroz6 a taplalék variabilitdsat illetden, elsésorban a szarazfoldi eredetli
izeltlabuak elérhetdségének ciklikussaga miatt. A taplalék variabilitdsanak dontd részét
viszont egyaltalan nem sikeriilt megmagyardzni. Ez ismét rdmutat, hogy az altalaban
legerésebbnek feltételezett méretfiiggd, ¢ldhelyi és szezonalis hatasok mellett, a halak
taplalkozasat egyéb, nehezen azonosithatd tényezok, koztik feltehetéen a véletlen
folyamatok is, jelentds mértékben befolyasoljak.
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5. A halak étrendi valtozatossaganak komponensei [10]
5.1. Bevezetés

Az értekezés 1.-3. fejezeteiben a halak taplalkozasanak homérséklet és méretfiiggo
mintazatait igyekeztem feltarni. Ugyanakkor, a fogyasztott taplalék osszetételét szamos mas
tényezd is befolyasolja. A téplalék Osszetételében mutatkozo variabilitast komponenseire
bontva megbecsiilhetjiik, hogy a kiillonb6zé kornyezeti (pl. taplalékkészlet, élohely,
szezonalitas) és biologia faktoroknak (morfoldgiai, biologiai és viselkedési jellemvonasok)
milyen befolyasa lehet a halak taplalékvalasztasara (Hovde ef al. 2002, Chassot et al. 2008,
Quevedo et al. 2009, Pusey et al. 2010, 4. fejezet).

Az egyiittesek szintjén, a fajok eltérd viselkedése és taplalék preferenciaja rendszerint
kiemelt szerepet kap a taplalék osszetételének valtozatossagaban (Piet et al. 1999, Mérona
& Rankin-de-Mérona 2004, Pusey et al. 2010). Mint az értekezés 2. fejezetébdl is kidertil,
az egyes fajok egyedfejlodését jellemzd méretfliggd taplalkozasi jellemvonasoknak az
egyliittesek szintjén megfigyelhetd taplalék variabilitasban is jelentds szerepe van. Szintén
hatdsa van a halak taplalkozasara az iddbeliségnek, els6sorban a taplalék szervezetek
szezondlis és éveken ativeld valtozéasaival Osszefliggésben (Warburton et al. 1998, Mérona
& Rankin-de-Mérona 2004, Ginter ef al. 2012, Nunn ef al. 2012). Eltérd lehet a taplalék
Osszetétele ¢lohelyenként (Vinni et al. 2000, Svanbick & Eklov 2002, Platell et al. 2007),
illetve altalanosabban, a térbeli forras gradiensek mentén (Mittelbach ef al. 1992, Francis &
Schindler 2009). Megfigyelhetiink tovabba egy, a fenti hatasoktol fiiggetlen €s fajonként
eltér6 mértekli egyedek kozotti variabilitast is, kiilondsen azon fajok egyedei kozott,
amelyek populacios szinten generalista taplalkozast mutatnak (Bolnick et al. 2003, 2007).
Adott faj, azonos helyen ¢s id6ben jelenlévd, hasonld méretli egyedei kozott tapasztalhato
taplalkozasi eltéréseknek két f6 komponense van. A sztohasztikus komponens a
taplalékforras mennyiségi és mindségi eloszlasanak kis 1éptékli egyenetlenségeibdl,
foltszer(i eloszlasabol eredeztethetd, amely mintadzat egyedenként eltérd, rovid tavu, passziv
taplalkozasi specializaciot eredményez(het) (Malone & McQueen 1983, Downes et al. 1993,
Ritchie 1998). Az allandé komponens ezzel szemben az egyedek kozotti tartds fenotipusos,
morfologiai és viselkedési kiillonbségekbdl ered (Bolnick et al. 2003).

Annak ellenére, hogy a taplalék Osszetételére vonatkozo informécidkra széles korben
tamaszkodunk az dkoldgiai kutatasok soran, mégis, keveset tudunk arroél, hogy milyen lehet
az el6zdéekben emlitett befolyasold tényezok egymashoz viszonyitott jelentdsége a halaknal.
A néhany rendelkezésiinkre allo témaba vago tanulmany tengeri (Hovde et al. 2002, Chassot
et al. 2008) és tropusi folyovizi (Pusey et al. 2010) rendszereket vizsgalt és kozos
jellemzdjiik, hogy a megfigyelt teljes variabilitasnak csak egy mérsékelt hanyadat sikertilt
megmagyarazniuk. Viszont, tudoméasom szerint, mérsékeltovi édesvizi koOrnyezetre
vonatkozoan ilyen atfogd, 6sszehasonlitod vizsgalat halakra még egyaltalan nem késziilt.

E fejezet célja a fajon beliili és fajok kozotti taplalkozasi variabilitds komponenseinek
vizsgalata, a Balaton halegylittesének péld4djan. Az elmult két évtized alatt végzett
taplalkozasbiologiai kutatasaink soran sikeriilt egy tekintélyes elemszdmu és megfeleléen
nagy variabilitast reprezentdld adathalmazt Osszegyijteniink, amely igy lehetdséget
teremtett egy ilyen elemzés elvégzésére. Az eddigi balatoni vizsgélatok sordn bizonyitast
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nyert, hogy a pontyfélék taplaléka jelentdsen eltér a parti sav fobb €ldhely tipusai kdzott
(ndvényzetmentes vizteriiletek, ndvényzettel boritott ¢l6helyek és kovezések) kdszonhetden
az altaluk biztositott taplalékbazis kiilonbségeinek (Specziar et al. 1998, Specziar 1999a). A
td hossztengelye mentén fennall6 produkcios gradiens, szintén a taplalékbazis eltérésein
keresztiil, ugyancsak befolyasolja szamos halfaj taplalkozasat (Bir6 et al. 1991, Simonian et
al. 1995, Rezsu & Specziar 2006). Emellett, a legtobb halfaj taplalékdban hatarozott
szezonalis kiilonbségek vannak (Bir6 1973, 1974, Bird et al. 1991, Simonian et al. 1995),
de egyes taplalékszervezetek mennyiségének évek kozotti eltérései is kimutathatd hatast
gyakoroltak egyes halfajok taplalkozéaséara (Birdé 1973, 1974). Mig a kozelmult vizsgalatai
els6sorban a méretfliggd folyamatok taplalkozasban betoltott szerepét igyekeztek feltarni
(Biro6 et al. 1991, Bir6 & Musko 1995, 2. fejezet). Ugyanakkor, kimutattuk azt is, hogy a
jelentds fajon beliili variabilitdas miatt az egyes halfajok egyedei nem feltétleniil
szeparalodnak egymastol taplalékuk szerint (pl. lasd Specziar et al. 1997). A hivatkozott
tanulmanyok egyértelmtien bizonyitjak a kiilonb6z6 tér-, 1d6- és biologiai skalak
jelentdségét a halak taplalkozasanak valtozatossagaban, &m ezen tényezOk relativ szerepét
még nem ismertiik.

Az itt bemutatasra keriil¢ vizsgalat soran tehat igyekeztlink szdmszeriisiteni a faji
hovatartozasbol eredd, az id6hoz kothetd (év, szezon), az €éléhelyek kozotti (t6 medence és
¢lohely tipus) és a testmérettel kapcsolatos variabilitds jelentdségét a halak taplalékat
jellemzd teljes variabilitason beliil és feltarni, hogy e tényezdk jelentdségében milyen
valtozatossag lehet a fajok kozott. Hipotéziseink szerint, (i) a halegyiittes szintjén (azaz
minden halfaj adatat egyben elemezve) a teljes variancia legnagyobb hanyada a fajok kozotti
kiilonbségekbdl eredhet, mig (i1) faji szinten a kiilonbozo tér, id6 és méretbeli tényezdk
szerepe jelentdsen valtozhat a fajok kozott a taxondmiai hovatartozasban és Okologiai
jellemvonasokban, elsdsorban taplalkozasi gild tagsagban mutatkozé kiilonbségek mentén.
Tovabbé, minthogy altalaban igen jelentds eltérések jellemzik az egyes kutatasok altal a
taplalék Osszetételének leirasara alkalmazott taplalékkategoria felbontast (igy példaul a
hatérozas soran megcélzott taxondmiai szintet), ezért megnéztiik azt is, miként valtoznak a
fent emlitett kérdéseinkre kapott valaszok, ha a részletesebb (24 forras kategérian alapulo)
taplalékelemzést egy elnagyoltabb (9 Osszevont forras kategoérian alapuld) elemzéssel
helyettesitjiik.

5.2. Anyag és modszer
5.2.1. Az adatbazis

Az elemzésekbe minden olyan meglévé adatunkat bevontuk, amelyek a
taplalékkategoridkat és a magyarazo valtozokat illetéen kdzos nevezdre hozhatoak voltak (2.
fliggelék). A felhasznalt mintak 1995 és 2007 kozotti gylijtésekbol szarmaztak, lefedték 15
halfaj széles, tobbségében a teljes taplalkozo ¢lettartamot feldleld mérettartomanyat,
reprezentaltdk a harom, taplalkozas szempontjabol aktiv évszakot (tavasz, nyar és 6sz), a
Balaton harom f6 medencéjét (Keszthelyi-, Szemesi- és Siofoki-) és legfontosabb éldhelyeit.
Ot él6hely tipust kiilonbdztettiink meg: 1) nyiltviz, a parttél 2 km-nél nagyobb tavolsagbol



dc_1632_19
- - 88

szarmazo mintdk; 2) ndvényzetmentes, partkozeli (50-200 m tavolsagban) szabad
vizfeliiletek; 3) nadasok; 4) partvédd kovezések és molok; 5) kikotdi vizterek (24. dbra). A
gyljtések a 2.2.1. fejezetben leirt médon torténtek.

O nyiltviz
O part menti, névényzetmentes
/\ nadas

[ ] kik6t6 és kovezés

/ﬁO\/\sz/\v
oﬂ{o;;—
Zala / K eszthelyi-medence —_

24. abra. Mintavételi helyek a Balatonban.

5.2.2. Taplalékelemzés

A taplalek osszetételét a bél- és gyomortartalombol hataroztuk meg a 2.2.2. fejezetben
leirtaknak megfelelden. A vizsgalat 8756 egyed bél- és gyomortartalom adatait foglalja
magaban (2. fiiggelék).

A taplalék komponenseit a 2.2.3. fejezetben mar bemutatott 24 részletesebb és az
ezekbdl szarmaztatott 9 atfogobb forraskategoridba soroltuk, a nagy és a kis felbontast
taplalékelemzéshez. A nagy felbontasu elemzés taplalékkategoriai a kovetkezok voltak: (1)
vandorkagylé larva, (2) Rotatoria, (3) Copepoda, (4) Cladocera kivéve L. kindtii, (5) L.
kindtii, (6) Ostracoda, (7) Oligochaeta, (8) iiledéklakd6 Chironomidae larvak, (9) nem
tiledéklaké Chironomidae larvak, (10) Chironomidae babok, (11) C. curvispinum, (12)
Dikerogammarus spp., (13) L. benedeni, (14) Isopoda, (15) vandorkagylo, (16) Gastropoda,
(17) egyéb lagyvaza vizi Arthropoda (pl. Collembola, Ephemeroptera, Odonata,
Heteroptera, Coleoptera, Trichoptera, Acaridea), (18) ‘vizfelszinre hullott Arthropoda’
(beleértve a vizi rovarok repiilé imagoit és minden szarazfoldi izeltlabut, (19) kovaalgak,
(20) fonalas zol1d algak, (21) vizi makrofitak, (22) detritusz, (23) halak, és (24) egyebek (pl.
halikra és horgaszok altal hasznalt etetdanyag). A kis felbontasa elemzés taplalékkategoriai
pedig az alabbiak voltak: zooplankton (a nagy felbontast kategoridk koziil 6sszevonva: 1-
5), lagyvazu iiledéklak6 makrogerinctelenek (6-8), lagyvazi, nem iiledéklakod
makrogerinctelenek (9-14, 17), puhatesttiek (15-16), ‘vizfelszinre hullott Arthropoda’ (18),
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¢l6 novényi részek (19-21), detritusz (22), halak (23) és egyéb (24). A taplalék
tomegszazalékos Osszetételét egyedenként hataroztuk meg.

5.2.3. Adatelemzes

A faji hatast, a gytijtési hely (t6 medence és €l6hely) és id6 (év és évszak), valamint a
testhossz (L) szerepét a taplalék teljes variabilitdsdn beliil kanonikus korreszpondencia
analizissel (CCA) vizsgaltuk a CANACO 4.5 program (ter Braak & Smilauer 2002)
segitségével. Az elemzéseket a halegyiittes szintjén és fajonként is elvégeztiik, mind a nagy
¢s a kis felbontasu taplalék Osszetétel adatok alapjan. Elemzésenként a ritka
taplalékkategoridkat (<0.5% atlagos arany vagy <2% el6fordulasi gyakorisag) dsszevontuk
az ,,egyéb” taplalékkategoriaval. A taplalék sszetétel adatokat arcsin(x®) transzformaltuk.
A magyardzo6 valtozok koziil a halfajt (természetesen, csak az egylittes szintii elemzésben
szerepel), a t6 medencét, az ¢lhelyet, a gylijtési évet és évszakot bindrisan kodolt
kategorikus valtozokként kezeltiik (Lep$ & Smilauer 2003). A testhosszt, mint folytonos
valtozot logio(x) transzformaltuk, feltételezve, hogy egységnyi valtozas a testhosszban
sokkal nagyobb hatéssal birhat a taplalkozasra az ivadékkorban, mint a nagyobb egyedeknél.
Minden egyes elemzésnél eldszor beléptetéses eljarassal valtozo szelekeiot végeztiink, ahol
az egyes valtozok altal hozzaadott plusz magyarazo erét Monte-Carlo permutacids teszttel
(9999 permutacio) ellendriztiik (P<0.05 elfogadasi szint mellett). A szignifikans valtozok
relativ magyarazoerejét variancia felosztassal hataroztuk meg (Cushman & McGarigal
2002).

A taplalék variabilitdas komponenseinek fajokon ativeld trendjeit hierarchikus
klaszterelemzéssel és fokomponens elemzéssel (PCA) igyekeztiink feltarni. Ezen elemzések
kiindul6 adatai a CCA 4ltal a valtozoinkhoz (v, évszak, t6 medence, él6hely és testhossz)
rendelt szazalékos magyardzo erd értékek voltak. A klaszterelemzést az Euklideszi
tavolsadgok alapjan a csoportatlag eljarassal (UPGMA) végeztiik. A klaszterfa értelmezését
Jaksi¢ & Medel (1990) objektiv modszerére alapoztuk. Ezen eljaras az eredeti adatmatrix
(halfaj x valtozokhoz tartoz6 magyarazoé erd értékek) nagyszamu (jelen esetben 10000-szeri)
ujrakeverésével egy referencia eloszlast képez, amelyhez viszonyitva meghatarozhatjuk,
hogy a klaszterfan beliil melyek a P<0.05 valdszintiségi szinten szingnifikansan elkiiloniild
csoportok (Jaksi¢ & Medel 1990, Gotelli & Graves 1996). A klaszterelemzést Statistica 8.0
(www.statsoft.com) programmal futattuk, mig az Euklideszi tavolsagok random eloszlasat
egy Excel program segitségével szimulaltuk. Végiil, az egyes valtozok CCA elemzéssel
meghatdrozott relativ magyardzo erdi alapjan vizsgaltuk, hogy miként csoportosulnak a
halfajok a PCA ordinacios terében és, hogy a fajok kozotti kiillonbségek mely tényezok
magyarazo erejének valtozasaival hozhatdak leginkabb 0Osszefiiggésbe. A szazalékos
adatokat az elemzéshez arcsin(x’®) transzformaltunk. A PCA-t szintén Statistica 8.0
(www.statsoft.com) programmal futattuk.
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5.3. Eredmények

5.3.1. A taplalek halegyiittes szintii variabilitasa

A halegyiittes szintjén, a teljes megfigyelt variancia 20.8% illetve 36.9%-at
magyaraztak valtozoink a nagy €s a kis felbontasu taplalék osszetétel adatoknal (10. tablazat
¢s 25. abra). A magyarazott variancia legnagyobb része a faji hovatartozasbol eredt és e
tényez0 egyediiliként magyarazta a teljes variancia 10.3% illetve 18.2%-4t, mig mas
tényezokkel atfedésben tovabbi 3.4% illetve 8.0%-nyi variancit fedett le a nagy és a kis
felbontasu adatokndl. A variancia egy mérsékelt része kapcsolddott a tér és idObeni
valtozokhoz, elsésorban az él6helyhez és a mintavétel évéhez, mig a testmérethez kothetd
hatas csekélynek bizonyult ebben a kontextusban.

