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- Je bent in de war. Je haalt alles door elkaar!
Hij was werkelijk heel boos en schudde zijn gouden haar in de wind.
- Ik weet een planeet, waar een vuurrode meneer woont. Hij heeft nooit 
aan een bloem geroken, nooit naar een ster gekeken. Hij heeft nooit van 
iemand gehouden maar altijd alleen maar optelsommen gemaakt. En net ais 
jij zegt hij de hele dag: "Ik ben een ernstig man. Ik ben een ernstig 
man” . En dan zwelt hij van trots. Maar dat is geen man, dat is een 
paddestoel !
- Wat zeg je?
- Een paddestoel!
Hij was nu bleek van drift.
- Sinds miljoenen jaren krijgen de bloemen doornen. En sinds miljoenen 
jaren eten de schapen toch die bloemen op. En is het dan geen ernstige 
bezigheid om te trachten te begrijpen, waarom ze zich zoveel moeite ge­
ven voor die doornen, die nooit enig nut hebben? Is dat dan niet belang­
rijk, die oorlog tussen de bloemen en de schapen?
Is dat niet ernstiger en gewichtiger dan de optelsommen van een dikke 
vuurrode meneer? En ais ik een bloem ken die enig is op de wereld, die 
alléén maar op mijn planeet bestaat en die bloem kan door zo'n schaapje 
zo maar op een dag in één hap worden vernield, zonder dat het schaap 
weet wat het doet - is dat dan niet belangrijk?

Uit: 'De kleine prins'
door Antoine de Saint-Exupéry



Dit onderzoek hebben wij gedaan in het kader van onze doctoraalstudie 
biologie in Groningen (vakgroep dieroecologie) ais stagières van de
Rijksdienst voor de IJsselmeerpolders bij het biologisch onderzoek van
de Friese Kust.
We hebben dit alleen kunnen doen dank zij de samenwerking van vele men­
sen. Op deze plaats willen we ze danken voor alle hulp:
. Piet Zegers, die de basis van het onderzoek legde met het vangen, 
meten en ringen van de wulpen en met talloze andere klussen hielp.

. J. Bronkema, S. v.d. Meer, J. van Dijk en L. Terpstra voor het be­
monsteren van de vakken en H. Hoekstra voor het bouwen van de obser­
vatiehut .

. Tonny van Dellen, J. Straat en B. Toxopeus voor de braakbalanalyses 
en voor de biomassabepalingen.

. Anneke, Henri, Kees en andere vrienden en vriendinnen, die ons een 
paar dagen hielpen.

. De ponstypistes, de programmeur en diegenen, die dit verslag gaan 
typen en offsetten in Lelystad.

En speciaal Leo Zwarts, die het overzicht over al dit gebeuren poogde 
te houden en daar richting aan gaf.
Leo, reuze bedankt voor je inspirerende begeleiding!
Ten slotte moeten wij 20Y noemen; zonder haar plaatstrouwe aanwezig­
heid hadden we dit verhaal niet kunnen opschrijven.

Juli 1979
Bruno Ens 
Marja de Vries 
Joke Bloksma
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1.1. Vraagstelling en achtergrond
Hieronder zal een uiteenzetting worden gegeven van de vraagstelling 
en de achtergrond van ons onderzoek, zoals wij die aan het begin van 
het onderzoek zagen. Deze vraagstelling werd in hoge mate bepaald door 
de taakstelling van onze begeleider Leo Zwarts. Die taakstelling luidt: 
aangeven op welke wijze de landaanwinningswerken beheerd moeten worden, 
opdat zoveel mogelijk aan de haar van regeringswege toegekende natuur- 
funktie voldaan wordt.
Twee zaken waar we dan onmiddellijk aan denken zijn de kraamkamerfunk- 
tie voor jonge mollusken en vissen en de funktie ais doortrek- en over­
win teringsgebied voor wadvogels.
Wij zullen ons in het volgende vooral richten op één wadvogel, de wulp 
(Numenius arquata) en zijn prooidieren. Volgens Krebs (1972) zijn de 
hoofdproblemen in de ecologie, nl. de verklaring van de aantallen en de 
verspreiding der organismen, nog niet opgelost. We zijn dan ook nog 
lang niet in staat om effekten te voorspellen van allerhande ingrppen 
op de vogelbevolking van de Waddenzee.
Men zou op grond van de summiere kennis over wadvogels kunnen proberen 
om een zo verstandig mogelijke gissing te maken. Tegelijkertijd echter 
zal getracht moeten worden om fundamenteel onderzoek te doen of te 
stimuleren, dat tot de gewenste inzichten leidt. Het is dit fundamentele 
onderzoek waaraan wij hopen met ons werk een klein steentje bij te dra­
gen.
Wanneer we willen begrijpen, waarom op een zeker moment een bepaald 
aantal vogels van één soort in de landaanwinningswerken fourageert, 
zullen we moeten weten waarom de Waddenzee-populatie-grootte zo groot 
is ais ze is en waarom bij die populatie-grootte het door ons waarge­
nomen aantal binnen de landaanwinningswerken gaat fourageren. Het funda­
mentele onderzoek zal zich dus zowel moeten richten op het begrijpen 
van de totale populatie-grootte ais van de verspreiding over het voed- 
selgebied van verschillende wadvogelsoorten.
De meest rigoreuze ingreep die een stuk wad kan treffen, namelijk in­
poldering, heeft direct betrekking op de populatie-groottes. Er wordt 
dan namelijk een stuk fourageergebied aan de Waddenzee onttrokken. Dan 
is het de vraag: "Hebben wadvogels uitwijkmogelijkheden?" (Zwarts, 1977). 
Een simpel experiment zou ons veel kunnen leren: "ontneem tijdelijk een 
deel van de Waddenzee aan de vogels ais fourageer- of rustplek; kijk 
wat er gebeurt, en breng het daarna in dezelfde toestand terug". Dit 
experiment is uiteraard niet wenselijk en ook niet haalbaar, we zullen 
dus op meer indirecte wijze te werk moeten gaan.
We kunnen bijvoorbeeld proberen overlevingskansen te relateren aan 
populatie-grootte. Het is dan niet voldoende om waarnemingen tot het 
niet-broedseizoen te beperken; de beperkende faktor voor de populatie- 
grootte kan nl. ook in het broedseizoen liggen. Zelfs het aantonen van 
dichtheidsafhankelijke mortaliteit in de winter is niet voldoende om 
te concluderen dat de winter de beperkende faktor is (Fretwell, 1972). 
Desondanks zou het aantonen van een sterke daling van de overlevings­
kansen bij toename van de vogeldichtheid in het overwinteringsgebied 
al een belangrijke aanwijzing vormen. Hoewel de gewenste getallen in 
theorie te verzamelen zijn, kunnen we voor de praktijk beter sterfte­
kansen vertalen in eenvoudiger en op kortere termijn te meten parameters. 
In ons geval is dat voedselopname.
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We doen dit onder de aanname, dat een daling in de voedselopnarae zal 
leiden tot een verhoging van de sterftekans voor een bepaald individu.
De hypothese, die we willen toetsen wordt dan, dat een verhoging van de 
vogeldichtheid (van één soort) op het fourageergebied leidt tot een 
verlaging van de voedselopname voor het "gemiddelde" individu van die 
soort. Leo Zwarts (in druk, zie fig. 1-1) toonde bij de wulp (Numenius 
arquata) een negatieve correlatie aan tussen voedselopname en vogel­
dichtheid. In ons onderzoek wilden we nu dieper ingaan op de achter­
grond van deze gevonden correlatie. De wulp werd gekozen ais onderzoeks- 
soort, omdat het een algemene soort is binnen de landaanwinningswerken 
en omdat zijn prooien goed zichtbaar zijn, zodat de voedselopname goed 
te kwantificeren is.
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Om zeker te zijn, dat het hier om een causaal verband gaat is het in 
de complexe veldsituatie noodzakelijk om een verklarend mechanisme te 
vinden. Daarbij werd aanvankelijk met drie mogelijkheden rekening ge­
houden:
Ten eerste; een vergrote dichtheid van wulpen leidt tot een hoger per­
centage agressie waardoor het fourageersucces afneemt.
Een ander aspect van deze interferentie kan zijn dat de vogel niet kan 
zoeken op de manier "waarop hij dat van plan was" omdat hij zijn buren 
wil vermijden (b.v. i.v.m. roofpogingen).
Een derde verklaring voor het dichtheids-afhankelijke fourageersucces 
kan zijn dat de bereikbaarheid van de prooien afneemt o.i.v. trillingen 
van de wadbodem door alle vogelpoten (Goss-Custard, 1970).
Om deze vragen te kunnen beantwoorden, moeten we voor de wulpen in ons 
gebied eerst een aantal basisvragen beantwoorden:
- Welke prooisoorten eet een wulp?
- Hoeveel voedsel heeft een wulp nodig?
- Hoe groot is het voedselaanbod op een bepaalde plek op een bepaalde 

tijd?
- Wat is de produktie van de biomassa?
- Zijn er "goede" en "slechte" plekken?
- Is de dichtheid van wulpen het grootst op de goede plekken?
Kennis over het bovenstaande zou ons theoretisch in staat stellen op 
de wijze van Jan Hulscher (1975), dat wil zeggen onder de aanname, dat
in een stabiel systeem de wadvogels niet méér dan de produktie van bodem- 
organismen kunnen eten, uit te rekenen of de landaanwinningswerken al 
dan niet "vol" zijn, voor wat betreft de wulp. Deze "kortste indirecte" 
weg tot oplossing van het draagkracht-probleem kan echter alleen gevolgd 
worden m.b.v. nog vele andere aannames en generalisaties. Dat geldt 
bovendien voor al de hierboven geformuleerde vragen.
We vonden het in ons oriënterend onderzoek nodig om ook te kijken of 
een aantal van de hieronder te noemen aannames en generalisaties inder­
daad opgingen. Eerlijkheidshalve moet opgemerkt warden, dat de meeste 
complicaties ons pas tijdens het onderzoek duidelijk werden.
Het gaat om de volgende punten:
- Eten alle wulpen hetzelfde voedsel ( hebben gemiddeld een langere 

snavel dan OÖ1)?
- Hebben alle wulpen evenveel voedsel nodig (00 zijn gemiddeld zwaarder

dan 66)7
- Zijn alle aanwezige prooidieren bereikbaar?
- Zijn alle aanwezige prooidieren vindbaar?
- Wanneer en hoe lang fourageren wulpen? Met name: fourageren wulpen 

ook 's nachts?
- In hoeverre wordt het fourageersucces van een individuele wulp bepaald 

door de bereikbaarheid en vindbaarheid van de prooien?
- En in hoeverre worden deze bereikbaarheid en vindbaarheid bepaald door 

abiotische faktoren ais windkracht, temperatuur van de bodem en water­
stand?

Vanuit de wulp bekeken raken deze vragen aan een heel eigen probleem­
stelling (zie ook figuur 1-2). Allereerst is van belang uit welk voed­
sel te kiezen valt. Dit hebben we voor de landaanwinningswerken onder­
zocht en is weergegeven in hoofdstuk 3 . Tijdens het fourageren zal de 
vogel steeds een keus moeten maken over wat, waar, op welke manier ge­
zocht moet worden. Hierover zijn een aantal aannames gemaakt in de 
"Optimal Foraging theories" (J. Krebs, 1978) en wij gaan hierop in in 
hoofdstuk 4.
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In hoofdstuk 5 komt de vraag aan de orde welk voedsel er gekozen wordt 
en hoe dit verschilt binnen één individu en tussen verschillende wulpen. 
Dit staat in direct verband met de hoeveelheid voedsel die een wulp 
nodig heeft, waarover we in hoofdstuk 6 enige speculaties hebben opge­
schreven .
Welke methode de wulp het beste kan gebruiken om de gewenste prooidie­
ren op te sporen en naar binnen te krijgen onder verschillende weers­
omstandigheden en wat de invloed van andere wulpen daarop is wordt be­
sproken in hoofdstuk 7 . Daarmee hangt de plek wáár gezocht wordt nauw 
samen. Bekend is dat predatoren hun fourageersucces kunnen vergroten 
door in te spelen op de mikro-verspreiding van hun prooidieren (zie 
b.v. Smith, 1974, a,b) of gebruik te maken van terreinkennis. Enkele 
aspecten hiervan komen in hoofdstuk 8 aan de orde.
In hoofdstuk 9 geven we een beschrijving van de sociale interacties en 
gaan we in op de vraag waarom sommige wulpen wel en andere niet een 
territorium verdedigen en wat voor invloed dit heeft op hun versprei­
ding over het wad.
Ten slotte zal het duidelijk zijn dat we meer vragen hebben bedacht dan 
er opgelost konden worden. We zijn begonnen aan een oriënterend onder­
zoek. Op welke vragen we zijn ingegaan hangt niet alleen af van welke 
wij belangrijk vonden, maar ook welke in de complexe veldsituatie het 
"eenvoudigst" te beantwoorden bleken. De vele overige vragen dragen we 
bij deze op aan onze opvolgers.
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1.2. Een situatieschets van het onderzoeksgebied en de wulpen
Dit wulpenonderzoek heeft zich voornamelijk afgespeeld in de al vanaf 
1963 verwaarloosde landaanwinningsvakken langs de Friese kust tussen 
Moddergat en Wierum (zie fig. 1-3). De palenrijen tussen de bezinkings- 
vakken werden hier niet meer onderhouden, waardoor het lutumgehalte af­
neemt, maar nog steeds hoog is, nl. 5-7 %, terwijl 82 % van de Wadden­
zee 0-3 % lutum bevat (= klei-arm zand).
Op de grens van de landaanwinningsvakken 5 en 6 is een observatiehut 
gebouwd (zie fig. 1.4), waarvan het vloertje _+ 6 meter boven Jietwad 
stond.
Rondom de hut zijn vakken uitgezet van 25 x 40 meter (= 0,1 hectare) 
aan 4 zijden: de kwadranten (zie fig. 1.5). Het landaanwinningsvak 
tussen de palen- en dammenrij ten noordoosten van de hut zal in het 
vervolg aangeduid worden met "landaanwinningsvak 5A" en het complex 
van 0,1 ha-vakken daarin met "noordoostkwadrant". Tot 12 september 
'78 betrof dit 21 0,1 ha-vakken nl. G1 t/m K3. Daarna is het noord­
oostkwadrant uitgebreid met de vakken K4, Ql, Q2, Q3, maar deze zijn 
niet meer bemonsterd.
In het noordoostkwadrant zijn 9 van die vakken (J, K, Q, 1 t/m 3) ver­
der onderverdeeld in "lettervakjes" van 4,17 x 6,67 meter = 27,8 m 
(zie fig. 1.5).
In fig. 1.6 a en b staan de hoogtegegevens en het lutumpercentage ver­
meld van het populaire noordoostkwadrant. Om een idee te krijgen van 
hoe het getij op dit wad verloopt, is de waterstand van één dag ais 
voorbeeld gegeven (fig. 1.6.c).
In de slenk, die het gehele tij met water gevuld was, werd de water­
stand gemeten (zie hoofstuk 2.5). Het water gaat heel langzaam af van 
zuidoost naar noordwest en komt heel snel op van noordnoordwest naar 
zuidoost. Het wad ligt per tij zo'n 250 tot 350 minuten droog. Bij 
krachtige noorden- of westenwind kan de droogligtijd veel korter zijn 
of zelfs kan het wad dan helemaal niet droog komen. In zo'n geval kon­
den we met ons apparatenpark weer huiswaarts keren.
Vanuit de hut hadden we uitzicht op talloze fouragerende vogels o.a. 
wulpen, scholeksters, bonte strandlopers en tureluurs in de vakken.
In de slenk dikwijls zwarte- en groenpootruiters. Op de wierdammen 
steenlopers en langs de rand de regenwulpen. Aan het begin en eind van 
de laagwaterperiode kwamen de storm-, kap- en zilvermeeuwen fourageren. 
Ten noorden van de landaanwinningsvakken, achter een geultje ligt een 
uitgestrekte zandplaat. In fig. 1.4 ongeveer op de plek waar de tekening 
van de hut staat. Hier wordt ook veel gefourageerd door wulpen, schol­
eksters en meeuwen en wordt in dit verslag "de zandbank" genoemd.
Eind juni keren de wulpen uit hun broedgebied terug naar de Wadden­
zee. Het voornaamste broedgebied ligt in Finland (Glutz von Blotzheim
u.a. '75). De (5Ö7blijven daar om voor de jongen te zorgen en die komen 
pas een maand later in de Waddenzee. De piek in de wulpen-doortrek valt 
de laatste week van juni en/of de eerste week van juli ais er zo'n 
90.000 wulpen in de Nederlandse Waddenzee verblijven. De Friese en 
Groningse kust zijn de belangrijkste fourageergebieden. In fig. 2.3. 
staan de maandgemiddelden van de eerste 10 landaanwinningsvakken tussen 
Moddergat en Wierum. Een deel van de wulpen trekt na juli door naar 
zuidelijker overwinteringsgebieden. De blijvers ruien tussen juli en 
oktober achtereenvolgens de slagpennen, de handpennen, de staartveren 
en de lichaamsveren. De tweede kalenderjaar’s wulpen vormen de kleine 
populatie, die overzomert in het Waddengebied en zij beginnen in juni 
al met de rui.
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De wulpen, die rond de hut fourageerden overtijen op Engelsmanplaat, 
in de Paesenerpolder of op het-Wierumerkweldert je (zie fig. 1.3). Bij 
verstoring van de hvp (= hoogwatervluchtplaats) willen ze ook wel naar 
de Bandpolder vliegen.
Het bleek dat in de landaanwinningsvakken sommige wulpen een voedsel- 
territorium hadden en anderen niet. In de Paesenerpolder zijn in de 
loop van 1977/1978 zo'n 90 wulpen met mistnetten gevangen en van indi­
vidueel herkenbare kleurringen voorzien. Eén van die geringe wulpen 
had haar territorium in de vakken II, 12, 13, Jl, J2, J3, KI en K2 bij 
de hut. Het was een vrouwtje, herkenbaar aan de lange snavel, en haar 
ringcode was 20Y (spreek uit; "twintig yellow").
Ze was geringd op 10 september '77 en had gedurende de winter '77/'78 
op deze zelfde plek haar territorium en het laatste nieuws is dat ze 
in juli '79 na het broeden is teruggekeerd voor minstens het derde 
achtereenvolgende jaar op precies dezelfde plek. Op 15 oktober '78 is 
ze tijdelijk uit haar territorium verjaagd geweest en heeft ze de vakken 
15, J4 en J5 verdedigd. Dit heeft ten minste tot december '78 geduurd; 
daarna was fourageren niet meer mogelijk doordat een flink pak ijs 
het wad twee maanden lang bedekte.
In maart '79 is ze weer gezien in de vakken H3, 13 en J4.
Van 20Y hebben we de meeste gegevens, omdat zij de enige gekleurringde 
wulp was, die vanwege haar territorium bijna altijd aanwezig was.
Andere territoriale vogels rond de hut hadden geen ring, zodat ze niet 
altijd met zekerheid te herkennen waren. Zij worden in dit verslag 
aangeduid met "de baas van H2"; de baas van K2" enz., afhankelijk van 
het vak in het midden van hun territorium. Andere geringde wulpen 
kwamen slechts af en toe binnen kijkerbereik vanuit de hut.
20Y vloog bij opkomend water meestal naar de Engelsmanplaat om te over­
tijen, behalve met harde noordwestenwind ais de Engelsmanplaat vermoe­
delijk bijna geheel zou onderstromen. In zo'n geval vloog ze naar de 
Paesenerpolder, waar ze ook gevangen is in september 1977.
Het onderzoek, waar dit verslag over handelt heeft plaatsgevonden 
van juli '78 tot dec. '78 met het accent in augustus t/m oktober '78.
In 1979 wordt het onderzoek voortgezet.
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2.1. Geringde wulpen
Om in het bezit te komen van een gekleurringde populatie wulpen zijn 
vanaf 10 september 1977 (toen voor het eerst met succes wulpen gevan­
gen werden) regelmatig wulpen gevangen of pogingen daartoe ondernomen. 
Ais het hoogwater 's nachts viel, werden mistnetten gebruikt. Ais het 
hoogwater overdag viel, werden kanonnetten ingezet. In beide gevallen 
was de Paesenerkwelder vangplaats, alwaar de wulpen regelmatig over- 
tijden.
Van de gevangen wulpen werden de volgende maten in ieder geval genomen:
- leeftijd (alleen onderscheid mogelijk tussen eerste kalenderjaar en 

ouder);
- gewicht, onder vermelding van vangtijd en weegtijd i.v.m. een even­

tuele latere korrelatie;
- maximale vleugellengte ;
- snavellengte (gemeten vanaf veerbasis tot aan de snavelpunt);
- gedetailleerde beschrijving per veer, van de rui van grote en kleine 

slagpennen en staartveren, alsmede een opmerking over de lichaams- 
rui;

Later werden hier nog aan toegevoegd:
- kromming van de snavel;
- tarsuslengte, teenbreedte en teenlengte;
- keelbreedte (afstand tussen de "mondhoeken" bij een gesloten snavel). 
Tot slot werden de vogels van een aluminium trekring en twee kleur­
ringen voorzien en weer vrijgelaten. De kleurringen bestonden uit een 
"normale" kleurring en wat wij de "Code-ring” genoemd hebben. Op de 
code-ring (die cm lang is) kunnen zich op drie plaatsen al of niet 
horizontale streepjes bevinden, die smal of breed kunnen zijn. Geen 
streepje wordt gelezen ais een o, een smal streepje als een 1 en een 
brede streep ais 2. De codering wordt van boven naar beneden gelezen.
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De kleuren, die zowel bij de kleurring ais de codering kunnen variëren, 
worden aangeduid met de eerste letter van het Engelse woord voor de 
betreffende kleur. Omdat ook de plaats aan de poot van de kleurringen 
van belang is, worden met een kruis de vier "pootdelen" van de vogel 
aangegeven. Het linker-bovenvak stelt dan de linkerbovenpoot van de 
vogel voor, etc. In figuur 2.1. is te zien hoe de door ons veel waar­
genomen (en daarom kortweg met 20Y aangeduide) wulp er in het veld uit­
ziet en hoe haar ringcombinatie "officieel" genoteerd moet worden.
Het grote voordeel van waarnemingen doen aan gekleurringde wulpen is, 
dat je hun vanggewicht en hun snavellengte kent. Wat betreft de snavel- 
lengte kunnen we echter opmerken, dat het voor een geoefende waarnemer 
goed mogelijk is een redelijk nauwkeurige schatting te maken in het
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veld. Ais bewijs kan figuur 2.2. dienen. Hierin is de geschatte snavel- 
1engte uitgezet tegen de werkelijke snavellengte. Dit gebeurde aan ge- 
kleurringde wulpen, die op het moment van waarnemen "onbekend" waren 
aan de betreffende waarnemer. Kenden twee of meer waarnemers de wulp 
(en daarmee zijn snavellengte) niet, dan geschiedden de schattingen 
onafhankelijk van elkaar. We zien dat de fouten gering zijn en dat 
nooit een wulp een verkeerd geslacht is toegekend, op grond van de 
snavellengte.
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2.2. Seizoensfluctuaties in het aantal wulpen in de landaanwinnings- 
vakken

Elke 14 dageri zijn de landaanwinningsvakken tussen Moddergat en Wierum 
geteld op fouragerende vogels door Leo Zwarts en Piet Zegers met af en 
toe hulp van anderen (zie fig. 1-4). Deze gegevens geven een beeld van 
het seizoensverloop van diverse wadvogelsoorten. Voor de wulp is dit 
weergegeven in fig. 2.3.
Verder werden van de geringde wulpen zo mogelijk korte Protokollen ge­
maakt, zodat we een beeld kregen van de voedselkeus en het al of niet 
territoriaal zijn (zie hoofdstuk 5 resp. hoofdstuk 9).

f a  2-3
loet gemiddeld aanbal ujudipen per hec-tarc en per rnôûnd 
is berelcervd mbu. tellingen o m  de V\ dagen van de 
lendaan winmngsvalclcen t do tussen Moddengafc 
en Wierum (_2'e kaarde pgi-3 totaal ± . fôo ha) in /OffQ.
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2.3. Waarnemingen vanuit de observatiehut 
a . "De_vakjes tellingen"
Elk kwartier werd het aantal wulpen en hun activiteit (dwz. fourageren 
incl. agressie of pitten of poetsen incl. kijken) in elk 0.1 ha-vak 
van het NO-kwadrant genoteerd gedurende het gehele tij. Waterstand en 
bodemtemperatuur en het vak waar 20Y zich in bevond, werden daarbij 
vermeld. Hieruit kan een beeld over de verspreiding en de activiteit 
van de wulpen gevormd worden.

b - "P®_b£5i§EE°iokolIen"
Gedurende het gehele tij werd één individuele wulp (meestal 20Y) met 
een telescoop gevolgd en daarvan werd beschreven per 0.1 ha-vak: de 
daarin doorgebrachte tijd, het aantal andere vogels in het vak, de af­
stand tot de dichtsbijzijnde wulp minstens om de 5 minuten, de prooi- 
soort, prooigrootte, de tijd besteed per prooi, tijd besteed aan andere 
activiteiten dan fourageren, de waterstand, de bodem-temperatuur en het 
weer.
Een handeling van dit protokolleer-systeem is te vinden in de Appendix 

e ."De_esterline_protokollen"
De esterline is een apparaat waarin een rol papier met constante snel­
heid onder een rij schrijvers loopt. Met behulp van een toetsenbord 
kon een heel gedetailleerde gedragsbeschrijving in de tijd op de rol 
papier gemaakt worden:
het aantal stappen, pikken, boren, snebberen, het kijken, poetsen, de 
agressies, de lettervakjes-overschrijdingen en de voedselopname.
Deze Protokollen werden gemaakt van één individu, gedurende de tijd 
die hij/zij binnen de lettervakjes doorbracht (zie fig. 1.5.) m.b.v. 
een 40x vergrotende telescoop (de "Questar"). Deze Protokollen zijn 
gebruikt om over het zoekpad en de fourageermethode informatie te ver­
krijgen. Een overzicht van de vogels en tijden dat deze Protokollen 
gemaakt zijn is te vinden in de appendix nr 2.
Een voorbeeld van zo'n protokol staat in hoofdstuk 2.10.

2.4. De verwerkingsmethode
Zowel de "vakjestellingen" ais de "basis"- en "esterlineprotokollen" 
zijn m.b.v. de computer (SPSS) verwerkt.
De basisprotokollen zijn voor een groot deel met de hand verwerkt. 
Daarnaast is een deel via de computer verwerkt, echter alleen zover ze 
betrekking hadden op 20Y; de "baas van H2" en "Flipje" zijn met de hand 
gedaan en de rest is onuitgewerkt gebleven door tijdgebrek. Evenals het 
aspect tijdsbesteding,
Het esterlinecomputerprogram is te verkrijgen, bij de schrijvers , hierin 
worden de gebruikte afkortingen uitgelegd, die onder de grafieken van 
esterlinegegevens tussen vierkante haken staan.
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2.5. Abtiotische faktoren
Tijdens onze waarnemingen hebben we geprobeerd zoveel mogelijk de onder­
staande abtiotische faktoren te meten.
1. Bodemtemperatuur
Daar er soms zeer grote fluctuaties kunnen optreden in de temperatuur 
van het bovenste laagje wadbodem tijdens laag water (b.v. snel opwarmen 
door zon) is geprobeerd dit zo veel mogelijk te meten i.v.m. de reacties 
van de bodem-fauna op deze temperatuurverschillen (Goss-Custard, 1969). 
Hiervoor is een thermometer aan een lat bevestigd, en aan de lat een 
dwars latje (zie fig. 2-4) zodat de thermometer steeds op de zelfde 
diepte in de wadbodem gestoken kon worden. Op deze manier werd de bodem­
temperatuur op : 3 cm diepte gemeten. De thermometer werd 15-20 meter 
vanaf de waarnemingshut opgesteld zodat we hem met de telescoop tijdens 
het waarnemen konden aflezen. Er is naar gestreefd dit ieder kwartier 
te doen.

(. 2-4. lie tWervwoVYtetev 
bjcua.vm.ee toe de bociern-

2. Waterstand
Daar de waterstand van invloed kan zijn op de activiteiten van de 
bodemfauna (Vader, 1964) werd ook deze steeds per kwartier of half uur 
vanuit de waarnemingshut gemeten.
Hiervoor hadden we een stok (zie fig. 2-5) met cm-verdeling in de slenk 
voor de hut geplaatst (zie ook hst 1. situatieschets) die m.b.v. een 
telescoop vanuit de hut afgelezen werd. Doordat de stok in de slenk 
stond konden we nog een daling in de waterstand waarnemen, terwijl de 
platen waar onze wulpen fourageerden droog lagen. Dit kan een indica­
tie zijn voor de mate van uitdrogen van de bovenste wadbodemlaag, het­
geen van belang is voor de bereikbaarheid van sommige prooidieren (Vader, 
1964).
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De schaal op onze stok is geijkt aan het N.A.P. m.b.v. hoogtegegevens 
(zie hst. 1, situatieschets) en bovendien met de waterstandsgegevens 
van Lauwersoog (op 9 km afstand) en van Engelsmanplaat (op 6 km afstand). 
Onze waterstand 37 = 0 cm N.A.P.
Onze waterstand 65 = -28 cm N.A.P.
3. Wind
Ook is geprobeerd gegevens over de wind vast te leggen, omdat we ver­
moedden dat dit van invloed zou kunnen zijn op het zoekgedrag van wul­
pen (Evans, 1976).
Helaas is dit met wat natte-vinger-werk gebeurd:
Tijdens de waarnemingen probeerden we zo goed mogelijk de richting te 
bepalen en voor de windkracht onderscheidden we windstil, weinig wind, 
matige wind, krachtige wind, storm (dan stond de hut te trillen ....).
Ter controle zijn de windgegevens van Lauwersoog (station 605 op 9 km 
afstand; hier werd de windkracht en windrichting op 10 meter boven de 
grond gemeten) opgevraagd. Dit zijn uurgemiddelden voor windkracht en 
windrichting, waardoor helaas de vrij plotselinge veranderingen in 
windkracht vrijwel steeds verloren zijn gegaan. Bovendien heeft het 
apparaat te Lauwersoog van 6 juli t/m 9 augustus niet gewerkt.
De uurgemiddelden voor de windkracht zijn uitgedrukt in halve meters 
per seconde (>5s knopen); ter vergelijking met de schaal van Beaufort 
zie onderstaande tabel (tabel 2-1).
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4. Verdere weergegevens
Ten slotte is nog geprobeerd over het weer 't volgende te noteren; 
zon, bewolkt, miezer, regen, stortregen, maar helaas is dit niet regel­
matig genoeg gedaan.
De neerslag-gegevens van Ballastplaat (in het Lauwersmeer op 10 km 
afstand) bleken weinig bruikbaar: aantal mm per uur zegt weinig over 
de soort regen, terwijl juist dát de meeste invloed op het wulpenonder- 
zoek-gedrag zal hebben: bij 10 minuten stortregen zie je vrijwel niets 
terwijl een uur miezer-regen het zicht niet zoveel verslechtert. 
Bovendien bleek dat afhankelijk van de windkracht en -richting de 
regenbuien soms enige uren eerder of later op Ballastplaat neervielen 
dan bij ons.



2.6. Bodemfauna-bernonstering
Er is op verschillende manieren naar verschillende prooisoorten gemons­
terd, zoals hieronder te lezen valt:
1. Bemonstering van alle bodem-macrofauna
methode: met een steekbus (1/56 m2 = 0,018 m2 0) werden monsters ge­

stoken tot + 40 cm diep. Deze werden ter plaatse uitgezeefd.
We gebruikten zeven met maaswijdte van 1 mm.
In het laboratorium van de R.IJ.P. te Baflo werden de mons­
ters gedetermineerd, geteld, gemeten en gewogen.

Een overzicht van de monsterdata en het aantal m2 dat bemonsterd is 
staat hieronder: (tabel 2-2).

doJtlLW\ aantal
vv\. KJO - Uuü.

cxojaIoL 
pvitdu2*v 
por 0,1 
V\cl vjak

aav\tol
w\r V>e -
YnoviSterd
iwNO-Uu.

totaal 
aO/wtal 
pnULtev' i vi 
 ̂Uxoadv.

1 <9/<9/?} k o ,o ? l 6
q/ia/77 i \ 1 0 , 37s
j l  ‘s \l8 i¿ 0,2<9é>
31 I j l j B <97 H Ï.ST 202
13 ƒ 11 Ijs l í I 0 , 37s 7 ^
2 7 / 3 1 7 9 2 ! \ 0,37  s 7 3

*  e r  boerde^ alleew  de  ooVcjewde uaU^es \oemav\s4e.rd : H2..H3, 
I a 1I ' 3 , Ï 1 i , M 4 , N ) : s (VJ‘i ,  0 3  O  

f a W  2 - 1 .  O o e x Z c d d  O O .V A  d e  w x o w s te rc lc x ta  e w  UeA- a r i t a i  
vv,2- d u x t lo e w to v ts te rd - ís .

Het NO-kwadrant (N0~kw) bestaat uit 21 0,1 ha-vakken van 25 x 40 meter. 
Het oppervlak van het bemonsterde gebied (NO-kwadrant) is dus 21.000 m2 . 
De 4 kwadranten samen tellen 73 0,1 ha-vakken: dus 73.000 m2 (zie voor 
kaartje hst. 1, situatieschets).
Op 8 september '78 zijn in het NO-kwadrant nog 4 vakken erbij gemaakt 
ni. K4, Ql, Q2, Q3 en deze zijn niet bemonsterd.
2. Het monsteren van strandgapers
Om het driedimensionale verspreidingspatroon van de strandgapers op 
kleine schaal te achterhalen werd er in de tweede helft van oktober 
alleen strandgapers gemonsterd.
methode: met onze steekbus (1/56 m^ = 0,018 w?¡6) waren we in staat

dankzij het ventiel stevige cylinders wadbodem uit te prikken 
(zie fig. 2-6).
De uitgeprikte "wadcylinders" legden we voorzichtig op een 
omgekeerde wadzeef en braken ze open, zodat van de aanwezige 
strandgapers de preciese diepte ter plekke gemeten kon worden 
(diepte werd steeds vanaf de bovenkant van de schelp gemeten).
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We hebben dit gedaan in een aantal zgn. lettervakjes (+ 28 m2) in de 
vakken J2, Kl, K2, K3, Q2 (zie fig. 2-7).
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Per lettervakje werden steeds 4 prikken genomen.
De monsterpunten zijn homogeen over de proefvlakte gekozen. Er zijn 
2 transekten gemaakt, 1 van west naar oost en een van noord naar zuid. 
Bij het west-oost transekt werd steeds + om de 2 meter geprikt, bij 
noord-zuid steeds + om de 3 meter.
Ten slotte werd een gebied van 0,15 ha (40 x 37 m) (de helft van K2 
en K3) bemonsterd: steeds per lettervakje van + 28 m2 4 prikken, homo­
geen over het oppervlak verdeeld. Zo zijn in totaal 284 prikken genomen, 
d .w .z . 5,07 m2 .
3. Het krabben monsteren
Omdat er zo weinig krabben waren dat we deze nauwelijks bij de steek­
bus monstering aantroffen hebben we deze prooi nog een paar keer apart 
bemonsterd.
methode: per plek werd steeds een 1/4 of een 1/2 m2 van de bovenste

_+ 4 cm wadbodem met een schep afgeschept. Dit werd ter plekke 
uitgezeeft en op krabben onderzocht. Krabben, kleiner dan 1 cm 
werden niet geteld.

Een overzicht van de monsterdata en het aantal m2 dat bemonsterd is 
staat op bijgaande tabel (tabel 2-3).

dabjuw per pleU per oak acmtaL
uaUU.ev\ in
NiO-lcto.

aauvtal
vw2- i Va
NO- lao.

aawbol 
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1 m 7- 
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aouvdxxl dcd berwCM.sle/rd is.

4. Monsteren op de zandbank
Er is nooit systematisch gemonsterd op de zandbank, maar omdat wulpen 
bij uitstek daar wadpieren gingen eten is toch geprobeerd de wadpier- 
dichtheid daar te bepalen (zie fig. 2-8) op 8 sept. '78. 
methode: per m2, werden de wadpierhoopjes door 2 personen onafhankelijk 

van elkaar geteld. Deze aantallen verschilden meestal 1 à 2 
pierehoopjes, zodat we het gemiddelde ais maat namen.
Ter controle werden er per plek ook steeds 4 prikken met de 
steekbus genomen en op de bekende manier uitgezeefd.
Deze pieren werden mee naar huis genomen en thuis werd de 
lengte van het borststuk gemeten.

Onze resultaten waren vrij goed in overeenstemming met de verwachting; 
Verwey ('78 pag. 38) noemde pierehoopjes tellen op zekere hoogte een 
maat voor de wadpierdichtheid, ais je aannam dat +_ 50% actief is. In 
bijgaande tabel is te zien dat we met de steekbus steeds + 2x zoveel 
aantroffen ais bij het tellen.
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2.7. Het berekenen van de opgegeten biomassa Strandgaper
Om de biomassa-opname te schatten was het nodig te weten hoeveel een 
wulp per gegeten gaper binnen kreeg.
Dit was moeilijk te zien omdat de schelp diep onder de oppervlakte van 
het wad zit. De wulp trekt er brokken vlees uit die met de snavel mee 
naar boven genomen worden en ingeslikt zonder dat we de grootte daar­
van kunnen bepalen. We zijn toen op zoek gegaan naar een indirecte bio­
massa bepaling aan de hand van makkelijker te meten parameters. Om hier­
voor een ijklijn te maken moesten we van een aantal gegeten gapers we­
ten hoeveel biomassa vlees uit de schelp gegeten werd. We hebben daar 
't volgende op gevonden:
Wanneer de door ons gevolgde wulp in het gebied met de lettervakjes 
een gaper at, werd zo nauwkeurig mogelijk bij het bijbehorende ester- 
line-protokol genoteerd waar dat binnen dat va"kje was m.b.v. geschatte 
coördinaten (deze methode werd vooral eind september en in oktober toe­
gepast). Zo wisten we op + een m2 precies de plek vast te leggen.
Enige tijd voordat het water weer opkwam werd met waarnemen gestopt en 
de gegeten gapers opgezocht door op de vermoedelijke plaats de "krater- 
tjes" te zoeken die ontstaan bij ' thannessen van de wulp (zie fig. 2-9).

lefctev-paal\j« VuAp pooltje

l i , 2  m e te r

. 1
kcoJbev-tii

ucLot s ^ e lW .  oauw cte. p la a t s  oOoa-r 
eß/w  ap^G/r opapbe*v ís . L a ie * -  u o w ie w  u le  op d te  p laats  
D a a lt .  ee^>-“ U .v 'aterfje" cLte a w ts to w d i füoLe^vS k e i-  U aw - 
vuxisew.