Nagy taplalék felbontas Kis taplalék felbontas
Faj: Faj:
10.3% 18.2%
3l 4.
?:)3 o g‘—Id('i és tér
% | % |
(év: 2.1% 0
&l6hely: 1.6%) 7.7%
1.2% 1.3%|
L L: 5.8
2.2%(2.8%| %
fIdc’S és tér
(év: 2.5%
¢lohely: 2.3%
Nem magyarazott: 79.2% Nem magyarézott: 63.1%

25. abra. A faji hovatartozas, az iddbeli (év és évszak) és a térbeli (t6 medence €s ¢ldhely)
tényezok, valamint a testméret (L) szerepe a balatoni halegyiittesen beliil megfigyelhetd
taplalkozasi variabilitdsban, nagy és kis taplalék felbontas mellett. A 0.5%-nal kisebb
hozzajarulast hatdsokat nem részletezi az abra.

5.3.2. A taplalék faji szintii variabilitasa

Hasonloan az egylittes szintli eredményekhez, a magyardzott varianciahanyad a
vordsszarnyu keszeget leszdmitva, a kis felbontasu taplalékadatoknal magasabb volt (atlag:
29.3%; tartomany: 14.3%-54.8%), mint a nagy felbontastiaknal (atlag: 20.2%; tartomany
13.3%-30.6%). Ugyanakkor, mind a magyarazott varianciahdnyad, mind az azért felelds
hatasok igen jelentésen kiilonboztek halfajonként (10. tablazat és 26. abra). Altalanossagban,
az idébeni tényezok bizonyultak a legfontosabbnak mind a nagy, mind a kis felbontasu
adatoknal (7.9% illetve 8.4% egyediili hatasként és tovabbi 3.9% illetve 6.1% atfedd
hatasként), amelyeket a testméret (3.7% és 6.9% egyediili, valamint 3.7% és 6.9% atfedd
hatasként) és a térbeli tényezdk (3.8% és 5.6% egyediili, valamint 3.3% ¢és 6.0% atfedd
hatasként) kovettek (26. abra).
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26. abra. Az idébeli (év és évszak) és a térbeli (t6 medence és €l6hely) tényezdk, valamint a
testméret (L) szerepe 15 balatoni halfaj téplalékanak wvariabilitasban, nagy és kis
taplalékfelbontas mellett.
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27. ébra. Tizenot balatoni halfaj klaszterekbe rendezddése (UPGMA, Euklideszi tavolsag)
az idoébeli (év és évszak) és a térbeli (t6 medence és éldhely) tényezoknek, valamint a
testméret (L) taplalék variabilitdsan beliil mutatott jelentdségének fliggvényében, nagy
taplalékfelbontas mellett. Az objektiv csoportositas alapjaul szolgald kritikus index értéket
(P<0.05 valoszinliségi szinten) szaggatott vonal jelzi. Szintén feltiintetésre kertiltek az egyes
klaszteragak elvalasaban leginkabb szerepet jatszo tényezok.

A klaszterelemzés harom halfaj-csoportra és négy elkiiloniild halfajra osztotta a vizsgalt
halegyiittest a vizsgalt tényezOknek a nagy felbontasu taplalék dsszetételre gyakorolt hatdsa
szerint (27. abra). A fogassiillo elsdsorban a kiemelked6 ¢16helyi hatas miatt valt el a tobbi
fajtol. A balin esetében a testméret hatasdnak mas tényezdk hatasaval vald atfedése volt
kiemelkedd. A garda és a kiisz taplalékanak Gsszetétele erdsen valtozott évszakosan és a to
medencéi kozott. Mig a stigér, a vordsszarnyu keszeg és a vagodurbincs esetében a testméret
6nalld hatdsa bizonyult kiilonds fontossagl tényezének. A fennmaradd nyolc halfaj két
kevésbé interpretalhatd csoportot alkotott. A fékomponens elemzés eredménye igen jol
egybevagott az eldzoekkel és megerdsitette a két ragadozo halfaj, a fogassiillo és a balin,
illetve a két zooplankton fogyaszto halfaj, a garda és a kiisz elkiiloniilését mind egymastol,
mint a tobbi halfajtol (28. abra). Az elsé fokomponens a fajok kozotti eltérések 61.1%-at
magyarazta foként a tér és 1d6 skalak taplalékra gyakorolt hatdsanak jelentdsége alapjan. A
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masodik fékomponens a testméret hatasat, mig a harmadik elsésorban az évszakossag és a
tdo medence hatdsdban megmutatkoz6 eltéréseket jelenitette meg.
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28. abra. Tizen6t balatoni halfaj fékomponens elemzése (PCA) a taplalékuk variabilitasaért
felelds tényezc’ik (év, évszak to medence élc’ihely és testméret - L) relativ j elentc’isége szerint,

crcr

grafikon jobb alsé sarkaban Jelzettek szerint jeleniti meg az egyes magyarazo valtozok
jelentdségét az adott faj taplalékdnak wvariabilitasat illetden. Az egyes tengelyeknél
feltiintetésre keriilt a magyardzott variancia hanyad, valamint az adott tengellyel leginkabb
korrelalo valtozok (zardjelben az r értékkel).
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29. 4bra. Tizenét balatoni halfaj klaszterekbe rendezddése (UPGMA, Euklideszi tavolsag)
az idoébeli (év és évszak) €és a térbeli (t6 medence és ¢éldhely) tényezoknek, valamint a
testméret (L) taplalék variabilitdsdn beliil mutatott jelentdéségének fiiggvényében, kis
taplalékfelbontas mellett. Az objektiv csoportositas alapjaul szolgald kritikus index értéket
(P<0.05 valoszinliségi szinten) szaggatott vonal jelzi. Szintén feltiintetésre kertiltek az egyes
klaszteragak elvalasaban leginkabb szerepet jatszo tényezok.

A kis felbontasu taplalékadatokndl a magyarazott varianciahdnyad a hatdrozott
egyedfejlodéshez kotott forrasvaltast (akar taplalék, akar élohely valtasrol legyen szo)
mutato fajoknal volt magas, igy a balin, a vagodurbincs, a fogassiillo, a kdsiilld, a siigér és a
naphal esetében (10. tablazat és 26. dbra). A klaszterelemzés ez esetben egy hat, nem
ragadozo, fenék kozeli életmodi fajbol allo csoportot azonositott, mig a tdbbi kilenc halfaj
egyenként elkiiloniilt a tobbitdl (29. dbra). Az elsé fokomponens a PCA elemzésben egy a
planktonikus taplalkozast folytatd és hatdrozott méretfiiggd taplalékvaltast nem mutatd
fajok, a kiisz és a garda, iranyabdl a fogassiillo, mint hatarozott taplalékvaltasokon ates6
ragadozo iranyaba mutatd gradienst jelenitett meg (30. abra). A masodik fékomponens
pozitiv korrelaciot mutatott a testhossz szerepével és negativat a to medence és €l0hely kozos
hatdsaval. A harmadik fékomponens pedig pozitiv kapcsolatban volt a mintavétel évének
szerepével és negativan korrelalt a szezonalis hatasok fontossagéval.
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30. abra. Tizenot balatoni halfaj fokomponens elemzése (PCA) a taplalékuk variabilitasaért
felelds tényezdk (év, évszak, to medence, ¢l6hely €s testméret - L) relativ jelentdsége szerint,
jobb also sarkdban mutatottak szerint jeleniti meg az egyes magyarazo valtozok jelentdségét
az adott faj taplalékanak variabilitasat illetden. Az egyes tengelyeknél feltiintetésre keriilt a
magyarazott variancia hanyad, valamint az adott tengellyel leginkébb korrelalo valtozok
(zardjelben az r értékkel).
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5.4. Ertékelés

Vizsgalataink egyediilalloak a tekintetben, hogy a teljes életciklus lefedése mellett
értékeltiik szdmos halfaj taplalékanak variabilitasat. Feltételezéseinknek megfeleléen, a
fajegyiittes szintjén megfigyelhetd egyedi eltérések tekintetében a legnagyobb
magyarazderdvel a faji hovatartozas bir. E megfigyelés 6sszhangban van Pusey et al. (2010)
eredményeivel, akik egy ausztral foly6 halegylittesénél a taplalék osszetételében mutatkozo
variancia 31%-4at tudtak faji kiilonbségekkel magyarazni. Viszont az, hogy a megfigyelt
taplalkozasi variancia milyen mértékben kapcsolodik a faji hovatartozashoz, a vizsgalat
koriilményeitdl is fligg. Nevezetesen, a fajok kozotti taplalkozasi eltérések rendszerint
kisebbek a korai életszakaszban ¢és az egyedfejlédés soran csak fokozatosan valnak
hatarozottabba (Nunn et al. 2007, 2. fejezet). Ebbol kovetkezik, hogy azon tanulményok,
amelyek csak a kifejlett példanyok vizsgalatara koncentralnak, markansabb fajok kozotti
komponenst (szazalékos értelemben) fognak kimutatni (pl. Pusey et al. 2010), mint azok,
amelyek a teljes ¢élettartamot (mérettartoményt) feldlelik (mint példaul a jelen anyag).
Eredményeink rdmutatnak arra is, hogy a faji hovatartozds csak egy laza keretet ad a
halegyedek taplalkozasat illetden, hiszen ezen beliil az egyedi és pillanatnyi taplalkozasi
stratégiak (Ritchie 1998, Bolnick et al. 2003, Reid et al. 2010) térben ¢és idOben szintén
jelentdsen valtozhatnak (Svanbédck & Eklov 2002, Platell et al. 2007, Ginter et al. 2012,
Nunn ef al. 2012). Az egyedek pillanatnyi taplalkozasat befolyasold tényezok sokrétliiségét
mutatja, hogy a 15 halfajnal megfigyelt variabilitds nagyobb hanyada vizsgalataink soran
megmagyarazatlan maradt. Az eredmények részletesebb megvitatasa soran dontden a nagy
felbontast taplalék adatok altal mutatott mintazatokra tdmaszkodunk.

Sok halfaj taplalkozasa mutat hatarozott valtozast a ndvekedés soran, mint ahogy az itt
vizsgalt 15 halfajbol is 13-nak hatarozott méretfiiggd taplalékvaltasa van a Balatonban (2.
fejezet). Ennek fényében némileg meglepdnek tiinik, hogy a testméret altal magyarazott
atlagos varianciahdanyad jelen elemzésben mégis viszonylag kicsinynek bizonyult. A
testméret viszonylagos fontossdga minddssze néhany halfajnal (pl. stigér, vagodurbincs,
vOrdsszarnyu keszeg, balin) volt szamottevd a tér és id0 faktorokkal Osszevetve. Elsore
ellentmondasosnak tiinik, hogy néhany tipikusan taplalékvalto fajnal (pl. fogassiilld, kosiilld,
naphal), az id6beli (szezondlis €s évek kozotti) €s térbeli (t6 medence €s éldhely) tényezok
hatdsa nagyobb volt a taplalék variabilitdsara, mint a testméreté. Viszont, a fiatalabb
korcsoportoknal, ahol a méretfiiggd valtozasok a legintenzivebbek, a magyarazo valtozok
nem tekinthetéek fiiggetlennek. A korai életszakaszban a testméret szorosan korrelal az
évszakkal, illetve szdmos halfaj ¢l6hely hasznalata is méretfiiggo (2. fiiggelék). Ennél fogva,
a taplalék variancidjanak vonatkozo részét e valtozok atfedéen magyarazzak. Példaul, ilyen
kozos hatasok jellemezték a taplalék variancidjanak 7.5-9.7%-4t a hdrom ragadozo halfajnal,
a balinnal, a fogassiillonél és a kostillonél. A jelen és megel6z6 munkank (Specziar & Rezsu
2009, 2. fejezet) eredményei kdzott mutatkozo eltérések a két vizsgalat soran alkalmazott
megkozelitési mod kiillonbozdségébdl is erednek. A 2. fejezetben bemutatott elemzések
soran kifejezetten az egyedfejlodéshez kothetd taplalkozasi mintazatokat vizsgaltuk,
méretcsoportonkénti  atlagos taplalék adatokon végzett klaszterelemzéssel. Ez a
megkozelités az egyes fajok populacios szintli folyamatait vizsgalja, figyelmen kiviil hagyva
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mind az egyedi eltéréseket, mind az egyéb tényezdk szerepét. Ezzel szemben, e fejezetben
az egyedek kozt megfigyelhetd variabilitas keriilt teritékre.

A mintavétel évének hatdsa néhany faj esetében kifejezettnek bizonyult, jelezvén, hogy
Balatonban. Ez nem meglepd, hiszen ilyen 1éptékben jelentds eltérések figyelhetéek meg
példaul a zooplankton (G.-Toth et al. 2011), az iiledéklako arvaszunyogok (Specziar &
Voros 2001), a part menti régié puhatestii (Balogh et al. 2008) és felemaslabt rak (Musko
et al. 2007) allomanyaiban.

A szezonalitasnak és a to6 medencének a kiisz és a garda taplalékara volt mérhetd hatéasa.
Mindkét faj a vizoszlop kozépsd és felsé rétegében taplalkozik elsdsorban planktonikus
rakokkal, idészakosan pedig rajzé arvaszinyogokkal. A rajzd arvaszinyogok, illetve a
vizoszlopban felemelkedd babok elérhetdsége viszont szezonalis és t6 medencék kozotti
variabilitast mutat (Specziar & Voros 2001, Specziar 2008). A to6 medencének a testmérettel
kozos hatdsa a balinndl és a naphalndl jelezheti, hogy e két halfaj taplalkozasanak
érzékenysége a to hossztengelye mentén fennallo trofikus gradiensre méretfiiggo lehet. Mig,
a testméret és az idObeni tényezdk hatasa kozotti jelentds atfedés utalhat arra, hogy az
idébeni folyamatokra a fogassiilld, a balin €s a dévérkeszeg valasza nem méret fiiggetlen.

Meglepd, hogy az éldhely alig birt kizarélagos magyardz6 erdvel a legtobb halfaj
taplalékanak variabilitasat illetden, hiszen az ez irdnya vizsgalatok rendszerint ennek az
ellenkezdjét mutatjak (Mittelbach et al. 1992, Vinni et al. 2000, Svanbick & Eklov 2002,
Platell et al. 2007). Platell ef al. (2007) megfigyelték példaul, hogy a sargaiszoju tengeri
keszeg (Acanthopagrus latus) taplalékaban mutatkozo kiilonbségek sokkal erdsebben
korrelaltak az él6hellyel, mint a szezonalitassal vagy a testmérettel. A taplalékszervezetek
eléfordulasa természetesen a Balatonban is igen jelentdsen kiilonbozik €lohelyenként. Ezen
eltérések legerdsebben a nyiltviz és a parti sav kozott mutatkoznak meg; az el6z6 joval
homogénebb planktonikus (G.-Toth et al. 2011) és tiledéklako (Speczidr & Voros 2001)
taplalékszervezet kozosségeket kinal a halak szdmara, szemben a négy 6 part kozeli éldhely
tipussal (ndvényzetmentes részek, nadasok, kovezések és kikotoi védett teriiletek), amelyek
sokszinlibb és népesebb taplalekkozosségeknek adnak otthont (Musko 1990, Muské et al.
2007, Balogh et al. 2008, Arva et al. 2015). A legkifejezettebb él6helyi hatést a fogassiillonél
tapasztaltuk, nagyrészt az egyedfejlodésének korai szakaszat jellemzO kettOsségbol
kifolyolag. A fogassiillo ivadéka eltérd taplalkozast folytat a nyiltvizen, ahol els0sorban a
planktonikus rakokat fogyaszt (jellemzden L. kindtii-t), €s a parti savban, ahol feliilethez
kotddé makrogerinctelen szervezeteket részesiti eldnyben (jellemzden a L. benedeni rakot).
Régebbi vizsgalataink kimutattdk, hogy a Balaton 6t gyakori pontyféléjének (bodorka,
dévérkeszeg, karika keszeg, eziistkardsz ¢és ponty) taplaléka szintén szamottevéen
kiilonbozik a to6 egyes élohely tipusai kozott (Specziar et al. 1998, Specziar 1999a). Arra
vonatkozoan, hogy a jelen vizsgalat soran miért bizonyulhatott a tisztan élohelyi hatas mégis
viszonylag csekélynek, legalabb harom lehetséges magyarazat vetédhet fel. El0szor is, a
legtobb vizsgalt halfaj és annak egyes korcsoportjai nem fordultak el6 vizsgalhaté
mennyiségben minden ¢éldhely tipusban (2. fiiggelék; Specziar 2010, Specziar et al. 2013),
igy ¢lohely valasztasuk feltételezhetden mar eleve magaban foglal egyfajta sziirét a
hasznositott taplalékforrast illetden. A fajok specifikus ¢él6hely hasznalata azt
eredményezhette tehat, hogy az elemzések sordn az ¢élohelyi hatdsok részben a faji
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kiilonbségbe beolvadva jelentek meg. Még nagyobb mintavételi eréfeszitéssel a két hatas
természetesen szétvalaszthatd lenne, de kérdés van-e értelme ritka jelenségeket, atipikus
¢l6hely hasznalatot, a tipikus mintdzatokkal azonos stlyban kezelni. Mésodszor, tobb
halfajnal az egyedfejlodés soran fellépd, méretfiiggd taplalékvaltas egyben €lohely valtassal
is jar, és ez atfedd hatasként jelenik meg az elemzések soran. Harmadszor, az élohelyi hatas
kimutathatdsagat jelentésen gyengiti, hogy a halak taplalkozasanak és késébbi kifogasdnak
helye nem feltétlentil azonos.

A vizsgalt tényezOk magyarazé erejében megfigyelt jelentdsebb atfedések jelzik, hogy
e tényez6k nem minden esetben tekinthetdk fiiggetlennek. Mindez nagyban kovetkezik
abbol, hogy a halak ¢l6hely valasztasa gyakran faj- és méretfiiggd, a fiatal korcsoportok
megléte évszakhoz kotott, az egyedfejlodés soran fellépd taplalékvaltas egyben élohely
valtast is igényelhet, vagy éppen forditva, az él6hely okozta taplalkozasi kiilonbségek
lehetnek méretfiiggbek ¢€s igy tovabb. Viszont, ezen ¢s hasonldé mechanizmusok
beazonositasa és foként hatasuk szétvalasztasa egyszerl terepi megfigyelésekkel aligha
kivitelezhetd.

A nem magyarazott varianciahanyad magas volta jelzi, hogy altalunk nem vizsgalt
tényezOknek is jelentds szerepe van a halak taplalékvalasztasban. A magyarazott étrendi
varianciahdnyad vizsgalatunkhoz hasonloan alakult a Reinhardtius hippoglossoides nevii
tengeri halfaj (Hovde ef al. 2002) és a Kelta-tengeri ragadozo halak egyiittesének (Chassot
et al. 2008) vizsgalata soran, viszont némileg magasabb volt egy tropusi, ausztral folyo
halegyiittesének elemzése soran (Pusey ef al. 2010). Terepi adatoknal gyakori, hogy a
megfigyelt variancidnak egy jelentds részét nem tudjuk megmagyardzni, mert nem tudunk
minden relevans hatast eldre szamba venni és/vagy megfeleld valtozokkal modellezni. Jelen
esetben példaul az évszakos valtozasoknal kisebb idéskalat nem tudtuk figyelembe venni.
Tovabba, gyljtéseink soran elsdsorban a taplalék variabilitdsdnak csoportszinten (faj,
méretcsoport, gild) beazonosithaté mintazatait igyekeztiink mindjobban megfogni, mig az
egyedek kozotti eltéréseket nem tudtuk relevans magyaraz6 valtozokkal modellezni. De mint
ismert, a taplalkozasi stratégia egyedenként is szamottevden valtozhat mind a halaknal, mint
az allatvilagot altalaban tekintve (Bolnick ef al. 2003, Quevedo et al. 2009, Smith et al.
2011). Tekintettel a nem magyarazott varianciahanyad magas voltara, feltételezhetjiik, hogy
ilyen egyedi eltérések a vizsgalt halegyiittesen beliil is fennallhatnak.

A heterogén, foltszertien eloszlo taplalékforras (Luo ef al. 1996, Lehtiniemi et al. 2007)
¢és/vagy iddészakos keresokép (Werner et al. 1981) a halaknal is egyedi szintli, id6szakos
taplalkozasi specializaciot okozhat. Példaképpen emlithetném sajat megfigyeléseimet
(Specziar 1999a), amikor nyilvanvalo rovidtava kettdséget tartam fel a parti sdvban taplalék
utan kutatd bodorka egyedek taplalkozasdban. A specializacié rovidtava voltara a teljes
bélcsatorna vizsgalata adott bizonyitékot; az egyébként egyazon helyrdl, ugyanabban az
idoben kifogott és hasonld méretli egyedek kozott voltak csak €s kizardlag puhatestiicket
fogyasztok, csak fonalas algat (Cladophora sp.) fogyasztok, illetve olyan egyedek is,
amelyeknek a bélcsatornajaban egy darabon csak az egyik, mig késobb csak a masik taplalék
fordult eld, de a két taplalék sosem keveredett. Az iddszakos specializacié néha (lehet nem
is csak néha?) erfsen véletlenszerli lehet (passziv specializicio); heterogén, foltos
taplalékforrast éléhelyen keresd egyed taplalékanak pillanatnyi dsszetételét befolyasolja az
egyes eltérd taplalékot biztositd forrasfoltokra torténd ratalalas sorrendje (Luo ef al. 1996,
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Lehtiniemi et al. 2007). Hasonldéan, a Balaton térben és id6ben véletlenszeriien valtozo
zavarossagi vize (Herodek et al. 1988) befolyasolhatja az egyes taplalékszervezetek
¢észlelési valoszinliségét és ezaltal a halak passziv taplalék szelektivitasat (Shoup & Wahl
2009, Carter et al. 2010).

Egy masik formdja az egyedi specializacionak, amikor az egyedek taplalkozasi
stratégidja tartdsan, fenotipusosan vagy egyéb okbol kiilonbozik (Bolnick et al. 2003,
Quevedo et al. 2009, Reid et al. 2010, Kim ef al. 2012). Halak esetében a legszembedtlobb
ilyen jellegli egyedi eltéréseket az egyedfejlodést kisérd taplalékvaltasok iddzitésében
figyelték meg (Post 2003).

Jelen kutatdsunk megmutatta, hogy a taplalék magas fajon beliili variabilitasa miatt az
egyes fajok taplalékspektruma jelentdsen atfedhet egymassal. Eredményeink tamogatjak
tovabba azon aktudlis érvelés helyességét, miszerint a populacids és kozosségi szintii
folyamatok modellezésénél is indokolt tekintettel lenni az egyedek kozti eltérésekre
(Bolnick et al. 2003). A forrashasznositast jellemz6 egyedek kozti variabilitasnak jelentds
kihatasa lehet a fajon beliili és fajok kozotti forras felosztasra, az egyedek novekedésére és
tulélési esélyére, végsd soron tehat a populacio €s kozdsség szintii folyamatok dsszességére.
Az egyedek kozotti nagy valtozatossag €s a populacio szintjén ebbdl eredd széles kdrnyezeti
tolerancia egyben a fajok alkalmazkodo képességének a kulcsa is (Bolnick et al. 2003). A
jovobeni kutatdsoknak fontos feladata tehat, feltarni, hogy ténylegesen milyen szerepet
toltenek be az egyedi eltérések a populacio altal lefedett forrasspektrum kialakulasaban és a
teljes étrendi variabilitasban, illetve milyen jelentdséggel birnak a populécid €és kdzosségi
szintli kdlesonhatdsokat illetden.

Azt gondolhatnank, lehet valamiféle szabalyszeriség abban, hogy miként valtozik
fajonként az egyes tényezok hatdsa az étrendi valtozatossagra, am ilyen Gsszefliggést nem
sikeriilt talalnunk. Sem a klaszterelemzés, sem a PCA nem azonositott taxonémiai vagy
okologiai jellemvonasok alapjan konzekvensnek nevezhetd csoportosulast a fajoknal. Lévén
a legtobb halfaj élete sordn tobb taplalkozasi gildben is megfordul (2. fejezet), igy
feltételezhetd, hogy ilyen mintdzat, mar amennyiben létezik, inkdbb a fajok
méretcsoportjaindl talalhatd, €s nem maguknal a fajoknal.

Hasonloan Chassot et al. (2008) eredményeihez, igazoltuk, hogy a taplalék
meghatarozasa soran alkalmazott taxondmiai felbontas érdemi hatassal van a megfigyelt
variabilitds mértékére, a magyarazhatd varianciahanyadra €s az egyes magyarazd valtozok
jelentdségére vonatkozod eredményekre. Nem meglepd modon, a kisebb felbontasu
adatokban kisebb variabilitast talaltunk, amely Osszefiigg azzal is, hogy a tagabb
taplalékforras kategoridkat illetden stabilabbak a fajok igényei. A nagy felbontast
taplalékelemzésnél  kapott magasabb  magyardzatlan  varianciahanyad alapjan
feltételezhetjiik, hogy az egyedi szintii eltérések a taplalkozasi stratégidban inkabb a forras
tipusok kisebb kiilonbségein alapulnak. Az egyes taplalék vizsgalatok soran alkalmazott
taxondmiai felbontas tehat fontos, am kozel sem egyértelmiien eldonthetd kérdés. Elnagyolt
felbontas mellett fontos mintazatok és mogottes folyamatok maradhatnak rejtve, mig
talzottan részletes felbontasnal, sem a rendelkezésiinkre all6 mintaelem szam, sem a realisan
elérhetd magyardzo6 valtozoink nem lesznek elégségesek a megfigyelt variabilitas jelentds
aranyu értelmezéséhez.
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5.5. Kovetkeztetések

A fajegyiittes szintjén megfigyelhetd taplalkozasi variabilitast illetden a legnagyobb
beazonosithaté magyaraz6 erdvel a faji hovatartozas bir. Viszont, a fajok kozti kiilonbségek
mértékét messze meghaladja az egyedek kozti variabilitas. Ezen beliil, a testmérethez
kothetd, térbeli €s idobeni tényezdk fajonként nagyon eltérd jelentdséggel birnak a taplalék
Osszetételének alakulasa szempontjabol. E tényezdk altal magyarazott varianciahdnyadok
nagymértéki atfedése jelzi ugyanakkor, hogy a ndvekedés soran fellépd taplalékvaltasok
gyakran lehetnek ¢él6helyfiiggdk, vagy eshetnek egybe ¢éldhely valtassal, idészakonként is
kiilonbdzhetnek, illetve az él0hely hasznalat is valtozhat iddszakosan. Nem talaltunk viszont
érdemi Osszefiiggést a tekintetben, hogy miként valtozik e tényezdk jelentdsége az egyes
halfajoknal. Mindemellett, a feltart fajok kozotti, méretfiiggd, térbeni ¢és iddbeni
komponensek 0Osszességében is a taplalék teljes variabilitasdnak csak egy mérsékelt
hanyadat magyarazzak a balatoni halegyiitteseknél. Tekintettel a nem magyarazott variancia
magas aranyara, feltételezhetd, hogy az egyedi taplalkozasi stratégidkban ¢és
forrdshaszndlatban mutatkozé rovidtdva és/vagy allando eltéréseknek, valamint a
véletlenszerli folyamatoknak is szamottevd szerepe lehet a halak taplalékanak
variabilitdsban. Mindezek mellett, eredményeink ramutatnak, hogy a taplalék leirdsanal
alkalmazott felbontds szamottevden befolyasolhatja a taplalék variabilitasanak eredetére
vonatkoz6 kovetkeztetéseinket. Eredményeink egyértelmi iizenete, hogy az egyedek kozti
nagymértékii funkciondlis variabilitasra mindenképpen tekintettel kell lenni a rendszer
szintli 6kologiai modelleknél is.

Az értekezés 0j eredményei

A vizeinkben zajlo Okologiai folyamatok megértéséhez nélkiilozhetetlen az adott
rendszer milkddése szempontjabol meghatdroz6é szereppel bird ¢€lélénycsoportok
taplalkozasdnak és anyagforgalmi szerepének ismeretére. A vizi O0koszisztémaknak e
tekintetben az egyik fontos csoportja a halak. A halak taplalkozasanak sokféleségéhez fajaik
szamossaga és valtozatossadga mellett, az egyedek kozott fennallo kiilonbségek is jelentds
mértékben  hozzijarulnak.  Frtekezésemben  ennek  megfelelden a  halak
taplalékfogyasztasanak becslésével, valamint a halak taplalékanak Osszetételét befolyasolo
tényezdkkel, kiemelten az egyedfejlédés soran fellépd valtozasokkal, kapcsolatos kérdéseket
vizsgaltam a Balaton halegyiittesének és a Hévizi-t6 sziinyogirtd fogaspontyanak példajan.
E témakban elért legfontosabb kutatasi eredményeim az alabbiakban 6sszegezhetdek:

e Igazoltam, hogy a dévérkeszeg, a karika keszeg, a bodorka és az eziistkarasz béliiriilése
megkozelitéleg exponencidlis lefutasi a Balatonban, valamint, hogy a Dbéliiriilés
sebessége a vizhomérséklettel szintén exponencidlisan ndvekszik. Meghataroztam az 6t
gyakori halfaj napi taplalékfelvételének homérsékletfiiggését, igy a vizhdmérséklet
alakulasanak ismeretében modellezhetové valt e fajok napi €s napon tuli taplalékfelvétele.
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Jellemeztem a taplalék egyedfejlodést kisérd valtozasait 15 halfajnal a Balatonban és
kimutattam, hogy a fajok tobbségének taplaléka monoton modon és jelentds mértékben
valtozik az ¢lettartam alatt. Jellegzetes példakon keresztiil szemléltettem az
egyedfejlodést kisérd taplalékvaltasok lehetséges lefolyasat és hatasat a fajon beliili és
fajok kozotti taplalékmegosztasra. Eredményeim ramutatnak a fajon beliili funkcionalis
variabilitds populacids és kozdsség szintli jelentoségére.

Meghataroztam a Balatoni halegyiittesén beliil elkiiloniilé taplalkozasi gildeket és
értekeltem az egyedfejlodéshez kothetd taplalékvaltasok szerepét a gild struktara
szempontjabol. Kimutattam, hogy a fajok tobbségénél a taplalékvaltasok rendszerint a
gild tagsagot is megvaltoztatjak, vagyis az egyedek fejlodésiik sordn tobb taplalkozasi
gildben is ¢érintettek. A gildek elkiiloniilése igy nem faji, hanem az egyes fajok
méretcsoportjainak szintjén valosul meg. Ramutattam, hogy az oly széles korben
alkalmazott gyakorlat, miszerint az egyes fajokat az egyedek kozti variabilitas figyelmen
kiviil hagyasaval soroljak altaldnos érvényli taplalkozasi gildekbe (pl. "benthivor",
"insectivor", "planktivor"), alapjaban helytelen és mivel vizeink allapotanak értékelése
soran is jelentds mértékben tdmaszkodunk a gild alapt mutatokra, ezért kiilondsen fontos
a taplalkozasi gild besorolds modszertandnak finomitasa.

Megallapitottam, hogy azonos szajmérete ellenére, a fogassiillo kisebb méretnél és sokkal
hatdrozottabban tér 4t a halfogyaszté életmodra a Balatonban, illetve, nagyobb
prédahalakat is képes zsdkmanyolni, mint kozeli rokona a kdosiillé. Eredményeim
igazoljak, hogy e fajoknal a taplalékforras egyenetlen méreteloszlasa jelentds hatassal
lehet mind a ragadozé-préda méretviszonyra, mind a ragadozonkénti prédaszamra.
Ramutattam, hogy a fogassiilld és a kdsiillo préda valasztasat, a testmérettel novekvo
prédaméret igény mellett, leginkdbb a talalkozasi rataval és zsdkmdanyolasi sikerrel
Osszefliggd, passziv szelekciés mechanizmusok irdnyithatjak.