Met behulp van de steekbus kon nu de "leeg"gegeten gaper opgegraven 
worden. We vonden het juiste kratertje in meer dan de helft van de ge­
vallen .
Zo komen we aan 90 opgegraven gapers, waarvan de diepte, grootte, hannes- 
tijd, de hannesboortijd, het aantal brokjes en de moordenaar bekend is.
De meeste gapers waren op de sluitspier na leeg (10-20% van het vlees), 
van andere was slechts de sipho gegeten. Van de vleesresten werd in 
Baflo per schelp het asvrij-drooggewicht bepaald.
Met behulp van de schelpgrootte en de ijkgrafiek grootte-biomassa van 
oktober '78 (fig. 3-5) konden we een schatting maken van de oorspronke­
lijke biomassa in mg asvrij-drooggewicht. Het vleesrestant hiervan af­
getrokken levert een schatting op van de opgegeten biomassa (zie tabel 
in appendix no .1.).
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Voor de vogels waarvan we meer dan 15 gapers vonden, dit zijn 20Y en 
Nero, hebben we gezocht naar een correlatie tussen het opgegeten ge­
wicht en grootheden, die bekend waren uit het protokol.
De grootste correlatie werd gevonden tussen de hannes-boortijd (defini- 
tielijstje in hst. 2.10) en opgegeten biomassa; 20Y met r = 0,94 en 
Nero met r =0,94. De hannesboortijd is echter alleen bij de esterline- 
protokollen te meten. De correlatie tussen hannestijd en gegeten bio­
massa was bij 20Y; r = 0,91 en bij Nero; r = 0,92. We vonden het voor­
deel, dat nu ook alle hannestijden uit de basisprotokollen omgerekend 
konden worden, opwegen tegen dit kleine beetje minder nauwkeurigheid.
De berekende relaties voor 20Y en Nero staan in fig. 2-10. Voor andere 
vogels dan 20Y en Nero gebruiken we de hannes-mg-relatie van 20Y omdat 
deze op de meeste punten is gebaseerd.
Hoewel we erg blij waren een methode te hebben- gevonden om een schat­
ting voor de biomassa opname te kunnen maken, moeten we nog enkele 
kanttekeningen maken:
1. De biomassa per schelpgrootte is niet konstant. In augustus bevat 
een gemiddelde schelp van b.v. 4 cm groot 323 mg vlees en in oktober 
is het gemiddelde van een 4 cm grote schelp 271 mg (zie fig. 3.5).
We weten niet of er in augustus ook langer gehannest is. Misschien is 
de opname per tijd in augustus dus hoger dan wij met de oktobergegevens 
berekend hebben.
2. De spreiding in biomassa tussen individuele gapers van dezelfde 
grootte is aanzienlijk. Deze spreiding is ook verantwoordelijk voor de 
negatieve gegeten biomassa in tabel fip.l. Er was meer restvlees gevonden 
dan de gemiddelde gaper van die grootte ooit bevatte; dit waren dus 
veel slankere gapers dan gemiddeld.
3. Voor elke wulp moet deze ijkgrafiek apart gemaakt worden vanwege 
mogelijke individuele verschillen, b.v. verschil in snavellengte en 
"handigheid".
4. Het is ons ook niet bekend of de efficiëntie van een wulp steeds 
konstant is. Mogelijk is dit afhankelijk van faktoren zoals windkracht, 
bodemtemperatuur, waterstand en al of niet andere wulpen in de buurt.
J. Hulscher '76 vond b.v. dat de hannestijd ( = handling time) van 
kokkels afneemt bij grotere kokkeldichtheid, ofte wel bij kortere zoek­
tijden.
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2.8. Manipulaties met dichtheden
Zoals in de inleiding uiteen is gezet, waren we vooral geïnteresseerd 
naar de achtergrond van eventuele correlaties tussen prooidichtheid, 
succes en predatordichtheid.
Om meer gegevens te kunnen verkrijgen over extreme situaties bij hoge 
prooidichtheden en/of bij hoge predatordichtheden zijn enige kunst­
grepen toegepast.
1. Proef ter locale verhoging van de prooidichtheid
In augustus hebben we geprobeerd om lokaal de krabdichtheid kunstmatig 
te verhogen, door krabben, die we elders verzameld hadden op gezette 
tijden in het NO-kwadrant Ios te laten. Wanneer en hoe dit precies is 
uitgevoerd staat beschreven in hoofdstuk 3-3.
2. Proef ter locale verhoging van de predatordichtheid
De predatordichtheid hebben we enige keren kunstmatig trachten te ver­
hogen op de volgende manier: we verkleinden tijdelijk het fourageer- 
gebied van de wulpen tijdens de waarnemingsuren door de fouragerende 
vogels op het wad in de buurt van de hut te verstoren, doordat een paar 
mensen over het wad liepen die d.m.v. walky-talkies in verbinding 
stonden met de waarnemers in de observatiehut. Hierdoor ging een deel 
van de opgejaagde buurwulpen nu in het NO-kwadrant fourageren zodat 
hier de predatordichtheid hoger werd dan normaal.
Zulke verstoringensdagen waren; 17 en 27 augustus en 12 en 28 oktober.

2.9. Braakbalanalyses
Wulpen produceren tijdens het poetsen op de hoogwatervluchtplaats enkele 
braakballen en vele poepjes. We hebben + om de 2 weken verse braakbal- 
len op de hvp verzameld en soms enkele poepjes. We wisten niet door 
welke individuen de ballen gemaakt waren, noch waar ze gefourageerd 
hadden. Deze zijn in het lab van de R.IJ.P. in Baflo door 
Tonny van Dellen gedroogd en in alcohol bewaard en uit elkaar geplozen. 
Herkenbaar daarin zijn krabresten, Nereiskaken, Arenicolaborstels, 
garnalensprieten en diverse kleppen van schelpen. Strandgapers, slijk- 
gapersiphoos en Lanice ais prooi geven geen braakbalresten.
Met behulp van de ijkgrafieken, die Tonny en Yolande Holthuizen voor het 
braakbalonderzoek gemaakt hebben, kan van de krabben en Nereis-resten 
de prooigrootte en de biomassa gegeten vlees berekend worden.
De gegevens hebben we alleen kwalitatief gebruikt in dit verslag omdat 
ze nog niet op tijd kwantitatief beschikbaar waren.
We hebben een paar keer geprobeerd om ballen te vinden, waar voedsel- 
resten van 's nachts fouragerende wulpen in te vinden waren. We hebben 
ze niet gevonden en weten nog steeds niet bf wulpen 's nachts foura­
geren of 's nachts iets eten dat geen ballen oplevert bf dat we niet 
goed gezocht hebben.



2.10 Definities
Pikken

Snebberen

Boren

Kijken

Poetsen

Poetspauze 

Agressie

Hannessen

Hannestijd

Hanneskijken 

Hannesboren 

Fourageertijd

Zoektijd
Looptijd
Piktijd
Agressieloze bezoektijd
Bezoektijd zonder agressie
Pasfrequentie
Pikintensiteit
Boorintensiteit
Snebberpercentage
Boorpercentage

Zoekintensiteit

= met de snavelpunt het wad aanraken, al 
of niet iets oppikken en kop weer omhoog 

1 sec.).
= heel snel achter elkaar met iets geopende 

snavel het wad aanraken, kop iets naar 
voren gericht. Einde bij kop oprichten 
al of niet met succes (> 1 sec.).

= de snavel tot minstens een derde van de 
lengte in het wad steken en e.v. op en 
neer bewegen. Soms met enkele passen 
rondom de snavel in het gat lopen voor 
een andere positie. Deze passen worden 
niet meegeteld bij de pasfrequentie.

= stilstaan, met de kop omhoog, d.w.z. sna­
vel minstens horizontaal.

= met de snavel veren schikken, met de poot 
langs de snavel strijken, veren schudden 
of vleugel strekken.

= pauze tussen het fourageren, waarin ge­
poetst of gepit (=slapen) wordt.

= interacties met andere vogels (zie elders, 
in hst. 9.3). Hieronder vallen b.v. jode­
len, wegjagen, grensincidenten en roof- 
aanvallen.

= bezig zijn met een grote prooi om er 
hapklare brokjes van te maken en op te 
eten. Vanaf het begin van de le boring 
of pik, die tot succes leidt, tot het 
laatste ingeslikte stukje vlees.
Passen, om een brokje vlees af te spoe­
len in een nabijgelegen plasje, tellen 
niet mee met de pasfrequentie en de 
hannestijd.

= (vgl "handling time" in de Engelse lite­
ratuur) = de tijd die de vogel per 
prooi besteedt aan hannessen.

= tijdens het hannessen opkijken (zie 
fig. 2 .tl).

= tijdens het hannessen boren (zie fig.
Q..-H).

= totale tijd of bezoektijd:
agressietijd - kijktijd - poetstijd - 
hanneskijktijd - pittijd. (zie fig. *2.-11). 

= fourageerti jd - hannestijd (zie fig.QrJJ)
= zoektijd - boortijd (zie fig. 2-11 ).
= looptijd - snebbertijd (zie fig. Q.-Ü).
= bezoektijd - agressietijd.
= bezoektijd waarin geen agressie voorkomt. 
= aantal passen per sec. looptijd.
= aantal pikken per sec. piktijd.
= aantal boren per sec. zoektijd.
= percentage snebbertijd in de looptijd.
= percentage boortijd (zonder succes) in 

de zoektijd.
= combinatie van pasfrequentie en pik- en 

boorintensiteit.
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3.1. Algemeen
In dit hoofdstuk wordt de aanwezigheid, m.n. de prooidichtheid en de 
prooi-verspreiding, aan de orde gesteld. Over de verspreiding van wad- 
bodem-organismen in relatie tot milieufaktoren is nog zeer weinig be­
kend (Barnes, 1974). De bereikbaarheid van de prooien komt elders aan 
de orde, daar dit per wulpen-individu (variatie in snavellengte) kan 
verschillen. Zie voor de monstermethodes hoofdstuk 2-6. In het gebied 
waar wij onze waarnemingen deden, kwamen o.a. de volgende prooisoorten 
voor (zie fig. 3-1):

Strandgaper (Mya arenaria)
Strandkrab (Carcinus maenas)
Wadpier (Arenicola diversicolor)
Garnaal (Crangon crangon)
Zééduizendpoot (Nereis diversicolor)
Slijkgaper (Scrobicularia plana)

3 -1 .  Tde pYoofE/w UOA-x de UA>.\pe/n : de d iue i^se  cJcuAc7rc^v\jisi<kje/v\, iooXs 
2e Wo, (ücu^uxxle/r “in" de oDaci

/ Zee-
çOoï

C Kteveis d ¿ [ K r s i­
ca lo r)

cocu i p io r
C Aíevu-colcx. vwavéwa)

Bovendien kwamen hier nog ais talrijk de volgende soorten voor, waar­
van we echter niet of nauwelijks waargenomen hebben dat de wulpen ze 
aten:

Zandkokerworm (Lanice conchilega)
Nonnetje (Macoma balthica)
Kokkel (Cardium edule)
Nephtys
+ diverse kleinere wormensoorten w.o. Heteromastis
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Ter vergelijking van de door ons gevonden prooidichtheden met de gehele 
Waddenzee staan hieronder enige gegevens van andere onderzoekers; 
(biomassa in gram per m2 ; aantal per m2 ) in tabel 3-1.

S o o r t e w
c^eW ele YYeA. U ^a d c le /r i/L e e

B e u U e m a  C UffG)

\3t0WVXSï»0./wil a a w ta J - /  m  4 cuxvdaLjm '1

yTU ja  a re v x a rm U 8 5 — SO
G x.ra .vuxs m f lÊ w u 0,1 3 —
P irew ùcobx m a r 5,0 M 3 0 -? 0
CrOJAü^aw c/ro-wgova 0,1 J -
fV ex^Ls dLÙjOrSCoûlxrr l.H 10-100
S oroV , t c u ia v ó x  p kxw a <0,IS ? lo -S o
L a w C c e  cowcVvi,le^cx 0,1 l i i —

T a b e )  l-\.

De gegevens van Beukema (1976) zijn jaargemiddelden voor de gehele 
Nederlandse Waddenzee, d.w.z. hier zitten ook de hele arme gebieden 
bij. Bovendien wijst Beukema (1974) zelf ook op de aanzienlijke sei- 
zoensfluctuaties, die in deze jaargemiddelden verrekend zitten.
Cees Swennen (1960) geeft wat grovere gemiddelden eveneens voor de 
gehele Nederlandse Waddenzee.
Om onze gegevens te kunnen vergelijken met andere landaanwinningswerken 
staan hieronder enige gegevens (tabel 3-2).

YYlcmsterc^eoevts Door de Ido-ddevv'Zjee.
D e  o ^ e o e /v v s  oue» r t>uo v w x s s a . s leed  s
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f l r e v w a A a  m a r iw a  
C v a w ^ o w  orav\gav\ 
Y \e re¿ s  d x u m  tcolcN" 
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Deze getallen betreffen alleen die gedeeltes die tussen de - 20 en O cm 
N.A.P. liggen en een lutumgehalte hebben van 4-8 %, dus vrijwel gelijk 
aan het door ons bemonsterde gebied. De gegevens van Groningen en 
Ferwerd betreffen wad dat gedeeltelijk binnen en gedeeltelijk buiten 
onderhouden landaanwinningswerken ligt. De gegevens van Nes betreffen 
wad bij volledig verwaarloosde landaanwinningswerken.

3.2. Strandgaper - Mya arenaria

Algemeen
De strandgaper leeft ingegraven in de wadbodem, zo'n 2 tot 60 cm 
(Green, 1968) diep, met z'n sipho omhoog tot aan het wad-oppervlak 
(zie fig. 3-2). Ze kunnen erg oud worden, maar de leeftijd is vrij 
moeilijk te bepalen, zodat de geleerden het er niet helemaal over eens 
zijn: Green (1968) zegt meer dan 8 jaar; Munch-Petersen (1973) uit Dene­
marken noemt ais maximum leeftijd 10 jaar en Brousseau (1978) die in de 
V.S. aan de Atlantische Oceaan onderzoek deed, noemt zelfs 14 jaar ais 
maximum leeftijd. Hun resultaten over de relatie tussen grootte en leef­
tijd vertonen grote verschillen, hetgeen waarschijnlijk ook samenhangt 
met kwaliteit van het substraat, goed of slecht seizoen etc. Green 
(1968) noemt ais maximum grootte 15 cm. Wij vonden ais grootste een 
strandgaper van 10,2 cm.
De levensgeschiedenis van een strandgaper is ais volgt: één of twee 
keer per jaar is er broedval. Pfitzenmeyer (1962 in Green 1968) con­
stateerde dat dit begint ais de watertemperatuur boven de 10° à 15°C 
komt. De tijd van het jaar waarop de broedval plaatsvindt, varieert 
per plaats.
Munch-Petersen (1973) noemt voor Roskilde Fjord juni, KUhl (1954) voor 
de Duitse Waddenzee juli en Brousseau (1978) voor de V.S.-kust van de 
Atlantische Oceaan april/mei en september/oktober. Er zijn ook jaren 
zonder broedval (Brousseau, 1978).
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Beukema (1978) zegt dat er tussen 1968 en 1977 3 jaren waren met goede 
broedval, maar dat slechts weinigen door de eerste winter zijn gekomen. 
De strandgapers vestigen zich ais 2 tot 3 nun kleine schelpen ( KUhl, 
1954). Ze kunnen zich nog enige keren elders vestigen dankzij hun voet, 
die ze ais boorapparaat gebruiken (Verwey, 1978), maar bij adulte 
strandgapers is deze voet grotendeels gereduceerd, zodat het dier, 
ais het bloot komt te liggen niet meer in staat is zich opnieuw in te 
graven. Bij deze prooisoort hebben we dus niet te maken met tussen­
tijdse hergroepering/verspreiding. De sipho van de ingegraven strand­
gaper reikt tot het wadoppervlak voor ademhaling en voedsel (water- 
filtreerders).
Prooidichtheid
Hoeveel strandgapers zitten er eigenlijk op een vierkante meter? 
Aantallen per m2
We hebben vooral het gebied bemonsterd dat voortaan NO-kwadrant ge­
noemd wordt (2100 m2 ) en gapers bekeken die groter dan 10 mm waren.
In fig. 3-3 zijn de gemiddelde aantallen per m2 weergegeven in de loop 
der tijden. Wanneer je alle grootte-klassen samenneemt (de getrokken 
lijn) dan is een zeer sterke afname in aantallen te zien (van + 400
tot _+ 40 per m2 ! dwz. gedecimeerd in 14 weken).
De aantalsafname van oktober-raaart kan voor een deel ook veroorzaakt 
worden door scholekster-predatie (de scholekster-dichtheid in deze 
periode is vrij hoog).
Bovendien is er in begin '78 een vorstperiode geweest waardoor ook de 
nodige strandgapers gestorven kunnen zijn. Maar vergeleken met de ge­
middelde waarden voor de Waddenzee van Beukema (1976) en Swennen
(1960), resp. 8/m2 en 5-50/m2 is ons gebied eind '78 nog steeds rijk.
(zie tabel 3-3).
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Volgens Green (1968) bereiken jonge strandgapers 30 mm tegen hun eer­
ste winter. Dat zou inhouden dat vooral de broedval die er geweest is 
in 1977 (en nog een deel van 1976 - de groeisnelheid is zeer variabel - 
in 1976 was er een spectaculaire broedval-mond. med. K. Essing) voor 
een groot deel de winter niet doorkomt. En bovendien dat er in 1978 
vrijwel geen broedval heeft plaatsgevonden.
Opvallend is ten slotte nog dat het aantal gapers )  50 mm inderdaad 
afneemt zoals Beukema verwachtte, maar het aantal gapers )  35 mm 
toch vrij constant is. Dit is vooral voor ons van belang, daar de 
kleinste gapers (vrijwel) niet door wulpen gegeten worden en juist 
die ^ 35 vrij veel (zie verder hier over hoodstuk 5). De afname van 
vooral de kleine gapers en ook de groei zijn ook goed te zien in 
fig. 3-4.

Biomassa
Deze relatie is afhankelijk van de tijd van het jaar: de schelp groeit 
in het voorjaar en de zomer, en in de herfst en winter blijft de schelp- 
grootte constant, maar neemt het gewicht langzaam af door interen op 
reservevoorraden. Vergelijken we aug. '78 en okt. '78 (fig. 3-5) dan is 
duidelijk een afname van het gewicht in oktober te zien.
Swan (1952) geeft ditzelfde verband weer. Beukema (1974) constateert 
ook deze gewichtsafname in het winter-halfjaar. De zo verkregen ijk- 
grafieken voor de relatie grootte - biomassa hebben we steeds gebruikt 
voor het berekenen van de biomassagegevens.

2Biomassa_per_m
Omdat de relatie tussen de grootte van de strandgaper en de biomassa 
fluctueert in de loop van het jaar kunnen we alleen met de ijkgrafieken 
van aug. '78 en okt. '78 de biomassa per m2 voor aug. '78 en okt. '78 
uitrekenen. Dit is in tabel 3-4 weergegeven.
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De totale biomassa per m2 is iets meer dan 13 gram. Dit verschilt weinig 
voor augustus en oktober. Beukema (1974) beschrijft de seizoensfluc- 
tuaties in biomassa; van februari tot juli een toename en van juli tot 
februari een afname. Wij vinden wel een heel kleine afname (13,426 g/m2 
en 13,306 g/m2 resp.) maar de spreiding is ook erg groot. De afname 
wordt volgens hem zowel veroorzaakt door aantalsafname ais door gewichts­
afname van individuele schelpen (consumptie van reserve materiaal).
In tabel 3-3 en fig. 3-5 is te zien dat beide faktoren bij ons ook mee­
spelen.
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De gemiddelde biomassa van 13 gram per m2 in het NO-kwadrant is aan­
zienlijk meer dan Beukema (1976) geeft ais gemiddelde voor de hele 
Nederlandse Waddenzee; 4,6 gram/m2 . Echter het is veel minder dan het 
jaar daarvoor (1977) ais gemiddelde voor het stuk wad tussen Moddergat 
en Schoor werd gevonden nl. 33 gram per m^. De strandgaperbiomassa 
zal ook in onze NO-kwadrant in '77 hoger zijn geweest omdat, zoals in 
tabel 3-3 te zien is, het aantal grote strandgapers is afgenomen.
In tabel 3-5 is duidelijk te zien welk aandeel de grote en de kleine 
gapers in de biomassa hebben: in aug. '78 is de helft van het aantal 
gapers kleiner dan 30 mm, maar dit is slechts 10% van de biomassa.
In oktober wordt vrijwel de gehele biomassa bepaald door schelpen gro­
ter dan 30 mm (96,8 %).

cyooVte oaA 
de scU&Vp

CUA
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Prooiverspreiding - waar zitten zoal die strandgapers?
Diepte
Bij ons zaten de gapers tussen 2-25 cm diep. De grootste zitten diep, 
de kleinere ondiep, zie fig. 3-6. Bij de grotere schelpen is een grotere 
spreiding in de diepte, d.w.z. de grote zitten ook wel eens ondiep!
Green (1968) noemt ais maximale diepte 2 voet (+ 60 cm). We hebben dit 
in ons gebied nooit aangetroffen. Misschien is de oorzaak hiervan de 
laag schelpengruis die vrijwel overal aanwezig was op een diepte van 
30-40 cm. Grote strandgapers zijn aan het oppervlak makkelijk te her­
kennen (aan 't grote gat waar de sipho het oppervlak bereikt). Ais we 
rondom zo'n groot gat een monster staken werd altijd binnen 30 cm diep 
een grote gaper gevonden. Het is ons geheel onbekend of elke gaper ge­
durende het gehele tij zijn sipho aan de wad-oppervlakte heeft. Dit is 
wel van belang bij de vindbaarheid voor de predator (zie hiervoor ook 
hoofdstuk 5).
Daar de gapers niet in staat zijn omhoog of omlaag te migreren, zal de 
spreiding bij de grotere (en dus oudere) schelpen, voornamelijk ver­
oorzaakt worden door aan- en afslibbing van het wad waar ze zich in be­
vinden.
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Plaats - zijn er goede en slechte plekken?
Bekijken we het NO-kwadrant t.o.v. de omgeving, dan blijkt het (wat 
aantal betreft) iets onder 't gemiddelde van vak 5 en 6 te liggen 
(zie kaartje fig. 1-5). De aantalsafname in de loop der tijden blijkt 
vrijwel gelijk te verlopen in het hele gebied en in het NO-kwadrant, 
zie fig. 3-7. Het NO-kwadrant is rijk ten opzichte van de zandbank 
(veel zandiger!) waar we vrijwel geen gaper aantroffen. Kühl (1954) 
vindt patches van 300-1000 meter in doorsnee, d.w.z. dat onze NO- 
kwadrant in z'n geheel een patch zou kunnen zijn. Gaucher ( )
vindt ook gegroepeerde gapers, maar binnen de groep een random-versprei- 
ding.
Zijn_er_bxnrren_liet_N0—kwâdrant_g°ede_en_slecht® plekken? 
Monstering_per_Ï000_m2 vak
In december_^77 is er in ieder 1000 m2 vak 1/-56 m2 gemonsterd. De re­
sultaten zijn weergegeven in fig. 3-8. Of deze verspreiding verschilt 
van random is op de volgende manier bekeken: onze getallen zijn ver­
geleken met de Poisson-verdeling die berekend is voor een populatie 
met een gemiddelde dichtheid die gelijk is aan die van onze populatie.
De mate waarin onze verdeling afweek van de Poisson-verdeling is ge­
test met een X2-toets. Dit is dezelfde methode die Hughes (1970) ge­
bruikte om de verspreiding van Scrobicularia plana te onderzoeken.
De verdeling van alle gapers in dec. '77 blijkt zeer duidelijk af te 
wijken van random.
Het NW-deel is duidelijk beter dan het ZO-deel. Dit blijkt ook wanneer 
je alleen de gapers ^  30 mm en %  35 mm bekijkt (zie fig. 3-8).
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is in ieder 1000 m2 vak 1/14 m2 gemonsterd. De re­
sultaten hiervan zijn weergegeven in fig. 3-9. De aantallen zijn nu 
veel lager. Maar wanneer de verdeling van alle gapers (groot en klein, 
diep en ondiep) samen vergeleken wordt met de Poissonverdeling met dat 
zelfde gemiddelde, dan blijkt na toetsing met X2 deze verdeling niet 
af te wijken van random. Het NW-deel is niet meer zo goed t.o.v. het
ZO-deel. Voor ons zijn echter vooral de gapers >/ 30 mm en/of ^ 3 5  mm
van belang daar de kleinere nauwelijks door de wulpen gegeten worden. 
Wanneer we alleen deze schelpen bekijken, dan blijkt de verdeling hier­
van ook niet af te wijken van random. Hier kunnen we dus niet spreken
van goede en slechte plekken.

"i -ĉ  GaperwvoviSVevi^ i *  n W,e.-V - Uubo-dmut

- '
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Omdat de aantallen per vakje in aug. '78 vrij klein zijn, moet hier 
rekening gehouden worden met een wat toevallig beeld door monsterfou- 
ten. Daarnaast zou het verschil in verspreidingspatroon met dec. '77 
veroorzaakt kunnen worden door enerzijds groei van kleintjes en sterfte 
van grote (dit laatste b.v. door selectieve predatie).
Munch-Petersen (1973) vindt in Roskilde-Fiord een gegroepeerde verde­
ling van Mya binnen een gebied van 5000 m2 ! ("clearly aggregated".') 
maar zijn steekbus heeft een oppervlakte van 1/8 m2 (0,125 m2) en die 
van ons daarentegen van 1/56 m2 (0,0179 m ). Hij bemonstert 1,875 m2 
van de 5000 m2 , wij in augustus slechts 0,357 m2 (1/5 van zijn opper­
vlak) in 21.000 m2 . Het lijkt interessant om te weten of wij met een 
grotere steekbus niet ook een duidelijker beeld zouden kunnen krijgen 
over de verspreiding van de gapers, op de schaal van 1000 m2 vakjes, 
en bovendien op de schaal van 24 m2 vakjes, dat hieronder besproken 
wordt.
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M2G®Î®ïîDf_2P_!5i®in®_schaal: _Per 24 ™2 vak
In oktober '78 zijn er binnen het Ñ(>kwadrant 70 vakjes van 4 x 6 m2 
bemonsterd om het verspreidingspatroon van de strandgaper nader te be­
studeren, zie fig. 3-10.

f e l - l o .  H e t  opioieA ro w d  cle W t . lv v  W et WO-luOacLrtxvvi, ¡s 
a a w Q ^ e o e A *  lo a a r  iw 1 4 1* .1 OaU^eo is  gevnovisterd .

t priU per oUtoWv^
(e IsL rn ) «
tôaai 16 h p»i.Uke/v\. ¡



43.t

In ieder 24 m¿ zijn 4 prikken (1/14 m2 ) bemonsterd. Het resultaat van 
deze arbeid is te zien in fig. 3-11, 12, 13.
Wanneer de verdeling van alle gapers samen aan de Poissonverdeling ge­
toetst wordt blijkt dit niet af te wijken van random. Om achter de 
schaal te komen waarop de gapers eventueel geklonterd zitten zijn 
achtereenvolgens 1, 4, 9, 16 en 24 prikken samen genomen, echter op 
geen van deze niveau's wordt een afwijking van random aangetroffen. 
Bekijken we alleen de gapers ^  35 mm dan vinden we bij 1, 4, 9 en 16 
prikken ook geen afwijking van random.
De resultaten van vergelijking met de Poisson-verdeling en toetsing 
met X2 zijn weergegeven in tabel 3-6. De verdeling wijkt significant 
af van random ais de berekende waarde van X2 groter is dan de gegeven 
waarde voor X2 bij een bepaald aantal vrijheidsgraden (vhg) en 5% 
overschrijdingskans.
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Zijn_er_goede_en_slechte_plekken_wat_betreft_biomassa?
Wanneer we voor de gegevens van aug. '78 per ÏÖOÖ m^ vak de biomassa 
per m2 per vak uitrekenen, dan krijgen we de getallen die in fig. 3-14 
weergegeven zijn. We bekijken weer afzonderlijk alle gapers, gapers 
^ 30 mm en gapers ^  35 mm.
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Deze verdeling is vergeleken met de negatief-exponentieie verdeling, 
waarbij ieder stukje grond een even grote kans heeft op een "stukje"
biomassa. De biomassa-gegevens zijn in klassen verdeeld, x is steeds
een klassegrens, u is het geschatte gemiddelde;

P ( x ^ x )  = l - e " u "

De verwachte waarden voor de klassen zijn ais volgt uitgerekend:
-Xi Xa

P ( x ^  x3) - P ( x ^ . x 2) = e u - e
voor klasse x£ - x^ etc.

De zo verkregen verwachte warden zijn vergeleken met de gevonden 
waarden en getoetst met de X toets. Voor alle gapers samen en voor 
de gapers ^ 30 mm week de verdeling niet af van random. Voor de gapers 
) 35 nun echter wel! Dat wil zeggen dat de grote gapers enigszins ge­
groepeerd zitten!, ten minste ais je naar de biomassa kijkt. Echter 
daar verdeling van de aantallen gapers niet significant afwijkt van 
random lijkt dit effekt ook veroorzaakt te kunnen zijn, door de enkele 
hele dikke gapers, waarvan de biomassa uiteraard gegroepeerd is ....
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Goede_en_slechte plekken_op_kleine_schaal
5e verdeling van de biomassa over de kleine vakjes (24 m2 vakjes) van 
de oktober monstering is ook op deze wijze getoetst. Zowel wanneer alle 
gapers bekeken worden ais, wanneer alleen de gapers bekeken worden, die 
groter dan 35 mm zijn, blijkt er geen afwijking van random te consta­
teren.
Tot slot willen wij nog een vondst in de literatuur vermelden.
Voor de Noordkromp (Arctica islandica L.) werd door Taylor (1976) ge­
vonden dat deze soort met korte sipho's, zich van tijd tot tijd dieper 
dan normaal ingraaft en dan anaëroob leeft. Dit kan vastgesteld worden 
zowel in het veld, ais in het laboratorium. De periodes waarover dit 
gebeurde varieerden sterk binnen en tussen individuen en bedroegen 
over het algemeen 1 tot 7 dagen. Er was geen duidelijke ritmiek te 
ontdekken. Over de reden van dit gedrag tast de onderzoeker volledig 
in het duister, maar het lijkt hem niet onmogelijk dat vermindering 
van de kans op predatie belangrijk is.
Van strandgapers is in ieder geval bekend dat ze zeer lang anaëroob 
kunnen leven (Van Dam .......... ).
Na 35 dagen is de helft afgestorven. Ais nu ook strandgapers van tijd 
tot tijd hun sipho intrekken, waarna het volgende getij, het spoor 
zou uitwissen, dan zou dit belangrijke consequenties hebben voor het 
aantal vindbare gapers per tij.

Samenvatting_S trandgaper
Strandgapers leven ingegraven in de wadbodem. Bij volwassen dieren 
verdwijnt de voet en ze kunnen dan niet meer van plaats veranderen.
Ze kunnen meer dan 10 jaar oud worden De dichtheid van de gapers is in het 
NO -kwadrant in 14 maanden gedecimeerd (van 400/m2 tot 40/m2) vooral door afname 
van de kleinere gapers ( ^ 3 5  mm). Met behulp van een ijkgrafiek voor 
de relatie grootte-biomassa is ook de biomassa per m2 berekend: ge­
middeld + 13 gram/m2 . Er is gekeken of er goede en slechte plekken
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waren in het door ons onderzochte deel (21.000 m2). In dec. '77 is er 
inderdaad wat aantallen betreft een goed en een slecht deel te onder­
scheiden, maar bij de aug. en okt. gegevens van 1978 wijkt de verde­
ling zowel wat aantal betreft ais wat biomassa betreft niet af van 
random. Dit is voor vakken met verschillende groottes en aantal prik­
ken bekeken en voor alle gapers samen en apart voor gapers ^30 mm en 
^ 35 mm.
Wel blijkt duidelijk dat kleine gapers ondiep zitten en grote gapers 
diep.

(iimniiiliini«uiKi-'“'i«*TTTilIIIM lllimill II iHIIMl'
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3.3. Strandkrab - Carcinus Maenas

Algemeen
Strandkrabben (zie fig. 3-16) leven in de geulen en op de platen-, 
bij. laagwater trekken de grote individuen naar de geulen, de kleine 
individuen blijven op de zandplaten en graven zich daar in 
(Verwey, 1978). De kleine blijven vooral op de platen om kannibalisme 
door grotere soortgenoten te mijden (Beukema in 't Waddenboek, 1976). 
Naylor (1962) zegt dat in de zomer soms ook de grotere achterblijven, 
verstopt onder stenen o.i.d. Bij hoog water trekken de grote krabben 
de platen weer op.
In oktober en november gaan steeds meer krabben definitief de geulen 
in (Klein Breteler, 1976 a.). Het winter-halfjaar verlaten ze de 
Waddenzee lopend (Verwey, 1978) en keren terug in het voorjaar bij 
watertemperatuur van 8° - 10°C voor grotere krabben ( ^  30 mm), en 
bij 17°C voor kleinere krabben ( 7 - 1 3  mm).
De jonge krabbebroedjes verschijnen op het wad van eind juni tot no­
vember (Klein Breteler, 1976 b.).

?£22iËi£!}i!}5iSL-_!}oeveel krabben zijn er eigenlijk?
In juli en augustus '78 zijn een paar keer de krabben gemonsterd, in 
het NO-kwadrant. De resultaten zijn weergegeven in fig. 3-17. Er is een
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sterke aantalsafname eind juli, begin augustus (het betreft hier krab­
ben ^ 1 cm, over de krabbenbroedjes hebben we te weinig gegevens).
Op 14 juli was er _+ 1 krab per m . Beukema (1976) geeft voor de Neder­
landse Waddenzee een gemiddelde van 3 krabben per m^ (dit is exclu­
sief de geulen). Daarmee vergeleken is ons gebied maar een matig krab­
ben gebied. In augustus (3 aug.) treffen we nog maar 0,26 krab per 
m^ aan.
De grootste door ons op de platen bij laagwater gemonsterde krab is 
26 mm groot. Verwey (1978) noemt ais maximum-grootte van krabben die 
bij laagwater op de platen blijven 5 mm. Maar, zegt hij, grotere krab­
ben blijven soms ook achter op terrein waar water blijft staan.
In fig. 3-18 is de grootte-verdeling te zien van de gemonsterde krab­
ben. Helaas berusten onze getallen op slechts weinig gevonden krabben 
(een zeldzame prooi, dus). In fig. 3-18 staan alleen krabben ^ 10 mm 
weergegeven.
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Relatie grootte-biomassa
Deze relatie is, zoals ook bij de strandgaper bleek, variabel, afhanke­
lijk van de tijd van het jaar (ais grootte wordt steeds de carapax- 
breedte genomen). Bij iedere vervelling worden krabben weer een stukje 
groter. In fig. 3-19 is te zien dat krabben van dezelfde grootte in 
juli lichter zijn dan in oktober, wrs. door opbouwen van reserves.
Deze gegevens zijn verkregen door metingen aan krabben verzameld bij 
piertjes langs de Lauwersmeerdijk, dus aan onder stenen levende krab­
ben. We zijn er van uitgegaan dat voor deze krabben hetzelfde verband 
bestaat ais voor de krabben bij ons op het open wad.
Naast de relatie van de schildgrootte met de totale biomassa is ook een 
ijkgrafiek gemaakt voor de relatie schildgrootte en biomassa van lijf 
apart (fig. 3-20) en de relatie schildgrootte en biomassa van poten en 
scharen apart (fig. 3-20). Bij kleine krabben (30 mm schildbreedte) 
zijn de poten en scharen + 1/3 van de totale biomassa. Bij grote krab­
ben (+ 60 mm schildbreedte) zijn de poten en scharen samen _+ de helft 
van de totale biomassa (zie ook tabel 3-8).
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Biomassa per ra2
Met behulp van de ijkgrafiek voor 27 juli '78 is de biomassa per m^ 
uitgerekend. De resultaten zijn weergegeven in fig. 3-21. Het is + 
hetzelfde beeld ais de aantallen per m gaven, daar de groottespreiding 
vrij klein is (1-2,6 mm). In juli wordt + 0,2 gram krab/m2 aangetroffen, 
hetgeen vrij goed overeenkomt met het door Beukema (1976) gegeven ge­
middelde. Het is echter iets lager dan wat vorig jaar in augustus ('77) 
in de omgeving van Nes gevonden werd (0,4 gram/m2). Bij ons daalt de 
biomassa in augustus '78 zelfs tot 0,05 gram/m .
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Prooiverspreiding -_waar_zit_dat_handje_vol_krabben_dan?
We hebben alleen op de platen gemonsterd, dus niet de gro te krabben in de 
geulen. De kleine op de platen zitten normaal ingegraven in de wad- 
bodem (+ onzichtbaar), maar bij hogere temperaturen kan hierin veran­
dering komen.
Invloed van de bodemtemperatuur_op_de_krabben
Öm dit te onderzoeken is het volgende experimentje gedaan:
Tien krabben (+ 3 cm groot) zijn in een aquariumbak gezet waarin een 
laagje wadbodem zat en een thermometer die de bodemtemperatuur meette. 
Door de zonneschijn (voor het raam) liep de bodemtemperatuur in de bak 
geleidelijk op (zie fig. 3-22).
De krabben hebben zich (op 1 na) helemaal ingegraven in de wadbodem. 
(niet zichtbaar). In de nu volgende tijd wordt om de 5 minuten gekeken 
hoeveel krabben:
- niet zichtbaar
- slechts half ingegraven
- zichtbaar
- duidelijk zichtbaar
- half uit de modder
- helemaal uit de modder/lopen
Het resultaat is weergegeven in fig. 3-23.
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Na verloop van tijd kruipen steeds meer krabben uit de modder, worden 
duidelijk zichtbaar ais de temperatuur oploopt en sommigen gaan zelfs 
rondlopen. Er is ook gekeken naar de manier van ademhalen van de krabben 
tijdens het experiment. Onderscheiden werd wanneer ze duidelijk zicht­
baar water door hun kieuwen ventileerden en wanneer ze gingen "bellen­
blazen" (zie fig. 3-24).

aüwVtxl U  ̂afeten ci ai 
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Verwey (1978) noemt dit "bellenblazen" van krabben ook ais een aànpas- 
sing onder ongunstige omstandigheden om van ademhaling in water over te 
schakelen op ademhaling in lucht: in ondiep water worden luchtbellen 
over de kieuwen gezogen in tegenovergestelde richting ais de normale 
waterstroom. Bij stijgende bodem-temperatuur namen we waar dat aan­
vankelijk steeds meer krabben gingen ventileren, maar dit nam later 
weer af en gingen de krabben vrijwel allemaal over tot "bellenblazen".
Het eerste half uur is hier onvoldoende naar gekeken, zodat hier geen 
gegevens van zijn weergegeven.
Bij dit experiment is duidelijk te zien dat bij oplopende bodemtempera­
tuur de krabben problemen met hun ademhaling krijgen en steeds duidelij­
ker zichtbaar worden (wrs. dus ook voor hun predatoren).
Dit zou kunnen komen door 3 oorzaken: ten eerste neemt de hoeveelheid 
O2 in met O2 verzadigd water af bij toename van de temperatuur, echter 
voor organismen is de O2 spanning van belang: het % van verzadiging en 
dit verandert bij evenwichtstoestand tussen atmosfeer en water niet.
Een krab heeft hierdoor niet méér moeite bij hoge dan bij lage tempera­
tuur met z'n ademhaling. (Verwey, 1978). Maar ten tweede neemt het ver­
bruik van O2 bij hogere temperaturen wel toe door de toename van de 
stofwisselingsintensiteit, terwijl er absoluut gezien minder O2 in het 
water aanwezig is bij hogere temperaturen. Kortom, bij hogere tempera­
turen kan een krab korter toe met de hoeveelheid O2, aanwezig in het 
water (Klein Breteler, 1975 en Spaargaren, 1977).
Ten slotte zullen al de andere aanwezige bodemorganismen om dezelfde 
reden bij hogere temperatuur meer O2 verbruiken, zodat het aanwezige 
02 ook sneller op raakt dan bij lagere temperatuur.
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opgemerkt moet worden dat de hoogte van de temperatuur bij het experi­
ment veel hoger is dan je op het wad kan verwachten (tot 38°C!) en dat 
de snelle stijging van de temperatuur ook niet erg natuurlijk is.
Door deze 2 faktoren is het niet helemaal met een natuurlijke situatie 
te vergelijken.

2-*-jn_?r_É?2ËËÊ en s lee ht e_ plekken?
We hebben te weinig krabben gevonden om iets over de verspreiding te 
kunnen zeggen. Op 3 augustus vonden we gemiddeld 0,26 krab/m2 , dus 
1 krab op de 4 m2: een zeer zeldzame soort dus. Ook op de zandbank 
komen krabben voor. Hier hebben we helaas niet gemonsterd, dus dit kan 
ook niet vergeleken worden met het NO-kwadrant.