Szamszerlsitettem a faji hovatartozas, a testméret, a tér (€l6hely és t6 teriilet) €s az 1d6
(évszak ¢és év) komponensek szerepét a Balaton halegyiittesének és a Hévizi-td
szunyogirtd fogaspontyanak taplalékat jellemzd variabilitdson beliil. Kimutattam, hogy
az egyiittes szintjén a legjelentésebb beazonosithatd hatasa a faji hovatartozasnak van.
Ugyanakkor, a fajon beliili taplalkozési variabilitas ehhez mérten dsszességében joval
nagyobb, amelyen beliil a testmérethez, térbeliséghez ¢s idobeliséghez kothetd tényezok
fajonként nagyon eltérd és gyakran atfedo jelentdséggel birnak. Eredményeim ramutatnak
tovabba, hogy a taplalék leirasanal alkalmazott felbontas szamottevéen befolyasolhatja a
taplalék variabilitasdnak eredetére vonatkozo kovetkeztetéseinket.



dc 1632 19
€203 103

Koszonetnyilvanitas

Mindenek el6tt egykori témavetdmnek, Bir6 Péternek és igazgatdémnak, Herodek
Sandornak tartozom koszonettel, hogy biztak bennem ¢és lehetdséget adtak, hogy Tihanyban
dolgozhassak. Kett6jilk tamogatasa ¢és az altaluk biztositott bizalom tette lehetdvé, hogy
kutatasi témaimat mar a kezdetektdl részben magam valaszthassam meg.

Szeretném megkdszonni mindazon emberek munkajat és tamogatasat, akikkel egyiitt
dolgozhattam, 4m szdmossaguk miatt nem nevesithetek. Kiemelt kdszonettel tartozom
Dobos Gézanak a haldszatok soran nyujtott, tobb mint két évtizedes Onzetlen segitségéért,
Kiss Rozsanak az irodalmazas és publikacids biirokracia terén nyujtott nélkiilozhetetlen
munkajaért és Balazs Boldizsarnak a szamitogépes problémaim tiirelmes kezeléséért. A
palyafutasom soran elért eredményeimet illetéen kiilondsen sokat kdszonhetek legkdzelebbi
tihanyi és kiilss munkatarsaimnak, igy Arva Diananak, Bathory Istvannak, Czeglédi
Istvannak, Erés Tibornak, Gyorgy Agnesnek, Maroskovi Beatanak, Miiller Tamasnak,
Rezsu Emesének, Saly Péternek, Toth Monikanak, Takacs Péternek, Tatrai Istvannak, Tolg
Laszlonak és Turcsanyi Bélanak. Toth Monikanak kiilon is koszondom az értekezésem
atnézésében nyujtott segitségét.

Koszonettel tartozom tovabba mindazon tdmogatoknak, akik munkdmhoz anyagi
fedezetet biztositottak, igy kiilondsen: BFT, BHNP Zrt., FVM Halgazdalkodasi Alap,
GINOP-2.3.2-15-2016-00004, Hévizgyogyfiirdd és Szent Andras Reumakoérhaz, KDT
KTVF, MEH ¢s OTH Balatonkutatasi programjai, NKFP-3B/0014/2002, OTKA T046222,
OTKA K 83893.

Irodalomjegyzék

Afeworki Y., Bruggemann J. H. & Videler J. J. (2011). Limited flexibility in resource use in
a coral reef grazer foraging on seasonally changing algal communities. Coral Reefs 30:
109-122.

Allan J. D., Abell R., Hogan Z., Revenga C., Taylor B. W., Welcomme R. L. & Winemiller
K. (2005). Overfishing of inland waters. BioScience 55: 1041-1051.

Amundsen P. A., Bohn T., Popova O. A., Staldvik F. J., Reshetnikov Y. S., Kashulin N. A.
& Lukin A. A. (2003). Ontogenetic niche shifts and resource partitioning in a subarctic
piscivore fish guild. Hydrobiologia 497: 109-119.

Andersen N. G. (1998). The effect of meal size on gastric evacuation in whiting. Journal of
Fish Biology 52: 743-755.

Andersen N. G. (1999). The effects of predator size, temperature, and prey characteristics
on gastric evacuation in whiting. Journal of Fish Biology 54: 287-301.

Arlinghaus R., Tillner R. & Bork M. (2015). Explaining participation rates in recreational
fishing across industrialised countries. Fisheries Management and Ecology 22: 45-55.

Arthington A. H. (1989). Diet of Gambusia affinis holbrooki, Xiphophorus helleri, X.
maculatus and Poecilia reticulata (Pisces: Poeciliidae) in streams of southeastern
Queensland, Australia. Asian Fisheries Science 2: 193-212.



dc 1632 19
€203 104

Arthington A. H. (1992). Diets and trophic guild structure of freshwater fishes in Brisbane
streams. Proceedins of the Royal Society of Queensland 102: 31-48.

Arthington A. H. & Lloyd L. N. (1989). Introduced Poeciliidae in Australia and New
Zealand. In: Meffe G. K. & Snelson F. F. (eds), Evolution and ecology of livebearing
fishes (Poeciliidae). Prentice-Hall, New York: 333-348.

Arthington A. H. & Marshall C. J. (1999). Diet of the exotic mosquitofish Gambusia
holbrooki in an Australian lake and potential for competition with indigenous fish
species. Asian Fisheries Science 12: 1-16.

ArvaD., Téth M., Horvath H., Nagy S. A. & Specziar A. (2015). The relative importance of
spatial and environmental processes in distribution of benthic chironomid larvae within
a large and shallow lake. Hydrobiologia 742: 249-266.

Bajkov A. D. (1935). How to estimate the daily food consumption of fish under natural
conditions. Transactions of the American Fisheries Society 65: 288-289.

Balogh Cs., Musko 1. B., G.-T6th L. & Nagy L. (2008). Quantitative trends of zebra mussels
in Lake Balaton (Hungary) in 2003-2005 at different water levels. Hydrobiologia 613:
57-69.

Baxter C. V., Fausch K. D., Murakami M. & Chapman P. L. (2007). Invading rainbow trout
usurp a terrestrial prey subsidy from native char and reduce their growth and abundance.
Oecologia 153: 461-470.

Begon M., Harper J. L. & Townsend C. R. (1996). Ecology: individuals, populations and
communities, 3rd edn. Blackwell Science, Oxford.

Benke A. C., Huryn A. D., Smock L. A. & Wallace J. B. (1999). Length-mass relationships
for freshwater macroinvertebrates in North America with particular reference to the
southeastern United States. Journal of the North American Benthological Society 18:
308-343.

Benoit H. P., Post J. R. & Barbet A. D. (2000). Recruitment dynamics and size structure in
experimental populations of the mosquitofish, Gambusia affinis. Copeia 2000: 216-221.

Benton T. G., Plaistow S. J. & Coulson T. N. (2006). Complex population dynamics and
complex causation: devils, details and demography. Proceedings of the Royal society B
273: 1173-118l.

Bergman E. (1990). Effects of roach Rutilus rutilus on two percids, Perca fluviatilis and
Gymnocephalus cernua: importance of species interactions for diet shifts. Oikos 57:
241-249.

Bergman E. & Greenberg L. (1994). Competition between a planktivore, a benthivore, and
a species with ontogenetic diet shifts. Ecology 75: 1233-1245.

Bir6 P. (1972). First summer growth of pike-perch (Lucioperca lucioperca L.) in Lake
Balaton. Annales Instituti Biologici (Tihany) 39: 101-113.

Bir6 P. (1973). The food of pike-perch (Lucioperca lucioperca L.) in Lake Balaton. Annales
Instituti Biologici (Tihany) 40, 159-183.

Biré P. (1974). Observations on the food of eel (Anguilla anguilla L.) in Lake Balaton.
Annales Instituti Biologici (Tihany) 41: 133-151.

Bir6 P. (1976). A Hévizi-t6 halfaundjarol. Haldaszat 22: 186-188.

Bir6 P. (1995): A folyami géb (Neogobius fluviatilis Pallas) allomanyok dinamikéja és
taplalkozésa a Balaton parti 6vében. Haldszat 88: 175-184.



dc 1632 19
€203 105

Bir6 P. (1997): Temporal variations in Lake Balaton and its fish populations. Ecology of
Freshwater Fish 6: 196-216.

Bir6 P. & Elek L. (1969). The spring and summer nutrition of the 300-500 g pike-perch
(Lucioperca lucioperca L.) in Lake Balaton in 1968. 1. Data bearing relation to the
nutritional conditions proceedings the destruction of fish in 1965. Annales Instituti
Biologici (Tihany) 36: 135-149.

Bir6 P. & Muské 1. B. (1995). Population dynamics and food of bleak (4/burnus alburnus
L.) in the littoral zone of Lake Balaton, Hungary. Hydrobiologia 310: 139-149.

Bir6 P., Sadek S. E. & Paulovits G. (1991). The food of bream (Abramis brama L.) in two
basins of Lake Balaton of different trophic status. Hydrobiologia 209: 51-58.

Bisazza A., Zulian E. & Merlin E. (1990). Reproductive biology of Gambusia holbrooki in
north-eastern Italy. Rivista di Idrobiologia 29: 151-162.

Blaustein L. & Karban R. (1990). Indirect effects of the mosquitofish Gambusia affinis on
the mosquito Culex tarsalis. Limnology and Oceanography 35: 767-771.

Blondel J. (2003). Guilds or functional groups: does it matter? Oikos 100: 223-231.

Boisclair D. & Leggett W. C. (1988). An in situ experimental evaluation of the Elliott and
Persson and Eggers models for estimating daily ration. Canadian Journal of Fisheries
and Aquatic Sciences 45: 138-145.

Boisclair D. & Marchand F. (1993). The guts to estimate fish daily ration. Canadian Journal
of Fisheries and Aquatic Sciences 50: 1969-1975.

Bolnick D. 1., Svanbéck R., Fordyce J. A., Yang L. H., Davis J. M., Hulsey C. D. & Forister
M. L. (2003). The ecology of individuals: incidence and implications of individual
specialization. The American Naturalist 161: 1-28.

Bolnick D. I., Svanbéck R., Araujo M. S. & Persson L. (2007). Comparative support for
niche variation hypothesis that more generalized populations also are more
heterogeneous. Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States
of America 104: 10075-10079.

Bolnick D. 1., Amarasekare P., Aratjo M. S., Biirger R., Levine J. M., Novak M., Rudolf V.
H. W., Schreiber S. J., Urban M. C. & Vasseur D. A. (2011). Why intraspecific trait
variation matters in community ecology. Trends in Ecology and Evolution 26: 183-192.

Britton R. H. & Moser M. E. (1982). Size specific predation by herons and its effect on the
sex-ratio of natural populations of the mosquito fish Gambusia affinis Baird and Girard.
Oecologia (Berlin) 53: 146-151.

Bromley P. J. (1987). The effects of food type, meal size and body weight on digestion and
gastric evacuation in turbot, Scophthalmus maximus L. Journal of Fish Biology 30: 501-
512.

Bromley P. J. (1994). The role of gastric evacuation experiments in quantifying the feeding
rates of predatory fish. Reviews in Fish Biology and Fisheries 4: 36-66.

Brosset P., Le Bourg B., Costalago D., Banaru D., Van Beveren E., Bourdeix J.-H.,
Fromentin J.-M., Ménard F. & Saraux C. (2016). Linking small pelagic dietary shifts
with ecosystem changes in the Gulf of Lions. Marine Ecology Progress Series 554: 157-
171.

Brown J. H. & West G. B. (eds) (2000). Scaling in Biology. Oxford University Press, Oxford.



dc 1632 19
€203 106

Buchheister A. & Latour R. J. (2015). Diets and trophic-guild structure of a diverse fish
assemblage in Chesapeake Bay, U.S.A. Journal of Fish Biology 86: 967-962.

Buijse A. D. & Houthuijzen R. P. (1992). Piscivory, growth, and size selective mortality of
age 0 pikeperch (Stizostedion lucioperca). Canadian Journal of Fisheries and Aquatic
Sciences 49: §894-902.

Bundy A. & Fanning L. (2005). Can Atlantic cod (Gadus morhua) recover? Exploring
trophic explanations for the non-recovery of the cod stock on the eastern Scotian Shelf,
Canada. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 62: 1474-1489.

Bunnell D. B., Davis B. M., Chriscinske M. A., Keeler K. M. & Mychek-Londer J. G. (2015).
Diet shifts by planktivorous and benthivorous fishes in northern Lake Michigan in
response to ecosystem changes. Journal of Great Lakes Research 41 (Suppl. 3): 161-
171.

Bystrom P., Persson L. & Wahlstrom E. (1998). Competing predators and prey: juvenile
bottlenecks in whole-lake experiments. Ecology 79: 2153-2167.

Cabral J. A., Mieiro C. L. & Marques J. C. (1998). Environmental and biological factors
influence the relationship between a predator fish, Gambusia holbrooki, and its main
prey in rice fields of the Lower Mondego River Valley (Portugal). Hydrobiologia 382:
41-51.

Carter M. W., Shoup D. E., Dettmers J. M. & Wahl D. H. (2010). Effects of turbidity and
cover on prey selectivity of adult smallmouth bass. Transactions of the American
Fisheries Society 139: 353-361.

Casini M., Lovgren J., Hjelm J., Cardinale M., Molinero J. & Kornilovs G. (2008). Multi-
level trophic cascades in a heavily exploited open marine ecosystem. Proceedings of the
Royal Society B 275: 1793-1801.

Castellanos-Galindo G. A. & Giraldo A. (2008). Food resource use in a tropical eastern
Pacific tidepool fish assemblage. Marine Biology 153: 1023-1035.

Chassot E., Rouyer T., Trenkel V. M. & Gascuel D. (2008). Investigating trophic-level
variability in Celtic Sea fish predators. Journal of Fish Biology 73: 763-781.

Claessen D., de Roos A. M. & Persson L. (2000). Dwarfs and giants: cannibalism and
competition in size-structured populations. The American Naturalist 155: 119-237.
Clarke K. R. (1993). Non-parametric multivariate analysis of changes in community

structure. Australian Journal of Ecology 18: 117-143.

Cohen J. E., Pimm S. L., Yodzis P. & Saldana J. (1993a). Body sizes of animal predators
and animal prey in food webs. Journal of Animal Ecology 62: 67-78.

Cohen J. E., Beaver R. A., Cousins S. H., DeAngelis D. L., Goldwasser L., Heong K. L.,
Holt R. D., Kohn A. J., Lawton J. H., Martinez N., O’Malley R., Page L. M., Patten B.
C., Pimm S. L., Polis G. A., Rejmanek M., Schoener T. W., Schoenly K., Sprules W.
G., Teal J. M., Ulanowicz R. E., Warren P. H., Wilbur H. M. & Yodzis P. (1993b).
Improving food webs. Ecology 74: 252-258.

Cooke S. J. & Cowx I. G. (2004) Considering recreational fisheries impacts in global fish
crises. BioScience 54: 857-859.

Courtenay W. R. & Meffe G. K. (1989). Small fishes in strange places: a review of
introduced poeciliids. In: Meffe G. K. & Snelson F. F. (eds), Ecology and evolution of
livebearing fishes (Poeciliidae). Prentice Hall, New Jersey: 319-331.



dc 1632 19
€203 107

Crivelli A. J. & Boy V. (1987). The diet of mosquitofish, Gambusia affinis (Braird & Girard)
(Poeciliidae) in Mediterranien France. Revue d'Ecologie 42: 421-435.

Cushman S. A. & McGarigal K. (2002). Hierarchical, multi-scale decomposition of species-
environment relationships. Landscape Ecology 17: 637-646.

Dial K. P., Greene E. & Irschick D. J. (2008). Allometry of behaviour. Trends in Ecology
and Evolution 23: 394-401.

Doble B. D. & Eggers D. M. (1978). Diel feeding chronology, rate of gastric evacuation,
daily ration, and prey selectivity in Lake Washington juvenile sockeye salmon
(Oncorhynchus nerka). Transactions of the American Fisheries Society 107: 36-45.

Downes B. J., Lake P. S. & Schreiber E. S. G. (1993). Spatial variation in the distribution of
stream invertebrates: implications of patchiness for models of community organization.
Freshwater Biology 30: 119-132.

Dorner H. & Wagner A. (2003). Size-dependent predator-prey relationships between perch
and their fish prey. Journal of Fish Biology 62: 1021-1032.

Dorner H., Hiilsmann S., Holker F., Skov C. & Wagner A. (2007). Size-dependent predator-
prey relationships between pikeperch and their prey fish. Ecology of Freshwater Fish
16: 307-314.

Drenner R. W. & Hambright K. D. (1999). Review: Biomanipulation of fish assemblages as
a lake restoration technique. Archiv fiir Hydrobiologie 146: 129-165.

Dumont H. J., Van de Velde I. & Dumont S. (1975). The dry weight estimate of biomass in
a selection of Cladocera, Copepoda and Rotifera from the plankton, periphyton and
benthos of continental waters. Oecologia 19: 75-97.

Eggers D. M. (1977). Factors interpreting data obtained by diel sampling of fish stomachs.
Journal of the Fisheries Research Board of Canada 34: 290-294.

Egna H. S. & Boyd C. E. (eds) (1997). Dynamics of pond aquaculture. CRC Press, Boca
Raton.

Einfalt L. M. & Wahl D. H. (1997). Prey selection by juvenile walleye as influenced by prey
morphology and behavior. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 54:
2618-2626.

Elliott J. M. (1972). Rate of gastric evacuation in brown trout, Salmo trutta L. Freshwater
Biology 2: 1-18.

Elliott J. M. (1979). Comments on some recent methods for estimating food consumption by
fish. Journal of the Fisheries Research Board of Canada 36: 1020.

Elliott J. M. & Persson L. (1978). The estimation of daily rates of food consumption for fish.
Journal of Animal Ecology 47: 977-991.

Elshoud-Oldenhave M. J. W. (1979). Prey capture in pike-perch, Stizostedion lucioperca
(Teleostei, Pisces): a structural and functional analysis. Zoomorphologie 93: 1-32.
Englund R. E. (1999). The impacts of introduced Poeciliid fish and Odonata on the endemic
Megalagrion (Odonata) damselflies of Oahu Island, Hawaii. Journal of Insect

Conservation 3: 225-243.

Er6s T., Specziar A. & Bir6 P. (2009). Assessing fish assemblages in reed habitats of a large
shallow lake — a comparison between gillnet sampling and electrofishing. Fisheries
Research 96: 70-76.



dc 1632 19
€203 108

Fan Z. & Liu G. (1990). The ploidy and reproductive mechanism of crucian carp, Carassius
auratus gibelio. Journal of Fish Biology 36: 415-419.

FAO (2010). The state of world fisheries and aquaculture. Food and Agriculture
Organization of the United Nations, Rome.

Farley D. G. (1980). Prey selection by the mosquitofish, Gambusia affinis. Proceedings of
the Calfornia Mosquito Vector Control Association 48: 51-55.

Fernandez-Delgado C. (1989). Life-history patterns of the mosquito-fish, Gambusia affinis,
in the estuary of the Guadalquivir river of south-west Spain. Freshwater Biology 22:
395-404.

Fernandez-Delgado C. & Rossomanno S. (1997). Reproductive biology of the mosquitofish
in a permanent natural lagoon in south-west Spain: two tactics for one species. Journal
of Fish Biology 51: 80-92.

Francis T. B. & Schindler D. E. (2009). Shoreline urbanization reduces terrestrial insect
subsidies to fishes in North American lakes. Oikos 118: 1872—1882.

Frankiewicz P., Dabrowski K., Martyniak A. & Zalewski M. (1999). Cannibalism as a
regulatory force of pikeperch, Stizostedion lucioperca (L.), population dynamics in the
lowland Sulejow Reservoir, Central Poland. Hydrobiologia 408-409: 47-55.

Froese R. & Pauly D. (eds) (2018). FishBase. World Wide Web electronic publication.
www.fishbase.org, version (06/2018)

Fulton E. A. (2010). Approaches to end-to-end ecosystem models. Journal of Marine
Systems 81: 171-183.

Gaichas S., Skaret G., Falk-Petersen J., Link J. S., Overholtz W., Megrey B. A., Gjoesaeter
H., Stockhausen W., Dommasnes A. & Aydin K. (2009). A comparison of community
and trophic structure in five marine ecosystems based on energy budgets and system

metrics. Progress in Oceanography 81: 47-62.

Garcia L. M. & Adelman 1. R. (1985). An in situ estimate of daily food consumption and
alimentary canal evacuation rates of common carp, Cyprinus carpio L. Journal of Fish
Biology 27: 487-493.

Garcia-Berthou E. (1999). Food of introduced mosquitofish: ontogenetic diet shift and prey
selection. Journal of Fish Biology 55: 135-147.

Garcia-Berthou E. (2002). Ontogenetic diet shifts and interrupted piscivory in introduced
largemouth bass (Micropterus salmoides). Internationale Revue der gesamten
Hydrobiologie und Hydrographie 87: 353-363.

Garcia-Berthou E. & Moreno-Amich R. (2000). Rudd (Scardinius erythrophthalmus)
introduced to the Iberian peninsula: feeding ecology in Lake Banyoles. Hydrobiologia
436: 159-164.

Garcia-Ortega A., Verreth J., Vermis K., Nelis H. J., Sorgeloos P. & Verstegen M. (2010).
Laboratory investigation of daily food intake and gut evacuation in larvae of African
catfish Clarias gariepinus under different feeding conditions. Aquaculture International
18: 119-134.

Garrison L. P. & Link J. S. (2000). Dietary guild structure of the fish community in the
Northeast United Sates continental shelf ecosystem. Marine Ecology Progress Series
202: 231-240.

Gerking S. D. (1994). Feeding ecology of fish. Academic Press, San Diego.



dc 1632 19
€203 109

Ginter K., Kangur K., Kangur A., Kangur P. & Haldna M. (2011). Diet patterns and
ontogenetic diet shift of pikeperch, Sander lucioperca (L.) fry in lakes Peipsi and
Vortsjarv (Estonia). Hydrobiologia 660: 79-91.

Ginter K., Kangur K., Kangur A., Kangur P. & Haldna M. (2012). Diet niche relationships
among predator and prey fish species in their early life stages in Lake Vortsjarv
(Estonia). Journal of Applied Ichthyology 28: 713-720.

Gliwicz Z. M., Slon J. & Szynkarczyk I. (2006). Trading safety for food: evidence from gut
contents in roach and bleak captured at different distances offshore from their daytime
littoral refuge. Freshwater Biology 51: 823-839.

Goldspink C. R. (1978). The population density, growth rate and production of bream,
Abramis brama, in Tjeukemeer, the Netherlands. Journal of Fish Biology 13: 499-517.

Goodsell J. A. & Kats L. B. (1999). Effect of introduced mosquitofish on pacific treefrogs
and the role of alternative prey. Conservation Biology 13: 921-924.

Gophen M., Yehuda Y., Malinkov A. & Degani G. (1998). Food composition of the fish
community in Lake Agmon. Hydrobiologia 380: 49-57.

Gotelli N.J. & Entsminger G. L. (2008). EcoSim: Null Models Software for Ecology. Version
7. Acquired Intelligence 1Inc. & Kesey-Bear, Jericho. Available at
http://www.garyentsminger.com/ecosim/ecosim.htm (accessed 15 September 2008).

Gotelli N. J. & Graves G. R. (1996). Null Models in Ecology. Smithsonian Institution Press,
Washington and London.

Grant S. M. & Kott E. (1999). Variation in field estimates of daily ration in young yellow
perch. Journal of Fish Biology 54: 396-403.

Grove D. J. & Crawford C. (1980). Correlation between digestion rate and feeding frequency
in the stomachless teleost, Blennius pholis L. Journal of Fish Biology 16: 235-247.
G.-Téth L., Parpala L., Balogh Cs., Tatrai I. & Baranyai E. (2011). Zooplankton community
response to enhanced turbulence generated by water-level decrease in Lake Balaton, the

largest shallow lake in Central Europe. Limnology and Oceanography 56: 2211-2222.

Guill C. (2009). Alternative dynamical states in stage-structured consumer populations.
Theoretical Population Biology 76: 168-178.

Gyorgy A. L, Tatrai 1. & Specziar A. 2012. Relationship between horizontal hydroacoustic
stock estimates and gillnet catches of surface-oriented fish in shallow Lake Balaton
(Hungary). Knowledge and Management of Aquatic Ecosystems 405: Article No. 6.

Hambright K. D. (1991). Experimental analysis of prey selection by largemouth bass: role
of predator mouth width and prey body depth. Transactions of the American Fisheries
Society 120: 500-508.

Hammer O., Harper D. A. T. & Ryan P. D. (2008). PAST — Palaeontological Statistics.
Version 1.81. Available at http://folk.uio.no/ohammer/past (accessed 3 August 2008).

Hansson S., Arrhenius F. & Nellbring S. (1997). Diet and growth of pikeperch (Stizostedion
lucioperca L.) in a Baltic Sea area. Fisheries Research 31: 163-167.

Harrington R. W. & Harrington E. S. (1982). Effects on fishes and their forage organisms of
impounding a Florida salt marsh to prevent breeding by salt marsh mosquitoes. Bulletin
of Marine Science 32: 523-531.



dc 1632 19
€203 110

Hayden B., Massa-Gallucci A., Harrod C., O’Grady M., Caffrey J. & Kelly-Quinn M.
(2014). Trophic flexibility by roach Rutilus rutilus in novel habitats facilates rapid
growth and invasion success. Journal of Fish Biology 84: 1099-1116.

Hayward R. S. (1991). Bias associated with using the Eggers model for estimating fish daily
ration. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 48: 1100-1103.

Hayward R. S. & Bushmann M. E. (1994). Gastric evacuation rates for juvenile largemouth
bass. Transactions of the American Fisheries Society 123: 88-93.

Hayward R. S., Margraf F. J., Knight C. T. & Glomski D. J. (1989). Gear bias in field
estimation of the amount of food consumed by fish. Canadian Journal of Fisheries and
Aquatic Sciences 46: 874-876.

Heino J., Schmera D. & Erds T. (2013). A macroecological perspective of trait patterns in
stream communities. Freshwater Biology 58: 1539-1555.

Herodek S., Laczké L. & Virag A. (1988). Lake Balaton: research and management. Nexus,
Budapest.

Héroux D. & Magnan P. (1996). In situ determination of food daily ration in fish: review
and field evaluation. Environmental Biology of Fishes 46: 61-74.

Hewett S. W. & Johnson B. L. (1992). 4 generalized bioenergetics model of fish growth for
microcomputers. University of Wisconsin Sea Grant Technical Reports No. WIS-SG-
91-250, 2nd edn.

Hicks B. J. (2003). Biology and potential impacts of rudd (Scardinius erythrophthalmus L.)
in New Zealand. In: Department of Conservation (ed.), Managing Invasive Freshwater
Fish in New Zealand. Proceedings of a workshop hosted by Department of
Conservation, 10—12 May 2001, Hamilton: 49-58.

Hildrew A. G., Raffaelli D. R. & Edmonds-Brown R. (2007). Body size: the structure and
function of aquatic ecosystems. Cambridge University Press, Cambridge.

Hixson S. M. (2014). Fish nutrition and current issues in aquaculture: the balance in
providing safe and nutritious seafood, in an environmentally sustainable manner.
Journal of Aquaculture Research and Development 5: 234.

Hofer R., Forstner H. & Rettenwander R. (1982). Duration of gut passage and its dependence
on temperature and food consumption in roach, Rutilus rutilus L.: laboratory and field
experiments. Journal of Fish Biology 20: 289-299.

Hoogenboezem W., Lammens E. H. R. R., MacGillavry P. J. & Sibbing F. A. (1993). Prey
retention and sieve adjustment in filter-feeding bream (4Abramis brama) (Cyprinidae).
Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 50: 465-471.

Horppila J. & Peltonen H. (1997). A bioenergetic approach on food consumption of roach
(Rutilus rutilus (L.)) in a eutrophic lake. Archiv fiir Hydrobiologie 139: 207-222.

Houde E. D. (1997). Patterns and consequences of selective processes in teleost early life
histories. In: Chambers R. C. & Trippel E. A. (eds), Early life history and recruitment
of fish populations. Chapman and Hall, London: 173-196.

Hovde S. C., Albert O. T. & Nilssen E. M. (2002). Spatial, seasonal and ontogenetic variation
in the diet of Northeast Arctic Greenland halibut (Reinhardtius hippoglossoides). ICES
Journal of Marine Science 59: 421-437.



dc 1632 19
€203 111

Howe E., Howe C., Lim R. & Burchett M. (1997). Impact of the introduced poeciliid
Gambusia holbrooki (Girard, 1859) on the growth and reproduction of Pseudomugil
signifer (Kner, 1865) in Australia. Marine and Freshwater Research 48: 425-434.

Huss M., van Kooten T. & Persson L. (2010). Intra-cohort cannibalism and size bimodality:
a balance between hatching synchrony and resource feedbacks. Oikos 119: 2000-2011.

Hyslop E. J. (1980). Stomach content analysis - a review of methods and their application.
Journal of Fish Biology 17: 411-429.

Inoue T., Suda Y. & Sano M. (2005). Food habits of fishes in the surf zone of a sandy beach
at Sanrimatsubara, Fukuoka Prefectura, Japan. Ichthyological Research 52: 9-14.

Ivantsoff W & Aarn (1999). Detection of predation on Australian native fishes by Gambusia
holbrooki. Marine and Freshwater Research 50: 467-468.

Ivicsics L. (ed.) (1996). Yearbook of the Hydrological Service of Hungary 1995. VITUKI
Rt., Budapest.

Ivlev V. S. (1961). Experimental ecology of the feeding of fishes. Y ale University Press, New
Haven, CT.

Jackson J. B. C., Kirby M. X., Berger W. H., Bjorndal K. A., Botsford L. W., Bourque B. J.,
Bradbury R. H., Cooke R., Erlandson J., Estes J. A., Hughes T. P., Kidwell S., Lange
C. B., Lenihan H. S., Pandolfi J. M., Peterson C. H., Steneck R. S., Tegner M. J. &
Warner R. R. (2001). Historical overfishing and the recent collapse of coastal
ecosystems. Science 293: 629-637.

Jaksi¢ F. M. & Medel R. G. (1990). Objective recognition of guilds: testing for statistically
significant species clusters. Oecologia 82: 87-92.

Jarre A., Palomeres M. L., Soriano M. L., Sambilay V. C. Jr. & Pauly D. (1990). 4 user
manual for MAXIMS. A computer program for estimating the food consumption of fishes
from diel stomach contents data and population parameters. ICLARM Software 4.
International Centre for Living Aquatic Resources Management, Manila.

Jermolin V. P. (1979). Kolicsesztvennaja harakterisztika pitanija lescsa Abramis brama (L.)
v Szaratovszkom Vodohraniliscse. Voproszi Ihtiologii 19: 1091-1097. (Orosz nyelven)

Jobling M. (1981). Mathematical models of gastric emptying and the estimation of daily
rates of food consumption for fish. Journal of Fish Biology 19: 245-257.

Jobling M. (1986). Mythical models of gastric emptying and implications for food
consumption studies. Environmental Biology of Fishes 16: 35-50.

Jobling M. (1994). Fish bioenergetics. Chapman and Hall, London.

Johnston T. A. & Cunjak R. A. (1999). Dry mass-length relationships for benthic insects: a
review with new data from Catamaran Brook, New Brunswick, Canada. Freshwater
Biology 41: 653-674.

Juanes F. (1994). What determines prey size selectivity in piscivorous fishes? In: Stouder D.
J., Fresh K. L. & Feller R. J. (eds), Theory and application in fish feeding ecology. Belle
W. Baruch Library in Marine Sciences, no. 18., University of South Carolina Press,
Columbia, SC: 79-100.

Juanes F. (2003). The allometry of cannibalism in piscivorous fishes. Canadian Journal of
Fisheries and Aquatic Sciences 60: 594-602.



dc 1632 19
€203 112

Kangur P., Kangur A. & Kangur K. (2007). Dietary importance of various prey fishes for
pikeperch Sander lucioperca (L.) in large shallow Lake Vortsjarv (Estonia).
Proceedings of the Estonian Academy of Sciences, Biology and Ecology 56: 154-167.