Proef_ter_locale_verhoging_van_de prooidichtheid
Om ïn een van de 1000 m2 vakken het aantal krabben te verhogen hebben 
we tussen 12 en 19 augustus 5x aan het begin van het droogvallen van 
het wad een aantal krabben vrijgelaten (in totaal 1250) van grootte 
variërend tussen 1 en 3,5 cm. Hiervoor was een bakje gemaakt waarvan 
de bodem vanuit de observatiehut losgetrokken kon worden (zie fig. 3-25). 
Het bakje zat aan een paal en onder het bakje was een stuk gaas op het 
wad gelegd (10m2 ) zodat de krabben zich niet allemaal op de plek waar 
ze neerkwamen direct konden ingraven, maar eerst naar de rand van het 
gaas moesten lopen.

• f u j . ' i . iS .  t e / r  L o c a le  o e v U o 0 iiA ^  
UObvv d e . 1/JCa.b - aUcUA Wex d

cLlcUt ope*-».

Op 22 augustus vinden we in het vak waar op deze manier in totaal 
1250 krabben zijn losgelaten (vak 12) niet meer of minder krabben dan 
elders, (gemiddeld 0,29 krab per m2 ). De invloed van deze proef moet 
vooral verwacht worden tijdens de zelfde laagwater-periode ais waarin 
de krabben losgelaten zijn, omdat bij het daaropvolgende hoogwater de 
meeste krabben vrij snel kunnen migreren; slechts weinige blijven op 
hun plaats (Edwards, 1958).
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Ons idee was dat de verplaatsing in de loop van de laagwater-periode 
vrij gering was, daar de meeste krabben zich direct aan de rand van 
het gaas ingroeven (met telescoop waar te nemen!).
Samenvatting strandkrab
Vooral de kleinere krabben (1-3 cm) graven zich bij laagwater in op 
de platen en zijn moeilijk te vinden voor hun predatoren. De dichtheid 
aan krabben neemt af van juli tot augustus en is laag, vergeleken met 
het gemiddelde van de Waddenzee. Ook de biomassa (0,2 - 0,05 gram/m^) 
is vrij laag. Over de verspreiding van de strandkrab binnen het N0- 
kwadrant zijn niet voldoende gegevens. In een aquariumbak blijken 
strandkrabben bij stijgende bodemtemperatuur moeilijker te gaan adem­
halen en ten slotte uit de wadbodem te voorschijn te komen en rond te 
gaan lopen, waardoor ze een veel makkelijker te vinden prooi worden.
Ten slotte is er een poging gedaan om lokaal de krabdichtheid kunst­
matig te verhogen door het loslaten van ruim duizend krabben die elders 
verzameld waren.
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3.4. Wadpier - Arenicola marina
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De wadpier leeft op laaggelegen slibarm wad in een U-vormige buis 
(20-40 cm diep) en is zo onbereikbaar voor predatoren (vogels, schol­
len, zie fig. 3-26). Echter zo eens in de drie kwartier komt z'n staart 
naar het oppervlak om te defaeceren en ontstaat er een pierehoopje op 
het wadoppervlak. Vrij snel hierna gaat hij weer terug naar het diepere 
deel van z'n buis (Green, 1968). Op het moment van defaeceren zijn ze 
goed bereikbaar voor predatoren.
Oorspronkelijk bestaat de staart van de wadpier uit 60-70 segmenten 
(Green, 1968), echter vaak is dit aantal bij volwassen beesten lager 
omdat door predatie (b.v. door jonge schol bij hoogwater) steeds 't 
laatste stukje opgegeten wordt (3-5 segmenten). Echter de wadpier 
schijnt hier geheel aan aangepast te zijn, de staart kan snel regene­
reren (Green, 1968).
Green (1968) noemt een defaeceerfrequentie van eens in de 3 kwartier. 
Echter dit varieert bij verschillende omstandigheden: Evans (1976) 
zegt dat zowel bij lage bodemtemperatuur ais bij winderige dagen de 
wadpier minder actief wordt. Hierdoor is hij minder beschikbaar voor 
predatoren, d.w.z. de dichtheid van de beschikbare prooi neemt zo af. 
Bovendien noemt Evans (1976) dat hoe langer een gebied droog ligt bij 
laagwater, des te moeilijker het is voor vogels om wadpieren te vangen, 
omdat er steeds meer hoopjes komen te liggen en hierdoor het vormen van 
een nieuwe steeds minder goed opvalt.

oEr is drie keer de dichtheid van Arenicola per m bepaald in het NO- 
kwadrant. In december 1977 werden er erg weinig wadpieren aangetroffen 
(2/m2). Dit kan samenhangen met het wegtrekken van de wadpier in de 
winter, wanneer de watertemperatuur snel afneemt (Werner, 1956). In 
mei en juli zijn de dichtheden aanzienlijk hoger: 19,25 en 23 per m2 ,
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respectievelijk..Dit is iets hoger dan het jaargemiddelde dat Beukema 
(1976) voor de Nederlandse Waddenzee geeft (nl. 17/m2 ). Ten opzichte 
van de andere kwadranten wijkt het NO-kwadrant nauwelijks af; het ge­
middelde voor alle kwadranten op 31/7/'78 is 23,24 per m2 .

y??ËPï®r®D_2P_Ëf zandbank
Ten noorden van onze "kwadranten" is een gebied wat we de zandbapk ge­
noemd hebben (zie fig. 3-28). Omdat hier wulpen wadpieren aten hebben 
we op 8/9/'78 hier ook gemonsterd.
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Hier vonden we een gemiddelde dichtheid van 88,5 per m2 ! De aanblik 
van het wad was dan ook niets anders dan pierehoopjes! (op één plaats 
zelfs 105 per m^).
Dit stijgt dus hoog uit boven het gemiddelde van Beukema (17/m2).
Cees Swennen (1960) geeft voor de Waddenzee aantallen van 30-70 per m^. 
Ook daar zitten we boven. Verwey (1978) noemt ais maximum dichtheid 
voor de Waddenzee 100/m2. Onze zandbank is dus een wadpierenstekje bij 
uitstek!
In begin september zitten er dus + 4 keer zoveel wadpieren op de zand­
bank ais begin augustus in het NO-kwadrant.
We hadden de indruk dat de wadpieren in het NO-kwadrant over het alge­
meen kleiner waren dan die op de zandbank. Dit is in overeenstemming 
met de gegevens van Beukema (1978): kleine wadpieren vestigen zich in 
het voorjaar in kustgebieden ( < 3  km uit de kust) in hoge dichtheden 
en bevolken van hieruit door migratie in de winter (dit geldt voor 
exemplaren, die ten minste 1 zomer in het kustgebied geleefd hebben) 
de gebieden verder van de kust afgelegen.
Over de wadpierverspreiding binnen het NO-kwadrant is weinig te zeggen 
vanwege de lage aantallen die gemonsterd zijn (zie fig. 3-29). In dec. 
'77 waren er nauwelijks wadpieren aanwezig, maar het is bekend (Werner, 
1956, Beukema 1974), dat wadpieren in de winter bij zeer lage tempera­
turen hun U-vormige buis kunnen verlaten en zich door het water mee 
laten drijven naar plekken met minder lage temperaturen, (meestal iets 
verder uit de kust, Beukema 1978).
Het lijkt er een beetje op dat in augustus het ZO iets beter is dan 
het NW-deel.

o a v d a X  L O a d p i e * ^  p e \ 7 i W  o-awVai. ' I H i u 1
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Relatie_groot te-biomassa
Deze relatie is weergegeven in fig. 3-30 voor augustus '78 en voor zand en 
slik apart: de wadpieren in zand hebben een grotere biomassa bij dezelfde lengte 
ais de wadpieren in het slik. Voor de lengte is steeds de lengte van het borststuk 
genomen. Daar de gemonsterde aantallen zo laag zijn is de biomassa per m2 
in de verschillende vakjes van het NO-kwadrant niet meer uitgerekend.
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Samenvatting_Wadpier
In het ÑO-kwadrant is de dichtheid in de zomer '78 + gelijk aan het 
jaargemiddelde van de hele Waddenzee, nl. + 20 per m2 . In dec. '77 
waren er veel minder. Op de zandbank treffen we echter veel meer aan: 
gemiddeld 88 per m2 ! De pieren op de zandbank zijn ook groter dan de 
pieren in het NO-kwadrant.
Binnen het NO-kwadrant zijn nauwelijks goede en slechte plekken aan 
te wijzen door de lage aantallen die gemonsterd zijn. De wadpieren in 
het zand hebben een grotere biomassa bij dezelfde lengte ais de wad­
pieren in het slik.

3.5. Garnaal - Crangon crangc

Algemeen
Bij laagwater zitten de garnalen (zie fig. 3-31) vooral in de geulen 
tussen de drooggevallen platen of in kleine plasjes die op de platen 
blijven staan (Verwey, 1978). Garnalen verplaatsen zich in de loop 
van een paar dagen zeer veel, maar vaak niet over hele grote afstanden. 
In oktober trekken ze massaal naar de Noordzee, waar ze 's winters ver­
blijven (Verwey 1978, Boddeke 1975), en in het voorjaar (maart) trekken 
ze weer de Waddenzee in, om daar de zomer door te brengen.

Prooidichtheid
Dezë”prö5ïdïchtheid hebben we niet kunnen meten, maar varieert wrs. 
ook sterk in de loop van het getij: wanneer de geulen vol stromen, 
komen de garnalen met het binnenstromende water mee. Per dag zullen 
er gezien de zeer sterke verplaatsing van de garnalen (Verwey 1978)
ook grote verschillen zijn. Helaas kunnen we hier niets concreets over

Wel zijn een aantal garnalen gevangen om deze relatie te bekijken. 
In fig. 3-32 is deze weergegeven voor aug. '78.

Prooiverspreiding
Met ñame zitten de garnalen in de geul die in het NO-kwadrant langs 
het dammetje loopt. Daarnaast ook nog hier en daar wat in kleine plas­
jes. Aantallen over dichtheid zijn niet bekend.

fo.3-31 cie (jarw-aal C C reído*

zeggen.
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3.6. Zééduizendpoot - Nereis diversicolor

'2>-'2>3. 2 € e d u x 2 e iA . c ip o o b

Algemeen
Zeeduizendpoten (fig. 3-33) leven in een verticaal vertakt gangenstel­
sel in de bovenste laag van het wad (5-25 cm diep, Vader 1964).
Ze vertonen verticale bewegingen o.a. afhankelijk van het waterniveau: 
bij laagwater trekken ze zich dieper terug om onder het 'grondwater- 
niveau te blijven. Soms echter verschijnen ze ook aan het oppervlak 
om voedsel te bemachtigen. Volgens Vader (1964) is bij veldobservaties 
gebleken dat de zeeduizendpoten zeer sterk reageren op trillingen van 
de bodem door zich dieper terug te trekken in hun gangen. Bij aquarium- 
proeven nam hij dat ook waar, bovendien zag hij daar dat wanneer het 
waterniveau stijgt van -10 tot 0 cm de zeeduizendpoten gemiddeld ook 
omhoog kwamen van >-10 cm tot -4 cm. Steeg het water nog meer dan trok­
ken de zeeduizendpoten zich echter geleidelijk weer terug. De reactie 
bij afgaand water is langzamer dan bij opkomend water. Ten slotte zegt 
Vader (1964) dat het gangenstelsel van Nereis meestal meer dan 2 uit­
gangen naar 't oppervlak heeft.
Prooidichtheid
ïn fig. 3-34 is het aantal zeeduizendpoten per m2 in het NO-kwadrant 
in de loop der tijden te zien: van 106,7 per m2 in dec. '77 tot 60 per 
m2 in aug. '78. Beukema (1976) geeft ais jaargemiddelde voor de Neder­
landse Waddenzee 36 per m2 . We hebben dus 2 tot 3 maal zoveel.

OÜV'.bal Iw-1 
(ÿWKMjteydaai*.'
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Cees Swennen (1960) geeft 10-100 ex. per m2 voor de hele Waddenzee.
Vader (1964) noemt een plek bij Tessel waar in oktober de dichtheid 
enige honderden/m2 bedraagt. Bovendien zegt hij dat in de drie maanden 
van het voorjaar de populatiedichtheid het laagst is en in oktober het 
hoogst. Wij vinden wel in mei minder dan in december, maar in augustus 
daalt het aantal nog. Dit is niet in overeenstemming met de gegevens 
van Vader.
De NO-hoek lijkt iets rijker in aug. '78 dan het gemiddelde van vak 
5 en 6 (resp. 60 per m2 en 50,6 per m2).
Relatie_grootte-biomassa
Deze relatie is weergegeven in fig. 3-35, voor aug. '78. Voor zand en 
slik is deze relatie apart bekeken: zeeduizendpoten in slik hebben 
een iets lagere biomassa bij dezelfde lengte ais zeeduizendpoten in 
zand.
Pl22iY®I®P£®iding_2_zijn_er_goedeen_slechte_plekken?
Bekijken we de verspreiding van de zééduizendpoot binnen het NO-kwadrant, 
dan zien we (fig. 3-36) dat dit niet random is; zowel in dec. '77 ais 
in aug. '78 blijkt de verspreiding van de zééduizendpoot significant 
af te wijken van random.
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Vooral in aug. '78 zijn er teveel vakjes met nui of één en teveel met 
10 of meer d.w.z., duidelijk patches.
Bovendien blijkt dat in de slikvakjes (zonder cirkeltje) + 2 maal zo­
veel zeeduizendpoten zitten per m2 ais in de zandvakjes (met cirkeltje). 
In december '77 zitten er in de slikvakjes gemiddeld 8,7 per 1/14 m 
en in de zandvakjes 6,4; in augustus '78 in de slikvakjes 5,8 per 1/14 
m2 en in de zandvakjes 2,6 per 1/14 m2 .
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3.7. Slijkgaper - Scrobicularia plana
h  3-37- S ^ W p ^ ^

c S  «pUxi'vrx)

Algemeen
De slijkgaper (fig. 3-37) leeft ingegraven in de wadbodem tot maximaal 
30 cm diep (Green, 1968) en heeft 2 sipho's. De instroomsipho reikt 
meestal tot het oppervlak, de uitstroomsipho Is normaal voor de helft 
ingetrokken (Hughes, 1969). De instroomsipho is bij laagwater zeer 
actief en zoekt de wadbodem af naar voedsel (dood organisch materiaal) 
ais een stofzuigerslang. Daarnaast filtreert de slijkgaper ook zeewater. 
Hughes (1969) vond in aquarium-omstandigheden dat de slijkgaper zeer 
gevoelig is voor trillingen: ais reactie wordt snel de instroomsipho 
teruggetrokken. De instroomsipho kan tot 8 cm over het wadoppervlak 
uitgestrekt zijn. Door het systematisch afzoeken van de omgeving rond 
de gang van de sipho ontstaat er een ster-vormig spoor op het wadopper­
vlak (Hughes, 1969). De slijkgaper fourageert alleen met z'n sipho 
boven het wadoppervlak ais er een klein laagje water staat. Wanneer 
het waterniveau onder het wadoppervlak is, wordt de sipho in de gang 
gehouden en wordt daar langs de gangwand voedsel gezocht.
In aquarium-omstandigheden heeft Hughes (1969) gemeten dat gemiddeld 
een instroomsipho 20 minuten per uur aan het wadoppervlak voedsel zoekt. 
Ais dit in veldomstandigheden ook zo is, is dus steeds 1/3 van de 
slijkgapers zichtbaar.
Bryan & Hummerstone (1978) hebben berekend dat de sipho en mantel 
samen + 12 % van het asvrij-drooggewicht van de hele schelp zijn.
De sipho is dan waarschijnlijk 8-10 % van het asvrij-drooggewicht.

Prooidichtheid
In fig. 3-38 zijn de aantallen slijkgapers per m2 weergegeven in de 
loop der tijden: het varieert van 300 tot 400 per m^. Beukema (1976) 
geeft geen gemiddelde voor de Nederlandse Waddenzee (de slijkgaper 
hoort niet bij de 14 soorten die ^ 0,15 gram/m2 biomassa halen).
Cees Swennen (1960) noemt 10 50 per m^. Ons gebied steekt daar dus 
vrij goed bij af! Te meer daar het maximum bij ons 900-1000 per m2 
bedraagt. Er is weinig variatie in de loop van de monsterperiode.
De aantalstoename in de winter is moeilijk te verklaren. Het wordt 
of veroorzaakt door migratie, of er is hier een vrij grote monsterfout.
Relatie grootte-biomassa
Deze relatie is voor aug. '78 weergegeven in fig. 3-39 voor zand en 
slik. Voor slijkgapers groter dan 20 mm geldt dat die slijkgapers 
die in slik leven bij de zelfde lengte minder biomassa hebben dan 
slijkgapers die in zand leven.
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?E22iY®£Sgreiding_3_zijn_er_goede_en_slechte plekken?
In fig. 3-40 is te zien dat er duidelijk goede en~slechte plekkèn 
zijn: het ZW-deel langs de dammetjes is duidelijk het dichtst bevolkt 
en langs de N0-rand zit het minst.
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In het slik treffen we gemiddeld meer aan per m2 dan in het zand:
dec. '77 zand; 3,8 per 1/56 m2

slik: 6,8 per 1/56 m2
aug. '78 zand: 24,3 per 1/14 m2 

slik; 33,5 per 1/14 m2
Waarschijnlijk speelt naast het slik nog een andere faktor mee bij het 
verspreidingspatroon, b.v. dat langs de dammetjes relatief langer water 
blijft staan, en het wad hier dus minder uitdroogt, (een laagje water 
is noodzakelijk voor het voedsel zoeken van de slijkgaper).

Biomassa_per_m2
De biomassa aan slijkgapers in het NO-kwadrant is in aug. '78 gemiddeld 
46,7 gram per m2 . Beukema (1976) geeft ais jaargemiddelde voor de Neder­
landse Waddenzee <0,15 gram per m2 . Dus ook, wat biomassa betreft is 
dit een bijzonder rijk plekje (zie fig. 3-41).
Bekijken we de biomassa voor zand en slik apart dan blijkt dat bij zand 
gemiddeld 43,1 gram per m2 voorkomt in aug. '78 en bij slik 49,7 gram 
per m2 . Dit is dus niet zo'n groot verschil. Ook nu zien we dat vooral 
de ZW-vakjes het rijkst zijn. Hughes (1970) vindt de slijkgaper ook 
in patches ais hij op grote schaal kijkt. Hij heeft ook nog geprobeerd 
patches te vinden binnen enkele vierkante meters (4-6 m2 ), maar het is 
hem niet gelukt om op deze kleine schaal patches aan te tonen.
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Ais we willen begrijpen waarom dieren onder bepaalde omstandigheden 
doen zoals ze doen, dan zullen we een manier moeten vinden om verschil­
lend gedrag t.o.v. elkaar te vergelijken.
De evolutietheorie gaat ervan uit dat op lange termijn dieren met de 
maximale "fitness" worden uitgeselecteerd (Krebs '78 p. 23). Maar fit­
ness is een bijna onmeetbaar en abstract begrip. R. Dawkins (1971) ver­
taalde dit in: dieren streven naar maximale eigen genen reproductie.
De gemiddelde onderzoeker is echter te ongeduldig om te wachten tot de 
evolutie is afgelopen, ja zelfs tot enkele generaties genen gereprodu­
ceerd zijn.
Interessant is het echter te achterhalen hoe een predator zijn fitness 
maximaliseert. Daarvoor moet gezocht worden naar een concreet doei op 
korte termijn, dat ais vertaling of op z'n minst ais belangrijke bij­
drage aan fitness op langere termijn gezien kan worden, want ais we 
aannemen dat er iets gemaximaliseerd wordt dan kunnen we zoeken naar 
wat en over welke termijn (Krebs '78 p. 24).
Mc Arthur en Pianka (1966) stellen dat om fitness op langere termijn 
te maximaliseren, op korte termijn de netto-energie-opname tijdens het 
fourageren gemaximaliseerd moet worden.
Zij vermoeden namelijk dat óf direct de hoeveelheid beschikbare voedsel- 
calorieën beperkend is, óf de tijd die besteed kan worden aan fourageren 
beperkend is.
In beide gevallen is het noodzakelijk zoveel mogelijk calorieën in zo 
kort mogelijke tijd te veroveren en kan dit ais korte termijndoel ge­
zien worden bij het maximaliseren van de relatieve fitness (Krebs '76). 
Er zijn ook andere mogelijkheden geopperd, zoals; het maximaliseren 
van bepaalde vitamines of essentiële aminozuren of het minimaliseren 
van giftige stoffen (b.v. zouten), het minimaliseren van fluctuaties 
daarin.
Het streven naar een zo groot mogelijke energieopname lijkt ons de een­
voudigste hypothese en wordt veel gebruikt door andere onderzoekers 
(Krebs '78, Mc Arthur & Pianka '66), waardoor vergelijking mogelijk 
wordt. Daarom hebben we hiervoor gekozen en hopen dat de opgenomen 
biomassa per tijd ais een goede benadering gebruikt kan worden. We gaan 
dan voorbij aan 2 zaken:
Er zijn vermoedelijk verschillen in opneembaarheid van de calorieën 
per biomassa tussen verschillende prooisoorten b.v. krab en gaper. 
Swennen (ongepubl.) vond bij visetende vogels een verteringsefficiëntie 
van 80-85 %. H. Wijnandts ('78) vond bij ransuilen dat de verterings­
ef ficientie vooral afhing van het soort voedsel en de tijd van het jaar. 
Ten tweede zijn de energie-uitgaven waarschijnlijk niet constant per 
energie-inkomsten of per tijd. We hebben geen kosten gemeten in dit 
oriënterend onderzoek. In hoofdstuk 7 komen we er op terug.
Ais we gekozen hebben om biomassa opgenomen voedsel per tijd ais moge­
lijk "doei" van de vogel bij het maximaliseren van z'n fitness te ge­
bruiken en we noemen dit "succes", dan moeten we nog kiezen pèr wfelke 
tijd. We moeten dan een gok doen naar de tijdsperiode waarin de vogel 
zijn succes meet. We veronderstellen dat dit afhangt van de zaak waar­
over een beslissing genomen moet worden. Ais dit een keuze tussen 2 
hannesmethodes (b.v. bij de krabben) betreft, lijkt de hannestijd per 
krab een zinnige tijdsperiode. Ais het een keuze tussen 2 zoekmethoden 
betreft (b.v. visueel of op de tast naar gapers zoeken) dan is de zoek­
tijd per gaper een aannemelijke periode.
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Ais het een minder gedetailleerde keus is tussen verschillende prooien 
of tussen verschillende plekken, dan hebben we de fourageertijd (= zoe­
ken + hannessen) ais tijdseenheid gekozen. Bij de fourageertijd rekenen 
we niet het pitten, poetsen, kijken en de agressies. We bekijken het 
succes voor het geval de vogel al heeft gekozen om te fourageren.

Een probleem is dat je ais waarnemer moet beslissen wat wèl en wat niet 
fourageertijd is. Bijvoorbeeld bij het lopen naar de slenk gevolgd door 
een poetspauze, hebben we de indruk dat er nauwelijks gezocht wordt 
naar voedsel, hoewel een enkele keer (per ongeluk?) een gaper wordt 
gevonden en gegeten. Volgens onze defintie valt dit "wandelen" wel on­
der fourageren (is nl. geen agressie, poetsen, kijken of pitten).
Bij het verwerken van de esterlineprotocollen zijn deze stukken proto­
col weggelaten, maar bij de basisprotocollen doen ze mee bij de foura- 
geertijd. Dit kan een reden zijn waarom het fourageersucces m.b.v. de 
esterlineprotocollen hoger is dan bij de basisprotocollen.
In dit verslag worden 2 manieren om gemiddeld succes te berekenen 
door elkaar gebruikt:
1. het gemiddelde van het succes per gegeten prooi;
2 . het gewogen gemiddelde van het succes over een bepaalde tijd foura­

geren .
Dat deze 2 verschillend in grootte kunnen zijn, illustreert het volgen­
de rekenvoorbeeld:

X = aantal y = fourageertijd x/y = succes
mg prooi in sec.

250 150 1,6
150 100 1,5
200 180 1, I.
IQOQ 100 10
100 200 0,5

som X = 1700 som y = 730 som x/y = 14.7
X 1. Het gemiddeld succes per prooi = _ .il-7 _ 2.94 mg/secn 5

XX 2. Het gewogen gemiddeld succes per tijd = x = 1700 = 2.33 mg/sec
¿ y  730

Een toevallig grote gaper of een toevallige korte zoektijd hebben 
veel invloed op het le gemiddelde en veel minder op het gewogen ge­
middelde, waardoor het 2e meestal lager dan het le uitvalt. Dit is de 
eerste reden waarom de gemiddelden berekend m.b.v. de basisprotocollen 
lager liggen dan gemiddelden van sommige esterlineprotocollen.
Het voordeel van het gemiddelde per prooi is dat bij deze methode

informatie over de spreiding rond het gemiddelde behouden 
blijft, waardoor we iets kunnen zeggen over de significatie van gevon­
den verschillen in succes. Het voordeel van het gewogen gemiddelde is 
dat wij het een logischer eenheid vinden om succes op wat langere ter­
mijn te bekijken.
Het succes wordt door 2 verschillende componenten bepaald: de grootte 
van de prooi en de lengte van de fourageertijd per prooi. Omdat het 
vaak belangrijk is voor de interpretatie, te weten door welke compo­
nent een groter of kleiner succes bepaald wordt geven we steeds 3 
waarden bij het hoofdstuk over fourageermethode: gapergrootte, zoek­
tijd of fourageertijd per gaper en het quotient van beiden ais succes. 
Steeds is aangegeven of het om gemiddeld succes per prooi (x )  of om het 
gewogen succes (xx ) gaat.



5.1. Inleiding
Wanneer we willen achterhalen op grond waarvan vogels hun beslissingen 
nemen, stuiten we al snel op het probleem van waarom kiest een preda­
tor juist die prooien? Royama (1970) veronderstelt dat voedselzoekende 
koolmezen de relatieve opbrengst van iedere prooisoort onthouden, d.w.z. 
de opbrengst in relatie tot de inspanning nodig om de prooi te vinden.
Zo zou de koolmees steeds die. prooisoort kiezen die op dat moment het 
hoogste rendement oplevert. Luuk Tinbergen (in Drent '78) vond daaren­
tegen dat koolmezen een uitgesproken afkeer van een eentonig menu heb­
ben. Joost Tinbergen (1978) combineerde deze doelen door bij spreeuwen 
aan te tonen dat prooikeuze niet alleen geleid wordt door rendements- 
principes in termen van calorieën per tijdseenheid, maar ook door voed­
selkwaliteit.
Het rendement of de relatieve opbrengst van een prooisoort hangt dus 
enerzijds af van de bruto-opname en daarnaast van de kwaliteit en de 
verteringsefficientie (inkomsten) en anderzijds van de inspanning no­
dig om de prooi te vinden en te bemachtigen (uitgaven).
Faktoren die van invloed zijn op de inspanning nodig om een prooi te 
bemachtigen zijn o.a.:
1. De prooidichtheid (aanbod); hoe groter de prooidichtheid is des te 
gemakkelijker kan je ze vinden, des te minder ver hoef je te lopen van 
de ene prooi naar de andere, en des te selectiever kan je zoeken (zie 
ook hst. 7) (voor kokkel-etende scholeksters vond Jan Hulscher dit ook 
(1976), maar de
2. Bereikbaarheid speelt hier ook een rol: eigenlijk is niet de abso­
lute prooidichtheid van belang, maar slechts de dichtheid van die 
prooien die bereikbaar zijn voor onze predator (aan strandgapers die 
dieper in de wadbodem zitten dan je snavel lang is, heb je niets). 
Verder kan van belang zijn de
3. Prooigrootte: prooien die te klein zijn om de moeite van het zoeken 
te lonen of prooien die zo groot zijn dat je ze niet aan kan (b.v. 
krabben die dreigend hun scharen vanuit het wad omhoog richten) mogen 
ook niet bij het aanbod geteld worden. Ten slotte speelt de
4. Vindbaarheid van de prooi een rol bij de inspanning nodig om de 
prooi te bemachtigen: dit kan variëren afhankelijk van het prooidier 
(gedrag, grootte, etc.), abiotische faktoren (wind, regen, etc.) of 
predatorgedrag (zoekmethodes).
In dit hoofdstuk wordt getracht te kijken in hoeverre bovenstaande 
faktoren van belang zijn bij de voedselkeus-beslissingen van onze 
olijke kromsnavelige vriendjes en vriendinnetjes.
5.2. Overzicht van de geringde wulpen en hun prooien - individuele ver­

schillen
Een eerste vereiste wanneer het gaat om voedselkeuze is te weten of er 
eigenlijk wel te kiezen valt. Wat aanbod betreft, in hoofdstuk 3 staat 
uitvoerig beschreven wat er zoal voor prooidieren te verhapstukken zijn 
in het NO-kwadrant, en per prooisoort wordt daar de dichtheid, de ver­
spreiding en allerhande verdere bijzonderheden vermeld. Dat de door ons 
waargenomen wulpen hun keuzes maken uit al het gebodene is te zien in 
tabel 5-1;
Betekenis van de gebruikte afkortingen: 
f = frutsel = sipho van slijkgaper 
N = Nereis - zééduizendpoot
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A = Arenicola - wadpier
W = worm, d.w.z. A of N of iets anders ondefinieerbaars
gar = garnaal
k = krabbebroedje, d.w.z. krab kleiner dan 1 cm 
K = krab, groter dan 1 cm 
Ik = losse klep van een siollusk 
Gs = strandgaper sipho 
G = strandgaper
SI = slijkgaper (in z'n geheel, met schelp en al)
L = lanice - zandkokerworm 
x = gegeten, aantal onbekend
Van 4 vogels (baas H2, Nero, hinkepoot, baas K2) was de snavel niet be­
kend maar is door ons geschat (zie voor de nauwkeurigheid van de schat­
tingsmethode hst. 2 .1.).
De tijdsduur van de waarnemingen zijn zeer variabel, meestal erg kort , 
(behalve dan bij de 'beroemde' vogels; zoals 20Y, 11Y (= flipje), 
baas H2, baas K2, Nero, hinkepoot), daar het meestal wulpen betrof die 
door verstoring elders even voor onze hut gingen fourageren.
In tabel 5-1 is te zien dat wulpen over het algemeen een zeer geva­
rieerd menu hebben. Blijkbaar is er hier voor wulpen niet één soort 
prooi waar iedereen altijd de voorkeur aan geeft. Naast de prooidieren 
die wij waarnamen kunnen nog allerhande prooisoorten door wulpen ge­
geten worden. Bij een maagonderzoek van 39 wulpen in Essex (Burton, 
1974) werden o.a. de volgende prooisoorten aangetroffen:
weiland soorten: lumbricus (regenworm) x

allolobophara (regenworm) x 
vlinderrupsen x
kevers x
diptera, larven en poppen, 
b.v. emelten xx
grassprieten x
stenen x

wad organismen: nereidae x
arenicola x
scoloplos x
carcinus (strandkrab) xx
hydrobia (wadslakje) x
cardium edule (kokkel) xx
macoma balthica (non) x

Wij beschikken niet over gegevens van wat wulpen in de weilanden evt. 
aten, maar de prooidieren op het wad verschillen wel enigszins van wat 
Burton vermeldt. Bovendien is er in de tabel te zien dat er ook indi­
viduele verschillen in voedselkeuze zijn. Ze zijn zoveel mogelijk naar 
snavellengte gerangschikt en dan valt op dat de kortsnavelige wulpen 
( de 66) een andere keuze maken dan de langsnavelige wulpen (de QQ). 
Terwijl de 66 naast garnalen, krabben en losse kleppen (prooien die 
aan het wadoppervlak aan te treffen zijn) vooral wormen (nereis en 
arenicol^ en slijkgapersipho's eten, blijkt dat de nooit slijk- 
gapersipho's eten en behalve 20Y bijna geen Ç arenicola's of andere 
wormen. Wat deze QQ echter wel eten en waar de 66 nauwelijks naar om­
kijken zijn de strandgapers en in een paar gevallen de slijkgapers 
(in hun geheel). Het ligt voor de hand te veronderstellen dat de snavel- 
lengte bij dit verschil in voedselkeuze een rol speelt.
Het vermoeden bestaat dat wulpen met langere snavels voedsel kunnen be­
machtigen waar vogels met kortere snavels niet bij kunnen.
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Dat de ÇÇ geen slijkgapersipho's en vrijwel geen wormen eten zou kunnen 
wijzen op een voorkeur voor de gapers wat relatieve opbrengst betreft of 
wat kwaliteit betreft.

5.3. Bereikbaarheid: De relatie tussen de lengte van de snavel en de 
diepte van strandgaper.

Om te kijken of de strandgapers werkelijk te diep zouden zitten voor de 
0(? is de diepte van de strandgapers bekeken: fig. 5-1, fig. 5-2, fig.
5-3 en fig. 5-4 (zie ook fig. 3-6'.).
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In deze vier grafieken is per vogel (resp. 20Y, YWllO, hinkepoot en 
Nero) de snavellengte weergegeven en de diepte van een aantal gapers 
die door hun gegeten waren. Gapers die dieper zitten dan de snavel lang 
is worden niet gegeten, of indien wel, dan alleen de sipho. Bovendien 
valt op dat de meeste gapers die ze eten ondieper zitten dan de gemid­
delde gaper van die grootte zit, m.a.w. het lijkt er op dat ze vooral 
de grotere relatief ondiepe gapers uitkiezen. Bij 20Y (fig. 5-1) is 
zelfs 89,1 % boven het gemiddelde, en bovendien eet ze een aantal zeer 
grote strandgapers (7-9 cm) die opvallend ondiep zitten.
In fig. 5-5 is te zien dat van deze grootte-klasse minder dan 20 % op 
voor haar bereikbare diepte zit! Het wordt nu wel duidelijk dat hoe
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langer je snavel is des te groter % van de grotere gapers voor jou be­
reikbaar zijn. Daarnaast is in fig. 5-1 t/m 4 te zien dat strandgapers 
kleiner dan 3 cm niet of nauwelijks gegeten worden. Hier moet echter 
bij opgemerkt worden dat de kleine gapers die dus ook snel opgegeten 
worden, moeilijker te vinden waren, enerzijds doordat in die korte 
hannestijd de plaats niet altijd even nauwkeurig vast te stellen was 
en anderzijds het kratertje (zie hst. 2-7.: gegeten gapers opgraven) 
veel kleiner en dus moeilijker te vinden was.
In fig. 5-6 is de frequentie verdeling per grootte-klasse over de diep­
te te zien van zowel het aanbod ais de keuze die 20Y hieruit 
maakt.
We moeten nu wel inzien dat de 66 in principe best gapers zouden kunnen 
eten: in fig. 5-7 en tabel 5-2 is te zien dat_je met een snavel van 
10 cm al bij 35 % van het aantal aanwezige strandgapers kan komen.
Echter in fig. 5-8 is te zien dat dat slechts 13 % van de aanwezige 
biomassa strandgapers is m.a.w. ze kunnen eigenlijk alleen de kleintjes 
krijgen.
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Maar nu rijst de vraag: bij welke snavellengte wordt het dan wel ren­
dabel gapers te gaan eten?
Het blijkt (zie fig. 5-7 en fig. 5-8) dat vogels die een snavel van 
12,5 era of korter hebben er niet of nauwelijks aan beginnen om gapers 
te gaan eten en dat de grens ligt bij 13 cm of langer: voor deze vogels 
bestaat het menu voor een groot deel uit strandgapers.

5.4. Verschillen in voedselkeuze binnen een individu
Behalve dat bleek dat tussen individuen verschillen bestaan in voerisel- 
keuze, blijkt dat er ook binnen een individu allerlei verschillen in 
voedselkeus bestaan in ruimte en tijd. Zie b.v. tabel 5-3: de voor­
keuren of keuzes die 20Y in de loop van onze waarnemingsperiode maakte 
per dag. Hier kunnen in het kort alvast de volgende opmerkingen over 
gemaakt worden:
s In de loop van de tijd neemt het aantal krabben geleidelijk af, na 

half oktober worden ze niet meer door haar gegeten.
* Het aantal gegeten strandgapers is in juli en augustus minder dan 

in de maanden daarna, 
x Af en toe blijkt er een dag te zijn waarop 20Y wadpieren eet.
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Hiervoor vertrok ze naar de zgn. zandbank, dat ontdekten we pas op 
14 augustus, dus het is ons niet bekend of ze daarvoor ook af en toe 
zo'n uitstapje maakte en wadpieren at. 

x Wat de krabbebroedjes en de losse kleppen betreft, deze werden aan­
vankelijk door ons wel eens verward: iets van het oppervlak gepikt 
dat bliksemsnel ingeslikt werd. Toch lijkt het er op dat deze vooral 
later in het seizoen aan bod kwamen, 

x Ten slotte de garnalen: er bleek af en toe duidelijk een 'garnalendag' 
te zijn, terwijl daarnaast af en toe nog wel een paar gegeten werden.

Om enig inzicht te krijgen op de achtergronden van deze voedselkeuzes 
van 20Y en andere wulpen, zullen hieronder allerlei mogelijke faktoren 
aan de orde komen.
a. Prooidichtheid_- verschil_in_de_ruimte - baas van H2
In het zuidelijk deel van het NO-kwadrant komen slijkgapers in verschil­
lende dichtheden voor (zie fig. 3-40, hoofdstuk 3) variërend van 100- 
900 per m^.
Daarnaast treffen we er ook een verschil in wormendichtheid, d.w.z. 
wanneer we alleen de wadpier en de zééduizendpoot bekijken. We hebben 
in dit gebied een paar keer een ongeringde individueel herkenbare vogel, de 
baas van H2 vrij lang achter elkaar kunnen volgen. Dat was vooral moge­
lijk omdat hij daar een territorium verdedigde en zo steeds ais de 
'baas' te herkennen was. Dit (? waarvan we de snavel schatten op 11 tot 
12 cm at vooral de sipho's van slijkgapers, ook wel 'frutsels' genoemd 
en wormen. Helaas konden we vaak niet onderscheiden of dit wadpieren 
of zeeduizendpoten waren, en daarom zijn ze samen gevat onder de cate­
gorie wormen. De aanleiding voor de baas van H2 om naar een ander deel
van z'n territorium te gaan (met andere prooidichtheden en verhoudingen) 
was vaak het verjagen van een indringer. Na zo'n aktie begon hij mees­
tal ter plekke weer te fourageren.
Zo waren we in staat te kijken in hoeverre hier het verschil in prooi­
dichtheid in de ruimte van invloed was op de voedselkeuze. De gegevens 
zijn weergegeven in tabel 5-4.
De voedselkeuze zal steeds afhankelijk zijn van de dichtheid van beide 
prooisoorten, maar kan bovendien afhankelijk zijn van een voorkeur voor 
de ene prooisoort boven de andere.
Om het eerste effect te bekijken, moeten we eerst de beide prooisoorten
afzonderlijk onder de loup nemen.
We verwachten dat de prooidichtheid een positief effect heeft op de 
eetsnelheid, maar boven een bepaald niveau zal er, i.v.m. de hannestijd 
per prooi, geen verdere toename zijn. Dit wordt wel de functionele 
respons genoemd (Holling in Krebs 1978).
Hoewel bij onze gegevens de eetsnelheid (opname per minuut) een beetje 
onnauwkeurige maat is (er is geen esterline-protocol met aparte zoek­
tijden per prooi gemaakt, zodat niet onderscheiden kon worden welk deel 
van de tijd hij naar wormen en welk deel van de tijd hij naar slijk­
gaper sipho's zocht en bovendien alleen de aantallen en niet de bio­
massa van de opname bekend zijn), willen we toch proberen om enige 
conclusies uit de gegevens te trekken.
In fig. 5-9 is te zien dat zowel voor slijkgapersipho's (f) ais voor 
wormen in grote lijnen geldt, dat hoe hoger de prooidichtheid is des 
te groter aantal er van die prooi gegeten wordt per minuut fourageren.
Men zou dus, met de nodige voorzichtigheid (zie boven) kunnen zeggen 
dat hier zowel voor slijkgapersipho's ais voor wormen sprake is van 
een functionele respons.
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Opgeraerkt moet nog worden dat een slijkgaper 2 sipho’s heeft, maar aan­
gezien normaal alleen de instroomsipho aan het wadoppervlak is en de 
uitstroomsipho ingetrokken is tot enige centimeters onder 't wadopper­
vlak, kunnen we er toch wel van uitgaan dat per slijkgaper steeds slechts 
één sipho gegeten wordt.
Nu komen we op het 2e punt wat hier mee kan spelen bij de prooikeuze 
nl. een voorkeur voor de ene prooi boven de andere.
Nu blijkt dat in vakken waar zowel veel slijkgapers zitten, ais waar 
veel wormen zitten er opvallend veel slijkgapersipho's worden gegeten: 
gemiddeld 4,63 per min. (zie tabel 5-5), d.w.z. ais er overal "genoeg" 
van is lijkt het alsof de 'baas van H2' het liefst slijkgapersipho1 s 
eet. Echter wanneer er van beide soorten weinig aanwezig zijn dan wordt 
er nauwelijks meer een sipho gegeten en juist wel wormen.
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Bij weinig wormen en veel slijkgapers worden er door de baas van H2 veel 
sli jkgapersipho' s gegeten en bij veel wormen en weinig slijkgapers heb­
ben de wormen de voorkeur.
Goss-Custard (1978) vond bij tureluurs dat het aantal opgenomen voor­
keursprooien (grote wormen) afhangt van de dichtheid van deze voorkeurs­
prooi en dat het aantal opgenomen niet-voorkeursprooien (kleine wormen) 
ook afhangt van de dichtheid van de voorkeursprooi, maar niet van de 
dichtheid van de niet-voorkeursprooi.
Beschouwen we in ons geval de slijkgapersipho's ais voorkeursvoedsel, 
dan vinden we dat de opname van sipho's duidelijk gecorreleerd is aan 
de dichtheid van slijkgapers (r = 0,65 bij n = 21). De opname van de 
niet-voorkeursprooi, in ons geval de wormen, blijkt, zoals al in fig.
5-9 (e) en (d) te zien was, wel gecorreleerd te zijn met z'n eigen 
dichtheid (r = 0,46 bij n = 21), maar ook vinden we een significante 
negatieve correlatie , hetzij iets lager, met de dichtheid van de voor­
keursprooi (r = -0,43 bij n = 21), zie ook fig. 5-10.
Met enige voorzichtigheid zou toch gesteld mogen worden dat de baas van 
H2 een lichte voorkeur heeft voor slijkgapersipho's .