Kaszjanov A. N., Izjumov Ju. G. & Kaszjanova N. V. (1995). Linejnij roszt plotvi Rutilus
rutilus v vodojemah Rosszii 1 szopredelnih sztran. Voprosi Ihtiologii 35: 772-781.
(Orosz nyelven)

Keskinen T. & Marjomiki T. J. (2004). Diet and prey size spectrum of pikeperch in lakes in
central Finland. Journal of Fish Biology 65: 1147-1153.

Kevern N. R. (1966). Feeding rate of carp estimated by a radioisotopic method. Transactions
of the American Fisheries Society 95: 363-371.

Kim S. L., Tinker M. T., Estes J. A. & Koch P. L. (2012). Ontogenetic and among-individual
variation in foraging strategies of northeast Pacific white sharks based on stable isotope
analysis. PLoS ONE 7: e45068.

Kitchell J. F., Stewart D. J. & Weiniger D. (1977). Applications of a bioenergetics model to
yellow perch (Perca flavescens) and walleye (Stizostedion vitreum vitreum). Journal of
the Fisheries Research Board of Canada 34: 1922-1935.

Kitchell J. F., Stein R. A. & Knezevic B. (1978). Utilization of filamentous algae by fishes
in Skadar Lake, Yugoslavia. Verhandlungen Internationale Vereinigung fiir
Theoretische und Angewandte Limnologie 24: 2159-2165.

Koblickaja A. F. (1981). Opredelitel molodi presznovodnih pib. Legkajai 1 Piscsevaja
Promislennoszt, Moszkva. (Orosz nyelven)

Koed A. (2001). The effects of meal size, body size, and temperature on gastric evacuation
in pikeperch. Journal of Fish Biology 58: 281-290.

Kogan A. V. (1963). O szutocsnom pacione i ritme pitanija Abramis brama (L.)
Cimljanszkovo Vodohraniliscsa. Voproszi Ihtiologii 3: 319-325. (Orosz nyelven)

Komak S. & Crossland M. R. (2000). An assessment of the introduced mosquitofish
(Gambusia affinis holbrooki) as a predator of eggs, hatchlings and tadpoles of native
and non-native anurans. Wildlife Research 27: 185-189.

Kozlova M. F. & Panaszenko V. A. (1977). Godovie racioni i velicsina izjatija kormovih
organizmov populjacijami lescsa Abramis brama (L.) 1 jersa Acerina cernua (L.) v
Kursszkom Zalive. Voproszi Ihtiologii 17: 437-444. (Orosz nyelven)

Krasznopjor E. V. (1988). Obzor metodov opredelenija racionov po velicsine napolnenija
piscsevaritelnovo trakta u rib. Voproszi Ihtiologii 28: 664-670. (Orosz nyelven)

Krasznopjor E. V. (1989). Szkoroszt jevakuacii szoderzsimovo kisecsnika u lescsa Abramis
brama. Voproszi Ihtiologii 29: 624-633. (Orosz nyelven).

Krebs C. J. (1989). Ecological methodology. Harper and Row, New York.

Krumholz L. A. (1948). Reproduction in the western mosquito fish Gambusia affinis and its
use in mosquito control. Ecological Monographs 18: 1-43.

Lammens E. H. R. R. (1982). Growth, condition and gonad development of bream (4bramis
brama) in relation to its feeding conditions in Tjeukemeer. Hydrobiologia 95: 311-321.

Lappalainen J., Erm V., Kjellman J. & Lehtonen H. (2000). Size-dependent winter mortality
of age-0 pikeperch (Stizostedion lucioperca) in Parnu Bay, the Baltic Sea. Canadian
Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 57: 451-458.



dc 1632 19
€203 113

Lauridsen T. L., Landkildehus F., Jeppesen E., Jorgensen T. B. & Sendergaard M. (2008).
A comparison of methods for calculating Catch Per Unit Effort (CPUE) of gill net
catches in lakes. Fisheries Research 93: 204-211.

Lawlor L. R. (1980). Structure and stability in natural and randomly constructed competitive
communities. The American Naturalist 116: 394-408.

Lehtiniemi M., Hakala T., Saesmaa S. & Viitasalo M. (2007). Prey selection by the larvae
of three species of littoral fishes on natural zooplankton assemblages. Aquatic Ecology
41: 85-94.

Leps J. & Smilauer P. (2003). Multivariate analysis of ecological data using CANOCO.
Cambridge University Press, New York.

Levins R. (1968). Evolution in changing environments: some theoretical explanations.
Princeton University Press, Princeton.

Links J. S. (2010). Ecosystem-based fisheries management: confronting tradeoffs.
Cambridge University Press, Cambridge.

Lukécs K. (1932). A balatoni fogasrol. Természettudomanyi Kozlony 64: 3.

Lundvall D., Svanbick R., Persson L. & Bystrom P. (1999). Size-dependent predation in
piscivores: interactions between predator foraging and prey avoidance abilities.
Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 56: 1285-1292.

Luo J., Brandt S. B. & Klebasko M. J. (1996). Virtual reality of planktivores: a fish's
perspective of prey size selection. Marine Ecology Progress Series 140: 271-283.

Magnhagen C. & Heibo E. (2001). Gape size allometry in pike reflects variation between
lakes in prey availability and relative body depth. Functional Ecology 15: 754-762.

Maitland P. S. (2004). Keys to the freshwater fish of Britain and Ireland, with notes on their
distribution and ecology. Freshwater Biological Association Scientific Publication No.
62. Freshwater Biological Association, Cumbria, UK.

Malone B. J. & McQueen D. J. (1983). Horizontal patchiness in zooplankton populations in
two Ontario kettle lakes. Hydrobiologia 99: 101-124.

Mansfield S. & McArdle B. H. (1998). Dietary composition of Gambusia affinis (Family
Poeciliidae) populations in the northern Waikato region of New Zealand. New Zealand
Journal of Marine and Freshwater Research 32: 375-383.

Margaritora F. G. (1990). Influence of Gambusia affinis on the feature and dynamic of the
zooplankton community in the pools of Castel Porziano (Latium). Rivista di
Idrobiologia 29: 747-762.

Matsuzaki S. S., Sasaki T. & Akasaka M. (2013). Consequences of the introduction of exotic
and translocated species and future extirpations on the functional diversity of freshwater
fish assemblages. Global Ecology and Biogeography 22: 1071-1082.

Mclntyre P. B., Jones L. E., Flecker S. A. & Vanni M. J. (2007). Fish extinction alter nutrient
recycling in tropical freshwaters. Proceedings of the National Academy of Science in
the United States of America: 104: 4461-4466.

Mefte G. K. (1992). Plasticity of life-history characters in eastern mosquitofish (Gambusia
holbrooki: Poeciliidae) in response to thermal stress. Copeia 1992: 94-102.

Meffe G. K. & Snelson F. F. (1989). An ecological overview of poeciliid fishes. In: Meffe
G. K. & Snelson F. F. (eds), Ecology and evolution of livebearing fishes (Poeciliidae).
Prentice Hall, New Jersey: 13-31.



dc 1632 19
€203 114

Mehner T. & Heerkloss R. (1994). Direct estimation of food condumption of juvenile fish
in a shallow inlet of Southern Baltic. International Revue der gesamten Hydrobiologie
79: 295-304.

Mehner T., Schultz H., Bauer D., Herbst R., Voigt H. & Benndorf J. (1996). Intraguild
predation and cannibalism in age-0 perch (Perca fluviatilis) and age-0 zander
(Stizostedion lucioperca): Interactions with zooplankton, prey fish availability and
temperature. Annales Zoologici Fennici 33: 353-361.

Meérona B. de & Rankin-de-Mérona J. (2004). Food resource partitioning in a fish
community of the central Amazon floodplain. Neotropical Ichthyology 2: 75-84.

Mihélyfi F. (1939). A szinyog elleni védekezés entomologiai el6készitése Hévizen.
Allattani Kézlemények 36: 107-117.

Miller T. E. X. & Rudolf V. H. W. (2011). Thinking inside the box: community-level
consequences of stage-structured populations. Trends in Ecology and Evolution 26:
457-466.

Milton D. A. & Arthington A. H. (1983). Reproductive biology of Gambusia affinis
holbrooki Baird and Girard, Xiphophorus helleri (Glinther) and X. maculatus (Heckel)
(Pisces; Poeciliidae) in Queensland, Australia. Journal of Fish Biology 23: 23-41.

Mittelbach G. G. (1984). Predation and resource partitioning in two sunfishes
(Centrarchidae). Ecology 65: 499-513.

Mittelbach G. G. & Persson L. (1998). The ontogeny of piscivory and its ecological
consequences. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 55: 1454-1465.
Mittelbach G. G., Osenberg G. W. & Wainwright P. C. (1992). Variation in resource
abundance affects diet and feeding morphology in the pumpkinseed sunfish (Lepomis

gibbosus). Oecologia 90: 8-13.

Molnér G., Tamassy E. & Tolg L. (1967). The gastric digestion of living predatory fish. In:
Gerking S. D. (ed.), The biological basis of freshwater fish production. Blackwell
Scientific Publications, Oxford and Edinburgh: 135-149.

Mookerji N., Weng Z. & Mazumder A. (2004). Food partitioning between coexisting
Atlantic salmon and brook trout in the Sainte-Marguerite River ecosystem, Quebec.
Journal of Fish Biology 64: 680-694.

Morgan L. A. & Buttemer W. A. (1996). Predation by the non-native fish Gambusia
holbrooki on small Litoria aurea and L. dentata tadpoles. Australian Zoologist 30: 143-
149.

Mozsar A., Specziar A., Battonyai 1., Borics G., Gorgényi J., Horvath H., Présing M., G.-
Toéth L., Vital Z. & Boros G. (2017). Influence of environmental factors and individual
traits on the diet of non-native hybrid bigheaded carps (Hypophthalmichthys molitrix %
H. nobilis) in Lake Balaton, Hungary. Hydrobiologia 794: 317-332.

Mufioz A. A. & Ojeda F. P. (1998). Guild structure of carnivorous intertidal fishes of the
Chilean coast: implication of ontogenetic dietary shifts. Oecologia 114: 563-573.

Musko6 1. B. (1990). Qualitative and quantitative relationships of Amphipoda (Crustacea)
living on macrophytes in Lake Balaton (Hungary). Hydrobiologia 191: 269-274.

Musko 1. B., Balogh Cs., Toth A. P, Varga E. & Lakatos Gy. (2007). Differential response
of invasive malacostracan species to lake level fluctuations. Hydrobiologia 590: 65-74.



dc 1632 19
€203 115

Nagelkerke L. A. J. & Sibbing F. A. (1996). Efficiency of feeding on zebra mussel
(Dreissena polymorpha) by common bream (Abramis brama), white bream (Blicca
bjoerkna), and roach (Rutilus rutilus): the effects of morphology and behaviour.
Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 53: 2847-2861.

Nagiec M. (1977). Pikeperch (Stizostedion lucioperca) in its natural habitats in Poland.
Journal of the Fisheries Research Board of Canada 34: 1581-1585.

Nakazawa T. (2015). Ontogenetic niche shifts matter in community ecology: a review and
future perspectives. Population Ecology 57: 347-354.

Nebolszina T. K. (1968). Szutocsnij racion i ritm pitanija lescsa (Abramis brama L.)
Volgogradszkovo Vodohranilicsa. Voproszi Ihtiologii 8: 131-138. (Orosz nyelven)
Nesbit D. H. & Meffe G. K. (1993). Cannibalism frequencies in wild populations of the
eastern mosquitofish (Gambusia holbrooki: Poeciliidae) in South Carolina. Copeia

1993: 867-870.

Nilsson A. & Bronmark C. (2000). Prey vulnerability to gape-size limited predator:
behavioural and morphological impacts on northern pike piscivory. Oikos 88: 539-546.

Novickij R. A. (1999). Ekologicseszkaja harakterisztika berscsa Stizostedion volgensis
(Pisces, Percidae) Dneprovszkovo Vodohraniliscsa. Vestnik Zoologii 33: 63-72. (Orosz
nyelven)

Nunn A. D., Harvey J. P. & Cowx L. G. (2007). The food and feeding relationships of larval
and 0+ year juvenile fishes in lowland rivers and connected waterbodies. II. Prey
selection and the influence of gape. Journal of Fish Biology 70: 743-757.

Nunn A. D., Tewson L. H. & Cowx 1. G. (2012). The foraging ecology of larval and juvenile
fishes. Reviews in Fish Biology and Fisheries 22: 377-408.

Ogle D. H. (1998). A synopsis of the biology and life history of ruffe. Journal of Great Lakes
Research 24: 170-185.

Ojaveer H., Lankov A., Eero M., Kotta I. & Lumberg A. (1999). Changes in the ecosystem
of the Gulf of Riga from the 1970s to the 1990s. ICES Journal of Marine Science 56
(Suppl.): 33-40.

Olson M. H. (1996). Predator-prey interactions in size-structured fish communities:
implications of prey growth. Oecologia 108: 757-763.

Olson R. J. & Mullen A. J. (1986). Recent developments for making gastric evacuation and
daily ration determinations. Environmental Biology of Fishes 16: 183-191.

Osenberg C. W., Mittelbach G. G. & Wainwright P. C. (1992). Two-stages life histories in
fish: the interaction between juvenile competition and adult performance. Ecology 73:
255-267.

Péadkkonen J. -P. J. & Marjoméki T. J. (1997). Gastric evacuation rate of burbot fed single-
fish meals at different temperature. Journal of Fish Biology 50: 555-563.

Pauly D., Cristiensen V. & Walters C. (2000). Ecopath, Ecosim and Ecospace as tools for
evaluating ecosystem impact of fisheries. ICES Journal of Marine Science 57: 697-706.

Pennington M. (1985). Estimating the average food consumption by fish in the field from
stomach contents data. Dana 5: 81-86.

Perényi M. & Bir6 P. (1992). A garda (Pelecus cultratus L.) populacié dinamikéja és
taplaléka a Balatonban. In: Biré P. (ed.), 100 Eves a Balaton-kutatds. Reproprint,
Nemesvamos: 217-231.



dc 1632 19
€203 116

Persson L. (1979). The effect of temperature and different food organisms on rate of gastric
evacuation in perch (Perca fluviatilis). Freshwater Biology 9: 99-104.

Persson L. (1982). Rate of food evacuation in roach (Rutilus rutilus) in relation to
temperature, and the application of evacuation rate estimates for studies on the rate of
food consumption. Freshwater Biology 12: 203-210.

Persson L. (1983a). Food consumption and the significance of detritus and algae to
intraspecific competition in roach Rutilus rutilus in a shallow eutrophic lake. Oikos 41:
118-125.

Persson L. (1983b). Food consumption and competition between age classes in a perch Perca
fluviatilis population in a shallow eutrophic lake. Oikos 40: 197-207.

Persson L. (1983c). Effects of intra- and interspecific competition on dynamics and size
structure of a perch Perca fluviatilis and a roach Rutilus rutilus population. Oikos 41:
126-132.

Persson L. (1986a). Patterns of food evacuation in fishes: a critical review. Environmental
Biology of Fishes 16: 51-58.

Persson L. (1986b). Effects of reduced interspecific competition on resource utilization in
perch (Perca fluviatilis). Ecology 67: 355-364.

Persson L. (1988). Asymmetries in competitive and predatory interactions in fish
populations. In: Ebenman B. & Persson L. (eds), Size-structured populations: ecology
and evolution. Springer-Verlag, Berlin: 203-218.

Persson L. (1999). Trophic cascades: abiding heterogeneity and the trophic level concept at
the end of the road. Oikos 85: 385-397.

Persson A. & Bronmark C. (2002a). Foraging capacity and resource synchronization in an
ontogenetic diet switcher, pikeperch Stizostedion lucioperca. Ecology 83:3014-3022.

Persson A. & Bronmark C. (2002b). Foraging capacities and effects of competitive release
on ontogenetic diet shift in bream, Abramis brama. Oikos 97: 271-281.

Persson L. & Greenberg L. A. (1990). Juvenile competitive bottlenecks: the perch (Perca
Sfluviatilis) - roach (Rutilus rutilus) interaction. Ecology 71: 44-56.

Persson L., Bystrom P. & Wahlstrom E. (2000). Cannibalism and competition in Eurasian
perch: population dynamics of an ontogenetic omnivore. Ecology 81: 1058-1071.

Persson L., Amundsen P., de Roos A. M., Klemetsen A., Knudsen R. & Primicerio R. (2007).
Culling prey promotes predator recovery — alternative states in a whole-lake experiment.
Science 316: 1743-1746.

Peters R. H. (1986). The Ecological Implication of Body Size. Cambridge University Press,
Cambridge.

Pianka E. R. (1980). Guild structure in desert lizards. Oikos 35: 194-201.

Piet G. J., Pet J. S., Guruge W. A. H. P, Vijverberg J. & Van Densen W. L. T. (1999).
Resource partitioning along three niche dimensions in a size-structured trophical fish
assemblage. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 56: 1241-1254.

Pikitch E. K., Santora C., Babcock E. A., Bakun A., Bonfil R., Conover D. O., Dayton P.,
Doukakis P., Fluharty D., Heneman B., Houde E. D., Link J., Livingston P. A., Mangel
M., McAllister M. K., Pope J. & Sainsbury K. J. (2004). Ecosystem-based fishery
management. Science 305: 346-347.



dc 1632 19
€203 117

Pillar S. C. & Barange M. (1995). Diel feeding periodicity, daily ration and vertical
migration of juvenile Cape hake of the west coast of South Africa. Journal of Fish
Biology 47: 753-768.

Pinder A. C. (2001). Keys to larval and juvenile stages of coarse fishes from fresh waters in
the British Isles. Freshwater Biological Association Scientific Publication No. 60.
Freshwater Biological Association, Cumbria, UK.

Platell M. E., Ang H. P., Hesp S. A. & Potter I. C. (2007). Comparisons between the
influences of habitat, body size and season on the dietary composition of the sparid
Acanthopagrus latus in a large marine embayment. Estuarine, Costal and Shelf Science
72: 626-634.

Polis G. A. (1981). The evolution and dynamics of intraspecific predation. Annual Review
of Ecology and Systematics 12: 225-251.

Polis G. A. (1984). Age structure component of niche width and intraspecific resource
partitioning: can age groups function as ecological species? The American Naturalist
123: 541-546.

Ponyi J. (1995). A Hévizi-to allatvilaga. Hidrologiai Tajékoztato 1995 April: 21-23.

Popova O. A. & Sytina L. A. (1977). Food and feeding relations of Eurasian perch (Perca
Sfluviatilis) and pikeperch (Stizostedion lucioperca) in various waters of the USSR.
Journal of the Fisheries Research Board of Canada 34: 1559-1570.

Popova O. A., Reshetnikov Y. S., Kiyashko V. I., Dgebuadze Y. Y. & Mikheev V. N. (1998).
Ruffe from the former USSR: Variability within the largest part of its natural range.
Journal of Great Lakes Research 24: 263-284.

Post D. M. (2003). Individual variation in the timing of ontogenetic niche shifts in
largemouth bass. Ecology 84: 1298-1310.

Power M. E. (1990). Effects of fish in river food webs. Science 250: 811-814.

Prejs A. (1978). Lake macrophytes as the food of roach (Rutilus rutilus L.) and rudd
(Scardinius erythrophthalmus L.): 1I. Daily intake of macrophyte food in relation to
body size of fish. Ekologia Polska 26: 537-553.

Pritchard G., Williams D. D. & Danks H. V. (1991). Insects in thermal springs. Memoirs of
the Entomological Society of Canada 151: 89-106.

Pusey B. J., Arthington A. H., Stewart-Koster B., Kennard M. J. & Read M. G. (2010).
Widespread omnivory and low temporal and spatial variation in the diet of fishes in a
hydrologically variable northern Australian river. Journal of Fish Biology 77: 731-753.

Pyka J. (1999). Daily foraging cycle, and daily food ration of roach Rutilus rutilus (L.) in
Bachotek Lake (Brodnickie Lakeland) in spring. Archives of Polish Fisheries 7: 353-
358.

Quevedo M., Svanbdck R. & EkIov P. (2009). Intrapopulation niche partitioning in a
generalist predator limits food web connectivity. Ecology 90: 2263-2274.

Reid A. L., Seebacher F. & Ward A. J. W. (2010). Learning to hunt: the role of experience
in predator success. Behaviour 147: 223-233.

Rezsu E. & Specziar A. (2006). Ontogenetic diet profiles and size-dependent diet
partitioning of ruffe Gymnocephalus cernuus, perch Perca fluviatilis and pumpkinseed
Lepomis gibbosus in Lake Balaton. Ecology of Freshwater Fish 15: 339-349.



dc 1632 19
€203 118

Ritchie M. E. (1998). Scale-dependent foraging and patch choice in fractal environments.
Evolutionary Ecology 12: 309-330.

Root R. B. (1967). The niche exploitation pattern of the blue-grey gnatcatcher. Ecological
Monographs 37: 317-350.

Rudolf V. H. W. & Rasmussen N. L. (2013). Ontogenetic functional diversity: size structure
of a keystone predator drives functioning of a complex ecosystem. Ecology 94: 1046-
1056.

Rupp H. R. (1996). Adverse assessments of Gambusia affinis: an alternative view for
mosquito control practitioners. Journal of the American Mosquito Control Association
12: 155-166.

Ruppert J. L. W., Docherty C., Neufeld K., Hamilton K., MacPherson L. & Poesch M.S.
(2017). Native freshwater species get out of the way: Prussian carp (Carassius gibelio)
impacts both fish and benthic invertebrate communities in North America. Royal Society
Open Science 4: 170400.

Sainsbury K. J. (1986). Estimation of food consumption from field observations of fish
feeding cycles. Journal of Fish Biology 29: 23-26.

Scharf F. S., Juanes F. & Rountree R. A. (2000). Predator size - prey size relationships in
marine fish predators: interspecific variation and effects of ontogeny and body size on
trophic-niche breath. Marine Ecology Progress Series 208: 229-248.

Schoener, T. W. (1989). The ecological niche. In: Cherrett J. M. (ed.), Ecological Concepts.
Blackwell Scientific Publications, Oxford: 79-113.

Schreiber S. & Rudolf V. H. W. (2008). Crossing habitat boundaries: coupling dynamics of
ecosystems through complex life cycles. Ecology Letters 11: 576-587.

Sherwood G. D., Pazzia 1., Moeser A., Hontela A. & Rasmussen J. B. (2002). Shifting gears:
enzymatic evidence for the energetic advantage of switching diet in wild-living fish.
Canadian Journal of Aquatic Sciences 59: 229-241.

Shoup D. E. & Wahl D. H. (2009). The effects of turbidity on prey selection by piscivorous
largemouth bass. Transactions of the American Fisheries Society 138: 1018-1027.

Sih A. & Christensen B. (2001). Optimal diet theory: when does it work, and when and why
does it fail. Animal Behaviour 61: 379-390.

Simonian A., Tatrai 1., Bir6 P., Paulovits G., G-Toth L. & Lakatos Gy. (1995). Biomass of
planktonic crustaceans and the food of young cyprinids in the littoral zone of Lake
Balaton. Hydrobiologia 303: 39-48.

Smith C. & Reay P. (1991). Cannibalism in teleost fish. Reviews in Fish Biology and
Fisheries 1: 41-64.

Smith J. A., Baumgartner L. J., Suthers I. M. & Taylor M. D. (2011). Generalist niche,
specialist strategy: the diet of an Australian percichthyid. Journal of Fish Biology 78:
1183-1199.

Specziar A. (1999a). Ot pontyféle taplaléka és taplalkozasi stratégiaja a Balaton fobb
¢lohelyein. Haldszat 92: 124-132.

Specziar A. (1999b). Ot pontyféle taplalkozasi kolcsonhatisa és taplalkozasi feltételei a
Balatonban. Haldszat 92: 166-176.



dc 1632 19
€203 119

Specziar A. (2001). A halak mozgasi aktivitdsanak hatasa a kopoltytihalos mintavételezések
eredményeire: a CPUE napszakos és évszakos valtozédsai a Balatonban. Hidrologiai
Kozlony 81: 459-461.

Specziar A. (2002a). In situ estimates of gut evacuation and its dependence on the
temperature in five cyprinids. Journal of Fish Biology 60: 1222-1236.

Specziar A. (2002b). A fogassiillo ¢és a kosiillo ivadék téplaléka a Balatonban.
Halaszatfejlesztés 27: 70-80.

Specziar A. (2002c¢). A balatoni kdsiilld (Stizostedion volgensis) 6kologidjarol. Haldszat 95:
33-39.

Specziar A. (2004). Life history pattern and feeding ecology of the introduced eastern
mosquitofish, Gambusia holbrooki, in a thermal spa under temperate climate, of Lake
Héviz, Hungary. Hydrobiologia 522: 249-260.

Specziar A. (2005). First year ontogenetic diet patterns in two coexisting Sander species, S.
lucioperca and S. volgensis, in Lake Balaton. Hydrobiologia 549: 115-130.

Specziar A. (2008). Life history patterns of Procladius choreus, Tanypus punctipennis and
Chironomus balatonicus in Lake Balaton. Annales de Limnologie - International
Journal of Limnology 44: 181-188.

Specziar A. (2010). A Balaton halfaunaja: a haldllomany Osszetétele, az egyes halfajok
¢letkoriilményei és a haladlloméany korszeri hasznositasanak feltételrendszere. Acta
Biologica Debrecina Supplementum QOecologica Hungarica 23, Hydrobiological
Monographs vol. 2: 7-185.

Specziar A. (2011). Size-dependent prey selection in piscivorous pikeperch (Sander
lucioperca) and Volga pikeperch (S. volgensis) shaped by bimodal prey size
distribution. Journal of Fish Biology 79: 1895-1917.

Specziar A. & Biré P. (2003). Population structure and feeding characteristics of Volga
pikeperch, Sander volgensis (Pisces, Percidae), in Lake Balaton. Hydrobiologia 506-
509: 503-510.

Specziar A. & Bir6 P. (2004). A fogassilld (Sander Ilucioperca) ivadékkori
kannibalizmuséanak jellemz6i a Balatonban. Hidrologiai Kozlony 84 (5-6): 136-139.
Specziar A. & Rezsu E. (2009). Feeding guilds and food resource partitioning in a lake fish

assemblage: an ontogenetic approach. Journal of Fish Biology 75: 247-267.

Specziar A. & Turcsanyi B. (2018). Calendar and thermal time-based growth models for
common carp and pikeperch, and the influence of stocking strategy in Lake Balaton,
Hungary. Knowledge and Management of Aquatic Sciences 419: Article No. 39.

Specziar A. & Voros L. (2001). Long term dynamics of Lake Balaton's chironomid fauna
and its dependence on the phytoplankton production. Archiv fiir Hydrobiologie 152:
119-142.

Specziar A., Tolg L. & Bird P. (1997). Feeding strategy and growth of cyprinids in the littoral
zone of Lake Balaton. Journal of Fish Biology 51: 1109-1124.

Specziar A., Bir6é P. & Tolg L. (1998). Feeding and competition of five cyprinid fishes in
different habitats of the Lake Balaton Littoral zone, Hungary. ltalian Journal of Zoology
65 (Suppl.): 331-336.

Specziar A., Tolg L. & Bir6 P. (2000). A Balaton halfaunajanak vizsgalata.
Halaszatfejlesztés 24: 115-125.



dc 1632 19
€203 120

Specziar A., Er6s T., Gyorgy A. 1., Tatrai 1. & Bir6 P. (2009). A comparison between the
Nordic gillnet and whole water column gillnet for characterizing fish assemblages in the
shallow Lake Balaton. Annales de Limnologie — International Journal of Limnology 45:
171-180.

Specziar A., Gyorgy A. 1. & Erés T. (2013). Within-lake distribution patterns of fish
assemblages: the relative roles of spatial, temporal and random environmental factors
in assessing fish assemblages using gillnets in a large and shallow temperate lake.
Journal of Fish Biology 82: 840-855.

Sutela T. & Huusko A. (1997). Food consumption of vendace Coregonus albula larvae in
Lake Lentua, Finland. Journal of Fish Biology 51: 939-951.

Svanbick R. & Eklov P. (2002). Effects of habitat and food resources on morphology and
ontogenetic growth trajectories in perch. Oecologia 131: 61-70.

Svanbick R., Quevedo M., Olsson J. & Eklov P. (2015). Individuals in food webs: the
relationships between trophic position, omnivory and among-individual diet variation.
Oecologia 178: 103-114.

Tatrai I. & J. Ponyi (1976). On the food of pike-perch fry (Stizostedion lucioperca L.) in
Lake Balaton in 1970. Annales Instituti Biologici (Tihany) 43: 93-104.

Tatrai L., Specziar A., Gyorgy A. I. & Biro P. (2008). Comparison of fish size distribution
and fish abundance estimates obtained with hydroacoustics and gill netting in the open
water of a large shallow lake. Annales de Limnologie — International Journal of
Limnology 44: 231-240.

Teichert N., Lepage M., Sagouis A., Borja A., Chust G., Ferreira M. T., Pasquaud S.,
Schinegger R., Segurado O. & Argillier C. (2017). Functional redundancy and
sensitivity of fish assemblages in European rivers, lakes and estuarine ecosystems.
Scientific Reports 7: Article No. 17611.

Temming A. & Andersen N. G. (1994). Modelling gastric evacuation without meal size as a
variable. A model applicable for the estimation of daily ration of cod (Gadus morhua
L.) in the field. ICES Journal of Marine Science 51: 429-438.

Temming A. & Herrmann J. P. (2001). Gastric evacuation in horse mackerel. I. The effects
of meal size, temperature and predator weight. Journal of Fish Biology 58: 1230-1245.

ter Braak C. J. F. & Smilauer P. (2002). CANOCO reference manual and CanoDraw for
Windows user’s guide: software for canonical community ordination (version 4.5).
Microcomputer Power, Ithaca, New York.

Thorpe J. E. (1977). Daily ration of adult perch, Perca fluviatilis L. during summer in Loch
Leven, Scotland. Journal of Fish Biology 11: 55-68.

Thorpe J. E., Talbot C., Miles M. S., Rawlings C. & Keay D. S. (1990). Food consumption
in 24 hours by Atlantic salmon (Sa/mo salar L.) in a sea cage. Aquaculture 90: 41-47.

Thrush S. F., Ellingsen K. E. & Davis K. (2016). Implications of fisheries impacts to seabed
biodiversity and ecosystem-based management. ICES Journal of Marine Science 73
(Suppl. 1): 144-i50.

Tolonen K. T., Karjalainen J., Staff S. & Leppd M. (2000). Individual and population-level
food consumption by cyprinids and percids in a mesotrophic lake. Ecology of
Freshwater Fish 9: 153-162.



dc 1632 19
€203 121

Townsend C. R. & Winfield 1. J. (1985). The application of optimal foraging theory to
feeding behaviour in fish. In: Tytler P. & Calow P. (eds), Fish energetics, new
perspectives. Croom Helm, London and Sydney: 67-98.

Tolg 1. (1959). A balatoni fogassiilld ivadék (Lucioperca sandra Cuv. et Val.) taplalékanak
vizsgalata. Annales Instituti Biologici (Tihany) 26: 85-99.

Trudel M. & Boisclair D. (1993). An in situ evaluation of the day-to-day variation in the
quantity of food consumed by fish. Canadian Journal of Fisheries and Aquatic Sciences
50: 2157-2165.

Turesson H., Persson A. & Bronmark C. (2002). Prey size selection in piscivorous pikeperch
(Stizostedion lucioperca) includes active prey choice. Ecology of Freshwater Fish 11:
223-233.

Turesson H., Bronmark C. & Wolf A. (2006). Satiation effects in piscivore prey size
selection. Ecology of Freshwater Fish 15: 78-85.