Maar waarom zou de baas van H2 slijkgapersipho's prefereren boven wor­
men? Uit 't volgende globale rekenvoorbeeld blijkt dat wormen meer 
calorieën per tijdseenheid fourageren opleveren dan slijkgapersipho's. 
Nemen we aan dat een gemiddelde slijkgaper 3 cm is, dan komt dat over­
een met 100 mg biomassa (zie hst. 3-7). De biomassa van de sipho's is 
+ 8% van het totale gewicht. Eén sipho zal dus + 4 mg zijn. Wanneer 
we aannemen dat een gemiddelde zééduizendpoot 8 à 10 cm is, dan levert 
dit per worm 40-60 mg biomassa op (zie hst. 3-6).
Hoewel de baas van H2 gemiddeld 2 tot 3 keer zoveel sipho's per minuut 
fourageren eet dan wormen, is de opbrengst hiervan toch minder: 3 sipho's 
= + 12 mg tegen 1 worm = + 40-60 mg. Wanneer hij alleen wormen zou 
eten zou hij 4x zoveel aan biomassa binnenkrijgen in dezelfde tijd.
Het verschil wordt nog groter wanneer we bedenken, dat misschien niet 
de hele sipho, maar slechts een stukje ervan gegeten wordt en bovendien 
bij de wormen ook wadpieren zitten, die gemiddeld veel zwaarder zijn dan 
zeeduizendpoten.
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De optimale fourageerstrategie zou dus zijn de sipho's te negeren en 
alleen wormen te zoeken.
Goss-Custard (1977) vond echter ook dat tureluurs slijkgarnalen prefe­
reren boven wormen, hoewel wormen ook meer calorieön op zouden leveren. 
Hij vermoedde dat de slijkgarnalen geprefereerd werden omdat het naar 
behoefte selecteren van bepaalde nutriënten van meer belang is dan het 
energetisch maximaliseren van de voedsel-opname.
Ook Joost Tinbergen ( 1978 ) vond dat spreeuwen naast calorieën ook
de kwaliteit van het voedsel lieten meespelen bij hun keuze.
Het is moeilijk te achterhalen waarom de kwaliteit van slijkgapersipho's 
hoger zou zijn dan die van wormen, maar dit zou een verklaring kunnen 
zijn voor onze resultaten.
Tot slot moet bij dit alles nog de activiteit van de slijkgapersipho's 
betrokken worden: Hughes (1969) vond in aquarium-omstandigheden dat ge­
middeld een instroomsipho 20 minuten per uur aan het wadoppervlak voed­
sel zoekt. Wanneer dit in onze veldsituatie ook zó zou zijn dan is de 
'effectieve dichtheid' van slijkgapersipho's slechts een derde van de 
absolute slijkgaper-dichtheid. Waarschijnlijk neemt de activiteit van de 
sipho's in de loop van het getij ook af, daar er alleen gefourageerd 
wordt ais er een klein laagje water boven het wateroppervlak staat. 
(Hughes, 1969, zie ook hst. 3-7). Helaas hebben wij zelf niet waargeno­
men wat het verschil bij laag water is geweest in onze situatie tussen 
de effectieve en de absolute dichtheid.
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b. Prooidichtheid_-_verschil i n  £uimte_-_20Y
Terwijl we bij de baas van H2 zagen dat hij binnen z'n territorium ver­
schil in prooidichtheid en verschil in prooikeuze had, blijkt dat 20Y 
naast haar territorium, waar ze vooral gapers en krabben eet en slechts 
bij hoge uitzondering een wadpier, ze af en toe uitstapjes maakt naar 
de zgn. zandbank, een plaat ten noorden van de landaanwinningsvakken 
op + 300 meter afstand. Op de zandbank eet ze vrijwel uitsluitend wad- 
pieren en af en toe een krab.
Er was ook hier een duidelijk verschil in prooidichtheid: in het N0- 
kwadrant was de gemiddelde wadpierdichtheid 4x zo laag ais op de zand­
bank (zie hst. 3.4) en op de zandbank kwamen vrijwel geen strandgapers 
voor en in NO-kwadrant in augustus +_ 50 per m2 (zie ook hst. 3-2).
Nu buigen we ons over de vraag waarom 20Y op een bepaald moment besluit 
om uit haar territorium, dat ze steeds verdedigt, weg te vliegen om 
enige tijd (£ - l£ uur meestal) op de zandbank wadpieren te gaan eten. 
Wanneer zij haar voedselopname wil maximaliseren kan je je voorstellen 
dat ze juist op een moment dat haar succes (om welke reden dan ook) 
tijdelijk afneemt, besluit haar geluk elders te proberen. Om hier enig 
inzicht in te krijgen hebben we gekeken naar de voedselopname het laat­
ste half uur voordat ze naar de zandbank vertrekt: gemiddeld over de 
7 uitstapjes blijkt dat deze voedselopname aanzienlijk lager is dan 
het gemiddelde voor het gehele getij (zie fig. 5-llen tabel 5- 6 ).
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<doA uw \ OpYuawte m a  /  sec .

la a ts te  'lí
UJJ.Y uoor
o e r t r e L

eevste  '!h a u x  
kva  a a v \W w s t

<?p 2.6

l a a t s t  %  uur 
Ü O O rU erbcU  
ixx/w. 2.6

e e rs te  to j-r  
V\a kvuĉ ieex 
¡uvteyv'Ltovi.uvw

a¡¿*v\. a s *  
Wet WzU

< * * *$

14/8 1,80 1,69 l,¿4 2, M

1 6/8 1,3.6 ¿,03 1,42 0,<35 2,68
l i>/<3 1,09 4, ? ' 2,48 2,50

/  _ 2, ¿8
25/8 l ,5S 5,22 8,00 2.90
2blS 2,09 4, (4 1,4 0 1.96 3 , «3 

3,16\T>lc\ o ,8S 5,5 0 4,31 1,88
2.69 1,84 W 3,96 2,o ¿ 2,4ô

CfM*. 1,58 4,6a 3,32 l ,8 i 2 ,<SS

Aangekomen op de zandbank is de opname direct veel hoger! Voordat ze 
weer terugkeert naar haar territorium blijkt gemiddeld dit 'succes' 
weer wat afgenomen te zijn: het is veel lager dan het 'ZB-gemiddelde’. 
Bij terugkeer in het territorium is het succes het eerste half uur 
echter hoger dan het laatste kwartier op de zandbank.
Bij torugkeer in haar territorium heeft ze in vele gevallen te maken 
met allerlei indringers in haar territorium, die daar tijdens haar af­
wezigheid ongestoord konden fourageren. In dit eerste half uur na terug 
keer in haar territorium moet ze relatief veel tijd besteden aan agres­
sie (zie tabel 5-7), en dit kan een verklaring zijn voor haar relatief
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lage opname dit eerste half uur: in hoofdstuk 7.7. wordt nl. aangetoond 
dat op momenten van veel agressie de biomassa-opname per fourageertijd 
lager ligt dan normaal. Dat wil zeggen, ze moet haar uitstapje dat eer­
ste half uur na terugkeer duur bekopen. We verwachten echter dat het 
succes op de zandbank hier tegen opweegt.
Nu blijft echter nog de vraag wat de reden is van de lage opname per 
fourageertijd, het laatste half uur voor het vertrek naar de zandbank. 
Bij de theorieën over het besteden van fourageertijd in verschillende 
gebieden (Krebs, 1973; Charnov 1973) wordt steeds uitgegaan van een 
geklont-verspreide prooi, waarbij door uitputting zou gelden: hoe lan­
ger de predator in zo'n 'patch' blijft, des te minder prooien kan hij 
verwachten te vinden in de volgende momenten, zodat zijn voedselopname 
geleidelijk afneemt in de loop van de tijd. Het lijkt echter niet waar­
schijnlijk dat uitputting in ons geval een rol speelt, gezien de hoge 
dichtheid van de wadpieren op de zandbank (gern. 88,5 per m2 , zie ook 
hst. 3.4.) en de gapers in haar territorium (in aug. '78 _+ 40-60 per m2 , 
zie hst. 3.2. ).
Wel is denkbaar dat weersinvloeden de vindbaarheid van gapers en/of 
wadpieren beïnvloedt en daarmee dus ook het fourageersucces (zie ook 
hst. 5- 4.d.).
Helaas ben ik er niet aan toe gekomen dit verder uit te zoeken. Wat be­
treft het afnemen van het succes op de zandbank, na enige tijd kan nog 
't volgende gezegd worden: wadpieren vangen is een redelijk inspannende
zaak: wanneer 20Y een wadpier ziet defaeceren rent ze er op af en trekt 
hem aan zijn staart omhoog. Het gemiddeld aantal passen per sec. zoek­
tijd ( + 2,2 pas/sec) ligt hoger dan het gemiddeld aantal passen bij het 
gaperzoeken (+ 1,7 pas/sec). Je kan je voorstellen dat 20Y hier na een 
tijdje engiszins vermoeid door raakt, niet meer zo hard loopt en dat 
daarom ook de opname terugloopt (zie ook tabel 5-8).
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c • Seizoenseffect-prooidichtheid- verschil in de tijd 
Behalve dat de prooidichtheid in de ruimte kan varieren7 kan dat ook in 
de tijd. Wanneer deze variatie voor 2 prooisoorten verschillend verloopt 
ontstaat zo ook voor de predator een situatie waarin hij bij verschillend 
aanbod steeds moet besluiten hoeveel hij van welke prooisoort zal zoeken. 
Deze situatie deed zich voor bij 20Y en haar prooidieren:
In de periode juli-september neemt het aantal van krabben af (zie hst. 
3.3., fig. 3-21 en 5-12 a) en het aanbod van strandgapers blijft in die 
periode + constant: het totale aantal lijkt iets af te nemen, maar het 
aantal gapers ^35 mm blijft vrij constant (zie hst. 3.2., fig. 3-3 en 
fig. 15-12 b), en zoals in hst. 5.3 gebleken is eet 20Y niet of nauwe­
lijks gapers kleiner dan 35 ram.
Kijken we nu naar wat 20Y in deze periode eet (fig. 5-12 e) dan zien 
we dat de opname van krabbegrammen per getij geleidelijk afneemt (corr.: 
r = 0,60 bij n = 21) en de opname van gapergrammen per getij geleide­
lijk toeneemt (corr.: r = 0,40 bij n = 21).
Ook hier kunnen we ons afvragen wat het voorkeursvoedsel is (net ais 
in hst. 5-4 a bij de baas van H2). Nemen we aan dat in dit geval de 
krabben de voorkeursprooi zijn, dan verwachten we een duidelijke corre­
latie tussen het aanbod van krabben en de opname. In fig. 5-12 a en c 
is te zien dat beide in de loop van het seizoen afnemen. Daarnaast ver­
wachten we dan een negatieve correlatie tussen de opname van de niet- 
voorkeursprooi (gapers dus) en het aanbod van de voorkeursprooi: In 
fig. 5-12 a en c is te zien dat dit inderdaad het geval is: het krabbe- 
aanbod neemt af en de gaperopname toe in de loop van het seizoen, boven­
dien blijft het aanbod van de niet-voorkeursprooi + constant. Hieruit 
mogen we dus concluderen dat 20Y de voorkeur geeft aan krabben boven 
strandgapers.
In fig. 5-13 is ditzelfde nog eens duidelijk te zien wanneer we de ver­
houding gegeten krabben/gapers bekijken: dit neemt vrijwel gelijk af 
met de krabben-dichtheid. De opname van krabben blijkt echter ook be­
paald te worden door andere faktoren zoals de vindbaarheid, afhanke­
lijk van de wadbodemtemperatuur (zie hst. 5.4.-d vindbaarheid en fig. 
5-13).
Dat dit seizoenseffekt niet alleen opgaat voor 20Y maar voor de meeste 
wulpen blijkt uit de braakbalanalyse;
Wanneer de braakballen grofweg ingedeeld worden in drie categorieën: 
veel krabben, weinig krabben en geen krabben dan is ook te zien dat het 
% braakballen met veel krabben afneemt en het % braakballen zonder krab-
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ben toeneemt in de loop van het seizoen.
Frapant is dat wij 20Y na 15 oktober geen krabben meer hebben zien eten 
en dat van de braakballen gevonden op 19 oktober, nog slechts 2% veel 
krabben bevatte (zie fig. 5-14).
Nu blijft nog de vraag waarom 20Y en de meeste andere wulpen een voor­
keur voor krabben hebben boven strandgapers.
Een rekensommetje over de gem. opbrengst aan biomassa per krab en per 
gaper in een bepaalde fourageertijd is niet zo eenvoudig te maken, daar 
de grootte van de gegeten krabben en strandgapers zeer varieert en daar­
mee dus ook de hoeveelheid biomassa die wordt opgenomen per prooi.
Maar wanneer we aannemen dat een krab, gegeten door 20Y gemiddeld 2,5 cm 
is en een gaper gegeten door 20Y gemiddeld 4,5 cm is, dan levert dit per 
prooi resp. 200 mg krab en 500 mg gaper biomassa op. Bedenken we daar­
naast dat de dichtheid van krabben veel lager is dan die van strandga­
pers (in aug. resp. 0,26 krab/m2 en 15 gapers ^35 mm/m2 in het NO-kwa- 
drant), dan lijkt het er ook hier op dat de voorkeur voor krabben niet 
veroorzaakt wordt door de opbrengst aan calorieën per tijdseenheid fou- 
rageren, maar omdat ze kwalitatief hoger gewaardeerd worden.

d . yindbaarheid_en_bereikbaarheid_van_de_prooien
De verschillen in voedselkeuze binnen een wulpen-individu kunnen, behalve 
dat ze afhankelijk zijn van variatie in prooidichtheid in ruimte (5-4 
a,b) en tijd (5-4 e), ook nog varibren afhankelijk van vindbaarheid en 
bereikbaarheid van de verschillende prooidieren, op een bepaald moment. 
Hun vindbaarheid en bereikbaarheid kunnen sterk wisselen o.i.v. het weer 
en het moment in het getij.
Hieronder volgen enige voorbeelden hiervan (alles betreft steeds 20Y).
* Vindbaarheid van de krab, afhankelijk van de bodemtemperatuur en water­
stand .

Bekijken we het oplopen van de bodemtemperatuur in de loop van het getij, 
zoals b.v. op 28 juli'78, en vergelijken we dat met het aantal krabben 
dat per half uur door 20Y diezelfde dag gegeten werd, dan valt ons het 
verband hiertussen op (zie fig. 5-15). Dat het oplopen van het aantal 
gegeten krabben geen getij-effect is, kan geïllustreerd worden door 
fig. 5-16: op 19 augustus '78 liep de bodemtemperatuur geleidelijk af 
en nu eet 20Y in de loop van het getij niet steeds meer krabben maar 
blijft dit + constant.
We kunnen het verband tussen het oplopen van de bodemtemperatuur en het 
aantal door 20Y gegeten krabben verklaren door de betere vindbaarheid 
van krabben bij hogere wadbodem-temperaturen. In hst. 3.3. is uitvoerig 
beschreven dat krabben bij hogere bodemtemperaturen zuurstofgebrek krij­
gen en daarom uit hun verborgen ingegraven positie te voorschijn komen. 
Dat het gevonden verband Ios staat van de krab-dichtheid of het seizoen 
laat fig. 5-17 zien. Hier is voor alle waarnemingsdagen van 20Y de ge­
middelde biomassa-opname per seconde fourageertijd uitgerekend apart 
voor de verschillende bodemtemperaturen:
wanneer de temperatuur van de wadbodem oploopt neemt ook het aantal mg. 
krab gegeten per seconde fourageertijd toe.
Hetzelfde effect vinden we enigszins terug wanneer we naar de water­
stand kijken (fig. 5-18): wanneer de waterstand zakt en steeds meer wad 
droog komt te liggen zullen steeds meer krabben via het water door hun 
kieuwen te weinig 02 krijgen en gaan 'bellenblazen' (zie hst 3-3)
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en dus beter zichtbaar worden voor 20Y.
* Vindbaarheid van gapers en krabben afhankelijk van de windkracht.
In fig. 5-19 is te zien, dat de windkracht bij weinig of matige wind 
nauwelijks invloed heeft op het vinden van de verschillende prooien, 
maar wanneer hij krachtiger wordt dan 28 halve meters per seconde (wind­
kracht 7 op de schaal van Beaufort: harde wind), dan eet 20Y opeens geen 
strandgapers meer, waarschijnlijk omdat ze die dan niet meer kan vinden. 
We zagen, dat ze in zulke gevallen overging van visueel jagen (kijken, 
pikken) op jagen op de tast: snebberen (zie ook hoofdstuk 7.4.). Op 11 
september bij erg harde wind zagen we dat de meeste wulpen in de slenk 
probeerden op de tast krabben te vangen, wat we bij normaal weer nooit 
hebben waargenomen.
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* Het vangen van garnalen afhankelijk van de wind en het moment in het
getij-
We hebben hiervoor geen duidelijke getallen, maar toch de indruk dat de 
windkracht ook een grote rol speelt bij het zoeken naar garnalen: deze 
worden in de slenk gezocht, waar ze waarschijnlijk het beste te zien 
zijn ais er weinig golfjes op het water zijn, dus bij bladstil weer.
Op zulke momenten werd er ook massaal door zwarte ruiters, groenpoot- 
ruiters, tureluurs en andere wulpen in de slenk op garnalen gevist.
Dit garnalenvissen vond echter vrijwel steeds plaats in de tweede helft 
van het getij, ongeveer een uur voor het onderstromen van de plaat.
We vermoeden dat de garnalen op dat moment vanuit de diepere geulen 
terug naar de slenken tussen de platen gaan (zie ook hst. 3.5.).
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5.5. Variaties in fourageergedrag van 20Y binnen één getij
Het is moeilijk alle faktoren die invloed hebben op de voedselkeuze en 
de fourageersnelheid van 20Y op grond van onze gegevens helemaal uit 
elkaar te rafelen. Naast de bovenstaande faktoren (prooidichtheid, vind­
baarheid, bereikbaarheid) is er ook een faktor, die we misschien moti­
vatie kunnen noemen. Het wad voor onze wadhut lag gemiddeld ongeveer 
6 uur per getij droog. Meestal was 20Y het grootste deel van deze tijd 
aanwezig. Bij haar aankomst stond het water soms te hoog om al te kunnen 
fourageren. In fig. 5-20 is te zien dat vanaf het moment van droogvallen 
20Y eigenlijk al direct op een fourageersnelheid zit die vanaf dat mo­
ment tot ongeveer een half uur voor onderstromen op dat niveau blijft 
(+ 2 mg totale biomassa per seconde fourageertijd). Echter een half uur 
voor het moment dat 't wad zal onderstromen zien we een verandering: 
vrij plotseling gaat de fourageersnelheid een stuk omhoog. Het lijkt er 
op dat ze zich op het laatste moment nog gauw vol wil eten. Aan het eind 
van het getij zagen we haar dan ook regelmatig met een hele dikke krop 
rondlopen.
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Nu rijst de vraag wat het moment bepaalt waarop ze opeens sneller gaat 
eten. Merkt ze dat ze nog slechts een (half)uur heeft voor 't wad weer 
helemaal onder water staat (aan één of andere uitwendige faktor) of 
'weet' ze wanneer ze het water weer verwachten kan (inwendige faktor)? 
Door de wisselende windkracht en windrichting zit er een grote variatie 
in de lengte van het getij (soms valt 't helemaal niet droog, soms is t 
wel 8 of 9 uur droog).
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Wanneer we dezelfde gegevens gebruiken en de fourageersnelheid uitreke­
nen vanaf het verwachte moment van laag water (te Lauwersoog) krijgen 
we fig. 5-21. Hier zien we de plotselinge toename in fourageersnelheid 
nog sterker naar voren komen. Dit laatste zou enigszins in de richting 
kunnen wijzen dat 20Y eerder een inwendige factor hierbij een rol laat 
spelen dan een uitwendige.
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Poetspauzes
Tijdens éin getij is 20Y niet de gehele tijd aan het fourageren. Af en toe 
( zo'n 2 tot 5 keer per getij) heeft ze een duidelijke poets- en pit- 
pauze (kortweg poetspauze genoemd). Ook hier vroegen we ons af wat het 
moment bepaalt waarop deze pauzes gehouden werden. In fig. 5-22 is te 
zien dat gemiddeld in de tijd voor een poetspauze de fourageersnelheid 
ongeveer constant is of misschien iets oploopt. Afname van fourageersucces 
lijkt dan onwaarschijnlijk ais motivatie voor een poetspauze. Wel zou een 
'volle buik' de motivatie kunnen zijn: tijdens de poets- en pitpauze 
(van soms wel 20 min.) zou 't eten 'wat kunnen zakken'. We zien in fig.
5-22 ook dat na de poetspauze de fourageersnelheid weer vrij constant is 
en pas na 2j uur (150 min.) opeens daalt. Zulke lange tussen-poetspauze- 
periodes kwamen echter niet vaak voor.
Wat echter ook opvalt is dat in de tijd voor een poetspauze het aantal 
losse kleppen dat gegeten wordt sterk oploopt (fig. 5-23). Wanneer we 
ervan uitgaan dat de functie van het eten van losse (dus lege) schelp- 
kleppen vooral te maken heeft met de spijsvertering, lijkt het aanneme­
lijk dat de poetspauzes (behalve de funktie voor het poetsen van de veren) 
ook een functie hebben bij de algehele spijsvertering: 20Y eet tot ze 
'vol' zit, mengt de laatste hapjes met wat losse kleppen en laat dan alles 
wat zakken alvorens weer wat te eten.
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Het eten van losse kleppen heeft waarschijnlijk dezelfde werking ais de 
krabbe-schilden en -scharen die tijdens het krab-eten ingeslikt worden: 
wanneer er veel krabben gegeten werden, werden er weinig of geen losse 
kleppen gegeten en omgekeerd (zie ook tabel 5-3). In fig. 5-24 is te zien 
dat juist wanneer de bodemtemperatuur erg hoog was (en dus veel krabben 
gegeten werden, zie 5-4 e) er weinig of geen losse kleppen gegeten werden. 
Ook van andere vogels is het bekend dat ze regelmatig harde dingetjes 
(steentjes o.i.d.) inslikken om hun voedsel beter te kunnen verteren.

oawVoA UQ. 5- Vi. Het cuxwiol Wppe*
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In principe zijn er 2 benaderingen om te komen tot een schatting van de 
dagelijkse energiebehoefte van een dier. Ten eerste kan je proberen de 
'uitgaven' te schatten: alle vormen van energie-afgifte. Ten tweede kan 
je de 'inkomsten' bekijken: hoeveel is de netto voedsel-opname: hiermee 
moet het dier al z'n energie-uitgaven kunnen dekken. Wanneer je zowel 
de inkomsten ais de uitgaven kent is het mogelijk een energiebudget op 
te stellen.
6.1. De bruto opname per getij van 20Y
Dit hebben we ais volgt berekend: van de 21 dagen dat 20Y het grootste 
gedeelte van het getij gevolgd is, is de biomassa-opname berekend. Voor 
de verschillende prooidieren is dit ais volgt gedaan:
Krab - hiervan was vrij nauwkeurig (tot een 1/4 cm) de grootte te schat­

ten, omdat een wulp er meestal wel even mee hannest en in de tus­
sentijd is de code-ring om de poot van 20Y te gebruiken ais li- 
neaaltje. Met behulp van de grootte-biomassa-ijkgrafiek (fig. 3- 
19 en 3-20) was per gegeten krab de biomassa uit te rekenen. 

Strandgaper - dit was veel ingewikkelder, maar de totale beschrijving
van hoe we hier te werk gegaan zijn m.b.v. de hannestijden staat 
vermeld in hoofdstuk 2-7, 'het berekenen van de opgegeten bio­
massa strandgaper'.

Garnaal - hiervan was nooit de grootte geschat, vooral omdat 2ÛY ze zeer 
snel al ingeslikt had. We hebben ais gemiddelde grootte 3,5 cm 
genomen (d.w.z. 50 mg asvrij droog-gewicht, zie fig. 3-32). 

Wadpier - hierbij was het probleem vooral dat 20Y ze at op de zandbank, 
en dat was zo ver weg dat grootte-schattingen hier geen uitsluit­
sel konden geven over hele of gebroken wadpieren en over borst­
stuk of achterlijf. We hebben een 'hele' wadpier gesteld op de
lengte van 20Y haar snavel _+ 14 cm en hiervoor een biomassa van 
600 m gram aangenomen. Alle kleinere wadpieren of stukken wad­
pier zijn berekend ais zoveelste deel hiervan.

Zo konden met wat kunst en vliegwerk alle prooien omgerekend worden in 
biomassa en was de totale opname tijdens onze waarnemingsperiode te 
berekenen. Helaas waren we niet altijd in staat 20Y tijdens haar vol­
ledige fourageerperiode te volgen, hetzij omdat we haar te laat ontdek­
ten, hetzij omdat we de waarnemingen stopten, omdat er verstoring was
of omdat we gegeten gapers op gingen graven voordat het water weer op
kwam. Daarom zijn alleen de meest volledige dagen genomen, en is de to­
tale biomassa-opname per getij berekend door de door ons waargenomen 
hoeveelheid opgenomen biomassa te delen door het aantal uren waarnemen 
en vermenigvuldigd met het aantal uren dat het wad dat getij droog lag. 
In fig. 5-20 en 5-21 is te zien dat de biomassa-opname in de loop van 
het getij gemiddeld vrij constant is en dat alleen het laatste (half) 
uur voor het onderstromen gemiddeld de biomassa-opname wat hoger ligt. 
Hier is bij de berekening geen rekening gehouden, zodat de opname mis­
schien iets te laag is uitgevallen.
De op deze manier uitgerekende getallen zijn weergegeven in tabel 6-1 
en fig. 6-1.
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Er blijkt een zeer groot verschil op te treden tussen de verschillende 
getijen. Op eventuele oorzaken hiervan wordt even verder in dit hoofd­
stuk (6-3) ingegaan.
In fig. 6-1 is te zien dat de opname in de loop van het seizoen weinig 
verandert.
Om dit te begrijpen moeten we er rekening mee houden dat de volgende 
zaken mee zouden kunnen spelen:
le - In de zomer zijn de dagen langer, zodat er gemiddeld per dag meer 

uren laagwater bij licht zijn dan 's winters, d.w.z. er is meer 
tijd om bij licht en laagwater te fourageren. Helaas hebben we zelf 
geen nacht-waarnemingen aan wulpen gedaan, maar Burton (1974) zegt 
dat 'curlews appear to feed almost entirely by day'. Dus de bruto- 
opname per etmaal zal waarschijnlijk 's zomers hoger liggen, terwijl 
de bruto-opname per getij constant kan blijven (bij optimale fou­
rageersnelheid) .
Het gewicht van de 'gemiddelde wulp' loopt van augustus tot aan 
december op (Gerard Boere in Glutz e.a., zie tabel 6-2), d.w.z. 
dit wijst erop dat er een energie-voorraad voor de koude tijden 
wordt aangelegd.
In de winter (ais het dus kouder is) is er meer energie nodig om 
de lichaamstemperatuur op peil te houden.

Zeer vereenvoudigd zou je bovenstaande weer kunnen geven zoals in fig.
6-2 is gedaan.
Er kunnen nog wel meer faktoren hierbij een rol spelen maar op grond 
van deze overwegingen lijkt het aannemelijk dat in de loop van het sei­
zoen de bruto-opname per getij + constant zal blijven.
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6.2. Schatting van de energie-behoefte
Voor het opstellen van een energie-balans missen we nog wel enige essen­
tiële gegevens. Ten eerste is de verteringsefficiöntie van de wulp en 
m.n. van 20Y ons niet bekend, zodat vanuit de bruto-opname de netto- 
energie-opname niet zomaar te berekenen is. Ten tweede missen we gege­
vens om de energie-uitgaven te schatten.
Echter door vergelijking van de energiebudgets van verschillende vogels 
bleek dat vrijwel steeds gold dat de dagelijkse energiebehoefte (DME = 
Daily Metabolie Energy) 2,6 maal de rust-stofwisseling (BMR = Basal 
Metabolie Rate) is (Drent, in druk).
Daar de rust-stofwisseling op zich nauw gecorreleerd is aan het lichaams­
gewicht kunnen we op deze manier een schatting maken van de dagelijkse 
energiebehoefte van 20Y. Zij woog 925 gram toen ze gevangen werd op 
10 september 1977.
Gebruiken we nu de grafiek van Rudi Drent voor de correlatie tussen 
lichaamsgewicht en DME dan blijkt dat 20Y per etmaal _+ 200 calorieën 
aan netto-energie nodig heeft. Wanneer we nu de verteringsefficientie 
van 20Y op 80% stellen (Harry Wynandts(l978) vond bij ransuilen dat 
70-80 % van de gemiddelde voedselopname besteedbare energie is; Swen- 
nen (ongepubliceerd) vond 80-85 % voor visetende vogels), dan zal de 
bruto-energie behoefte per dag + 250 K calorieën bedragen.
Leo Zwarts (1974) noemt dat 1 gram asvrij-drooggewicht Nereïsvlees 
(zééduizendpoot) 5,5 K calorieën bedraagt. Wanneer we deze eenheid 
aannemen voor alle prooisoorten door 20Y gegeten, dan komen we op een 
bruto voedselbehoefte per etmaal van 45,5 gram asvrij-drooggewicht.
Dit ligt hoger dan het door ons berekende gemiddelde voor 20Y van
33,3 gram opname per getij. Volgens deze getallen zou 20Y dus 1,33 
getij per etmaal moeten fourageren om het nodige voedsel binnen te 
krijgen.



»13

6.3. Oorzaken van variatie in opname per getij
In fig. 6-1 is te zien dat er een zeer grote variatie bestaat in de 
totale biomassa-opname per getij.
Een van de belangrijkste redenen hiervoor moet gezicht worden in het feit 
dat de lengte van het getij sterk varieert o.i.v. de wisselende wind­
kracht en windrichting. In fig. 6-3 is dit verband tussen opname per tij 
en de lengte van het getij te zien: er is een signifikante correlatie 
(corr. van 0,59 bij n = 21) d.w.z. hoe langer 't wad droog is, des te 
meer wordt er gegeten.
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Dit suggereert dat de fourageersnelheid van 20Y vrij constant is onge­
acht de lengte van het getij. In fig. 6-4 is dit ook te zien: het aantal 
mg dat per minuut fourageertijd opgenomen wordt is vrij constant onaf­
hankelijk van de lengte van het tij, op één punt na (zeer kort tij door 
harde storm, waardoor alleen op de tast naar voedsel gezocht kan worden). 
Zonder dit punt blijkt er geen signifikante correlatie te bestaan tussen 
de fourageersnelheid en het aantal uren wad droog (corr. = 0,17 bij 
n = 20).
Dit en ook het feit dat de fourageersnelheid van 20Y gedurende het getij, 
gemiddeld vrij constant is (zie fig. 5-20 en 5-21) wijst in de richting 
van een zeker constant optimaal fourageergedrag van 20Y. Was dit name­
lijk niet het geval dan verwachten we bij kortere tijen een zekere com­
pensatie door het opvoeren van de fourageersnelheid.
Toch blijkt echter dat 20Y wel engiszins kan compenseren voor een kort 
getij, nl. niet door de fourageersnelheid op te voeren, maar door rela­
tief meer tijd besteden aan fourageren (ten koste van poetsen, pitten, 
en agressie).
Fig. 6-5 laat zien dat er bij kortere getijen wel 10% meer tijd aan 
fourageren kan worden besteed. Maar zoals we al in fig. 6-3 zagen levert 
dit niet voldoende compensatie op: zou 100% van de tijd aan fourageren 
besteed worden tijdens de kortere getijen, dan zou de opname toch bij 
een getij van 270 minuten al minder zijn dan bij het langste getij waar­
op we 20Y volgden (350 min. toen werd 78% van de tijd aan fourageren 
besteed).
Uit bovenstaande is dus te concluderen dat de variatie in opname per 
getij voornamelijk veroorzaakt wordt door de variatie in de lengte van 
het getij, wat gedeeltelijk gecompenseerd wordt door een relatief gro­
ter deel van de beschikbare tijd aan fourageren te besteden en niet 
door de fourageersnelheid op te voeren.
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6.4. Krijgt 20Y altijd haar portie binnen?
Wanneer we nu weten dat de fourageersnelheid vrij constant is en er 
dus bij kortere getijen minder gegeten wordt dan bij langere getijen 
en bovendien de bruto-voedsel-behoefte per etmaal 45,5 gram is, en er 
gemiddeld per getij 33,3 gram gegeten wordt, komen we op de vraag of 
20Y (gemiddeld) per dag voldoende binnen zal krijgen. Nu moeten we niet 
alleen rekening houden met de variatie in de lengte van een getij maar 
ook met een sterke variatie in het aantal uren per etmaal dat het wad 
droog ligt tijdens daglicht (waarbij we weer aannemen dat wulpen 's nachts 
niet of nauwelijks fourageren (Burton, 1974)).
Het aantal uren laagwater bij licht is niet zo eenvoudig per dag vast 
te stellen, omdat dit niet alleen afhangt van het moment van laagwater, 
en het aantal uren licht op die dag, maar ook van de getijlengte af­
hankelijk van de windkracht en windrichting. Wij hebben alleen gegevens 
over die getijen, die we waargenomen hebben, en dat waren b.v. nooit 
twee opeenvolgende getijen in één etmaal.
Het lijkt echter aannemelijk om te veronderstellen dat wat 20Y de ene 
dag te kort krijgt, zij de volgende dag kan compenseren.
Maar in de loop van het seizoen zal de situatie niet zo eenvoudig zijn.
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In tabel 6-3 is ais illustratie ra.b.v. het getij-boekje het gemiddeld 
aantal uren waddroog bij licht per etmaal uitgerekend: dit neemt sterk 
af in de loop van het seizoen (ook is de sterke variatie van dag tot dag 
binnen een maand te zienVmin. en max.).
Wanneer we nu de lengte van het getij bij onze hut op gemiddeld 5 uur 
stellen, en 20Y per etmaal 1,33 getij nodig heeft om aan haar trekken 
te komen, zal ze dus 6 uur en 40 min. per etmaal laagwater bij licht 
nodig hebben om de gevraagde 45,5 gram asvrij-drooggewicht binnen te 
krijgen. In tabel 6-3 is te zien dat dit haar in juli, augustus en sep­
tember gemiddeld wel zal lukken, maar dat dit in oktober en november 
(en de volgende maanden) problemen oplevert.
Dit is in overeenstemming met wat verwacht werd in fig. 6-2, d.w.z. ze 
zal in de wintermaanden op haar reserve moeten interen.
Een andere mogelijkheid is dat ze elders (op de h.v.p. of in de weilanden) 
extra voedsel gaat zoeken in deze barre tijden.
Er zijn door ons verschillende waarnemingen gedaan van wulpen die in de 
buurt van het wad in de weilanden fourageerden. Van een aantal van hen 
die geringd waren konden we vaststellen dat we ze zowel op het wad ais 
in de weilanden hebben zien fourageren (zie tabel 6-4), inderdaad vooral 
in de wintermaanden. Maar al deze waarnemingen betreffen 66 (wulpen met 
korte snavels). Dit houdt waarschijnlijk verband met het feit dat 00 
vrijwel nooit gapers eten, terwijl dit in de loop van het seizoen 
hoe langer hoe meer doen. De gapers zou je dan kunnen beschouwen ais 
de reserve-wintervoorraad voor wulpen met lange snavels, en de kort- 
snavelige db*zouden dan eerder genoodzaakt zijn om ook in de weilanden 
voedsel te zoeken.
Omdat we geen enkel Ç 's winters in de weilanden hebben zien fourageren, 
zouden we (met enige voorzichtigheid) aan kunnen nemen dat 20Y ook niet 
in de weilanden bij-fourageert en dat ze door 's zomers veel te eten,
's winters enigszins kan compenseren door wat op haar vet in te 'teren.
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. Welke krabben worden gegeten?
Als een wulp de beslissing heeft genomen om krabben te gaan eten, 
dan zal daarna een besluit moeten vallen of alle krabben daarvoor 
in aanmerking komen. Heel kleine krabben zouden weleens meer tijd 
en calorieën kosten om op te pakken dan ze de wulp aan calorieën op­
leveren. Heel grote krabben kunnen niet door een wulpenkeelgat of 
zijn zo sterk dat ze mogelijk de snavel beschadigen.
Er zal vermoedelijk een optimale krabgrootte zijn, die de voorkeur 
geniet bij de wulp. Een dergelijke voorkeur is bij vele vogels aan­
getoond b.v. de witte kwikstaart heeft een voorkeur voor 7 mm grote 
vliegen, terwijl de 8 mm grote vliegen het algemeenst voorkomen. 
(Davies '77)
In fig. 7.1 wordt de grootteverdeling van het krabbenaanbod (zie 
hst. 3) vergeleken met de grootteverdeling van de door 2 verschil­
lende wulpen gegeten krabben.
We vinden een voorkeur voor de wat grotere krabben.
De aanbod gegevens zijn echter op zo weinig krabben gebaseetd, dat 
we deze conclusie niet hard kunnen maken.
We vinden tevens geen groot verschil tussen het dieet van een wulp 
met een lange snavel (20 Y) en met een korte snavel (Flipje). Een 
lange snavel gaat mogelijk samen met een breder keelgat of met een 
sterkere snavel waardoor grote, krachtig tegenspartelende krabben 
bedwongen kunnen worden.
Krabjes met een schildbreedte van 1 tot 2 mm, de zgn. krabbebroed- 
jes waren in juli massaal op het wad aanwezig (op 14 juli gemid­
deld over de vakken H t/m K zo'n 25 per m2).Krabben, kleiner dan 
10 mm zijn na 14 juli nooit meer bemonsterd,"maar zeker is dat in 
de weken daarna deze talrijke kleintjes groter werden en ook ge­
geten zijn door wulpen. Bij de voedselopname werden ze ais "kleine 
krab" (geschatte grootte 10 nui + 1/8 cm) of ais krabbebroedje 
(geschatte grootte kleiner dan 10 mm) genoteerd. Ze zijn soms ver­
ward met de "losse klep".
Achteraf denken we teveel losse kleppen in juli en augustus ten 
onrechte ais krabbebroedje genoteerd te hebben.
Uit braakbalgegevens blijkt dat nauwelijks krabbebroedjes gegeten 
werden. In de enkele poepjes, die ook onderzocht zijn op krabres- 
ten bleek de grootteverdeling van gegeten krabben iets kleiner dan 
in de braakballen, zodat met name de kleine krabjes onderschat zijn 
in de braakballen. Ais controle op de braakbalmethode zouden enkele 
experimenten met wulpen in gevangenschap noodzakelijk zijn. De 
zieke wulp die de laatste dagen van zijn leven in een kooi in een 
tuin heeft doorgebracht, verkoos de grote krabben te eten toen hij 
twee bakjes met resp. 5-10 mm en 11-20 mm grote krabben aangeboden 
kreeg.Een braakbal is nooit meer geproduceerd.
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Samenvattend kunnen we zeggen dat we van kleinere dan 1 cm grote 
krabben te weinig weten wat betreft aanbod en percentage in het 
wulpendieet om ze in de figuren te vermelden. We denken dat de 
wulp bij voorkeur de grotere krabben eet. En onze subjectieve 
indruk is dat alle krabben tussen de 1 en 4 cm schildbreedte, die 
een wulp tegenkomt ook aangepakt worden. In seizoenen met veel 
groter krabaanbod wordt misschien wel geselecteerd binnen deze 
groottes.

Hoe worden krabben gegeten?
We hebben 5 methoden onderscheiden:
1. De krab wordt met de snavelpunt opgepakt, even "opgegooid" en 

ingeslikt of nog enkele keren in de snavel "geschikt" mogelijk 
om de smalle zijkant van de krab voor het keelgat te krijgen, 
en ten slotte in z'n geheel ingeslikt.

2. De krab wordt aan een poot (of schaar) met de snavelpunt opgepakt, 
wild heen en weer geschud totdat de rest van het lichaam er af 
valt.
Dit wordt een aantal keren herhaald. Misschien totdat de krab 
niet meer tegensparteld of totdat de krabrest klein genoeg.is 
om door de keel te kunnen. Dan wordt het schild met e.v. poten 
ingeslikt en daarna e.v. losse poten opgepikt.

3. Volgens methode 2, waarbij het schild niet wordt opgegeten en 
de poten wel.

4. De krab wordt opgepakt, geschikt, geschud, laten vallen, weer 
opgepikt enz. zonder dat er iets van gegeten wordt.

5. Heel grote krabben worden niet eens aangepakt, ais zij met hun 
enge scharen dreigend omhoog komen.

De hannestrijd werd gemeten vanf het moment van oppakken t/m het 
laatste onderdeel dat ingeslikt werd of in geval 4 totdat de wulp 
iets anders ging doen: lopen, kijken.
In geval 5 is de hannestrijd nui; naar enge krabben kijken valt 
onder de foerageertijd.
In fig. 7.2 is de grootteverdeling van gegeten krabben van 20 Y uit­
gesplitst voor de verschillende methoden, (zie ook tabel 7 I A)
Hierin valt op dat elke methode bij een andere groep krabgrootte 
hoort.
Dit doet sterk vermoeden dat de keelbreedte van de wulp een beper­
kende factor is. Wil de wulp een grotere krab verslinden dan z'n 
keel breed is dan zal hij er eerst wat poten af moeten halen.
We zijn begonnen met keelbreedtes van gevangen wulpen te meten.
Er lijkt weinig verschil bij lang en kort snavelige wulpen en is 
zo dicht mogelijk bij de basis in gesloten toestand gemeten 
+ 20 mm.
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Het spartelen van de krabben zal een tweede factor zijn, die de 
methode bepaalt. Hoe groter de krab des te krachtiger zal hij 
zich verweren b.v. door zich om de wulpensnavel te klemmen. Na 
elke afgeschudde poot (en schaar) zal dit verweer afnemen.
Bij grote krabben (è 3 cm) zagen we dikwijls dreiggedrag van de 
krab, met scharen opgeheven tegen de wulp. Deze knapen konden 
verschrikkelijk tegenspartelen en zijn in de helft van de gevallen 
ook niet gegeten.
We kunnen ons voorstellen dat een aantal krabben ook niet gegeten 
zijn doordat andere vogels (wulpen, meeuwen) of b.v. een sport­
vliegtuigje het hannessen verstoorden.
De grote overlap tussen beide eerste methoden is waarschijnlijk 
voor een deel te verklaren door het verschil tussen net vervelde5 
weke kraben, die zelfs dubbelgevouwen in de snavel gepropt 
werden en de harde, al langer geleden vervelde krabben en natuurlijk 
de schattingsfouten voor de grootte v.d. krab die door ons gemaakt 
zijn.

7.3 Wat is de opbrengst van krabben eten?
Willen we begrijpen, waarom bepaalde grootteklassen de voorkeur ge­
nieten of waarom welke hannesmethode gekozen wordt, dan kunnen we 
de biomassa-opname per hannestijd voor die verschillende klasses 
of methoden proberen te vergelijken. Davies ('77) vond bij de witte 
kwikstaart dat de geprefereerde grootteklasse vliegen overeen kwam 
met die grootteklasse waarbij de opbrengst per hannestijd het 
grootst was.
Wij denken dat bij de keuze van de aanvalsmethode, de wulp de kans 
op beschadiging van snavel en keel ook tracht te minimaliseren en 
niet alleen de energie-opname per tijd tracht te maximaliseren, 
zoals de optimalisatie-theorie'aanneemt (Krebs '78).
Omdat het beschadigingsrisico nog niet kwantitatief is uit te druk­
ken, beperken we ons toch maar tot de biomassa-opname per tijd.
Allereerst een kanttekening bij de biomassaberekening:
Hierbij wordt uitgegaan dat alle krabben IO poten hebben en dat 
er 10 poten gegeten worden. Beide aannames zijn niet terecht.
Er lopen vele invalide krabben rond en de wulp pikt ook niet altijd 
alle poten op. Ais we gokken dat gemiddeld 7 van de 10 poten gegeten 
worden zullen de biomassagetallen zo'n 10% te hoog zijn bij le 2 
methoden en 30% te hoog bij de 3e methode. Zie fig. 7.3
In tabel 7.1a en fig. 7.4a staan de gemiddelde hannestijden voor 
20 Y per krab-grootteklasse en per methode vermeld.
De ene, heel grote krab van 5 cm, die vermoedelijk pas verveld is 
hebben we verder buiten beschouwing gelaten. Vervolgens is m.b.v. 
de biomassa en de hannes tijdgegevens de opbrengst in mg krab per 
sec. hannestijd per grootteklasse berekend (tabel 7.1b en fig. 7.4.b). 
Duidelijk is dan dat hoe groter de krab, hoe langer de hannestijd, 
maar een ongeveer gelijke opbrengst per sec. hennessen.
Het voordeel van grote krabben is echter wel dat vele seconden 
achter elkaar deze opbrengst geboden wordt.
We denken niet dat grotere krabben grotere zoektijden hebben, omdat 
het lijkt, of elke krab van geschikte grootte die een wulp tegen­
komt aangepakt wordt; en niet speciaal naar grote krabben gezocht 
wordt (besproken in 7.4).
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Voor de verschillende hannesmethoden is een duidelijk verschil in 
opbrengst te zien met elk een optimum bij opeenvolgende krab- 
groottes.
Ais er toch voor een onvoordelige methode gekozen wordt hangt dat 
mogelijk samen met een erg spartelende krab, verkeerd voor het 
keelgat zitten enz. of een fout in onze schatting.
Afgezien van e.v. kwaliteitsverschillen tussen krabben en gapers 
levert een krab in mg ongeveer 3x zoveel op per sec. hannessen 
ais een gaper (resp. 30 mg/sec. en II mg/sec.) terwijl de hannes­
tijd voor zowel een gemiddeld gaper (330 mg) ais voor een wat 
royale krab (2j cm) ongeveer 30 sec. is. Een voorkeur voor krabben 
wordt hieruit begrijpelijk.
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7.4. Wordt er speciaal naar krabben gezocht?
Ais onderzoek(st)er weet je niet wat er in een wulpenhoofd omgaat. 
Het is dus vrijwel onmogelijk om deze vraag te beantwoorden.
Het enige wat we kunnen doen is het zoekgedrag op de esterline- 
protokollen vergelijken dat vooraf gaat aan het vinden van een 
gaper of van een krab.
In tabel 7.2 zien we dan dat in de periode van de esterlinepro- 
tokollen (sept.-okt. '78), de zoektijd tot een krab veel kleiner 
is dan de zoektijd tot een gaper. Dit kan betekenen dat tijdens het 
gapers eten bij toeval ook eens een krab gevonden wordt. Na zo'n 
krab is de zoektijd tot een gaper veel langer dan tot weer een 
krab, maar ook langer dan van gaper naar gaper. Mogelijk loopt 
20 Y na een krab meer naar een krab te zoeken dan naar een gaper.
Is dit een zoekbeeld of heeft het te maken met verschillende 
plekken wad ? We hebben dit niet goed kunnen analyseren door tijd­
gebrek. Slechts het volgende kan nog genoemd worden:
In tabel 7.2 zien we ook een ander zoekgedrag voor de verschillen­
de prooien optreden: voordat een krab gevonden wordt, loopt^20 Y 
gemiddeld langzamer, pikt meer en boort minder, dan voordat een 
gaper gevonden wordt.
Vermoedelijk is dit een zinvolle aanpassing van zoekmethode aan 
een oppervlakkige prooi ais de krab.
Het is op grond van deze gegevens niet te zeggen of deze "krabben­
methode", bewust gekozen wordt om een krab te vinden of dat door 
gemiddeld langzamer te lopen, meer te pikken en minder te boren 
de kans groter wordt om een krab te treffen en de kans op een 
gaper op te sporen kleiner wordt.
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In juli en augustus werden veel meer krabben t.o.v. gapers gegeten 
(zie fig. 5-12); we hebben daar geen esterlineprotokollen van om 
het zoekgedrag te vergelijken.
De kans dat 20 Y dan wel speciaal naar krabben zoekt lijkt ons 
groter.
Wat het terreingebruik betreft: vooral in de "1" en "2" vakken 
worden krabben gevonden (zie fig. 8.4) en dat is misschien de 
reden dat 20 Y in het krabbenseizoen (juli-aug.) vooral in de 
"1" en "2" vakken liep te foerageren en daarna ook in de "3" 
vakken.

7.5 Hoe worden strandgapers gezocht ?
Naast de krab is de strandgaper voor ÎÏ wulpen een zeer belangrijke 
prooisoort. Op het moment dat de foerageermethoden met de esterline 
onderzocht worden waren gapers zelfs het hoofdvoedsel van 20 Y. Van­
daar dat we aan deze prooisoort uitgebreide aandacht kunnen geven. 
In het nu volgende hoofdstukje wordt ingegaan op de methode van 
zoeken en in hoofdstuk 7.6 op de methode van opeten van deze in de 
wadbodem verborgen prooi. In hoofdstuk 8 wordt hierna behandeld hoe 
20 Y zich ovèr haar voedsel terrein beweegt.
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ñ de jîquA*r stâen de ĉ ervùdde/dert per snebberldôisse 
^-io% j - 35%. 3 _ 66% i - ioo°/o soebbererL wan de IcopKjd 
■bot een prool̂ ) s het æntd waer nerru^ g€n £n de 
Stan d¿®rd fîut. [êsk̂ lme , Q&jêH, Vftec=oj



112.0-

j  ̂  

1 ,  
fc

Si
g

¿

H

-u
a>

I

-4 

3 
2.
1 .

V -

4

3  

2  .

I

L-y .

f» f*

4- 4---- »---- *----•---- ►5 =fi ¡o ai 15
windkracht in m)s _ 

4- Icic s keur ï g heid ?

} =>%

i/io J

«9&

QOO 3 0 0 400

grootte van de gaper in mg par dag- 
Icîeskeuf ¡gheíd. -> ?

Æ i: y . f  a ,b
nee gemdd. (.*) aantoi keer dat zonder sultses geboord 
is Voordat een gaper loordfc geuonden onder verschilfende 
omstandigheden, dne mogelgk.de kieskeurigheid beïnvloeden.
(_este rline , 2 o y  , v n & c s a , Pf?oo>Ci i \



♦

130.

Het zoeken naar strandgapers
Bij dit zoekgedrag vielen 2 opvallend verschillende zoekmethoden op: 
het snebberen en het pikken, (zie voor omschrijving van deze be­
grippen hst. 2.10). Beide methoden geven niet de indruk van een 
fanatiek zoekende vogel zoals een Arenicola-zoekende wulp op de 
zandbank of een scholekster. Het snebberen wordt onder andere omstan­
digheden gekozen dan het pikken (zie hst. 7.7 en 7.8). Vooral ais 
het wad onder water staat zal er gesnebberd worden (zie fig. 7.5).
Bij een waterstand van -38 cm N.A.P. ligt het wad overal droog 
(buiten de slenk) en dan is het snebberpercentage nihil.
Pikken is waarschijlijk een visuele methode terwijl met snebberen 
waarschijnlijk de wadbodem afgetast wordt. Tijdens het snebberen 
wordt heel langzaam gelopen en kan dus een minder groot gebied 
afgezocht worden ( zie fig. 7.6).
Zowel bij het pikken ais bij het snebberen wordt af en toe geboord. 
Dit kan betekenen dat er dan zeker een gaper gevonden is, die beoor­
deeld wordt op oogstbaarheid (grootte, positie?) Of er moet geboord 
worden om beter dan met pikken te kunnen vaststellen of er al dan 
niet een gaper in de grond zit en zo ja, dan wordt ie gegeten.
In het le gpval kun je verwachten dat het aantal keer boren zonder 
sucses per gaper groter is ais de wulp kieskeuriger is.
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Wanneer dat is, is onbekend. We kunnen ons voorstellen dat ais de 
foerageeromstandigheden erg gunstig zijn, een wulp zich kan per- 
miteren selectiever zijn voedsel te zoeken. Bij slechte foerageer­
omstandigheden zoals harde wind, kort tij, veel andere wulpen ver­
wachten we minder selectief zoeken en dan minder proefboringen per 
gegeten gaper. Ais het zo is, dat kieskeurige voorkeur grote gapers 
betreft (zie hst. 7.6), dan verwachten we ook meer boringen voordat 
een grote gaper gevonden wordt. Voor de windkracht en de grootte 
hebben we het gemiddeld aantal proefboringen kunnen bepalen (zie 
fig. 7.7.a en b) en deze resultaten bevestigen het idee van selec­
tiever zoeken bij geringe windkracht en voor grote gapers.

Voordat we hiermee verder gaan in de volgende paragrafen, eerst 
nog wat over de zoektijd en het hannessen.
De frequentieverdeling van alle zoektijden bij elkaar geeft een ne- 
gatiefexponentiele verdeling te zien, wat betekent dat het moment 
van prooivondstgeen invloed heeft op de lengte van de zoektijd tot 
de volgende prooi (fig. 7.8).
Verderop zullen we zien dat grote gapers een gemiddeld langere zoek­
tijd hebben dan kleine gapers en zoektijden waar agressie in voor­
komt hebben eveneens een langere gemiddelde zoektijd dan zonder 
agressie.
Cooien we al deze zoektijden op een hoop dan geeft het zoeken naar 
gapers het beeld van een toevalsproces.

Ais de zoektijd evenredig is met de afgelegde afstand tot de volgende 
gaper dan zou je kunnen concluderen dat de gapers at rondom verdeeld 
zitten. Vergelijk J. Smith '74 die de volgende verbanden vond bij 
merels in fig. 7.9.
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Helaas is de voortbewegingssnelheid niet constant (zie tabel 8.4) in de 
tijd en spelen er zoveel gecompliceerde zaken doorheen zoals agressie 
en verschillende zoekmethoden dat we onze zoektijdenfrequentie alleen 
gebruiken om een globaal beeld te krijgen over de tijd die het 20 Y kost 
om de volgende gaper te vinden en niet om iets over de afstand te zeggen.
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7.6 Het opeten van de gaper of wel: het hannessen
Ais een goede gaper gevonden is, wordt onder de grond na veel ge­
hoor eerst de sipho er afgerukt.
Dit kost in vergelijking met de rest van de gaper de meeste moeite. 
We zien de wulp staan rukken en om het gat heen draaien, soms tot 
z'n ogen in de modder. Enkele keren komt de snavel zonder iets 
boven om even rond te kijken (of uit te rusten?) om met een daarop 
weer een nieuwe aanval te plegen. Ten slotte verschijnt de snavel
weer met de cilindervormige sipho, die boven de grond ingeslikt
wordt.
Vlot daarna worden enkele bolvormige brokjes vlees omhooggehaald, 
meestal 3, soms tot 20. Waarschijnlijk biedt de gaper nauwelijks 
weerstand ais de sipho afgerukt is. Uit de opgegraven schelpen 
blijkt dat de schelp niet kapot gemaakt wordt maar leeggegeten 
vanuit het gapend gat, waar de sipho gezeten heeft.
Van de meeste gapers wordt elk brokje ter plekke in een plasje water 
afgespoeld, soms(vnl. bij laag water) moeten daar enkele passen 
voor worden gedaan. Een enkele maal kan 20 Y haar boorgat niet weer 
terugvinden na het spoelen.
We hebben dit spoelgedrag niet systimatisch genoeg opgeschreven om 

I te kunnen zeggen onder welke omstandigheden dit wel of niet gedaan
wordt.
Bij het opgraven van de gapers vonden we dat lang niet alle schelpen 
leeggegeten werden. Er bleef minimaal 10-20% van het asvrij droog- 
gewicht aan vlees achter, voornamelijk de onderste sluitspier. Maar 
vaak bleef er nog meer vlees achter. Dit zou ten eerste het gevolg 
kunnen zijn van een verstoring, b.v. 20 Y wil plotseling eerst een 
wulp uit haar territorium verjagen of haar gapergat wordt beroofd 
of er vliegt een sportvliegtuig langs waardoor alle wulpen op de 
wieken gaan. Een tweede mogelijkheid is dat het op een gegeven 
moment voordeliger wordt voor de wulp om het laatste restje gaper- 
vlees te laten voor wat het is en een nieuwe gaper te gaan zoeken.
Helaas weten we de kosten niet, maar het afrukken van een sipho 
lijkt ons veel kostbaarder dan de latere brokken uit de diepte 
vissen. Dan lijkt het ons een kleine moeite om de gehele schelp, 
met uitzondering van de sluitspier, leeg te eten. Een indruk van 
de tijd die nodig is voor het le brokje, de sipho, Ios te rukken 
geeft tabel 7.3. Uit hst. 3 weten we dat bij grote gapers een derde 
van het vlees in de sipho zit en dat wordt volgens tabel 7.3 in 
_+ 60% van de hannesboortijd verkregen. Voor kleine gapers kost de 
sipho _+ 80% van de hannesboortijd en bevat de helft van het vlees.
We hebben dit samengevat in het model van fig. 7.10 voor een wil­
lekeurige gaper, die in 4 brokjes leeggegeten wordt.
We verwachten een kleinere hannesefficiëntie bij diepe gapers, omdat 
we soms vogels met heel veel "moeite" tot over hun ogen zagen staan 
boren. We vonden met de gegevens van de opgegraven gapers (zie 
appendix) geen kleinere biomassa-opname per hannestijd voor diepe 
gapers.
De hanneskosten in energie zijn misschien wel veel groter bij 
diepe gapers, maar die hebben wij niet kunnen meten.
Verder lag het voor de hand dat we bij diepere gapers een groot 
percentage vlees achter blijft omdat de wulp er niet goed bij kon.
In fig. 7.11 wordt dit heel aannemelijk.
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Tevens veronderstelden we dat vogels met lange snavels efficiënter 
hannessen dan vogels met korte snavels. We schatten de snavel van 
Nero 1 cm korter dan die van 20 Y (= 14,3 cm), maar vonden nauwe­
lijks verschil in hannesefficiëntie bij de gangbare gapers 
(200-500 mg) (zie fig. 2.10.).
We weten niet of dit uitzondering is of regel, maar gebruiken voor 
de zekerheid aparte hannesefficiëntiegrafieken voor aparte indivi­
duen, waar mogelijk.
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7.7 Verschillende gaperzoekmethoden en hun sucses
Tijdens het observeren van fouragerende wulpen viel ons op dat 
er een groot verschil in frequentie van het lopen, pikken en 
boren te zien was. In het hiervolgende verhaal samengevat in het 
woord "zoekintensiteit", (zie ook de verklarende woordenlijst in 
hst. 2.10).
Ais we aannemen dat een hoge zoekintensiteit meer energie kost,dan 
verwacht je dat het sucses bij hoge zoekintensiteit ook hoger moet 
liggen dan bij lage zoekintensiteit.
Om deze ingewikkelde hypothese te onderzoeken zijn enkele (ook al 
ingewikkelde) figuren gemaakt. Ais we eerst beperken tot het pikkend 
of wel visueel zoeken (fig. 7.12 k) (witte balkjes) dan zien we dat 
grote gapers gemiddeld een lange zoektijd hebben.
Het onderste deel van hetbalkjeis de zoektijd, daarboven de hannes­
tijd en samen vormen zij de fourageertijd.
Maar doordat grote gapers veel meer biomassa bieden is het sucses 
bij grote gapers toch nog groter dan bij de gemiddelde snel vind- 
bara, kleine gaper (fig. 7.12 1). De omgekeerde relatie is minder 
duidelijk: gemiddeld lange zoektijden leveren gemiddeld niet zo 
veel grotere gapers op ( fig. 7.12 m). Hieruit volgt dat de keuze om 
lang te zoeken ten behoeve van grote gapers een bewuste keuze is.
Uit figuur 7.12 a, d, g blijkt dat frequenter stappen, pikken en 
boren tijdens het visueel zoeken een gevolg is van de strategie om 

grotere gapers te zoeken, maar niet om kortere zoektijden te 
verkrijgen, (fig. 7.12 b, h). Deze extra inspanning wordt dus 
geïnvesteerd om speciaal de grote gapers op te sporen en niet om 
kleine gapers sneller te vinden.
Het sucses in mg/sec. van dit intensief gapers zoeken is gelijk 
tot iets groter dan bij niet intensief zoeken (fig. 7.12 e, i).
Door gebruik van het gemiddeld sucses per tijd ais sucsesmaat (zie 
hst. 4 over sucsesbegrip) gaat de spreiding rond het gemiddelde 
verloren, zodat niet getoetst kan worden hoe groot de kans is dat 
het werkelijk groter is. Juist bij deze gegevens zou een kosten­
schatting van de energie die extra nodig is bij intensiever 
zoeken een betere kijk op de zaak geven. Misschien valt de netto 
energie-opname per tijd dan wel lager uit bij intensief zoeken.
Kijken we naar snebberen ais fourageermethode (dit zijn de gear­
ceerde blokken in fig. 7.12), dan zien we dat er geen langere 
zoektijden aan het vinden van grote gapers vooraf gaat (fig. 7.12 10. 
Het sucses bij grote gapers is logischerwijs dan ook groter 
(fig. 7.12 1) dan bij kleine gapers. Dit geeft de indruk dat sneb- 
berend zoeken geen bewust, maar een toevallig proces is. De figuren
7.12 j en n lijken triviaal, maar geven toch informatie over de 
klassen gemiddelden.
De "grote" gapers bij het snebberen zijn ook niet zo groot ais bij 
het pikken (fig. 7.12 j) en ais we de gapergrootte vergelijken 
met die van het aanbod blijkt dat 20 Y tijdens het pikken meer 
de groten selecteert en tijdens het snebberen ongeveer dezelfde 
grootteverdeling eet ais wat aangeboden wordt, (zie fig. 7.13).
Deze bevinding verstrekt het idee dat pikken een visuele methode is 
waarbij 20 Y een overzicht heeft van het aanbod en daar bewust 
haar voorkeur (nl. de grote gapers) selecteert. Snebberen is een 
zoeken op de tast waarbij 20 Y geen overzicht van het aanbod heeft 
en eet wat ze voor de snavel krijgt.
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gegeten gapers 
dcor 20'/ tussen 
half sept, en halfokt^Q

 mbv. pilclcen
mbu. snebberen.

IS-I3 í‘¡o.ẑ v¿̂ t 30-34t 36- ^ 40-4̂ , cm gopengootte

aanbod, us>n gapers 
op ifc/0/78

î̂cHjUAJfcSeUctiecli<XQr̂ »w ooor de oppers, dae 20)/
g e g e te n W ie p : + .0 .0 . V \e t S A n b o d l,mbu. de visuele mefctooda en d© snebberrnetUodc. pikken = pil̂fekwevdle >, 0.1 enfenebbw«n < (cP/o snebberews pütpelcioeviíie < 0.1 en % snobkwfcn ̂  10%

ŝM'ine.Cb/all, \wkk»2 ,prcoic-.iJ

een probleem by een dergetijk. selelctie cUagr<am is dat de 
grootte uan de geopten gapers berekend, is  ui<a de hannestijd 
en de g ie k e n  b iom assa. Vele «gapers worden n ie t helemaal 
leag gekeken (maxi maal qd/o v.h. ulees wordt gegeten ,21e appendix 
over óe opgpgrauen gapsrs) dus 2dt de jrebujertbe uerdetin g  uan 
de gegeten gapers in lUa-lælÿkJneid meer naar de rechkedoaot 

£Uo2. grotere gapers) verschoben liggen .
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Bij het op de tast zoeken is geen verschil in gapergrootte (fig.
7.12 a, d, g); zoektijd (fig. 7.12 b, e, h) of -sucses (fig. 7.12 
e, f, i) te ontdekken bij frequenter stappen, pikken of boren.
Hetgeen alweer in overeenstemming is met het snebberen ais toevals­
proces.
Over het algemeen levert het snebberen in vergelijking met het 
pikken iets minder sucses op (fig. 7.12 e, f, i).
De klasse-indeling laat hier echter wel wat te wensen over ais gevolg 
van het samengaan van snebberen met geringe zoekintensiteit (zie ook 
fig. 7.6b, e).
In de volgende hoofdstukken zal ingegaan worden op het sucsesvoller 
zijn van visueel of op de tast zoeken onder verschillende abiotische 
omstandigheden en aan welke methode 20 Y de voorkeur geeft.
Ais het sucses in mg vlees per sec. foerageertijd bij het eten van 
grote gapers groter is en we denken dat het zoeken ernaar een bewust 
zoeken is dan vragen we ons vervolgens af waarom 20 Y dan niet 
altijd naar groter gapers zal zoeken. De "optimal foraging theory" 
verwacht namelijk dat ais er gekozen is om te foerageren dat er 
dan naar maximale opname ges treeft zal worden.
(Krebs '78 p. 23). Mogelij le antwoorden waarom ook kleine gapers 
gegeten worden zouden kunnen zijn:
1. De extra energie, die door het het eten van grote gapers verkregen 

wordt is nodig voor het intensieve zoeken en het netto sucses is 
in werkelijkheid bij grote gapers niets groter, mogelijk zelfs 
kleiner.
Dit is verder niet onderzocht bij gebrek aan mogelijkheden om 
energie-uitgaven te meten.

2. Voor de wulp zijn calorieën niet het enig belangrijke; mogelijk 
zijn jonge, malse gapers rijker aan vitaminen en/of essentiële 
aminozuren.
Het kwaliteitsaspect wordt door Krebs ('78 p. 24) genoemd;
Goss Custard ('78) en Joost Tinbergen ('78) verklaarden hiermee 
het eten van kwantitatief weinig sucsesvol voedsel door resp. 
tureluur en spreeuw.
Ook dit hebben we niet onderzocht.

3. Er zijn genoeg grote gapers om altijd grote gapers te eten. Door 
kleine gapers te eten onder gunstige omstandigheden blijven de 
grote over voor de barre tijden. Dit geldt dan alleen voor de 
territoriale vogels. Enkele aspecten hiervan worden in de vol­
gende hoofdstukken onderzocht.

4. De kleine en grote gapers zijn in de ruimte gescheiden waarbij 
de kleine talrijk zijn en de grote zeldzaam. Vanwege exploratie 
en/of agressies is 20 Y gedwongen een deel van haar tijd door 
te brengen in gebieden met kleine gapers.
In hst. III blijkt m.b.v. onze bemonstering dat de gaperversprei- 
ding niet afwijkt van random:
de grote en kleine gapers zitten door elkaar op de schaal van het 
territorium.

5. Door uitputting zijn de meeste grote gapers verdwenen uit het ter­
ritorium en moet 20 Y genoegen nemen met kleine gapers.
Dit is onderzocht in hst. 9.

6. De vindbaarheid van grote en kleine gapers is afhankelijk van het 
weer of de waterstand en dit bepaalt of 20 Y wel/niet speciaal 
naar grote zal zoeken.
Hierover meer in het hoofdstuk 7.9 over de getijde invloed .
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7.8. De invloed van het weer op gapers zoeken
In het vorige hoofdstuk (7.7.) is gebleken dat 20 Y twee gaper- 
zoekmethoden gebruikt. We willen hier ingaan op welke van de 
2 het meest succesvol is onder welk soort weersomstandigheden.
We hebben gekeken naar windkracht en bodemtemperatuur.
Windkracht
- We zien in fig. 7.14c bij een windkracht tussen 8 en 11 m/sec. 

dat het gapersucces plotseling daalt. De zoektijd neemt toe met 
toenemende windkracht (fig. 7.14b) totdat van pikken naar sneb­
beren wordt overgegaan (fig. 7.14d) bij een windkracht van +_ 15 
m/sec.; de zoektijd blijft daarna constant (fig. 7.14e). 
Vermoedelijk kan 20 Y het wadoppervlak dan niet meer goed zien 
doordat met harde wind alle plasjes op het wad rimpelen en water 
over de plaat geblazen wordt.
Een visuele methode zou dan weinig opleveren (zie dalende lijn 
in fig. 7.14e, f), zodat ze beter over kan gaan op de snebber- 
methode.

- Met het snebberen hangt de geringe pas-, pik- en boorfrequentie 
samen (zie fig. 7.6) die bij harde wind gevonden worden (fig. 
7.15abs) en ook de kleine gapers (fig. 7.14a).
We kunnen echter geen bevredigende verklaring vinden voor de 
kleine gapers, die gegeten worden bij zwakke wind.

De bodemtemperatuur
Bij een stijgende bodemtemperatuur gaat 20 Y steeds grotere gapers 
eten (tabel 7.6 en fig. 7.16a) wat samengaat met een langer worden­
de zoektijd. In hoofdstuk 7.7 vermoedden we dat ais 20 Y gëmiddeld 
grote gapers at, ze de gelegenheid had om ze zorgvuldig te selec­
teren op grootte. Dat zou hier betekenen dat bij hogere bodemtem­
peratuur de gaperzichtbaarheid misschien toeneemt of misschien 
alleen van de grote gapers.
Lage bodemtemperaturen kwamen vooral in november en december voor. 
We zien ook in de loop van het jaar een duidelijke afname van de 
gapergrootte (fig. 7.16b), die niet verklaart kan worden door het 
aanbod (zie hoofdstuk 3.2).

-tabel
bode«*.

in °C in rt\0

. jburaaper. 
i'n sec 

per gaper

zoek.-hjd 
in sec 
per 0apcr

. sulcses
*n malste 
jcurfyd.

°C

*c

sa/as

235 109/20 

325 95/11

\Of 30/if

lí 3 1*5/10 

131 eéfe

G5  13

Si .<3 

IOI 54

2 3  «

2.5 «,9 

2.5" 54

jz & fe r l i r *  2o y  SU , 2o e K C = i]
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We moeten echter voorzichtig zijn met deze zichtbaarheids- 
verklaring. De biomassa van de gapers is geschat m.b.v. de hannus- 
tijd eind september - begin oktober (zie hoofdstuk 2.6 voor de 
methode). Misschien laten verkleumde gapers zich zonder tegen­
stribbelen uit het wad trekken en is de biomassa-hannustijd-relatie 
temperatuur gevoelig.
Na 18° C daalt de gemiddelde gapergrootte plotseling weer (fig. 
7.16a). In hoofdstuk 5.4 bleek dat op deze warme momenten de krabbe- 
zichtbaarheid veel groter is dan met koud weer en omdat 20 Y dol op 
krabben is(zie hoofdstuk 5.4), zal ze zich dan voornamelijk gaan 
richten op het krabbenzoeken en een gaper alleen eten ais ze die 
"per ongeluk" tegenkomt.
De zoekintensiteit is vrij constant in het onderzochte traject 
van 10 tot 18° C (geen fig.) en een bepaalde bodemtemperatuur geeft 
ook geen aanleiding tot snebberen.

7.9. De invloed van het getij op het gaperszoeken
7.9.1. De_waterstand

Met een dalende waterstand neemt de grootte van de gegeten gapers 
toe (fig. 7.17). D.w.z. hoe droger het wad, hoe grotere gapers 
20 Y gemiddeld eet. In fig. 7.5 zagen we reeds dat 20 Y bij een 
hogere waterstand dan ongeveer -35 cm N.A.P. kiest voor de snebber- 
methode; waarschijnlijk omdat een laagje water op het wad het 
visueel naar gapers zoeken onmogelijk maakt. Dit snebberen ver­
klaart ook weer de geringe pik-, pas- en boorfrequentie (fig. 
7.19abs) en de kleine gapers (fig. 7.17 en fig. 7.18a) bij een 
laagje water op het wad.
In fig. 7.18e zien we hoe de zoektijd van het snebberen afneemt 
bij het verdwijnen van het laagje water. Het succes (fig. 7.18f) 
gaat hierdoor omhoog. Bij een waterstand van -38 cm, ais het wad 
overal droog is wordt het pikken succesvoller en blijft bij het 
verder opdrogen van het wad ongeveer constant.
20 Y kiest bij lagere waterstanden dan -38 cm N.A.P. dan ook 
steeds de pikmethode (zie fig. 7.5). De overgang tussen snebberen 
en pikken ais meest gekozen zoekmethode zal vermoedelijk in werke­
lijkheid iets scherper liggen en bij een iets hogere waterstand.
Dit vindt zijn oorzaak in het feit dat de waterstand gemeten wordt 
op éën plaats in de slenk en niet op de plek waar 20 Y loopt. Zo 
kan ze bij een waterstand van -30 cm in vak J4 droog lopen te pik­
ken en in KI met haar poten in het water lopen te snebberen (zie 
hoogtekaartje van fig. 1.5).
Hoe droger het wad des te groter de gapers worden die 20 Y gemid­
deld eet (fig. 7.18d) en des te langer de zoektijd (fig. 7.18e).
In hoofdstuk 7.5 werd geopperd dat ais 20 Y grote gapers eet, ze 
de "gelegenheid" heeft om de grootste te selecteren. Dit kan alleen 
ais ze veel gapers kan zien. We hebben dan ook het sterke vermoe­
den dat met het uitdrogen van het wad, of meer gapers zichtbaar 
worden of in ieder geval de groten.
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7.9.2. Het moment in de getij cyclus
Behalve dat 20 Y aan het eind van het tij, ais het water al op 
komt verschrikkelijk loopt te bunkeren (fig. 5.2) met bijbehorende 
grote zoekintensiteit en hoog succes, vinden we verder een vrij 
constante zoekintensiteit en succes. De effecten van de waterstand, 
die hierboven besproken zijn, vinden we echter wel terug. Geen 
figuren deze keer.

7.9.3. De_tij_lengte

Ais het wad lang droog ligt kan 20 Y een langere tijd besteden 
aan foerageren. Ze deed dat inderdaad ook, maar niet zoveel ais 
mogelijk was. Naar mate het tij langer werd besteedde ze relatief 
meer tijd aan andere activiteiten ais poetsen en agressies. Hier­
over is in hoofdstuk 6.3 al uitvoerig verteld. Ais j'e daaruit 
concludeert dat ze tijd genoeg heeft, verwachten we ook dat ze 
selectiever haar gapers zal zoeken.
Een probleem bij het toetsen van dit idee is dat de waterstand 
en de windkracht zoveel invloed hebben op het al of niet selectief 
gapers zoeken. Bij het vergelijken van gemiddelden voor verschil­
lende dagen van esterline Protokollen, moet dan ook steeds opge­
zocht worden onder welke omstandigheden de Protokollen gemaakt 
zijn (zie overzicht in appendix:2).

We zien b.v. dat de daggemiddelden voor de gapergrootte en de 
fourageertijd het hoogst zijn op de dagen dat er veel protokol 
gemaakt is aan het eind van het tij, ais de lage waterstand zorgt 
voor selectief zoeken. Zo ook zijn windkracht en tij lengte met 
elkaar gecorreleerd afhankelijk van de windrichting.
Er is met de weinige dagen waarop we de tij lengte weten bij ester- 
line-protokollen dan ook geen relatie te vinden met tij lengte.
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7.10. De invloed van agressie op gaperszoeken
Uit fig. 7.20 blijkt dat als er tijdens het gaperszoeken een 
of andere agressie heeft plaatsgevonden, 20 Y gemiddeld een 
langere foerageertijd per gaper nodig heeft. En omdat de gaper- 
grootte zowel met en zonder agressie in de zoektijd vrij 
constant is, levert dit dus een geringer succes per tijd op.
In de foerageertijd zit de agressietijd zelf niet meegerekend. 
Dit resultaat betekent dus, dat behalve de tijd, die 20 Y kwijt 
is aan de agressieve handeling zelf, er een extra tijd bovenop 
komt, waarin zij niet of niet zo goed kan voedselzoeken.
Je kunt je hierbij voorstellen, dat ze van haar goede voedsel- 
plek is afgedwaald en eerst moet teruglopen. Bekijk hiervoor de 
zoekpaadjes waarin je dit effect in ongeveer de helft van de 
gevallen ziet optreden.
Een andere mogelijkheid is dat de aandacht verdeeld moet worden 
tussen voedselzoeken en de andere wulp in de gaten houden, waar­
door het voedselzoeken voor en na een agressie minder goed ais 
normaal zou lukken.
Ais voor en/of na de agressie de opponent al in de gaten wordt 
gehouden, zonder dat er van duidelijk kijken sprake is, is dit 
bij ons ten onrechte onder foerageertijd gerekend. Vooral bij 
het jodelen (geen verplaatsing, geen afdwalen van de goede plek) 
zou dit het geval kunnen zijn. Meestal duurt het jodelen slechts 
3 seconden, maar de foerageertijd wordt wel 100 seconden langer!
Voor het effect van grensincidenten hebben we slechts 2 punten 
van 20 Y, omdat zij bijna nooit gapers eet tijdens grensinciden­
ten en zelden er vlak na. Dit in tegenstelling tot NERO die 
tij dens haar grensincidenten op 27/10 wel 9 gapers eet met 
nauwelijk langere foerageertijden dan zonder grensincident 
(nl. resp: 114 (n=9) en 85 (n=74) sec.)
Bij haar worden de grensincidenten wel onder de foerageertijd 
gerekend. Verder was de zoektijd bij NERO gemiddeld veel korter 
dan bij 20 Y (zie appendix ), maar ook langer o.i.v. het wulpen 
verjagen (NERO jodelt niet).
In fig. 7.21 is gekeken naar de invloed van de agressieduur op 
de zoektijd tot een gaper.
Er is geen signifikant verschil gevonden (p> 0.05) tussen korte 
en lange agressietijd, zodat we nu denken dan wel de agressie, 
doch niet de agressieduur van invloed is op het succes per sec. 
foerageertijd.
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7.11. Waarom een kromme snavel handig is
Een vogel met zo'n opvallende snavel ais de wulp, nodigt uit om 
naar een aanpassing van de vorm van de functie of omgekeerd, te 
zoeken. Daarbij vallen vier functies op waarvoor een lange, ge­
bogen snavel uitstekend van dienst kan zijn.
Ten eerste is de wulp vooral een visuele jager, maar moet ook 
steeds de zichtbare gaatjes met de snavelpunt betasten of schelp­
jes omdraaien of er kleine krabben onder zitten. Ais de snavel 
recht geweest was, moest de wulp z'n kop bij elke pik helemaal 
naar beneden buigen. Dit kost veel energie en onderbreekt het 
rondkijken. Een kromme snavel is volgens Burton (1974) dan ook 
juist ideaal voor een vogel die een combinatie van visueel- en 
tastzoeken gebruikt.
Streefkerk (1960) noemt hierbij ook nog, dat een zo dikke vogel 
ais een wulp, de wadbodem tijdens het lopen mogelijk doet trillen, 
waardoor de prooidieren gewaarschuwd zijn. Een kromme snavel biedt 
het voordeel om verder vooruit te kunnen pikken in een "ongestoord" 
gebied.
Ten tweede wordt er voor het afrukken van een gapersipho een grote 
trekkracht diep onder de wadbodem gevraagd.
Een rechte snavel zou voor de zelfde trekkracht veel dikker en 
zwaarder moeten zijn (Burton 1974) en dat is een heel gesleep voor 
zo'n wulp. Bovendien kan een wulp de sipho met een gekromde snavel­
punt gemakkelijk van opzij beetpakken. Vergelijk ook het verschil 
in gebruik van de kromme en de rechte pincet in het biologensnij- 
doosje. In hoofdstuk 5 is al duidelijk gemaakt dat een elke cm 
langere snavel een aanzienlijke uitbreiding betekent van de be­
reikbare gaper-biomassa.
Ten derde zitten juist in de snavelpunt de tastzintuigen. Bij een 
proefboring naar een worm of standgaper kan door de snavel zowel 
wat op en neer ais door draaien rondom de snavelas, een maximaal 
groot gebied rondom het gat met de gebogen snavelpunt bevoeld 
worden (Burton 1974).
Ten vierde lijkt ons een gebogen snavelpunt heel handig bij het 
beetpakken van krabben. Door het hoofd even schuin te houden 
kan een wulp z'n snavel onder en boven het platte schild steken 
en dan kan de krab geen kant meer uit.
Een lange snavel is doelmatig omdat vele krabben in wat diepere 
poeltjes of slenken over de bodem rondrennen.
We kennen zowel bij een observatiehut in Ferwerd ais bij de hut­
ten bij Nes, in elke wat diepere poel, een territoriale poeleigenaar 
met uitzonderlijke lange snavel, die vooral krabben vist.
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7.12. Samenvatting van hfst. 7 over de foerageermethoden
Voor de twee belangrijkste prooidieren van de wulp 20 Y, de krab 
en de strandgaper, zijn in dit hoofdstuk enkele aspecten van de 
zoek- en opeetmethode aan bod gekomen. Krabben^vooral gegeten ais 
het warm is en dus vooral in de zomermaanden juli en augustus; 
daarna zijn de gapers het hoofdvoedsel.
In september en oktober vonden we m.b.v. de esterline Protokollen 
een verschillend zoekgedrag voorafgaand aan een gaper of krab ais 
prooi. Oorzaak en gevolg zijn hier moeilijk te scheiden, zodat we 
niet weten of bewust gekozen wordt om naar één bepaalde prooi te 
zoeken (hfst. 7.4.).
Van de krabben worden de kleinere dan _+ 1 cm schildbreedte weinig 
gegeten; de groten tot +_ 4 cm werden gegeten overeenkomstig het 
aanbod en de nog groteren zijn te gevaarlijk om beet te pakken 
(hfst. 7.1.).
Afhankelijk van de krabgrootte, het vervelstadium en het spartelen 
worden de krabben in hun geheel ingeslikt, of eerst van poten en 
scharen ontdaan en deze apart gegeten, of slechts de poten worden 
gegeten, omdat het schild niet meer door het keelgat past (hfst.
7.2.). De keuze van deze aanvalsstrategie komt ongeveer overeen 
met de optimale hannusefficiëntie per methode (htst. 7.3.).
Strandgapers worden onder de grond leeggegeten.
Er blijft minstens 10-20% vlees achter en hoe dieper de schelp 
zit hoe meer er achter blijft omdat de wulp er niet meer bij kan.
Van gapers die net zo diep zitten ais de wulpensnavel lang is, 
wordt alleen de sipho gegeten (hfst. 7.6.).
Bij het zoeken naar gapers zijn 2 duidelijk verschillende metho­
den te onderscheiden: het pikken en het snebberen.
De eerste is een visuele methoden waarbij vooral de grote gapers 
uitgeselecteerd worden, waarschijnlijk m.b.v. het zien van grote 
en kleine siphogaten, proefpikken en proefboringen. De snebber- 
methode is een zoeken op de tast met de snavelpunt vlak over de 
wadoppervlakte, die toegepast wordt ais het wadoppervlak niet 
goed te zien is door hoge waterstand of harde/(plassen met rimpels). 
Bij het snebberen wordt nauwelijks op grootte geselecteerd, alleen 
kleinere dan 25/30 mm worden gemeden. Er wordt dan heel langzaam 
gelopen en nauwelijks gepikt of geboord (hfst. 7.5.).
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De grote gapers gaan gemiddeld vooraf door een langere zoektijd, 
maar leveren wel meer biomassa per foerageertijd op (hfst. 7.7.).
We veronderstellen dat ais 20 Y de "gelegenheid" heeft te selec­
teren, ze kiest voor een strategie van grote gapers met lange 
zoektijden. De selectiemogelijkheden hangen af van de zichtbaarheid 
van de gapers en we denken dat een lage waterstand, een hoge bodem- 
temperatuur en weinig wind deze zichtbaarheid bevorderen omdat bij 
deze gelegenheden gemiddeld grotere gapers gegeten worden (hfst.
7.8. en 7.9.).
Ais binnen een gaperzoektijd een vorm van agressie plaatsvindt, 
zoals een wulp verjagen, jodelen of een grensincident dan kost 
dat 20 Y niet alleen de agressietijd, maar ook nog een aanzien­
lijke extra zoektijd voordat weer een gaper gevonden wordt. Deze 
extra zoektijd is onafhankelijk van de lengte van de agressie.
De extratijd is naar vermoed wordt een gevolg van de verdeelde 
aandacht voor zowel gapers ais voor andere wulpen voor en na de 
agressie (hfst. 7.10.).

Het hoofdstuk wordt besloten met een filosofie over hoe doelmatig 
een lange, naar beneden gebogen snavel voor het eten en zoeken van 
krabben en gapers is (hfst. 7.11).
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8. 1 . Globale verschuivingen in het foerageergebied van 20 Y
20 Y is een territoriale wulp, wat betekent dat ze hoofdzakelijk 
binnen haar territorium foerageert en daar andere wulpen uit 
probeert te houden (zie hoofdstuk 9 over territoria).
Ze komt er echter ook wel buiten om te foerageren en maakt af en 
toe uitstapjes naar de zandbank buiten de landaanwinningswerken 
(zie fig. 1.5 wanneer ze daar heen gaat komt bij de voedselkeus 
(hoofdstuk 5) al ter sprake.
Daar komt ook de baas van H2 ter sprake, die op verschillende 
plaatsen verschillende prooien eet.
Op 15 oktober 1978 is ze na een dramatisch gevecht met een onge­
merkte, met de poot trekkende wulpenvrouw uit haar territorium 
verdreven, naar een tot dan toe "vrij" gebied, dat ze daarna ais 
haar nieuwe territorium verdedigde.
Fig. 8.1 laat haar foerageergebieden zien, voor en na de overname 
half oktober.
Fig. 8.2 geeft deze foerageergebieden ongeveer per maand.
We zien dan dat ze haar foerageergebied langzaam naar het noorden 
verschuift. Dit was de reden dat op 8 september de vakken K4,
Q1, Q2 en Q3 erbij gemaakt zijn. Gestippelde vakken zijn vakken, 
die op dat moment nog niet uitgezet zijn. Begin oktober, vooraf­
gaand aan de coup, foerageerde ze veel buiten haar territorium 
in 13, 14 en J4. In fig. 8.3 zijn de accenten van haar voedsel- 
opnane aangegeven.
Bij hoge waterstand, ais haar territorium al/nog onder water 
stond, foerageerde ze ook buiten haar territorium.
Aan het begin van het tij landde ze dikwijls in de buurt van J5 
en aan het eind van het tij liep ze voor het water uit (zie ook 
hoogtekaartje fig. 1.5) in de richting van 14, H4 en G4 en had 
daar een heel hoog foerageersucces (zie fig. 8.4a en fig. 
van het succes in de loop van het getij). Ze liep daar te bunkeren 
voor de waterlijn uit alsof alles wat ze nu nog binnen kon krijgen 
van levensbelang was voor de 6 (?) uren die ze moet wachten. Met 
uitpuilende krop vertrekt ze dan naar de hvp of eerst nog even 
naar landaanwinningsvak 5B.
Ais we naar de verschillende prooien kijken dan zien we in fig. 
8.4b dat gapers overal gevonden worden; krabben vooral in de 
buurt van de slenk (fig. 8.4c) en garnalen in de slenk en af 
en toe eentje in een plasje op het wad (fig. 8.4d) en zie ook 
het hoofdstuk over voedselkeuze. Door het zoeken naar krabben en 
garnalen bij de slenk is de hoeveelheid gevonden gapervlees per 
totale foerageertijd daar natuurlijk geringer.
Door het wegtrekken van krabben en garnalen in de loop van de 
herfst kunnen we begrijpen dat 20 Y steeds minder belang had bij 
foerageren in de buurt van de slenk.
Gapers kan ze overal eten (zie hoofdstuk 3). Dit verklaart moge­
lijk de verschuiving in terreingebruik van de slenk af.
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8.2. Functionele respons en terreingebruik
Een van de factoren, die het terreingebruik bepalen kan het aanbod 
van het voedsel zijn. Holling 1959 (in C.J. Krebs 1972) noemde 
het verband tussen prooidichtheid en opname per tijd door de preda­
tor: "functionele respons". Hij onderscheidde daar in 3 tvDen:

Het eerste type werd gevonden bij invertebraten, zoals filter- 
voeders, die zoveel opnemen ais aangeboden wordt totdat ze niet 
meer prooien tegelijk kunnen opnemen of verteren. Het tweede type 
werd gevonden,ook bij invertebraten, maar tevens bij vertebraten, 
die slechts op één prooi foerageerden. De geleidelijke afvlakking 
verklaarde hij doordat relatief steeds meer tijd in het hannussen 
werd gestoken of dat het dieet nooit voor 100% uit die ene prooi 
bestond of ev. doordat de verzadigde predator minder efficiënt 
gaat zoeken. Dit type kromme vond Holling ook bij zijn geblindoekte 
secretaresse, die hij schuurpapiertjes op de tafel liet zoeken 
(J.R. Krebs 1973). Type 3 daarentegen werd alleen gevonden bij 
gewervelde predatoren, die m.b.v. een zoekbeeld zoeken (Tinbergen

In fig. 8.5 is te zien welk verband wij vonden voor 20 Y en haar 
gapers. De lijnen zijn uit de hand getrokken en type 2 en type 3 
lijken beiden het verband aardig weer te geven. Dit zou dan 
volgens Holling betekenen dat er naar één prooi gezocht wordt 
(de gaper in dit geval) of dat 20 Y met een zoekbeeld werkt.
Ais we de punten nader bekijken, dan blijkt dat de "vakken 1" en 
in mindere mate de "vakken 2" langs de slenk, waar juist ook krab­
ben en garnalen gegeten worden een relatief laag gapersucces te 
hebben (vgl. fig. 8.4 voor de verdeling van gegeten prooien per 
foerageertijd over de vakken). De territoriumvakken liggen voor­
namelijk onder de kromme, wat overeen komt met het lage succes 
binnen het territorium uit hoofdstuk 8.4. De vakken, waar 20 Y 
vlak voor het einde van het tij foerageert, de zgn. bunkervakken, 
spannen de kroon. Deze liggen binnen andermans territoria (de 
baas van H2 resp. G4).
We veronderstellen dat op de momenten dat 20 Y daar eet, nl. bij 
het opkomende water, de territoria niet meer verdedigd worden, 
omdat elke wulp dan nog probeert z'n krop tot barsten vol te 
proppen in de rijke vakken, alvorens het eetgetij ais beëindigd 
te beschouwen.
Ais we in fig. 8.5b opzoeken of 20 Y de meeste foerageertijd door­
brengt in de rijkste vakken, dan zien we dat haar territorium be­
paald niet het beste stuk van het NO-kwadrant besloeg. Binnen het 
oude territorium vinden we ook geen duidelijke relatie met de rijk­
dom. De 2 vakken van haar nieuwe territorium stemmen wel overeen 
met de verwachting. Het vak K3, dat we niet onder het territorium 
rekenden, maar wel ais het geliefde snoepvak van 20 Y bekend stond, 
springt er ais zodanig uit.
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Omdat elk vak zo z'n eigen verhaal heeft, waar veel meer factoren 
het terreingebruik bepalen ais alleen het aanbod of het succes, 
vinden we geen positieve correllatie tussen gapersucces per vak 
en foerageertijd in dat vak (fig. 8.5c) zoals op het eerste ge­
zicht logisch zou zijn.
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8.3. Zoekpaadjes
Willen we meer begrijpen van het mechanisme dat het terreingebruik 
bepaalt, dan is het noodzakelijk gedetailleerder naar het zoekge­
drag te kijken.
Eerst in de vakken Jl, J2, KI en K2 (12-9-1978) en later ook in de 
vakken J3, K3, Q1, Q2 en Q3 (23-9-1978) zijn lettervakjes van
4,2 X 6,7 meter uitgezet. Dit gebied ligt gedeeltelijk binnen en 
gedeeltelijk buiten het oorspronkelijk territotium van 20 Y.
M.b.v. de esterline zijn veel gedetailleerdere beschrijvingen 
van het terreingebruik van verschillende wulpen gemaakt: zie de 
zgn. zoekpaadjes, die in de appendix (no.5 ) gevonden kunnen worden 
te zamen met de samenvattende kaartjes (ftp.¿Hl) .
Opvallende dingen bij het doorbladeren van de zoekpaadjes zijn:
Ten aanzien van het terreingebruik van 20 Y
1. De homerange van 20 Y tussen half september en half oktober 

omvat een groot deel van het territorium van de baas van K2 
(zie kaart ) zonder dat ze daaruit verjaagd wordt (zie hoofd­
stuk 8.4 en 9).

2. Ais we de opeenvolgende dagen 25, 26 en 27 september bekijken, 
zien we dat ze iedere dag een ander deel van haar homerange 
gebruikt. Op 29 september worden de lettervakjes voornamelijk 
gebruikt om vanaf het foeragegebied in J4 naar de slenk te 
lopen om daar te poetsen en garnalen te eten (zie hoofdstuk 
8.3).

3. Voor de vraag of het zoekpad anders is voor en na een prooi
is de schaal van deze zoekpaadjes te groot. 20 Y blijft wel
dikwijls in de buurt van het 0.!-ha-vakwaar ze succes gehad 
heeft en keert daarheen ook vaak terug na een poetspauze (zie 
ook 8.8).

4. Op dagen met harde wind lopen wulpen of met de wind mee of
er juist tegenin. Bovendien blijven ze veel langer in een
vakje. Dit hangt samen met het snebberen (zie hoofdstuk 7.5).

5. Na een agressieve renpartij keert 20 Y meestal om in de richting
van het zojuist verlaten gebied. Soms wordt op de terugweg nog
een gaper gevonden en dan daar in de buurt weer verder gezocht 
(zie ook hoofdstuk 7.10).

Ten aanzien van andere vogels dan 20 Y
6. De wulpen in het noordelijkste deel van het lettervakjesgebied

(de baas van K2, Y 110 en een wormeter) hebben in vergelijking
met 20 Y heel lange vakbezoeken en vinden gapers met heel con­
stante hannustijd.

7. Mannelijke wulpen met korte snavel (< 13 cm) eten voornamelijk 
wormen en geen gapers (zie hoofdstuk 5 over voedselkeus).
De wormeters hebben geen zichtbaar ander zoekpad ais de gaper- 
eters. De ene lanice-eter echter zoekt het terrein opvallend 
systematisch af.

8. De meeste indringers hebben slechts een heel kort zoekpad.
Zij werden snel verjaagd door de territoriumeigenaar. (Dit 
is een onoplosbaar probleem bij het verzamelen van voldoende 
gegevens van niet territoriale indringers).
Y 110 houdt het nog heel lang uit door te gaan staan slapen 
ais ze verjaagd dreigt te worden en slapend werd ze met rust 
gelaten.
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8.4. Verschillen tussen binnen en buiten het territorium van 20 Y
Een van de voordelen van een vast foerageergebied voor de vogel, 
is de mogelijkheid om een nauwkeurige terreinkennis op te doen 
(Krebs 1978, J. Tinbergen 1978). Dit voordeel zou moeten blijken 
uit een hoger foerageersucces. Vergelijken we op fig. 8.4a de 
vakken binnen het territorium van 20 Y (II, 2, 3, J1, 2, 3, KI en 2) 
met die daarbuiten, dan is de totale prooiopname per foerageertijd 
in het territorium eerder kleiner dan groter. In tabel 8.1a voor 
het gapersucces per foerageertijd vinden we zelfs een veel groter 
succes buiten het territorium.
We zouden dan nog kunnen veronderstellen dat ze misschien op ge­
makkelijker manier aan haar kostje zou komen binnen het territo­
rium (minder energiekosten bij het foerageren kan ook tot groter 
succes leiden). We kunnen echter geen verschil vinden in zoek­
intensiteit (= frequentie van passen, pikken en boren) binnen en 
buiten het territorium (geen figuur).
De zoektijd per gaper is binnen het territorium wel groter dan er 
buiten (tabel 8.1c). Een mogelijke verklaring hiervoor is dat 
binnen het territorium meer agressies plaatsvinden, die zoals in 
fig. 7.20 bleek, de zoektijden aanzienlijk vergroten.
Maar het procent agressies is ongeveer gelijk binnen en buiten 
het territorium (tabel 8.lee) omdat 20 Y ook van buiten haar 
territorium indringers in haar gebied achtervolgde (zie de agres- 
siekaarten figg.q).
Nu we niet op eenvoudige wijze een groter foerageersucces kunnen 
vinden binnen het territorium moeten we rekening houden met het 
feit dat naast het voordeel van de terreinkennis nog vele andere 
factoren meespelen. De agressies zijn al genoemd.
Misschien bestaat er buiten het territorium een noodzaak om zeer 
efficiënt te zoeken en tehannessen, om zoveel mogelijk te eten 
tot ze terug gestuurd wordt door de buurvrouw.
Een andere oorzaak voor het geringe succes binnen het territorium 
zou de uitputting van de gapers kunnen zijn. In hoofdstuk 9 hebben 
we enige speculaties over uitputting opgeschreven en komen dan op
1,3 tot 3,8% predatie per maand dat vermoedelijk ruimschoots door 
de gapergroei gecompenseerd kan worden (gapergroei; hoofdstuk 3).
Een andere aanwijzing voor uitputting zou een kleinere gemiddeld 
prooi-biomassa kunnen zijn. Ais we het territorium (minus de slenk) 
vergelijken met het gebied erbuiten is de biomassa juist iets 
groter binnen het territorium (tabel 8.lbo).
Een derde mogelijkheid voor het geringe succes of de lange zoek­
tijd binnen het territorium zou kunnen zijn dat 20 Y in haar terri­
torium vele oriëntatietochten maakt om zich op de hoogte te stel­
len van indringers en de voedselstapel. Uit tabel 8.1h blijkt dat 
het gemiddelde vakbezoek korter is d.w.z. ze loopt veel rond.
We weten niet of dit geheel te verklaren is door alle wandelingen 
vanaf de rand van haar territorium naar de slenk om te poetsen 
en terug, waarbij ze ook wel gapers vindt en eet maar mogelijk niet 
zo goed zoekt, of dat we het oriëntatie moeten noemen.
Ais maat voor het "letten op indringers" is het persentage opkijken 
tijdens het gapers zoeken of opeten gekozen (tabel 8.1fg).
Dit is zelfs groter buiten het territorium dan daarin.
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Na alle vergeefse pogingen om het geringe succes binnen het terri­
torium te verklaren zijn nu 3 conclusies mogelijk:
1. Een territorium leidt op deze korte termijn (+ 1 maand) niet 

tot een groter gapersucces. Mogelijk op langere termijn wel 
(de honger winter) of onder andere omstandigheden.
De tijd waarin de esterlineprotokollen gemaakt zijn viel samen 
met het laatste weken van het territorium op deze plaats. Moge­
lijk was het inderdaad niet rendabel meer en heeft ze zich ge­
makkelijk laten verjagen.

2. De territoriumgrens, die we bij de esterlinegegevens gebruikt 
hebben (gebaseerd op slechts 2 grensincidenten op 25 september 
en 1 oktober) is zeer flexibel. 20 Y heeft daarbuiten een rijk 
gaperwad gevonden dat niet fel verdedigd wordt door de baas 
van K2 en rekent dat ook tot haar territorium. Ze verjoeg nl. 
ook daarbinnen dringende wulpen (zie agressiekaartg.^).

3. Vanwege de vele wandeltochten door het territorium naar de 
slenk vinden we een misleidend laag succes in het territorium.

8.5. De slenk
In de slenk staat zelfs bij zeer lage waterstand nog water en wordt 
door vele vogels gebruikt ais badwater. 20 Y combineert het baden 
meestal met een poetspauze daar in de buurt (vaak op het dammetje 
langs de "1" vakken).
Het vakbezoek is in de slenk heel lang (tabel 8.1e) omdat naar 
deze onder water staande gapers gesnebberd wordt, waarbij de loop­
snelheid zeer gering is (zie fig. 7.6).
Verder wordt de slenk bij opkomend water op heldere dagen gebruikt 
om garnalen te vangen (zie hoofdstuk 5 over voedselkeus). Al met 
al neemt de slenk een heel andere positie in ais de rest van het 
wad en zijn deze vakbezoeken bij gemiddelde berekeningen over 
foerageermethoden meestal weggelaten.
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8.6. Speelt het geheugen een rol bij het terreingebruik?
In experimentele situaties waar in een enkele vogel niets anders 
hoeft te doen ais foerageren, is gevonden dat zowel spreeuwen 
(J. Tinbergen 1978), ovenbirds (Zachs & Falls 1976) ais koolmezen 
(Krebs & Cowie 1976) eerst hun omgeving onderzoeken, bemonsteren 
en vervolgens die plek kiezen waar zij de hoogste opbrengst per 
tijd verwachten.
Onder de prakties natuurlijke omstandigheden waarin onze wulp 
haar weg moet zoeken zal niet alleen het hoogste rendement mee­
spelen, maar ook interacties met andere vogels en andere activi­
teiten, zoals poetspauzes bij de dam. Het foerageren is hiermee 
verweven. We hebben het gaperaanbod onvoldoende nauwkeurig kunnen 
bemonsteren om een goed beeld te krijgen van het prooi-aanbod of 
de verspreiding en gaan hier niet verder op in (zie hoofdstuk 3). 
Over de agressies is reeds opgemerkt dat na een jaagpartij, 20 Y 
soms daar bleef foerageren waar ze gestopt was met rennen, maar 
vaker kwam ze langzaam foeragerend terug. In hoeverre is het 
terreingebruik t.b.v. het foerageren dan haar eigen keus? En bij 
het lopen naar de slenk om te gaan poetsen, in hoeverre wordt het 
terreingebruik dan door het foerageren bepaald? Toch worden er 
dan wel gapers onderweg gevonden.
Ondanks al deze complicaties hebben we geprobeerd een aantal ver­
onderstellingen over de foerageerstrategie en het geheugen van 
20 Y te toetsen. Twee grote problemen doen zich daar bij voor: het 
schaalprobleem en de tijdsduur. Ais je kunt aantonen dat de wulp 
een geheugen gebruikt, welke dingen kan ze dan hoelang onthouden? 
Ais ze een plek kan onthouden hoe groot of hoe precies is die plek 
dan? De volgende hypothesen hadden op oneindig veel verschillende 
schalen en over vele tijdsduren getest kunnen worden; we hebben 
ais voorbeeld een gemakkelijke maat voor onze waarnemingen ge­
nomen en het er verder bij gelaten.
Hypothese 1
Een bezochte plek wordt gemeden: het zoekpad is zodanig dat zo min 
mogelijk reeds afgezocht gebied wordt afgezocht. We nemen dan aan 
dat eenmaal bezocht gebied onaantrekkelijk is geworden. Het voor­
deel is dat na een foerageerperiode het verschil tussen goede (nog 
niet bezochte) en slechte plekken duidelijk is. Het minimaliseren 
van dubbele zoekpaden werd volgens Pyke (1977) bereikt door rede­
lijk recht toe recht aan te lopen en volgens Smith (1974) door 
links- en rechtsafslaan te compenseren.
Het minimaliseren van dubbele zoekpaden, hebben we bekeken voor 
de lettervakje-bezoeken tussen 6 dagen dat er esterlineprotokollen 
gemaakt zijn. Hierbij zitten ook 3 opeenvolgende dagen: 25, 26 en 
27 september, waar wel steeds één tij s' nachts tussen zit, waar­
bij we niet weten of ook gefoerageerd wordt op het wad.
Uit tabel 8.2a en fig. 8.7 en 8.6 blijkt dat tussen de meeste 
dagen een groter aantal gemeenschappelijke vakjes bestond dan 
verwacht bij random bezoek binnen het totaal aantal bezochte 
vakjes van die 6 dagen (X^=55). Bij beide stellen opeenvolgende 
dagen, 25-26/9 en 26-27/9, was dit aantal (iets) kleiner dan 
verwacht. Dit verschil is echter te klein om te concluderen dat 
tussen opvolgende dagen dezelfde vakjes vermeden worden.
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Die indruk krijgen we wel ais we naar de zoekpaden kijken (zie 
appendix). Ook voor de vakjes waar een gaper gevonden is blijkt 
dat deze elkaar bij opvolgende dagen nauwelijks overlappen (zie 
tabel 8.2b en fig. 8.6).
Hypothese 2
Een bezochte plek wordt gemeden ais de wulp er bij voorgaand be­
zoek geen succes gehad heeft en wordt juist eerder bezocht na 
een succesvol bezoek. We nemen dan aan dat de plek na succesvol 
bezoek van een wulp niet veel minder aantrekkelijk is geworden; 
een geklonte prooiverspreiding is noodzakelijk. Op het geheugen 
van de wulp wordt een groot beslag gelegd.
Deze hypothese hebben we onderzocht voor opvolgende vakje-be- 
zoeken binnen dezelfde dag (tabel 8.3a) en voor vakjebezoeken 
tussen opeenvolgende dagen (tabel 8.3b) m.b.v. de esterline 
Protokollen en de 2 x 2 onafhankelijkheidstest (p. 300 Sokal & 
Rohlf 1973).
Het al of niet succes gehad hebben in een bepaald vakje bleek niet 
van invloed op het al of niet terugkeren die zelfde dag.
Hetzelfde geldt voor de opeenvolgende dagen.
We hebben de bij deze hypothese behorende geklonte prooiversprei­
ding ook nooit kunnen hard maken (zie hoofdstuk 3).
Hypothese 3
Tijdens het voedselzoekenmoet een wulp zeer veel informatie op­
slaan omtrent de verspreiding van de bereikbare prooien. Ais we 
aannemen dat de geheugencapaciteit het terreingebruik bepaalt en 
dat dit "geheugenspoor" telkens weer versterkt moet worden, dan 
zal een deel van de zoektijd aan verkennen besteed worden. Daarna 
zal de rest van de zoektijd optimaal kunnen zijn totdat prooi- 
uitputting optreedt ("het bergje" zoals Joost Tinbergen bij de 
spreeuwen vond, mond- med.).
We hebben gekeken of het al of niet eerder bezocht hebben van een 
vakje van invoed is op het succes in dat vakje, zowel binnen een 
dag (tabel 8.3c) ais tussen opvolgende dagen (tabel 8.3d) m.b.v. 
esterline Protokollen.
Voor beide gevallen bleek dat, ais er informatie tijdens het vorig 
bezoek verkregen werd, dit in ieder geval geen invloed had op het 
succes de volgende keer.
Vervolgens hebben we gekeken, of het hebben van succes tijdens het 
vorig bezoek de kans op succes het volgend bezoek verkleind, i.v.m. 
uitputting.
Ook dit is weer m.b.v. esterline protokollen binnen een dag (tabel 
8.3e) en tussen opvolgende dagen bekeken (tabel 8.3f). De conclu­
sies verschilden:
Succes tijdens het vorig bezoek, vergroot de kans op succes het 
volgend bezoek binnen één dag. Geen succes bij het vorig bezoek 
verkleint de kans op succes de volgende keer binnen één dag. Dit 
zou verklaard kunnen worden door öf geklonte prooi of door het 
samengaan van succes tijdens het bezoek en lange bezoektijd (zie 
fig. 8.8) waardoor tijdens het vorig bezoek informatie kan zijn 
opgedaan.
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Tussen opeenvolgende dagen echter, verkleint succes de vorige 
dag juist de kans op succes de volgende dag en dat zou door uit­
putting volgens de hypothese verklaart kunnen worden.
Uitputting hebben we echter niet aannemelijk kunnen maken in 
hoofdstuk 9.
Samenvattend kunnen we vermelden dat we géén vermijden van eerder 
bezochte vakjes en géén gebruik van geheugen hebben kunnen aan­
tonen binnen één dag of tussen opvolgende dagen. We hebben wel 
gevonden dat een succesvol vakjebezoek de kans op succes bij het 
volgende bezoek in hetzelfde tij vergroot, terwijl dit de kans 
op succes de volgende dag juist verkleint en dit zou eerst door 
geklonte prooi en daarna door uitputting verklaard kunnen worden. 
Uit tijdgebrek is volstaan met enkele probeersels om de methode 
uit te testen; deze lijkt wel veel mogelijkheden in zich te hebben. 
Zo zouden met de ons beschikbare esterline gegevens nog veel meer 
zaken uitgezocht kunnen worden b.v.:
1. Gebruikt een wulp goed weer of een lang tij voor meer oriën­

terend onderzoek en maakt zij van deze informatie gebruik 
onder de slechte omstandigheden?

2. De in dít hoofdstukje genoemde hypothesen op andere schaal 
(b.v. 9 lettervakjes samen = 240 m2) en over een andere tijd 
(b.v. na de volgende poetspauze) testen.
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8.7. Blijft 20 Y na een prooi, in de buurt zoeken?
Het merendeel van de actief naar voedsel zoekende dieren, zoekt 
naar voedsel dat een geklonte of pleksgewijze verdeling heeft 
(Krebs 1978). Een zinvolle aanpassing van het zoekgedrag is om 
na een gevonden prooi in de buurt te blijven zoeken. Dit is moge­
lijk b.v. door in het zoekpad meer bochten op te nemen of kleinere 
stappen te maken en intensiever te zoeken, de zgn. "area-restricted- 
search" (Smith 1974).
Voor 20 Y vinden we een groot verschil in bezoektijd van vakjes 
met en zonder succes (zie fig. 8.8).
Zonder de tijd, die aan de gaper besteed wordt mee te rekenen is 
de bezoektijd van een succesvakje toch veel groter dan in niet 
succesvakjes. Bovendien is het vakbezoek na de gaper langer dan 
voor de gaper zodat we kunnen zeggen dan 20 Y na de gaper in dat 
vakje blijft zoeken en niet dat het lange zoeken in dat vakje tot 
een prooi heeft geleid.
20 Y vertoont dus ook area-restricted-search of te wel: in-de-buurt- 
blijf-zoekgedrag, ondanks het feit dat wij geen geklonte gaperver- 
spreiding hebben kunnen aantonen in hfst. 3. zie ook de illustratie 
op pag.lSS van het wulpenzoekpad van de "baas van U3", die op het 
slikkige wad bij Ferwerd werd overgetrokken op plastic en 10x ver­
kleind.

8.8. Speculaties over afgezochte oppervlakten en vindbaarheid van de 
gapers
Om enig idee te krijgen welke oppervlakte wadbodem 20 Y in een tij 
af kan zoeken hebben we een schatting gemaakt van de loopsnelheid 
m.b.v. enkele metingen aan paslengte en pasfrequentie. Om daaruit 
de afgezochte oppervlakte te berekenen moeten we de breedte van 
het zoekpad gokken (niet gemeten) en de zoektijd invullen (bekend 
uit de basisprotokollen). Omgekeerd kunnen we ook de afgezochte 
oppervlakte en het procent zichtbare gapers gokken en dan de zoek- 
padbreedte berekenen.
Hieronder volgen nu deze zeer speculatieve berekeningen, opdat we 
een idee van de orde van grotte krijgen.
Paslengte
Deze is van zeer veel factoren afhankelijk. Enkele factoren die 
zijn opgevallen bij het opmeten van wulpensporen op het wad zijn 
van klein naar groot:
- Voetbreedte en dus waarschijnlijke beenlengte en dus afhankelijk 

van de vogelgrootte (vrouwelijke zijn groter dan mannelijke).
- Zachtheid van de bodem: slik of zand.
- Windkracht: harde of zachte wind.
- Aantal pikken: veel of weinig.
- Grootte van de bochten in het zoekpad: veel of weinig.
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Voor 20 Y in haar territorium is de paslengte helaas nooit ge­
meten op het wad vanwege te veel vogelsporen door elkaar aan 
het eind van het tij. In figuur 8.9 staan enige opgemeten stappen 
van onbekende wulpen. Ais we daar 20 Y in moeten plaatsen (grote 
vogel, zandig wad) komen we vermoedelijk op 15-16 cm zonder pikken 
en grote bochten. Met pikken iets kleiner b.v. 14 cm. M.b.v. de 
esterline Protokollen kan op nog een andere manier een schatting 
van de paslengte gemaakt worden nl. van sommige stukken protokol 
met bekend aantal stappen in bekende tijd kan toevallig de afge­
legde afstand genoteerd worden. In tabel 8.5a en b staan de 
resultaten.' Voor 20 Y zou de paslengte ook hier 14 cm zijn tijdens 
foerageren met enkele pikken.
Afgelegde afstand per tij
In tabel 8.5e is de snelheid tijdens visueel zoeken zonder tegen­
wind berekend op 23 cm/sec. zoektijd.
Uit de basisprotokollen blijkt dat 20 Y per tij zo'n 100 gapers 
eet met gemiddeld een zoektijd van 75 sec. m.b.v. visuele methode 
en 93 sec. voor het snebberen te zamen een zoektijd van 7500 sec. 
resp. 9300 sec. Deze gegevens gecombineerd levert een afgelegde 
afstand van 7500 x 23 = 1725 meter (= 1,7 km) op voor 100 gapers 
volgens de pikmethode. Snebberend kost dit 20 Y; 9300 x 11 = 1023 
meter (1,0 km). Hierbij zijn dus geen agressies, zandbankbezoeken 
en krabben/garnalen zoekerij meegerekend, die vermoedelijk ook 
nog wel een kilometer per tij vragen.

Hiervoor moet een schatting gemaakt worden van de zoekpadbreedte. 
Grote gapergaten zullen in het wad op grotere afstand zichtbaar 
zijn dan kleintjes. Stel;gemiddeld kan 20 Y een 20 tot 40 cm brede 
baan overzien en stel dat het zoekpad zichzelf nooit kruist.

We komen dan op 1725 x 0.2 tot 0.4 = 345 tot 790 m2 per tij afge­
zocht t.b.v. de gapers. Haar territorium is + 8000 m2 groot, dus 
ze kan per tij 4 tot 87, van haar territorium op gapers afzoeken.
In het geval van snebberen verwachten we een veel smallere baan,
die afgevoeld kan worden: stel 2j cm breed.
Ais er 9300 sec. gesnebberd zou worden in een tij naar gapers kan 
ze 1023 x 0.025 = 25.6 m2 afvoelen. Bij een zoekpadbreedte van 
11 cm, wordt dit 12.8 m2.
Deze oppervlakte is véél kleiner dan bij het pikken, terwijl het
succes van beide methoden elkaar niet zo ver misloopt (fig. 7.12).
Een mogelijke verklaring hiervoor is dat de vindbaarheid van de 
gapers verschillend is voor pikken en snebberen.



181.

Vindbaarheid van de gapers
Ais we van de volgende dingen uitgaan:
* Een gaperdichtheid van 30 per m2 in het wad.
* Pikkend kost één gaper gemiddeld 75 sec. zoeken x 23 meter/sec.
* Snebberen kost één gaper gemiddeld 93 sec. zoeken x I 1 m/sec.
* Het zoekpad tijdens het pikken is minimaal 15 cm breed en tijdens 

het snebberen 1 cm breed (de snavel is  ̂ cm breed en een sipho 
van een kleine gaper ook).

* Naar elke zichtbare gaper wordt gepikt of geboord:(volgens de 
esier’l'ne-igeÄ.evenS : gemiddeld 15 loze pikken + 2¿ loze boor
per gegeten gaper).

* Naar elke gevoelde gaper tijdens het snebberen wordt geboord:
volgens de ester*line- éegevens : gemiddeld lx loze boring per 
gegeten gaper).

Dan kunnen we berekenen welk percentage gapers 20 Y opgespoord 
heeft m.b.v. beide foerageermethoden volgens:

% vindbaar = aanta  ̂bevoelde gapers per gegeten gaper /gaper-aanbod 
100% x zoektijd per gegeten gaper x / per m2 
zoeksnelheid x zoekpadbreedte

bij het visueel zoeken is het vindbare percentage dan maximaal:

lOOx V /30 = 24% (100% vindbaar betekent een zoekpad van
«*****■* 3.6 cm)

bij het op de tast snebberen is het vindbare percentage dan maxi­
maal:

2
100x~93xllx o i / 3° = (100% vindbaar betekend een zoekpad van

0.65 cm).

We kunnen ons goed voorstellen dat deze percentages nog kleiner 
zijn, omdat de aannames van de zoekpadbreedte aan de smalle kant 
zijn en omdat zo'n wulp ook naarNereis-gaatjes kan pikken of naar 
een slijkgaper zou kunnen boren.
Ook al zijn de meeste grootheden, waarop deze berekening gebaseerd 
is,slechts grove schattingen; de vindbaarheid wijkt wel erg veel 
af van 100%. We kunnen dan concluderen dat een aanzienlijk percen­
tage gapers onzichtbaar zijn tijdens het visueel zoeken. De gapers 
hebben hun sipho misschien maar af en toe tot aan de oppervlakte 
ais de omstandigheden gunstig zijn zoals bij laag water (hoofdstuk 
7.9) of warm weer (hoofdstuk 7.8) of wellicht volgens een bepaalde 
ritmiek.

Misschien dat trillingen van wulpenpoten siphoos doen terugtrekken 
(Goss-Gustard 1977 bij tureluurs). Dit is slechts gefilosofeer ; 
we hebben geen literatuurgegevens over gapervindbaarheid gevonden, 
noch eigen waarnemingen. Het lijkt ons heel zinvol om bij verder 
onderzoek hier ook eens naar te kijken.
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8.9. Samenvatting terreingebruik van 20 Y
In een vrij natuurlijke omgeving, waartoe we de landaanwinningswer- 
ken rekenen, blijkt dat een model ais de "optimal foraging theory" 
(Krebs & Cowie '76), die veronderstelt dat een vogel dáár foerageert 
waar de meeste calorieën per foerageertijd te halen valt, een veel 
te simpele hypothese.
We onderzochten het terreingebruik van 20 Y, een territoriale wulp, 
die haar territorium langzaam verplaatste en half oktober verhuisde 
naar een ander gebied. Bovendien £ oerageerde ze in een veel groter 
gebied (home range) dan haar territorium groot was (+ 8.000 m2) 
(hfst. 8.I.).
Een groter gaperaanbod in het wad gaat wel samen met een grotere 
gaperopname per foerageertijd (functionele respons), maar gaat niet 
samen met een langere foerageertijd in die rijke/succesvolle 0.1-ha- 
vakken. Zelfs binnen haar territorium wordt dit verband niet gevon­
den (hfst. 8.2.).
Er spelen n.l. nog veel meer factoren mee, die het terreingebruik 
bepalen; daarvan komen de volgende aspecten in hoofdstuk 8 aan de 
orde: exploitatie, agressies, poetspauzes, waterstand, prooisoort 
en territoria. Hiervoor is gebruik gemaakt van de esterlineproto- 
kollen, die binnen het gebied met de lettervakjes gemaakt zijn tus­
sen half september en half oktober '78. Deze gegevens zijn verwerkt 
tot de zoekpadkaartjes in de appendix.
Hieruit blijkt dat 20 Y van dag op dag globaal een steeds ander deel 
van haar home range bezoekt (hfst. 8.3.) en er is een aanwijzing dat 
ze de vorige dag bezochte lettervakjes mijdt. Deze afroomstrategie 
is een zinvolle aanpak ais exploitatie en exploitatie gecombineerd 
moeten worden.
Verder bleek dat succesvolle lettervakje-bezoeken de rest van de 
dag of de volgende dag niet vaker bezocht werden dan niet succes­
volle vakjes. Wel was de kans op succes in een lettervakje groter 
dan eerder op de dag ook al succes geweest was (geklonte prooi? 
geheugen?).
Op de volgende dag was de kans op succes juist kleiner ais de vo­
rige dag het lettervakje al succesvol geweest was (uitputting?) 
(hfst. 8.6.).
Ondanks het feit dat in hoofdstuk 3 geen geklonte gaperverspreiding 
is aangetoond vinden we wel "area-restricted-search" bij het gapers 
zoeken in de lettervakjes (hfst. 8.7.).
Andere belangrijke terreingebruik bepalende factoren zijn de agres­
sieve renpartijdjes en de poetspauzes nabij de slenk. Soms gaat 
20 Y na zo'n foerageeronderbreking terug naar het zojuist verlaten
0.1.-ha-vak, maar vaak blijft ze foerageren waar deze activiteiten 
haar heen gebracht hebben (hfst. 8.3.).
Ook de waterstand is een terreingebruik bepalende factor: aan het 
begin en eind van het droge tij staat 20 Y's territorium onder wa­
ter en foerageert ze daarbuiten op de droogste stukken.
Prooisoort en terreingebruik zijn ook aan elkaar gekoppeld: 
Arencola's worden alleen gegeten op de zandbank; garnalen en krab­
ben vooral in de slenk; gapers overal behalve op de zandbank. Of de
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prooisoortvoorkeur het terreingebruik bepaalt of dat het terrein 
de prooisoort bepaalt is niet duidelijk (hfst. 8.1., 8.5. en ook 
hfst. 5.).
We hebben geen verschillen binnen en buiten haar territorium kunnen 
ontdekken in zoekmethode en tijd besteed aan agressies en we vonden 
zelfs geen groter foerageersucces binnen de territoriumgrenzen. Een 
probleem hierbij is de onduidelijke territoriumgrens en het feit dat 
deze uitspraak is gebaseerd op waarnemingen vlak voordat 20 Y haar 
territorium verliet (hfst. 8.4.).
Ten slotte zijn nog enige speculaties opgeschreven over de paslengte 
en de afgelegde afstand per tij om gapers te vinden. Over het per- 
sentage vindbare gapers en de zoekpadbreedte bij pikken en snebbe­
ren ais zoekmethode hebben we geen gegevens, maar wel enkele ideeën 
opgeschreven. Hieraan is nog veel onderzoek mogelijk.

o p  ¿oele n a a r 
v in d b a re  g a p e rs
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9. Territoriaal gedrag en de gevolgen ervan
9.1. Inleiding

In 1977 werd door Leo Zwarts (in druk) in samenwerking met 
Piet Zegers in Ferwerd gevonden, dat een toename van de wulp- 
dichtheid gepaard ging met een afname van het foerageersucces voor 
het gemiddelde individu. De gevolgde methode bestond uit het volgen 
van een willekeurig gekozen wulp, waarbij van ieder vak-bezoek van 
de wulp (vakken van 0.1 ha) de tijdsduur, voedselopname en het aan­
tal foeragerende wulpen in het vak, werden genoteerd. Met deze cij­
fers is het niet mogelijk om het door Paul Koene (1978) 
voor scholeksters aangetoonde effect, namelijk dat bij een toenemen­
de dichtheid een steeds groter percentage ophoudt met foerageren, 
te onderzoeken. Er werden namelijk alleen foeragerende wulpen ge­
volgd.
Voor 1978 werd besloten het protokolleersysteem te verfijnetl, met 
name wat betreft de onderscheiden gedragscategorieën. Dit bijvoor­
beeld om te kijken of een toename van de wulpdichtheid zou leiden 
tot een verhoging van de tijd besteed aan agressie. Tevens werd 
"nearest neighbour distance" als extra dichtheidsmaat toegevoegd.
Ook werden op een aantal dagen de vakken van het NO-kwadrant per 
kwartaal geteld (zie hoofdstuk 2.3.); o.a. om na te gaan of een 
verhoging van de dichtheid een verandering van de verspreiding tot 
gevolg zou hebben. Het territoriale systeem vormde een onverwachte 
complicatie.
In het hierna volgende zullen we de volgende vragen proberen te 
beantwoorden.
1. Leidt een toename van de wulpdichtheid tot een afname van het 

aantal vogels dat besluit te blijven foerageren?
2. Kan het territoriale systeem een dichtheidsafhankelijk foera­

geersucces voor het gemiddelde individu verklaren?
3. Waarom verdedigen somnige wulpen een territorium en andere niet?
4. Wat zijn de gevolgen van het territoriale systeem voor de ver­

spreiding en de aantallen van de wulp?
Voordat we aan vraag 2 beginnen zal eerst een gedetailleerde be­
schrijving van het territoriale systeem gegeven worden. We zullen 
eindigen met het bespreken van enkele problemen, die ontdekt wer­
den i.v.m. de gevolgde methode. Bij het lezen van dit deel van het 
verslag zal beseft moeten worden, dat het onderzoek naar de beant­
woording van de gestelde vragen nog in volle gang is. Het huidige 
schrijven is dus een rennend stilstaan, met alle gevolgen van dien.
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9.2. Dichtheid en foerageerpercentage
In figuur 9.1. is het percentage foeragerende wulpen uitgezet te­
gen het totaal aantal wulpen, dat in het NO-kwadrant foerageerde. 
Gebruikt zijn alle tellingen, waarbij geen verstoring had plaats­
gevonden en waarbij de waterstand lager was dan -28 cm N.A.P.
Dit laatste om effecten van verschillen in oppervlakte beschikbaar 
voedselgebied uit te sluiten. Daardoor is de grafiek niet precies 
gelijk aan die van de reeds eerder genoemde Paul Koene. Omdat Paul 
vond dat óók minder scholeksters gingen foerageren bij een toene­
mende dichtheid, ais hij corrigeerde voor veranderingen in opper­
vlakte, blijft een vergelijking mogelijk. Een tweede verschil is 
dat in figuur 9.1. niet het totaal aantal wulpen, maar het aantal 
foeragerende wulpen ais onafhankelijke variabele is gebruikt. Om­
dat het foeregeerpercentage bij de wulp zo hoog ligt kan dit geen 
belangrijke verandering in de vorm van de grafiek tot gevolg heb­
ben. Er zijn twee verschillen met de scholekster.
Ten eerste stijgt het foerageerpercentage i.p.v. dat het daalt.
Ten tweede liggen de foerageerpercentages bij de wulp hoger dan 
bij de scholekster.
Het zou kunnen zijn dat bij de wulp een afname in het foerageer­
percentage pas optreedt bij dichtheden die in ons proefgebied niet 
zijn voorgekomen. We zouden willen weten of er in andere gebieden 
hogere dichtheden gemeten zijn. Een probleem bij zo'n vergelijking 
vormt het feit, dat de maximale dichtheid afhankelijk is van de 
oppervlakte waarover je meet.
Hoe groter het oppervlak hoe lager de maximale dichtheid, wat 
waarschijnlijk komt doordat wulpen zich niet homogeen over het 
voedselgebied verspreiden. Kijken we naar de Ventjagersplaten, 
(Zwarts, 1974) dan zien we dat het maximum van 10 wulpen per ha 
veel lager ligt dan "ons" maximum van 19 per ha. Echter,ons gebied 
is met zijn 2,1 ha veel kleiner dan de verschillende gebieden op 
de Ventjagersplaten, waar de 4 telgebieden varieerdenvan 20 tot 
143 ha. In de landaanwinningsvakken van ca. 6,5 ha werd slechts één 
keer een dichtheid groter dan 10 per ha waargenomen (13 per ha). Op 
de mosselbank bij Schiermonnikoog werden in vakken van 1 ha vaker 
dichtheden van meer dan 10 per ha geteld met ais maximum 55 per ha. 
Hoe moeilijk het ook is om te corrigeren voor oppervlakte, het heeft 
er veel van weg, dat"onze" maximale dichtheid in dezelfde orde van 
grootte ligt, ais de eerder genoemde maxima. Ook de foerageerper­
centages in het NO-kwadrant gemeten, komen goed overeen met elders 
gemeten waarden.
Op de mosselbank bij Schiermonnikoog trof Leo Zwarts in nazomer en 
herfst gemiddeld 90% der wulpen foeragerend aan (nog ongepubliceerd).
Uit het bovenstaande kunnen we concluderen, dat ook al zou bij zeer 
hoge dichtheden het effect optreden, deze dichtheden zo zeldzaam 
zijn, dat onder de meeste condities het effect geen rol van bete­
kenis vervult.
Een belangrijk probleem bij de grafiek wordt overigens nog gevormd 
door de vraag wat oorzaak en gevolg is. In hoofdstuk 6 wordt aange­
toond dat het individu 20 Y meer tijd aan foerageren besteedde 
ais het tij kort was. Korte tijen gingen samen met stormachtig 
weer. Kortom omstandigheden, die niet gunstig lijken voor het 
foerageren van de wulp (zie ook hoofdstuk 7.4.). Juist tijdens 
stormachtig weer waren de dichtheden in het NO-kwadrant hoog, waar­
bij 2 dagen 27 augustus en I 1 september in het oog springen
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(zie hfst. 9.6.). Waarschijnlijk vielen dan belangrijke delen van 
het wad buiten de landaanwinning niet droog.
We geloven dan ook niet, dat de stijging van het foerageerpercenta- 
ge bij een toename van de dichtheid een causaal verband betreft.
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Fig. 9.1. : Het % fouragerende wulpen ais funktie van het totaal
aantal fouragerende wulpen in het NO-kwadrant hSL-) 
Per dichtheid is het gemiddelde fourageerpercentage 
opgegeven.
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9.3. Beschrijving territoriale systeem
9.3.1. Inleiding en definitie territorium

Onder een territorium zullen we verstaan:"een over zekere tijdspe­
riode vastomschreven, in belangrijke mate exclusief en daartoe 
actief verdedigd gebied" (Brown en Orians, 1970). Dit in tegen­
stelling tot Krebs (1971) en Krebs en Davies (1978). Zij willen 
alle gevallen, waarin dieren homogener verspreid zijn dan volgens 
toeval verwacht, onder de noemer territorium plaatsen. Naar hun 
mening is het niet goed mogelijk om "actieve verdediging" te on­
derscheiden van "elkaar ontlopen".
Naar ons idee leidt dit tot een onnodige uitholling van het begrip 
territorium en zijn gevallen, waarin het voornoemde probleem zich 
voordoet, zeldzaam.
Dat wulpen voedsel territoria kunnen verdedigen buiten het broed- 
seizoen, lijkt een recentelijk ontdekt feit. Glutz et.al. (1975) 
maken hiervan geen melding.
Goss-Custard (in Crook, 1970) beschrijft waarschijnlijk territo­
riale wulpen, doch uiterst sumrfler. In Engeland heeft men kortge­
leden m.b.v. gekleurringde wulpen het bestaan van territoria buiten 
de broedtijd op het wad kunnen vaststellen (mond. med. Dave Townsend). 
Een gedetailleerde beschrijving ontbreekt tot op heden, zodat we ons 
gerechtigd voelen uitgebreid verslag te doen van onze waarnemingen 
in het hierna volgende.
Centraal daarbij staan onze vele observaties aan 20 Y, die konden 
worden aangevuld met incidentele waarnemingen aan andere geringde 
wulpen (onder minder gunstige omstandigheden) en waarnemingen aan 
ongeringde wulpen, die wij dankzij dagenlang kijken, individueel 
konden herkennen.

9.3.2. Besçhri¿ving_en_interpretatie_agonistisch_gedrag
Hieronder zal een beschrijving worden gegeven van de waarnemingen, 
die ons ertoe brachten te concluderen dat 20 Y een territorium ver­
dedigde. Bij een dergelijke verhandeling komen alle door ons onder­
scheiden en waargenomen agonistische gedragshandelingen ter sprake. 
Voor de duidelijkheid zullen deze onderstreept worden op het moment, 
dat ze beschreven worden. Het gaat hierbij om de volgende punten:
- Vele weken achtereen foerageerde 20 Y in een redelijk vastom­

schreven gebied (zie hoofdstuk 8).
- Andere wulpen die dit gebied betraden, werden na kortere of lan­

gere tijd verjaagd door rennen in een typische houding (zie fig.
9.2.). De kop werd tijdens jagen laag gehouden en het lichaam kan­
telde soms wat voorover, zodat de wulp een ietwat gebochelde in­
druk maakte. Tijdens het rennen werd vaak de kop ietwat scheef 
gehouden: blijkbaar wordt de ander met één oog gefixeerd. De 
vluchter daarentegen koos meestal roet opgeheven kop het "hazepad"; 
mogelijk om de jager (over zijn rug heen) in de gaten te houden.
Aangezien in het merendeel van de gevallen de vluchtende wulp 
niet in het bezit van een prooi was, kon het gedrag niet ais 
beroven geïnterpreteerd worden. 20 Y ging er zelden toe over haar 
"slachtoffers" vliegend te achtervolgen. Dit in tegenstelling tot 
een e?1 vlak voor de hut ("de baas van H 2"), die een enigszins 
langgerekt territorium verdedigde en dan over meer dan 100 m naar 
de indringer vloog.
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a .

Fig. 9.2.: Schematische tekening agonistische houdingen.
a: jodelen, b: verjagen, c: vluchten; d, e, f zijn 
alle grensincident-houdingen, waarbij d: naast el­
kaar lopen, e: pikken, f: vechten.
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- Aan wegjagen ging vaak "jodelen" vooraf.
Jodelen wordt allereerst gekenmerkt door het typische geluid, ge­
lijkend op de trillende zang, maar minder lang aangehouden dan 
in het broedgebied; a.h.w. alleen het beginstuk van de zang: 
tru-tru-tru-tru (enkele seconden durend). Tijdens jodelen wordt 
de flank naar de andere wulp toegekeerd. De jodelaar zakt enigs­
zins door zijn poten, kantelt zijn lichaam en spreidt zijn staart.
Jodelen geschiedde vooral tegen overvliegende wulpen en indrin­
gers op afstand en ook tegen na een jaagpartij opgevlogen wulpen. 
Wij interpreteren derhalve jodelen vooral ais een signaal op af­
stand, dat ertoe dient indringers buiten te houden. Dit signaal 
is zowel visueel ais auditief. Dat geluiden daadwerkelijk afsto­
tend op indringers kunnen werken is experimenteel o.a. aanneme­
lijk gemaakt door Krebs et. al. (1978).
Niet altijd ging jodelen gepaard met interacties op grote afstand. 
Tijdens pogingen tot beroving, kon het gebeuren dat de berover een 
jodelende opponent tegenover zich kreeg, waarna de berover meestal 
zijn roofpoging opgaf.
Een enkele maal werd gezien, dat een wulp zover door zijn poten 
zakte, dat hij/zij plat op het wad kwam te liggen tijdens het jo­
delen. We kregen een beetje het idee, dat dit vooral optrad in 
situaties waarbij de wulp niet alleen aan een sterke agressieve 
neiging, maar ook aan een sterke vluchtneiging onderhevig was: 
b.v. een territorium-eigenaar, die te maken kreeg met een indrin­
ger, die niet één twee drie "wilde" vertrekken (wat zelden voor­
kwam) .

- Verder had 20 Y gemiddeld één keer per tij, wat wij een "grens­
incident" genoemd hebben. Naar ons idee betrof het hier rituele 
gevechten (ritueel in de ethologische betekenis) tussen eigenaars 
van aan elkaar grenzende territoria.
Tijdens een grensincident lopen de beide vogels langzaam, ais in 
een vertraagde film, zij aan zij in een zeer typische houding 
(zie fig. 9.2.).
Ieder loopt daarbij aan "zijn of haar" kant van wat door dit ge­
drag op een denkbeeldige grens lijkt. Af en toe wordt gepikt in 
losliggende schelpjes of mosselhoopjes, die daarbij opgetild 
kunnen worden. Ook naar onze plastic letterpaaltjes werd gepikt. 
Naast pikken kan ook geboord worden. 20 Y hebben we zelden zien 
eten tijdens een grensincident, maar andere wulpen deden dit 
soms vaker. Met name in situaties, waarbij één van de wulpen 
zich afwendde of een prooi at, kon het gebeuren, dat de ander snel 
kwam toerennen, waarna het ogenschijnlijk geëindigde incident 
opnieuw begon. Grensincidenten duurden over het algemeen enkele 
minuten.
Slechts hoogst zelden liepen grensincidenten uit op werkelijke 
gevechten. Deze dramatische gebeurtenissen, waarbij de vogels 
naar elkaar pikken, naar elkaar met de vleugels slaan en "door 
de modder rollen", hebben we alleen gezien op de dag dat 20 Y 
uit haar territorium verdreven werd en de dag daaraan vooraf­
gaand. Op 14 oktober 1978 had ze twee grensincidenten met een 
ons tot dan toe onbekende vogel. Van deze vogel weten we niet of 
hij in de nabijheid een territorium bezat en dat "wilde" uitbrei­
den, dan wel zich geheel nieuw gevestigd had. Eén van de grens-
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incidenten duurde wel 17 minuten en er werd tot tweemaal toe in ge­
vochten. De volgende dag had 20 Y waarschijnlijk met dezelfde 
vogel (vanwege een licht trekken met zijn poot, "hinkepoot" ge­
doopt) weer een extreem lang grensincident van 22 minuten, in­
clusief 2 gevechten. Tijdens het daaropvolgende grensincident 
van 14 minuten week 20 Y steeds verder terug tot ze ten slotte 
opvloog.
Sindsdien namen we niet meer waar dat ze dit gebied langdurig be­
zocht, terwijl het wel verdedigd werd door een vogel, die we niet 
met zekerheid ais hinkepoot konden indentificeren en daarom nero 
gedoopt werd.
Vanaf 15 oktober tot in ieder geval november 1978 was 20 Y toen 
territoriaal op een nabijgelegen stukje wad (zie fig. 9.13.).
We zijn ervan overtuigd dat, met uitzondering misschien van het 
bovenstaande, grensincidenten op dezelfde plaats ook meestal tus­
sen dezelfde vogels waren, omdat we deze dieren individueel meen­
den te kunnen herkennen. De desbetreffende beesten zagen we in 
"hun" gebied regelmatig andere wulpen wegjagen, zodat het aanne­
melijk is, dat het ook territorium-eigenaren waren.

- Ais 20 Y ver buiten haar territorium en kennelijk in het territo­
rium van iemand anders foerageerde, liet ze zich even makkelijk 
wegjagen, ais indringers zich lieten wegjagen uit háár territo­
rium. Dit is een extra aanwijzing, dat we met plaatsgebonden 
agressie te maken hebben en niet met een overmatig agressieve 
wulp. Overigens kwam het zelden voor dat 20 Y, indien vér buiten 
haar eigen territorium, in andermans territorium foerageerde.

9.3.3. Het_territorium_
Een belangrijk probleem wordt gevormd door de vraag welk stuk ge­
bied onder gegeven omstandigheden tot het territorium gerekend moet 
worden. Ais we voor de periode 8 juli t/m 14 oktober alle waarge­
nomen grensincidenten op een kaart intekenen (fig. 9.3.), vallen 
de geringe verschillen in plaats tussen deze incidenten op.
Ais we nu een lijn door deze grensincident-plaatsen trekken, dan 
omcirkelen we het gebied waar 20 Y te allen tijde "alleen­
heerseres" was. Om tot een volledige omcirkeling van het gebied 
te komen, is het nodig een ander criterium dan grensincident te 
kiezen, voor de plaatsen waar het territorium niet grenst aan an­
dere territoria. Het meest voor de hand liggende is dan de plaats 
tot waar indringers worden weggejaagd.
Passen we echter het wegjaagcriterium overal toe, dan zouden we 
vermoedelijk een in tijd en ruimte veel variabeler territorium 
construeren. Dit is te zien in fig. 9.4. waar voor de periode 
dat de esterline gebruikt werd alle verjagingen ingetekend zijn.
We zien dat 20 Y regelmatig wulpen verjaagt buiten haar "grens- 
incidenten-territorium". In die tijd hadden we ook de indruk, dat 
haar "territorium" naar het noorden verschoven was. We voelen ons 
op het ogenblik niet goed in staat om een voorkeur voor het ene 
of het andere criterium uit te spreken en zullen daarom beide in 
combinatie gebruiken, waardoor we niet meer dan vage grenzen kun­
nen geven.
De in figuur 9.3 gesuggereerde scherpheid lijkt ons dan ook niet 
reëel. Desondanks kunnen we wel zeggen dat ais we de vakken I 1,
I 2, I 3, J 1, J 2, J 3, K 1 en K 2 samenvoegen, dit een vrij 
redelijke benadering van het territorium in die periode is.
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=20Y
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Fig. 9.3.: Territoriumkaart v.h. NO-kwadrant gebaseerd op de
waarnemingen tussen 8 juli en 14 okt. 1978. Getrok­
ken lijnen geven de grenzen aan die gebaseerd zijn 
op grensincidenten (die weergegeven zijn met de ge­
kruiste degens en indien over enige afstand verbon­
den met een stippellijn). Onderbroken lijnen zijn 
gebaseerd op verjagingen.
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Fig. 9.4.: Verjagingen door 20Y in het 'esterline-gebied' in
de periode 13 sept, t/m 14 okt. Met een pijl is de 
plaats waar 20Y begon met rennen verbonden met de 
plaats waar zij eindigde. De getrokken lijn is de 
grens van haar territorium, gebaseerd op de grens­
incidenten in deze periode.
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Deze samenvoeging was noodzakelijk om berekeningen uit te kunnen 
splitsen naar binnen en buiten het territorium.

9.3.4. Territoriale_s^steem_0£_£0£ulatieniveau
Onder de geringde wulpen waren zowel (?c? ais die territoria ver­
dedigden. Dit stemde overeen met onze indruk van de ongeringde wulpen.
Niet alle wulpen waren territoriaal en ook hier betrof het zowel 
dV’als Het is moeilijk om vast te stellen, dat een bepaald in­
dividu geen territorium verdedigt, omdat een territoriumeigenaar 
ook wel buiten zijn territorium foerageert.
Het duidelijkste voorbeeld van een niet-territoriale wulp was 
"flipje", een gekleurringd <?, dat we dagenlang, vaak gedurende het 
gehele getij, even buiten ons proefgebied in landaanwinningsvak 5A 
zagen foerageren. Geen enkele maal (ook niet toen hij een heel getij 
gevolgd werd) namen we andere vormen van agonistisch gedrag waar dan 
vluchten. Naar onze indruk was het grootste deel van de wulpen, die 
in en buiten de vanuit de wadhut zichtbare landaanwinningsvakken 
foerageerden, niet territoriaal. Vanwege het verschil in moeilijk­
heidsgraad bij het vaststellen of een wulp al of niet territoriaal 
is, kunnen we dit idee niet toetsen aan waarnemingen over de ge­
ringde wulpen!.
Opvallend is dat ook niet-territoriale vogels zeer plaatsgebonden 
kunnen zijn, zelfs van het ene op het andere jaar. Zie fig. 9.5.
Dat op iets grovere schaal wulpen zeer plaatstrouw zijn, is reeds 
aangetoond door Bainbridge en Minton (1978). Zij vonden, dat in 
het overwinteringsgebied geringde wulpen zelden uit een ander 
estuarium teruggemeld werden, dan waar ze geringd waren, ais het 
om terugmeldingen in de winter ging. Figuur 9.5. wekt echter, de 
indruk dat ook op nog kleinere schaal een grote plaatstrouw aan 
het voedselgebied optreedt, met duidelijke verschillen tussen in­
dividuen.
Binnen de slikkige landaanwinningswerken werden her en der grens­
incidenten gezien, maar vaker nog werd jodelen gehoord. Desondanks 
was zeker niet al het wad bezet met territoria, zoals ook blijkt 
uit de territoriumkaart van het NO-kwadrant (fig. 9.3.).
Op het zandige Arenicola-wad ten noorden van de landaanwinningswer­
ken werd geen territoriaal gedrag waargenomen. Ook in Ferwerd wer­
den door Leo Zwarts alleen binnen de landaanwinningswerken territo­
ria geconstateerd.
Het is niet onmogelijk dat in de herfst ook in de weilanden terri­
toria verdedigd werden, aangezien regelmatig gejodel gehoord werd 
en soms een jaagpartij gezien werd.
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9.4. Kan het territoriale systeem het dichtheidsafhankelijke foerageer- 
succes van de gemiddelde wulp verklaren?

9.4.1 . Gevolgde_uitwerkingsmethode
Om na te gaan of het territoriale systeem het dichtheidsafhankelijke 
foerageersucces kan verklaren, staan ons alleen de gegevens van 20 Y
ter beschikking. Het ligt voor de hand om dan na te gaan of de eet-
snelheid van 20 Y daalt, bij een toename van de wulpdichtheid.
Indien dit het geval mocht blijken te zijn, staan de gegevens ons 
meteen toe om na te gaan in hoeverre het effect veroorzaakt wordt
door een toename van de tijd besteed aan agressie.
We kunnen overigens opmerken dat we,op grond van de eigenschappen 
van het territoriale systeem zoals we die nu kennen^a priori een 
dichtheidsafhankelijk foerageersucces verwachten. Het blijkt dat 
de territoria een aantal vakken van 0.1 ha beslaan. Dit betekent 
dat ais we 2 of meer wulpen binnen een vak van 0.1 ha waarnemen 
er een grote kans is, dat we te doen hebben met een grensincident, 
of een territoriumeigenaar, die één of meer indringers voor zich 
uitjaagt.
Om de gegevens zo vergelijkbaar mogelijk te maken met de gegevens, 
zoals die in Ferwerd in 1977 werden verzameld, werden de volgende 
beslissingen genomen:
- Voor de analyse werden alleen vakbezoeken gebruikt die langer 

dan 1 minuut waren. Deze beslissing werd genomen, omdat de zeer 
korte vakbezoeken (ais een wulp b.v. door een hoek van het vak 
loopt) in de Ferwerdgegevens voor een enorme variantie bleken te 
zorgen. De rationale achter het even zwaar laten tellen van de 
overgebleven vakbezoeken is dat, hoewel de schatting van de 
foerageersnelheid verbetert met een toenemende tijdsduur, de 
representativiteit van de eenmalige dichtheidsmaat afneemt met 
een toenemende tijdsduur.

- Alleen de vakbezoeken, waarbij 20 Y actief was zijn verwerkt.
In Ferwerd werden alleen actieve wulpen geprotocolleerd.

- I.t.t. de Ferwerdgegevens is geen uitsplitsing gemaakt naar ge­
geten prooisoort. Dit leek voor 20 Y niet goed mogelijk, omdat
ze bijna alle tijen zowel krabben ais strandgapers heeft gegeten. 
Verder is het moeilijk om te bepalen naar welke prooisoort is 
gezocht, ais er tijdens een vakbezoek niets gegeten is (zie 
hfst. 6).
Om de rol van agressie in relatie met het territorium voor eeij 
eventueel effect te onderzoeken, werden tevens de volgende be­
slissingen genomen.

- Alleen de gegevens verzameld tussen 28 juli en 15 oktober zijn 
gebruikt. v 6 6 r  28 juli is geen agressietijd gemeten.
Na 15 oktober had 20 Y een nieuw territorium en daar zijn in 
vergelijking tot de periode ervoor, weinig gegevens over ver­
zameld.

- De waarnemingen zijn uitgesplitst naar al of niet binnen terri­
torium. Onder het territorium in de periode 28 juli t/m 14 okto­
ber zullen we de vakken I 1, I 2, I 3, J 1, J 2, J 3, K 1 en K 2 
verstaan. Dit op grond van de territoriumkaart (fig. 9.3.).
Zie ook paragraaf 9.3.3.

- Naast milligram AFDW (ash free dry weight) per seconde bezoek­
tijd (alle tijd, minus langdurige poets- en pitpauzes) is ook 
mg AFDW per seconde agressieloze bezoektijd (bezoektijd minus
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tijd besteed aan agressie) gebruikt ais maat voor de opname­
snelheid .

- Er is niet gecorrigeerd voor de eventuele invloeden van water­
stand, bodemtemperatuur en windsnelheid. Hierover was op het mo­
ment van analyse niets bekend. Wel zijn twee "extreme" dagen 
buiten de analyse gehouden. De rechtvaardiging voor een dergelij­
ke dubieuze stap, wordt hieronder gegeven.

9.4.2. Gebeurtenigsgn op de stormdagen 27 augustus en 11 september
De enige dagen waarop er waarnemingen zijn waarbij 20 Y met meer 
dan 6 andere wulpen in hetzelfde vak van 0.1 -ha foerageerde,waren 
27 augustus en 11 september.
Dit waren ook de dagen met de grootste windsnelheden (resp. gemid­
deld 12¿ en 14$ m/sec.). Door deze stormachtige noordwesten wind 
viel veel wad buiten de landaanwinning niet droog, waardoor de 
wulpendichtheden in ons proefgebied zeer hoog waren.
Dit is te zien in fig. 9.6.
Ais we nu de "Ferwerdgrafiek" voor 20 Y maken (fig. 9.7.a) dan 
moeten we beseffen, dat alle dichtheden boven 7 wulpen per 0.1.-ha- 
afkomstig zijn van deze twee stormdagen. Opvallend is, dat de foe- 
rageersnelheid van 20 Y veel hoger ligt, dan de "gemiddelde" wulp 
in Ferwerd.
Er is geen sprake van een duidelijk dichtheidsafhankelijk effect. 
Dit komt met name door 27 augustus. Op deze dag foerageerde 20 Y 
veel buiten haar territorium en besteedde erg veel tijd aan agres­
sie. Achteraf ben ik van mening dat veel van deze agressie geen 
wegjagen, maar beroven betrof. Het vaststellen van beroven bij 
strandgapereters vereist namelijk, dat je erop verdacht bent-
Ervaringen in 1979 hebben ons geleerd, dat je berovingen tussen 
strandgaperetende wulpen alleen kunt volgen, met een kijker: de 
beroofde wulp verlaat zijn gapergat meestal, voordat dit in het­
zelfde telescoopbeeld verschijnt met de berover. Het aantal van 
4 succesvolle berovingen door 20 Y, lijkt mij dan ook te klein 
voor deze dag.
Berovingen zouden kunnen verklaren, waarom de foerageersnelheid 
van 20 Y op 27 augustus, ondanks de ongunstige weersomstandighe­
den (zie hfst. 5 en 7) niet lager was dan anders (zie fig. 9.7.b). 
Deze ongunstige weersomstandigheden deden zich wel voelen op 
11 september toen de wind nog harder woei en 20 Y in het slenkje 
door haar territorium, naar krabben viste (zie hfst. 5 en 7).
Hoewel ze een aantal korte agressies had, was van een systematisch 
wegjagen van de indringers geen sprake en deze korte agressies 
zouden ook wel pogingen tot beroven geweest kunnen zijn.
Deze moeilijkheden met de interpretatie van het gedrag, hoewel op 
zich interessant, gekoppeld aan de uitzonderlijke weersomstandig­
heden, maken dat de verdere analyse m.i. beter zonder deze dagen 
kan geschieden.



okfc runr dec

Het gemiddelde aantal fouragerende wulpen tijdens 
de laagwaterperiode (waterstand lager dan - 28 cm 
NAP) in de NO-kwadrant, berekend over alle tellin­
gen, uitgezonderd verstoorde tellingen. Bijzondere 
gebeurtenissen zijn ais volgt aangegeven:
• =  omliggend moedwillig verstoord,-^ = laatste 
tellingen in het tij ontbreken,V  = zware noord- 
westerstorm.
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Fig. 9.7.a.: Fourageersnelheid van 20Y ais funktie van de wulpen-
dichtheid voor alle waarnemingen. Per dichtheid is 
de gemiddelde fourageersnelheid weergegeven, inclu­
sief standaardfout. Boven de x-as staat het aantal 
waarnemingen, waarop het gemiddelde berust. De ge­
trokken lijn is dezelfde grafiek voor de gemiddel­
de wulp in Ferwerd (gegevens Leo Zwarts, 1977).
Zie verder in de tekst.
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Fourageersnelheid van 20Y ais funktie van de wul­
pendichtheid voor 20Y op 11 sept. (•) en 27 aug. 
(0). Alleen de gemiddelden zijn gegeven. Boven de 
x-as staat het aantal waarnemingen, waarop het ge­
middelde berust, voor de beide waarnemingsdagen.
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20Y in territorium. In a opnamesnelheid als funktie 
van de wulpendichtheid. Gemiddelden met standaard­
fouten berekend over bezoektijd (•) en agressie- 
loze bezoektijd (0).
Boven de x-as het aantal waarnemingen.
In b % tijd (v.d. bezoektijd) besteed aan agressie 
voor verschillende wulpendichtheden. Gemiddelden 
met standaardfout. Boven de x-as het aantal waar­
nemingen. Zie verder in de tekst.
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Fig. 9.9.a . en b.: Idem fig. 9.8.a. en b., maar dan voor 20Y buiten
haar territorium.
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Fig. 9.10.a. en b.: Opnamesnelheid 20Y als funktie van de afstand tot
de dichtstbijzijnde wulp. Gemiddelden over afstands- 
klassen (met een 'breedte' van 15 m) met standaard­
fouten, berekend van bezoektijden (•) en agressie- 
loze bezoektijden (0). Boven de x-as het aantal 
waarnemingen. In a is 20Y in territorium. In b is 
20Y in het vrije gebied.
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• 3 • Çevolgen_van_een_toename_yan_de_wul2endichtheid_o£_de_foerageer- 
sne1heid_van_2O Y

Wanneer we aantal foeragerende wulpen per vak van 0.1 -ha ais maat 
nemen voor de dichtheid, blijkt meteen een meettechnisch nare 
eigenschap van deze variabele:
Er zijn veel waarnemingen van 1 foeragerende wulp (c.q. 20 Y), een 
redelijk aantal waarnemingen van 2 wulpen (20 Y met een "indrin­
ger") en waarnemingen van 3 of meer wulpen komen praktisch niet 
voor. Bij het interpreteren van de figuren 9.8. en 9.9. moeten we 
dus vooral op het verschil tussen 1 en 2 wulpen letten.
Dan blijkt, dat de opname per sec. bezoektijd zowel binnen ais 
buiten haar territorium daalt bij aanwezigheid van een andere 
wulp in het vak. Deze daling kan maar ten dele verklaard worden 
door een toename van de tijd besteed aan agressie (fig. 9.8.b en 
fig. 9.9.b).
Dit blijkt ais we deze agressietijd aftrekken van de bezoektijd 
en de foerageersnelheid uitrekenen over deze "agressieloze be­
zoektijd" (fig. 9.8.a en fig. 9.9.a).
Gebruiken we afstand tot dichtstbijzijnde foeragerende wulp ais 
dichtheidsmaat (fig. 9.10.)^dan verandert dit beeld niet.
Opvallend is echter het hoge percentage tijd besteed aan agressie 
in het vrije gebied, vergeleken met het territorium (fig. 9.11).
Dit is waarschijnlijk een gevolg van het feit, dat een randje van 
het territorium van 20 Y in het "vrije gebied" lag (zie fig. 9.3.).
Zo is alle tijd besteed aan grensincidenten, het gevolg van twee 
grensincidenten in het uiterste NW-hoekje van J 4 op 14 oktober. 
Tevens is te zien, dat grensincidenten optreden ais de twee wul­
pen op korte afstand van elkaar zijn. Wegjagen komt over een veel 
breder traject van afstanden voor. Jodelen "pur sang" geschiedt 
vrijwel onafhankelijk van de afstand tot de andere wulp. Dit be­
tekent dat jodelen, uitgedrukt ais percentage van de totale agres­
sietijd, toeneemt met de afstand. Een extra aanwijzing dat jodelen 
een signaal voor de lange afstand is. Verder leert de uitsplitsing 
naar agressietype ons, dat een interpretatie van de correlatie tus­
sen korte afstanden en veel agressie, ais zouden korte afstanden 
de kans op agressie verhogen, waarschijnlijk foutief is. De cor­
relatie wordt voornamelijk veroorzaakt doordat de wulpen tijdens 
een grensincident dicht bij elkaar lopen. In de gevallen dat we 
grensincidenten zagen ontstaan, deden zich meestal de volgende 
gebeurtenissen voor: een territoriumbaas foerageert buiten zijn 
territorium, wordt weggejaagd, vlucht en "lijkt dan plotseling 
het besluit te nemen: tot hier en niet verder", waarna een grens­
incident ontstaat. De wegjagende territoriumeigenaar kan uit ie­
dere hoek van zijn territorium komen aanzetten.
Samenvattend kan gesteld worden, dat het territoriale gedrag van 
20 Y verantwoordelijk lijkt voor een afname in haar opnamesnelheid 
bij een toenemende wulpendichtheid, onder niet al te extreme weers­
omstandigheden. De tijd besteed aan agressie blijkt echter niet 
volledig verantwoordelijk voor de daling. Dit zou het gevolg kun­
nen zijn van het in hfst. 7.10. beschreven fenomeen, dat de zoek­
tijd tussen 2 prooien indien een agressie had plaatsgevonden, 
méér toenam dan je op grond van de tijd besteed aan agressie zou 
verwachten. De gegevens waarop deze conclusie gebaseerd is, vor­
men een kleine steekproef uit het totale bestand van 20 Y. Het 
blijft dus zinnig om te onderzoeken of deze trend ook voor de 
overige gegevens opgaat. Dat is gebeurd in fig. 9.11. Binnen het 
territorium wordt ons vermoeden bevestigd; de gegevens over bui­
ten het territorium zijn minder overtuigend, maar ook minder in 
getal.
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Fig. 9.11.a. en b.: Percentage tijd besteed aan agressie (berekend
over bezoektijd), uitgesplitst voor verschillende 
agressie-soorten (zie legenda bij a), ais funktie 
van afstand tot dichtstbijzijnde wulp. In a is 
20Y in haar territorium. In b is 20Y in het vrije 
gebied.
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Fig. 9.12.a. en b. Opnamesnelheid ais funktie van verschillende klas­
sen van % tijd besteed aan agressie.
Gemiddelden , berekend over be­
zoektijd (■■) en agressieloze bezoektijd (C3).
De getallen zijn het aantal waarnemingen. In a is 
20Y in haar territorium. In b is 20Y in het vrije 
gebied.
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9.5. Waarom een territorium?
9.5.1. Inleiding

We begrijpen territoriaal gedrag op het moment, dat we in staat 
zijn met goed gevolg de volgende voorspellingen te doen:
1. Waar en wanneer wulpen territoria zullen gaan verdedigen.
2. Hoe intensief een territorium onder gegeven omstandigheden ver­

dedigd zal worden (intensiteit bijvoorbeeld te meten ais per­
centage tijd besteed aan agressie en/of geëffectueerde exclusi­
viteit van het territorium).

3. Hoe "groot" het territorium zal zijn (grootte gemeten in termen 
van oppervlakte en/of voedselaanbod)

Wanneer we aan de immense berg literatuur over dit onderwerp snuf­
felen valt op, hoe gering het aantal studies is, waarin men ge­
probeerd heeft met empirische gegevens de veelheid aan ideeën te 
ondersteunen. Vroeger werd gezocht naar de functie van het terri­
torium en dus eigenlijk naar een specifieke selectiedruk, die ter­
ritoriaal gedrag zou kunnen verklaren. Tegenwoordig wordt meer ge­
zocht in de richting van een optelsom van selectiedrukken: de ba­
ten van territoriaal gedrag moeten opwegen tegen de kosten 
(Brown, 1964). Kosten en baten worden over het algemeen gemeten 
in energie per tijd (zie ook hoofdstuk 4). Zo geformuleerd is het 
duidelijk, dat het om de relatieve "fitness" van een individu 
gaat (Verner, 1977). Het kan best zijn, dat een wulp door terri­
toriaal te zijn, zijn overlevingskansen verkleint. Ais hij daar­
mee de overlevingskansen van niet-territoriale wulpen sterker 
verkleint dan zijn eigen overlevingskansen, dan is het gedrag 
toch adaptief. Het is daarom merkwaardig, dat Carpenter en Mac- 
Millen (1976) en Gili en Wolf (1975) hun modellen formuleren in 
termen van absolute fitness (het netto-verschil in energie-op- 
brengst per tijdseenheid voor één individu, ais hij al of niet 
territoriaal zou zijn). Dit tast echter hun goed gedocumenteerde 
conclusie over een voordeel van territoriaal gedrag bij nektareters 
niet aan. Zij vonden dat binnen territoria het voedselaanbod hoger 
was dan daarbuiten, waardoor territoriumbazen een hoger foera- 
geersnelheid hadden dan indringers. We komen nog terug op het 
probleem van relatieve en absolute fitness.
In dit verband moeten we overigens nog de mogelijkheid noemen dat 
territoria beperkt zijn tot plaatsen met duidelijke markeringen 
(Goss-Custard, 1970 in Crook). Het is natuurlijk mogelijk, dat 
territoria tot de landaanwinningswerken beperkt zijn vanwege dé 
markante palenrijen. Hiertegen pleit de waarneming aan wulpen 
dat: "pairs of birds would apparently contest areas as well as 
feeding sites and food items but, unlike Redshank, these occurred 
on open mud flats and not necessarily near linear topographic 
features" (Goss-Custard in Crook, 1970). Verder is het zo, dat 
ook al zouden markeringen beperkend zijn, we binnen de landaan­
winningswerken nog moeten verklaren waarom niet alle wulpen 
territoriaal zijn en niet overal territoria gevestigd worden.
We zullen ons voor de wulp verder niet met deze mogelijkheid be­
zighouden en op zoek gaan naar de eventuele kosten en baten van 
territoriaal gedrag t.o.v. niet-territoriaal gedrag.
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9.5.2. Kosten en baten van territoriaal gedrag
Algemeen wordt tijd en energie,besteed aan het territorium verdedi­
g e n d s  een kostenpost opgevoerd. Op grond van het feit, dat we ge- 
interesseerd zijn in relatieve fitness, geloven wij dat het van 
theoretisch belang is de verschillende vormen van agressie geschei­
den te behandelen. Tijd en energie besteed aan grensincidenten kun­
nen zonder meer ais kosten opgevoerd worden, aangezien het gekra­
keel tussen de baasjes onderling betreft. Met wegjagen is dat 
noeilijker. Wegjagen is pas noodzakelijk ais een indringer zich in 
een territorium waagt en leidt tot vluchten van de indringer. Wan­
neer nu per jaagpartij de tijd en energie besteed aan wegjagen 
voor de verjager gelijk is aan de tijd en energie besteed aan 
vluchten voor de vluchter, dan kunnen we wegjagen pas op de kosten­
post schrijven ais er meer indringers zijn, dan territoriumeigena- 
ren. Per jaagpartij zal dan de gemiddelde territoriumeigenaar meer 
tijd verliezen, dan de gemiddelde indringer. Naar onze indruk 
overheersten inderdaad de niet-territoriale wulpen (zie hoofdstuk
9.3.4.). Daar komt bij dat het waarschijnlijk is, dat per jaag­
partij de tijd door de verjager besteed aan verjagen hoger ligt 
dan de tijd besteed aan vluchten door de vluchter (N.B. het gaat 
hier nieiom de gemiddelde jager of vluchter). Vaak begon de vluch­
ter pas met vluchten, ais de jager al een tijd aan het rennen was.
Welke baten wegen nu tegen deze kosten op?
Dat er baten zijn,is een nog onbewezen vooronderstelling. Daarover 
later meer. Het zou ons echter vanwege de gecompliceerdheid van 
het gedrag zéér verbazen ,als territoriaal-zijn een onvoordelige 
strategie is. Verder kunnen we opmerken, dat het ontbreken van 
gegevens over niet-territoriale vogels en gebieden een groot ge­
mis is.
De eventuele baten zouden zich op korte (binnen een tij) of lange 
termijn kunnen manifesteren.
Uitgewerkt tot hypothesen krijgen we dan:
1. Het aantal voor de wulpen vindbare prooidieren wordt binnen een 

tij in sterke mate negatief beïnvloed door foeragerende wulpen. 
Dit kan door uitputting van een kleine vindbare fractie, of 
door onbereikbaar worden van een (niet noodzakelijkerwijs 
kleine) vindbare fractie. Exclusief gebruik van het territo­
rium leidt dan tot een aanzienlijke vertraging van deze voor
de opnamesnelheid nadelige effecten.

2. Territoriale gebieden bevatten meer voedsel dan niet-territori­
ale gebieden. De tijd verloren met wegjagen wordt gecompenseerd 
door een hoge foerageersnelheid, die vanwege een verlaagde pre- 
datiedruk in het territorium voor langere tijd gewaarborgd is.

Een noodzakelijke voorwaarde van hypothese 2 is,dat de predatie- 
druk van de wulp op zijn prooien van een meetbare grootte is en 
liefst "aanzienlijk". Omdat we hypothese 2 niet ais een kwantita­
tief model hebben geformuleerd, kunnen we voor "aanzienlijk" geen 
getal invullen. We zullen bij het hieronder volgende onderzoek 
naar de predatiedruk van 20 Y op haar voedselvoorraad dan ook 
alleen conclusies kunnen trekken, ais we extreme waarden voor deze 
predatiedruk vinden.
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Vooral in juli, maar ook nog in augustus bestond het voedsel van 
20 Y voor een groot deel uit tweedejaars strandkrabben (hoofdstuk 
5). In figuur 9.12. valt te lezen, dat de totale predatiedruk van
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Fig. 9.12.: Cumulatief aantal tweedejaars-strandkrabben, in

het seizoen, door 20Y in territorium gegeten (----)
en uit het territorium verdwenen (------ ).
Zie verder in de tekst.
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20 Y op deze krabben gedurende daglichttijen ongeveer 35% heeft 
bedragen. Deze grafiek is gebaseerd op een aantal aannames. Het 
aantal krabben dat 20 Y per tij at,is berekend door het gemiddelde 
aantal gegeten krabben per tij per maand (tabel 5.4.) te vermenig­
vuldigen met het aantal daglichttijen per maand, dat op 30 of 31 
gesteld werd. Het verdwenen aantal krabben is berekend uit de 
dichtheidsschattingen in hoofdstuk 3.3., en een schatting van 
6.000 m2 ais oppervlakte voor het territorium. Hierbij is aange­
nomen, dat de op het wad levende tweedejaarskrabben sedentair zijn 
en in de loop van de nazomer de geulen intrekken (Klein-Breteler, 
1976a). Voor de figuur is aangenomen, dat begin oktober alle 
tweedejaarskrabben van het wad verdwenen zijn.
Om een aantal redenen betreft het hier een minimale schatting van 
de predatiedruk op de krabben in het territorium van 20 Y. Geen 
rekening is gehouden met de predatie door indringers (en andere 
vogelsoorten), met name bij afwezigheid van 20 Y. Mogelijke nachte­
lijke predatie is verwaarloosd. Het aantal daglichttijen per dag 
is zeker in juli en augustus hoger dan 1. En alle krabben die voor 
het bijvoerexperiment zijn losgelaten (1.250 exx) zijn meegeteld 
ais verdwenen, terwijl deze "ontheemde" dieren, misschien al na de 
eerste overvloeding verdwenen waren. Bedenken we verder, dat niet 
alle krabben voor de wulpen oogstbaar zijn vanwege de wegtrek in 
de loop van de nazomer en mogelijke "natuurlijke" mortaliteit, dan 
moeten we de geschatte predatiedruk ais zéér hoog aanmerken.
De situatie bij het wintervoedsel van 20 Y, de strandgaper, lijkt 
geheel anders. Volgens de bemonsteringsgegevens in hoofdstuk 3.2., 
zou de dichtheid in de loop van de waarnemingsperiode zelfs toege­
nomen zijn. Het is niet bekend of deze conclusie statistisch sig­
nificant is. Ais we de predatiedruk van 20 Y gedurende de daglicht­
tijen- op dezelfde wijze ais voor de krabben schatten, komt dit 
neer op 0,85 gapers/m2. Dit is 5% van 16 gapers/m2 (de dichtheid 
op 31 juli 1978), waarbij we overigens aannemen, dat gapers bene­
den de 35 mm lengte niet gegeten worden. Ais 20 Y nu haar terri­
torium ook in de maanden november t/m maart verdedigd zou hebben, 
wat in het merendeel der Nederlandse winters goed mogelijk zou 
zijn geweest, dan zou haar predatiedruk i gaper per m2 per maand 
hebben bedragen. Dit ondeMe extra aannames, dat strandgapers 
haar enige wintervoedsel vormen en haar opname voor die periode 
geschat kan worden uit de opnamegetallen in tabel 5.4. Voor de 
vijf wintermaanden in kwestie, wordt dat 2\ gaper per m2, ofte­
wel 11% van 22 gapers per m2 (de dichtheid op 16 oktober 1978).
Ook dit moet weer ais een minimum schatting beschouwd worden. Er 
komt nog bij dat een deel van de strandgapers onbereikbaar is 
(hfst. 5.3.). Wanneer de bereikbare fractie bijvoorbeeld 50% zou 
bedragen (50% is het percentage van de bereikbare biomassa), dan 
zou de predatiedruk al 22% worden. Tevens neemt de conditie van de 
strandgapers af in de loop van de winter (hfst. 3.2.).
Ais we desondanks deze predatiedruk "laag" vinden, zou hypothese 
2 mogelijk "gered" kunnen worden, ais 20 Y haar territorium een 
aantal jaren achtereen verdedigde. Dit lijkt ten dele het geval 
te zijn (fig. 9.13.). De plaatstrouw over de drie winterseizoenen 
in kwestie, is ongelofelijk. Merkwaardig is dan echter de periode 
vanaf 26 oktober 1978 tot het eind van de waarnemingsperiode, 
waarin ze een andere territorium dan voorheen verdedigde. Hier­
tegenover staat, dat ze haar territorium niet vrijwillig verliet,
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Fig. 9.13. Territorium van 20Y in het NO-kwadrant voor ver­
schillende periodes.
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maar door een gevecht "tot de aftocht gewongen werd". Aan de 
"aantrekkelijkheid" van het oude territorium wordt dus geen af­
breuk gedaan. In hoeverre de uitslag van het gevecht al bij voor­
baat vaststond^is nog onbekend. Overigens kunnen we opmerken, dat 
de schaarse gegevens, die ons ter beschikking staan, erop duiden 
dat territoria in het algemeen over perioden van maanden, zo niet 
jaren, verdedigd worden. Twee geringde mannetjes W 122 Y 
("Kareltje") en W 120 Y werden resp. van 18 juli tot 28 oktober 
en van 21 augustus tot 12 oktober in hun territorium waargenomen. 
Kareltje keerde in 1979 naar hetzelfde territorium terug. W 210 Y 
werd niet gezien. Tevens bleven naar ons idee de twee ongeringde 
territoriale wulpen in het NO-kwadrant (de bazin van K 2 en het 
baasje van H 2) de hele waarnemingsperiode trouw aan hun terri­
toria. De bazin van K 2 (vanwege haar lange, opvallend rechte 
snavel en merkwaardige donkere kop, de meest herkenbare van de 
twee) was naar ons idee ook in de zomer van 1979 aanwezig.
Een andere mogelijkheid om hypothese 2 te redden zou zijn, dat een 
verlaging van enkele procenten in het voedselaanbod al tot een 
voor de wulp kritieke daling van de foerageersnelheid leidt.
Er is enige aanwijzing dat een toename van het gaperaanbod gepaard 
gaat met een toename van de foerageersnelheid (hfst. 8.2.) en dat 
lang niet alle gapers vindbaar zijn (hfst. 8.7.). Zolang deze 
relaties niet precies bekend zijn en zolang we niet over een kwan­
titatieve theorie beschikken, die aan zou kunnen geven wat "kri­
tiek" is, zal het trekken van duidelijke conclusies onmogelijk 
blijven.
Met betrekking tot hypothese 1 kunnen we opmerken, dat er voorlo­
pig geen aanwijzingen zijn over een daling van de foerageersnel­
heid in de loop van het tij (hfst. 6 en 7.9.).

«j.5.3. Het netto-resultaat van kosten en baten
Ongeacht wfelke baten tegen de kosten opwegen, doen sommige gegevens 
uit 1978 ons vermoeden, dat ze ruimschoots tegen de kosten opwegen.
Een situatie, waarbij de territoriale vogels in het voordeel zijn 
vergeleken met de niet-territoriale vogels, is theoretisch goed 
voorstelbaar. De overgebleven niet-territoriale gebieden zouden 
bijvoorbeeld "te slecht" kunnen zijn om territoria rendabel te
kunnen verdedigen. In zo'n geval zou je natuurlijk nog wel moeten
verklaren waarom de niet-territoriale vogels niet harder proberen 
ook een territorium te veroveren.
Het is ook mogelijk dat de "fitness" van territoriale vogels gelijk 
is aan de "fitness" van niet-territoriale vogels. In zo'n geval 
verwacht je afhankelijk van milieu-omstandigheden een stabiele 
evenwichtsratio van de twee strategieëa bij een laag aantal ter­
ritoriale vogels moet het voordelig zijn om territoriaal te wor­
den en bij een hoog aantal onvoordelig.
Ais het er namelijk niets toe zou doen welke strategie je ais 
wulp volgt, is het onbegrijpelijk dat de twee Strategien naast 
elkaar blijven bestaan.
Een situatie,tot slot, waarbij de "fitness" van territoriale vo­
gels lager is dan van niet-territoriale vogels, is moeilijk voor­
stelbaar.
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Kijken we naar het percentage tijd, dat 20 Y per tij besteedde aan 
rustpauzes (poetsen en pitten) en vergelijken we dat met de overi­
ge wulpen in het NO-kwadrant (een mengsel van territotiale en 
niet-territoriale wulpen), dan zien we dat 20 Y vaker rustte dan 
de overige wulpen (fig. 9.14.). Of het bij een poetspauze nu gaat 
om "tijd over" of een verteringspauze (een tijdelijk overvoerd zijn 
van het spijsverteringssysteem), in beide gevallen lijkt het een 
voordelige situatie. Het zou natuurlijk kunnen zijn, dat het hier 
om een verschil tussen dTf en gaat.

Fig. 9.14.: Gemiddelde fourageerpercentage van 20Y ais funktie
van ditzelfde percentage voor de overige wulpen in 
het NO-kwadrant, berekend per dag. Gegevens van de 
vakjestellingen. O: minder dan IO tellingen.
•: IO of meer tellingen.
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kend in 1978. Alle vogels zijn gevangen op 10 sept. 
1977.
In b frekwentieverdeling van de snavellengten, 
berekend over alle vangsten t/m nov. 1979.
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Duidelijker is daarom de waarneming, dat van de zes geringde wulpen, 
die regelmatig genoeg gezien werden om hun sociale status te bepa­
len, de drie territoriale vogels binnen hun sexklasse zwaarder 
waren dan de niet-territoriale vogels (fig. 9.15.). Wulpen worden 
in de loop van de herfst aanzienlijk zwaarder (Boere in Glutz von 
Blotzheim, 1975). Het is aannemelijk, dat het hier een vetvoor- 
raad betreft, die ertoe dient moeilijke perioden in de winter te 
overleven (Pienkowski et.al., 1979). Een probleem is dat het om 
een kleine steekproef gaat en dat de sociale status een jaar na de 
vangdatum bepaald is. Wat het laatste betreft kunnen we erop wij­
zen dat het erop lijkt, dat territoriale vogels een grote kans 
hebben het volgende jaar weer territoriaal te zijn (hfst. 9.5.).
Naar ons idee, is de meest waarschijnlijke interpretatie van de 
grafiek, dat de niet-territoriale vogels met een slechtere voed­
selsituatie te maken hebben dan de territoriale vogels. Voorlo­
pig is het ons namelijk nog niet gelukt een reden te bedenken, die 
niet-territoriale wulpen zou dwingen een lager streefgewicht te 
hanteren dan territoriale wulpen.

15 IO IS
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Wat zijn de consequenties van het territoriale systeem voor de

Op grond van het territoriale systeem verwachten we dat de dicht­
heid foeragerende wulpen in territoriale gebieden hoger zou worden 
indien deze niet meer verdedigd zouden worden. Het zou ideaal zijn 
om dit te kunnen onderzoeken, ais op sonmige dagen de territoria 
wel verdedigd werden en op andere dagen niet, terwijl de overige 
condities niet verschilden. Deze situatie deed zich niet voor.
Wel bleef 20 Y soms lang weg uit haar territorium om elders (met 
name de Zandbank) te foerageren (zie hfst. 5). Ais we nu de vak- 
jestellingen gebruiken om het aantal wulpen in het territorium 
van 20 Y uit te zetten tegen het totaal aantal wulpen in het 
NO-kwadrant, waarbij we een onderscheid maken tussen tellingen 
waar 20 Y aanwezig was en tellingen waar 20 Y afwezig was, dan 
krijgen we fig. 9.16.
Onze voorspelling blijkt te kloppen, hoewel niet overtuigend. Een 
aantal factoren zouden hiervoor verantwoordelijk kunnen zijn. Ten 
eerste is er verschil tussen een X aantal wulpen en een X-l aantal 
wulpen pius 20 Y.
In het laatste geval namelijk zijn we al bij voorbaat verzekerd 
van in ieder geval één wulp die in het territorium van 20 Y loopt. 
Ten tweede is de keuze van de 0.1 -ha-vakken die ais territorium 
van 20 Y gelden, arbitair en horen ten dele tot andere territoria. 
Het is waarschijnlijk dat de grafiek "mooier" zou worden, ais we 
ons beperkt hadden tot de centrale 0.1 -ha-vakken in het terri­
torium van 20 Y. Ten derde zou er een systematisch verschil kunnen 
bestaan tussen dagen, waarop 20 Y veel tijd in haar territorium 
besteedde en dagen waarop ze er weinig tijd besteedde. Er is een 
aanwijzing (hfst. 5), dat 20 Y haar territorium verliet ais haar 
foerageersnelheid lager was dan anders. Het is aannemelijk, dat 
de foerageeromstandheden dan ook voor andere standgapersspecialis- 
ten minder gunstig waren. Dat zou betekenen, dat bij eenzelfde to­
taalaantal in het NO-kwadrant een groter deel uit wornenetende cfâ1 
zou bestaan (die overigens ook door 20 Y verjaagd werden). Deze 
<?(? nu, prefereren waarschijnlijk heel andere plekken in het NO- 
kwadrant, dan de
Dat wulpendichtheden systematisch tussen plekken verschillen, 
blijkt ais we de verwachting van het aantal in het territorium 
van 20 Y bij homogene verspreiding, vergelijken met de verande­
ringen. Zelfs bij afwezigheid van 20 Y blijven de dichtheden "te 
laag".

Aai.tai wulpen (incl. 20Y) in het territorium van 
20Y (Kl, K2, Jl, J2, J3, II, 12 en 13) fouragerend 
ais funktie van het totaal aantal in het NO-kwa­
drant fouragerend, uitgesplitst naar aan- (•) en 
afwezigheid (O) van 20Y. Weergegeven zijn de ge­
middelden , berekend over dicht-
heidsklassen (zodanig gekozen, dat iedere klasse 
minstens 7 tellingen bevat). Gebruikt zijn alle 
tellingen tussen 8 juli en 14 okt., waarbij alle 
vakken droog lagen (waterstand lager -28 cm NAP).
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Overigens zien we dat bij hoge totaalaantallen het territorium be­
hoorlijk "volstroomt". Deze hoge dichtheden zijn echter zeldzaam 
(fig. 9.17.) en voornamelijk het gevolg van de reeds eerder ge­
noemde stormdagen. Van in ieder geval 11 september kunnen we zeg­
gen, dat dit "volstromen" gepaard ging met een verminderde defen­
sie van 20 Y. Oorzaak en gevolg zijn moeilijk aan te wijzen.
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Fig. 9.17.: Frekwentieverdeling van het aantal wulpen foura­
gerend in het NO-kwadrant, berekend over alle 443 
tellingen, waarbij geen verstoring genoteerd werd 
en alle vakken droog lagen (waterstand lager dan 
-28 cm NAP).
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9.7. Problemen bij de gevolgde methode
9.7.1. "Nearest^neighbour-distance"_versus_"aantal_£er_vak"_als_dicht- 

heidsmaat
Reeds eerder is opgemerkt dat de variabele "aantal wulpen per vak 
van 0.1 -ha" de vervelende eigenschap heeft, dat zelden meer dan 
1 wulp gemeten wordt. De vakken zijn te klein bij de gegeven wulp- 
dichtheden. Verder is het verband tussen de twee dichtheidsmaten 
matig (fig. 9.18.). Het lijkt daarom verstandig bij volgend onder­
zoek in ieder geval "distance to nearest neighbour" te handhaven.
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Fig. 9.18.: Gemiddelde afstand van 20Y tot de dichtstbijzijnde
wulp ais funktie van het aantal wulpen in hetzelf­
de 0.1-ha vak, uitgesplitst naar 20Y in territo­
rium (•) en 20Y in het vrije gebied (O). Weerge­
geven zijn gemiddelde (horizontale streep), stan­
daarddeviatie (vertikale streep) en 95%- betrouw­
baarheidsinterval (balk). Gebruikt zijn de gege­
vens van 20Y in haar 'oude territorium', exclu­
sief de 'stormdagen' 28 aug. en 11 sept. Tevens 
zijn ingetekend de verwachtingswaarden op grond 
van homogene en toevallige verspreiding.
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Toch is het verstandig om ook "aantal per vak" te handhaven, aan­
gezien dit extra informatie oplevert bij kleine afstanden tot de 
naaste buur. Hiervoor is namelijk van belang te weten of het om 
grote aantallen wulpen gaat, dan wel een enkele wulp, die vlakbij 
zit. Een probleem blijft dan wel, dat het werken met twee dicht- 
heidsmaten de analyse niet vereenvoudigt.
Overigens kan nog opgemerkt worden, dat het tegelijkertijd verza­
melen van de twee dichtheidsmaten ons in staat stelt uitspraken te 
doen over de verspreiding van de wulpen binnen een 0.1 ha-vak 
(Clark + Evans, 1954). Het hoeft ons niet te verbazen, dat een 
territoriumeigenaar met indringers homogener, dan volgens toeval 
verwacht, verspreid is.

9.7.2. Variatie in bezoektijden ais probleem
Zoals reeds opgemerkt, werd in navolging van het onderzoek van 
Leo Zwarts in Ferwerd in 1977, besloten vakbezoeken die korter 
waren dan 1 minuut niet in de analyse te betrekken. Dit omdat 
verondersteld werd, dat korte bezoektijden tot een hoge variantie 
in de foerageersnelheid zouden leiden. Deze variantie zou de kans 
op significante resultaten bij het bedrijven van statistiek aan­
zienlijk verkleinen. Bij controle van dit fenomeen bleek echter 
ook de gemiddelde foerageersnelheid systematisch met de bezoek- 
duur te variëren (fig. 9.19a.). De meest aannemelijke verklaring 
voor de lage opname bij korte bezoektijden lijkt^dat korte bezoek­
tijden ontstonden ais 20 Y achter een indringer aanjoeg en een 
aantal vakken doorkruiste in korte tijd. Dit wordt des te aan­
nemelijker ais we zien dat korte bezoektijden gepaard gaan met 
hoge agressiepercentages (fig. 9.19b.). Een naar gevolg van deze 
kwestie is, dat in het voorafgaande van een systematische over­
schatting van de gemiddelde foerageersnelheid sprake moet zijn.
Bij volgend onderzoek is het dan ook wenselijk in ieder geval 
over een vast tijdsinterval opname en wulpendichtheid te meten, 
waarbij dit tijdsinterval dus losgekoppeld wordt van vakwisse- 
lingen.
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Fig. 9.19.a. en b.: In a is de opname-snelheid uitgezet als funktie
van de bezoektijd. Weergegeven is het gemiddelde 
(•) en de standaarddeviatie (x), berekend over 
klassen van bezoektijden, die steeds 100 punten 
bevatten. Voor deze klassen is tevens de gemiddel­
de bezoektijd uitgerekend. Op dezelfde manier is 
in b het gemiddelde percentage tijd besteed aan 
agressie uitgezet.
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9.8. Samenvatting
Het door Paul Koene bij scholeksters gevonden in negatieve zin 
dichtheidsafhankelijke foerageerpercentage, kon voor de wulp niet 
vastgesteld worden. Integendeel, hoge dichtheden wulpen bleken te 
korreleren met hoge foerageerpercentages, wat waarschijnlijk komt 
doordat hoge dichtheden samengaan met slechte foerageeromstandig- 
heden.
Een uitgebreide beschrijving wordt gegeven van de onderscheiden 
agonistische handelingen van de wulp. Dit zijn: jodelen, wegjagen, 
vluchten, grensincidenten houden en vechten. Jodelen, wegjagen en 
grensincidenten vormen te zamen met de grote plaatstrouw van in­
dividuele wulpen een goede indicatie voor het bestaan van terri­
toria. Het trekken van scherpe grenzen rond deze territoria le­
vert moeilijkheden op.
Naast territoriumeigenaren bestaat er een populatie niet-territo- 
riale wulpen, waarvan in ieder geval een deel zeer plaatstrouw is. 
Zoals te verwachten was)foerageren zij vooral in niet-territoriale 
gebieden.
Aan de hand van gegevens over het terriroriale j 20 Y wordt aan­
nemelijk gemaakt, dat het territoriale systeem een verklaring 
vormt voor Het door Leo Zwarts gevonden feit dat "hoge" wulpdicht- 
heden correleren met lage opnamesnelheden voor het gemiddelde in­
dividu. De tijd besteed aan agressie (een logisch gevolg van het 
territoriale systeem) vormt een deel van de verklaring voor deze 
verlaagde opnamesnelheid. Een tweede deel lijkt gevormd te worden 
door de reeds eerder (hfst. 7.10.) beschreven nadelige invloed van 
agressies op het zoekgedrag.
Op de vraag waarom sommige wulpen wel en andere wulpen géén terri­
torium verdedigen, kan voorlopig geen duidelijk antwoord gegeven 
worden. Er zijn enige aanwijzingen dat de overlevingskansen van 
territoriale wulpen hoger zijn dan de overlevingskansen van de 
niet-territoriale wulpen. Het j 20 Y besteedde per tij een kleiner 
percentage van haar tijd aan foerageren dan de overige wulpen. 
Binnen hun sexklasse bleken drie territoriale wulpen zwaarder te 
wegen dan drie niet-territoriale individuen.
Wanneer territoriale wulpen werkelijk een grotere overlevingskans 
hebben, dan moeten de baten van territoriaal gedrag ruimschoots 
opwegen tegen de kosten; te weten tijd besteed aan grensincidenten 
en wegjagen. De predatie van 20 Y op haar zomervoedsel (2e-jaars 
strandkrabben) bedroeg 35%. De dichtheid van haar wintervoedsel 
(strandgapers) bleek tijdens de waarnemingsperiode zelfs toegeno­
men te zijn, ondanks een minimale predatiedruk van 5%. Ais 20 Y 
haar territorium de hele winter bezocht zou hebben, zou dit ruw 
geschat een extra predatiedruk van 11% hebben opgeleverd. Mogelijk 
moet deze predatie over nog langere perioden bekeken worden, aange­
zien wulpen meer dan 1 jaar een territorium kunnen verdedigen.
Omdat de kennis over het foerageergedrag nog onvoldoende is, is 
onduidelijk of deze predatiedruk "hoog" dan wel "laag" is.
Hoewel niet overtuigend, lijkt het erop, dat de wulpendichtheid 
in territoria hoger is, ais deze territoria niet verdedigd zouden 
worden. Bij extreem hoge dichtheden van wulpen blijkt het terri­
torium letterlijk "vol te stromen".
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Van de twee gebruikte wulpendichtheidsmaten is "afstand tot naaste 
buur" meettechnisch het aantrekkelijkst. "Aantal in 0.1 -ha vak" 
kan echter bij hoge dichtheden extra informatie opleveren. Voor 
komend onderzoek is het wenselijk de voedselopnamegegevens in ie­
der geval over een vast tijdsinterval te verzamelen, daar de op­
namesnelheid systematisch met de bezoektijd blijkt te variëren. 
Korte bezoektijden ontstaan door agressies en gaan zodoende ge­
paard met een lage opnamesnelheid.
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' / o  3 « . 0 HO. O 3 . 0 2 7 . 8 2 3 . 3 1 6 6 .  7 1 2 . 5 1 5 4 . 2

« 5 . 0 1 « 0 . 0 4 . 0 3 7 . 8 3 5 . 6 3 9 2 . « 6 4 . 9 3 2 7 . 6
« 8 . 0 1 2 0 , 0 3 . 0 2 7 . 8 1 7 , 8 « 7 7 . 9 5 3 . 5 4 2 4 . 5
« 2 . 0 1 5 0 . 0 1 . 0 1 1 . 1 0 3 1 7 . 9 3 0 4 . 0 1 3 . 9

S « 0 .  0 1 2 0 . 0 2 . 0 1 5 . 6 0 2 7 3 . 9 « 0 1 . 2 - 1 2 7 . 3
1  3 7 .  0 8 0 . 0 6 . 0 1 2 2 . 2 0 2 1 5 . 8 2 2 8 . 3 - 1 2 . 5

« b . O 12 0 . 0 3 . 0 2 5 . 6 1 6 . 7 « 1 9 . 7 « 7 . 3 3 7 2 . 4
f t  « 2 . 0 1 3 0 . 0 3 . 0 2 « . « 1 « . « 3 1 7 . 9 « 7 . 6 2 7 0 . 2
§ ■ 3 9 . 0 1 3 0 , 0 3 . 0 2 2 . ? 1 3 . 3 2 5 3 . 5 3 0 . 2 2 2 3 . 3
| 5 9 . 5 10 0 . 0 9 . 0 7 1 . 1 5 5 . 6 921  . 0 2 1 2 . 3 7 0 8 . 7

6 1 . 5 1 7 0 . 0 2 . 0 « 6 . 7 2 8 . 9 10 1 8 . 9 1 4 2 7 . 9 - 4 0 9 . 0
3 5 . 5 1 3 0 . 0 2 . 0 2 1 . 1 1 0 . 0 1 9 0 . 2 2 4 . 1 1 6 6 .  1
5 b . 0 9 0 . 0 .... 3 . 0 2 « . « 1 7 . 8 1 9 8 . 5 1 8 7 . 5 1 1 . 0
« 2 . 0 10 0 . 0 2 . 0 1 3 . 3 1 1 . 1 3 1 7 . 9 3 8 6 .  1 - 6 8 . 3
« 3 . 0 6 0  .  0 1.0 1 « , « 1 1 , 1 3 « 1 . 6 3 9 . 7 301 . 9
« 0 . 0 10 0 . 0 3 . 0 2 « . « 2 2 . 2 2 / 3 . 9 3 9 .  1 2 3 4 . 8
« 0 . 0 0 5 . 0 2 0 . 0 1 3 . 3 2 7 3 , 9 3 6 . 0 2 3 7 , 9
3 9 . 0 0 5 . 0 2 « . « 2 0 . 0 2 5 3 . 5 1 9 . 7 2 3 3 . 8
3 6 . 0 5 5 . 0 2 . 0 1 3 . 3 1 1 . 1 1 9 8 . 5 1 7 . 5 1 8 1 . 0
« 0 . 5 1 2 0 . 0 1 . 0 7 . 8 6 . 7 2 8 « . 6 371 . 2 - 6 6 . 7
« 0 . 0 1 0 5 . 0 1 . 0 1 2 . 2 1 1-. 1 27  3 . 9 2 9 8 . 2 - 2 « . «
5 3 . 0 l « o , o 1 . 0 3 3 . 6 3 3 . 3 6 4 6 . 9 1 3 4 . 2 5 1 2 . 7

¿ 5 3 . 0 1 1 0 . 0 1 . 0 5 . 6 « . « 1 5 2 . 2 2 « . 3 1 2 7 . 9
3 7 . 0 6 5 . 0  .. ...... 3 . 0 2 7 . 8 2 0 . 0 2 1 5 . 8 4 0 . 2 1 7 5 . 7

.0 3 h , 0 8 0 . 0 2.0 1 « . « 6 . 9 1 9 8 . 5 1 8 9 . 9 8 . 6
£  3 1 .  Q ... 1 0 0 . 0 1.0 5 , 6 3 , 3 1 2 5 . 7 8 7 . « 3 8 . 3

3 3 . 0 8 5 . 0 2.0 6 . 7 5 . 6 1 5 2 . 2 2 0 . 7 131 . 5
3 8 . 0 1 1 5 . 0 3.0 2 1 . 1 1 6 . 7 2 3 « . 2 2 5 . 1 2 0 9 . 0
6« .  0 1 2 5 . 0 1.0 3 0 . 0 2 8 . 9 1 1 5 0 . 7 7 3 7 . 5 41 3 . 2
3 3 . 0 1 2 0 . 0 1 . 0 « . « 3 . 3 1 5 2 , 2 1 3 6 ,  7 1 5 . 4
3 7 . 5 1 3 0 . 0 2 . 0 8 . 9 6 . 7 2 2 « . 9 2 0 6 . « 1 8 . 4
3 2 . 0  .. 1 2 0 . 0 1 . 0 .......5 . 6 « . « 1 3 8 . 5 10 4 . 6 3 « ,  0
8 4 . 0 1 0 0 . 0 5 . 0 1 1 1 . 1 9 « . « 2 6 4 0 . « 2 5 3 . 8 2 3 8 6 . 6
8 8 . 0 8 5 . 0 2 « .  0 2 5 7 . 8 1 9 5 . 6 3 0 4 3 . 5 4 3 «  . 4 2 6 0 9 .  1
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OueràcKt van de zoek paadjes Qppervüx 3.

nummer uogel datum bijzonderheden

l»2 - Qoy 13/9, 1 g ") vandeae 2 dagen ¡s 
r Seckts h et zoék-pad

2oy 16/9 J ojetekend in Jip,
a t u n ooy 25/g

V  sTtoMe"ergk. \4¿an. 
terri boriumbe^itterla-tlm 15 soy 26/g

l6.it 20/ * 7/9 hoofdrol speler

10.(9 2oy 29/9
' lD t l r r \ 'Z l 2oy 1/io
0.3,24 2d j 14/10 1

25 ¿>,b > 0 ^ 9 srtívetlengte I3^cm, gapereter
indrónger in het gebied u.d- 
baas v^n ba-

o6a bo5S V/. to 1/10 snavell engte geschat op ibcm. 
•torri tori u m  houder Hen noorden 
yan, 20/, gaper ater

26 b hinkepoot 15/10 STVsnellengte geschat-op 14 ¿cm. 
op de2e dag heeft hunkapcot 
het -terri-toriurn van 2oy over- 
oenomen na een gruioeiak 
gevecht. gapereter.

a ^ b nero STf/lO eno-uettengte geschat op I3¿cm. 
heeft het terrarium von
hinkepcot overgenomen o| is 
mcaduk. hirikepot zelf die niet 
meer hinkt .

2ôa, b,c diüeraa ihdringers, dê gopers eten
00 ajo A  d diüerse. indringers, de uiormen eten .

Het gebied met de lettenßkj'es omust de o.i-fra i/skken 31,2,3 
Kl, 1,3 en Q.1,1,3. fían de linkcrajde loopt de slenk (cLabbelle 
lijn op de zeek pad k¿>ar{)és) en middendoor loopt de 
noord-cost-grens «>n &oy's Herritorium fk/omme Ujn), die 
gebaseerd 'ft op grensthci denien osn Q5/g en i/io.
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verk larin g  van de gebruikte symbolen íqm de 
zoëTkpa d e ry  R p p o Ä

O

o

IO sec. 

50 sec

loo sec.

150 sec

bezoek aan heb gak e  /e> san «gegeven ais cirkel.
^  evenred ig  m e t bezoekddur. 
de p la a ts  «/an de c irke l in het vakje fo wille­
keur'g fo p  gemakkelÿke p laa ls  voor het telcenen)- 
d vakje ís -4.11- X b,bf meten «groot

  g e e ft de volgorde vöm de vak bezoeken «en.
 «de u )u lp  re n t om een andere te  verjagen.
 h u lp lijn  om vervolg van he t zoekpacL

snel te  vindert.
g ren s in c id en t

re d it  vakbezoek is  het 1 m m uut Jater 
na d it  vakbe.2cek is het 5  minuten la te r 

p ijl in looprich ting .

het is  fo .05** b ij deze p ijl

!3c!52= / s ta rt begin van he t zoekpad.
— p . e in d e  va n  h e t  q e v d g d e  zoekpad.

v o e d s e l:

o - * -

I3.05

« ÏK stran dg ap e r, 4 is  e ve n re d ig  m e t de biom assa ,fc>v.

1

m  ~

♦

*

1-100 m g 

101-300 mg
*

*
400 mg 

seo mg
1000 mg

Strandkrab , sch ildbreedte evenredig met de biomassa,bv.
300 mg weer
éco mg

lA/= w orm  = w a d p ie r op zéédu izendpoot 
L  = schel pko  ke r vJor m (L a rii ce)
IC -  k ra b  m et schildbreedte 1  cm 
k = krabbebroedje met schildbreedte. < lcm 
Lk= Losse klep zonder ínhoud 
qar= garnaal 

’  =. onbekend

.regen

regen
' l' ,

C T X > *  etort

wihdkrach-f in bseuftri 
w st= w aterstand 

in cm — WftP 
b ij—2<9 NAP valt 
ons wad droog 

btemp = bodemtempera- 
buur in ° t ± 3cm diep



z w .

11-4 5 -. 12. .06  !|4 rriir
lo s t :  - 4 4 ___________
b te m p ; ib ° c  \
m n d ic r :  5  z u id w e s t

’-“ô C D  E F & H I  K L M N O P Q " R 5 r J

z o e k p a d , n o . l  ¿o Y  i3 /g  Appendix 5
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\ 1325 ■

zoekpad, no 2 20Y fi/g Appendix 5.
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zoekpad, no. 3  2oy ifc/g Appendix 5.
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15.32- I5¿54J 
USb: - 4 Í _  
bheinp'. ig VC 
w ind.br: 5 . a

zoekpsd no. 4- '6 /g  Appendix 5-
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i&co- 17.10 
W S b: _ 4 â /~ ^ 6  
btenvp :if/)&°C /, 
Windxr: 5 2aû

,16.43-^3.01,

zoekpad. no. 5  2oy 1 fe/cj fypend<'x 5 .
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zoekpad no. 6  2 öy 16/9 Appendix 5.



bterr\p-. i^ /ib°C 
Windkr: 'S 2uidwest

2oek.pâd. no. j- 0.0s/ i6yg Appendix’5.
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a*/ q.«2ss__ ».of: 
lost*. -1^4/