Tyus H. M. (2011). Ecology and conservation of fishes. CRC Press, Boca Raton.

van den Berg C., Van Den Boogaart J. G. M., Sibbing F. A., Lammens E. H. R. R. & Osse
J. W. M. (1993). Shape of zooplankton and retention in filter-feeding: a quantitative
comparison between industrial sieves and brachial sieves of common bream (A4bramis
brama) and white bream (Blicca bjoerkna). Canadian Journal of Fisheries and Aquatic
Sciences 50: 716-724.

van den Berg C., Van Den Boogaart J. G. M., Sibbing F. A. & Osse, J. W. M. (1994).
Zooplankton feeding in common bream (Abramis brama), white bream (Blicca
bjoerkna) and roach (Rutilus rutilus): experiments, models and energy intake.
Netherlands Journal of Zoology 44: 15-42.

van Densen W. L. T. (1985). Piscivory and development of bimodality in the size
distribution of 0+ pikeperch (Stizostedion Ilucioperca L.). Journal of Applied
Ichthyology 3: 119-131.

van Densen W. L. T., Ligtvoet W. & Roozen R. W. M. (1996). Intra-cohort variation in the
individual size of juvenile pikeperch, Stizostedion lucioperca, and perch, Perca
fluviatilis, in relation to the size spectrum of their food items. Annales Zoologici Fennici
33:495-506.

Vander Zanden M. J., Casselman J. M. & Rasmussen J. B. (1999). Stable isotope evidence
for the food web consequences of species invasions in lakes. Nature 401: 464-467.

van Leeuwen A., Huss M., Gardmark A., Casini M., Vitale F., Hjelm J., Persson L., de Roos
A. M. (2013). Predators with multiple ontogenetic niche shifts have limited potential for
population growth and top-down control of their prey. The American Naturalist 182:
53-66.

Vargas M. J. & de Sostoa A. (1996). Life history of Gambusia holbrooki (Pisces,
Poeciliidae) in the Ebro Delta (NE Iberian Peninsula). Hydrobiologia 341: 215-224.

Vasek M., Eloranta A. P., Vejtikova 1., Blabolil P., Riha M., Jaza T., émejkal M., Maténa
J., Kubecka J. & Peterka J. (2018). Stable isotopes and gut contents indicate differential
resource use by coexisting asp (Leuciscus aspius) and pikeperch (Sander lucioperca).
Ecology of Freshwater Fish 27: 1054-1065.



dc 1632 19
€203 122

Vidal O., Garcia-Berthou E., Tedesco P. A. & Garcia-Marin J. L. (2010). Origin and genetic
diversity of mosquitofish (Gambusia holbrooki) introduced to Europe. Biological
Invasions 12: 841-851.

Vinni M., Horppila J., Olin M., Ruuhijirvi J. & Nyberg K. (2000). The food, growth and
abundance of five co-existing cyprinids in lake basins of different morphometry and
water quality. Aquatic Ecology 34: 421-431.

Vinni M., Lappalainen J., Malinen T. & Lehtonen H. (2009). Stunted growth of pikeperch
Sander lucioperca in Lake Sahajirvi, Finland. Journal of Fish Biology 74: 967-972.

Vuille T. (1991). Abundance, standing crop and production of microcrustacean populations
(Cladocera, Copepoda) in the littoral zone of Lake Biel, Switzerland. Archiv fiir
Hydrobiologie 123: 165-185.

Wagenmakers E. J. & Farrell S. (2004). AIC model selection using Akaike weights.
Psychonomic Bulletin and Review 11: 192-196.

Walters C. & Kitchell J. F. (2001). Cultivation/depensation effects on juvenile survival and
recruitment: implications for the theory of fishing. Canadian Journal of Fisheries and
Aquatic Sciences 58: 39-50.

Warburton K., Retif S. & Hume D. (1998). Generalists as sequential specialists: diets and
prey switching in juvenile silver perch. Environmental Biology of Fishes 51: 445-454.

Ward F. J. & McCulloch B. R. (1991). Relationship between mouth gape of juvenile walleye
(Stizostedion vitreum vitreum) and prey size. Verhandlungen des Internationalen Verein
Limnologie 24: 2362-2364.

Ward A. J. W., Webster M. M. & Hart P. J. B. (2006). Intraspecific food competition in
fishes. Fish and Fisheries 7: 231-261.

Warren C. E. & Davis G. E. (1967). Laboratory studies on the feeding, bioenergetics, and
growth of fish. In: Gerking S. D. (ed.), The biological basis of freshwater fish
production. Blackwell Scientific, Oxford: 175-214.

Webb P. W. (1986). Effect of body from and response threshold on the vulnerability of four
species of teleost prey attacked by largemouth bass (Micropterus salmoides). Canadian
Journal of Fisheries and Aquatic Sciences 43: 763-771.

Webb C. & Joss J. (1997). Does predation by the fish Gambusia holbrooki (Atheriniformes:
Poeciliidae) contribute to declining frog populations? Australian Zoologist 30: 316-326.

Werner E. E. (1988). Size, scaling and the evolution of complex life cycles. In: Ebenman B.
& Persson L. (eds), Size-structured populations. Springer, New York, USA: 60-81.

Werner E. E. & Gilliam J. F. (1984). The ontogenetic niche and species interactions in size-
structured populations. Annual Reviews of Ecology and Systematics 15: 393-425.

Werner E. E. & Hall D. J. (1976). Niche shifts in sunfishes: experimental evidence and
significance. Science 191: 404-406.

Werner E. E., Mittelbach G. G. & Hall D. J. (1981). The role of foraging profitability and
experience in habitat use of the bluegill sunfish. Ecology 62: 116-125.

Wiesinger M. (1948). Az elevensziilo fogaspontyok (Poecilidae) elofordulasa hazankban.
Szerz6i kiadas, Budapest.

Wilbur H. M. (1980). Complex life cycles. Annual Review of Ecology and Systematics 11:
67-93.



dc 1632 19
€203 123

Willemsen J. (1977). Population dynamics of percids in Lake [Jssel and some smaller lakes
in the Netherlands. Journal of the Fisheries Research Board of Canada 34: 1710-1719.

Winberg G. G. (1956). Rate of metabolism and food requirements of fishes. Belorussian
State University, Minsk; Fisheries Research Board of Canada Translation Series No.
194 (1960): 1-253.

Windell J. T. (1967). Rates of digestion in fishes. In: Gerking S. D. (ed.), The biological
basis of freshwater fish production. Blackwell Scientific, Oxford: 151-173.

Wollrab S., de Roos A. M. & Diehl S. (2013). Ontogenetic diet shifts promote predator-
mediated coexistance. Ecology 94: 2886-2897.

Woodward G. & Hildrew A. G. (2002). Body-size determinants of niche overlap and
intraguild predation within a complex food web. Journal of Animal Ecology 71: 1063-
1074.

Wootton R. J. (1986). Problems in the estimation of food consumption and fecundity in fish
production studies. Polskie Archiwum Hydrobiologii 33: 263-276.

Wootton R. J. (1998). Ecology of teleost fishes. Second edition. Fish and Fisheries Series
24. Kluwer Academic Publishers, Dordrecht.

Worobec M. N. (1984). Field estimates of the daily ration of winter flounder,
Pseudopleuronectes americanus (Walbaum), in a southern New England salt pond.
Journal of Experimental Marine Biology and Ecology 77: 183-196.

Woynérovich E. (1959). A 300-500 g sulya (IV. osztalyn) siilld (Lucioperca sandra Cuv. et
Val.) tdplalkozasa a Balatonban. Annales Instituti Biologici (Tihany) 26: 101-120.
Woynarovich E. (1960). Aufzucht der Zanderlarven bis zum Raubfischalter. Zeitung fiir

Fischerei 9: 73-83.

Wurtsbaugh W. A. & Cech J. J. (1983). Growth and activity of juvenile mosquitofish:
temperature and ration effects. Transactions of the American Fisheries Society 112:
653-660.

Zadorozsnaja E. A. (1977). Pitanije lescsa Abramis brama (L.) v Bodohraniliscsah na malih
rekah (na primere Mozsajszkovo Vodohraniliscsa). Voproszi Ihtiologii 17: 890-899.
(Orosz nyelven)

Zadorozsnaja E. A. (1978). Szezonnaja i szutocsnaja dinamika pitanija guszteri Blicca
bjoerkna (L.) Mozsajszkovo Vodohraniliscsa. Voproszi Ihtiologii 18: 861-871. (Orosz
nyelven)



124

G189 UISAZSSQPUIA
TLE €1 7€ 18 8¢ Lv TH 1T 1T LT OF Q93 rwekjoq
6€8 or ¢ LL Sv 6T 8T 8T TIT €L €8 ¢t 6 LL 9S OF oInsoy
€911 8 L ST Oy 1T 9T LT 0T 6T €9 €Il SEI LOT 8€T €€I LL €S 1F onssesoq
6LS 4! It €91 0L €S Oy S9 ¥ ST 99  SOuUIqINPOIeA
LET vC L1 S€ TT €T 91 €€ L1 9¢ 1 133ng
1LE 8 61 9¢ Sv 6y T9 vE€ TCT 1T TT 9T LT TeydeN
€€T 9 0C 0¢ 08 ¢ ¢ T Kuod
8¢¢ € 9. ¥ 9T ¥¢ TC 0T TC SI 9T ¥I 6 zseagy)snzy
9L1 S LL %S 8T L1 S epIen
LY9 € 09 6 6S €€ v¥T 1T 8T TE €T €€ 08 €t OL 9T 80z8a319A9(
TLE v LIT €€ TCT TCT ST ST 8T 61 HI ST 11 L Sozsoy exuey
LTE 0 6y 85 +v€ 1€ €T €T ¥T LT 8T zsny|
1+ L | 6 Y1 L L 0f €T 8T ¥I 6 I 1T ST 9 ureq
Fozsay
(1143 IC 6 8 €€ 1€ LT 81 It 1€ 1v €I L NAUILZSSQIQ A
08S € 78 9SI 9 8T vT 8T TE€ 9T IT TE€ €€ LT TC exIopog
008 009 00S O00F 00€ 0ST 00C OSI 0TI O00I 08 09 O0S Oy 0 0T SI
uesazssQ) -109 -10S -10v -10€ -IST -10C -IST ~-ICl ~-101 -18 ~-19 ~-IS ~-I¥ ~-1€ -I1Z -91 -11 OI>

(ww “zssoy3sal) 110doso10IdIN

dc_1632_19

JUYNU0I0d0S01IQW S JUINUO[B] TRWERZS BIUTW JOIR[BISZIA MUIZS SOPNAT[eY NoIeINWdq UdqIZald) 7 v "9[e83ny |



125

dc_1632_19

O ‘sepyu

W G [ <7/ZIAYIAU snsoqqi3
wi-L ZIM AU ‘oY S zsQ “Ipku ‘zseae}  900T Y00T-TO0T €9% wu G157 X XI'T stuoda7 TeqdeN
JepIyoIRNUd)
snupyydo.yyfio
01031 SnIUIPADIS ‘FoZSOY
09¢-91 MY ‘sepgu SZS M 79 “Iphu ‘zseae) 900C-¥00C ¢€I¥ ‘Seppw/IQY 1 ‘sepgu ALT NAUIRZSSQIQA
ZIAIAU “wru
nuow 1red ‘gIoNy 9002 snjn.
8¢9 ‘S9ZAQY ‘sepyu SZS M zsQ ‘IeAu ‘zseAr) -400T ‘000T-S661 TLL purw/1[ozoy 1ed ATHTT snyny ‘exiopog
ZIM[IAU L00Z-900¢ 1[0z 1red ugyLr smpAno
9€€-S01 “weunuowryed  §zS Y zsQ “IeAu ‘ZseAr) ‘€00 ‘8661-L661 19T “ZIM[IAW/ZI M IKU IIA X Sn2jad ‘epieny
ZIA[IAU “W U JUo 9002-£00C ZIAY[IAU UBLI 01]2q13 SNISSDAD))
6v€-cc  ed ‘giyry ‘sepeu SZS M 79 ‘Iphu ‘zsesr)  ‘000T ‘8661-S661 ¥IS  ‘T19zQY Med/1ezey 1red 11 ‘zspIpIsnzy
ZIA[IAU “W U JUow 9002 ZIA)[IAU UBYJLI o1d.ivo
089-6ST  1ed ‘91091 ‘seppu SZS M 79 ‘IpAu ‘ZseAr) -p(0T ‘8661-S661 19€  ‘119zQY Med/1jozeY 1red A snutidq) ‘Kjuod
ZIA[IAU “uru L00T ZIA)[IAU UBY)LI puy420(q voong
69¢-L  nuow jed ‘seppu S Zg Y z8Q ‘IeAu ‘zseAel -p00T ‘8661-S661 T09  ‘1[ozQY Med/iozoy red AT ‘Fozsoy eyLEY
ZIA[IAU “W U JUow S00T ‘v00T DUDAG STUDAGY
Sye-8  1ed ‘s9zoAQY ‘sepeu SZS M zsQ ‘IgAu ‘zsear)  ‘7O0OT ‘000T-S661 1€8 purw,/ZiAyiAu IA T ‘FozsaxI9A9(
ZIA[IAU “W U JUO
0€S-8  Med ‘91091 ‘sepeu SZS M zsQ ‘1pAu ‘zseae)  L00T-TO0T ‘L661 T1€ purw/1jozQY 1red IIIA TIA ‘IX T smdsp smdsy “uieq
ZIA[IAU snuangyo
6CI-L “wru nuow red SZS M zsQ ‘IeAu ‘zseae) L00C-S00C ¥9¢ purui/putu I SRUANG]Y “ZST]
oeprurid£)
wizs 1fe
ZIN[IAU ‘weu
nuow 1red ‘MO 9
0SL+v 'S9ZAQY ‘sepeu S ZS M 789 “IpAu ‘zseae) L00T-S661  SL8 purul/putu IX1 u1zs sannksy
() ouspow (noujay/rerely) (3esse)
Auguroyrey 7 A1ouorg oL yezsag Ag U refeuzsey AjoyQrg  PIis 1sezoyerde L

BAURWIOMENQIID 1[BSSZIA JOZO)[BA OZeIeASRW Y

"("7 ‘Zssoisa) prepue)s)
AUpwIONe)I0IQUW S9 AJOUQ[Q ‘(90UPAW [OJOIS ‘S OOUIPAW [SOWAZS ‘ZS QIUIPIW TIA[OYIZSIY ‘) 1911} 01 VBZSA “NRZSOPI NP
eI ewrw € s ‘(1) ewezZSpIA3o ‘eiereuzsey A[oyo[o ‘e3es3e) pid 1sezoyede) yoze olejrey 3e3szIA udq1ozafo) ¢ zy Y9133 7



126

dc_1632_19

(510301118} $AUAWISZAUIAQU U Jred S QIO ‘SIZIAQY ‘sepeu) PNATS NIA[RYQ[P 98d [9203 zoypied € 1[9ZQY e .
“OJA[1LID} SAIUAUWIIZAUIAQU Judw Jred ““wru rpuow yed,
"JULISZS Ye)[eATIe) Udqyazaley “¢ ¢ € 98901l 3op[I3 v,

wu snyvianyf snigo30aN
LT1-9  nuou pred ‘s9zaA0Y S zsQ ‘IpAu ‘zseAe) L00T-€00T 10¥  1[9Z0Y Med/ijozoy 1red IA ‘98 rwekjoq
9epIqon
ZIA)[IAU L00T 8 119z0Y 1red 39103 s15U23]0A
0¥€-9 “wunpuow yed S Zg Y zsQ “1eAu ‘zseae) -400T ‘TO0T-L66T 101 /ZiMIAu 3919) A ‘T 4opung QNSO
ZIAJIAU “W U JUoW ¢ vo.ado1on)
0SL-9  Med ‘QioNry ‘seppu S Z§ Y 759 ‘IBAU ‘ZseAe) LO0T-6661 Sl purw/purw A ‘TIA T~ 4opupg ‘Q[Insse3oq
L00Z-900C 01031y syypianyf
§TT-S1 NP ‘sepeu SM  zsQ ‘IeAu ‘zseA®) ‘400T ‘TO0T-100T ¥LT ~ ‘Sepew/Qioqny ‘sepeu X XIT 242 ‘1930
SNNUA29
ZIA1Au 900T ‘¥00¢ snipydadoudn
SII-¥ “weunuow yed  §zg Y zsQ ‘IeAu ‘zseAr)  ‘TO0T-100T ‘8661 SIL purw/purw IA ‘I ‘souIqIpOTe A
JeproIdd
() Joudpow (mouray/rerery) [ 8esse)
Augwoyre) 7 A1oy919 oL Aezsag Ag rejpuzsey A[oyQrg  pIIs ispzoye[de ],

eAUBWOIRID1IQ }[B3SZIA YOZO)[BA OZBIBASRW

"sejelk[o N33 T



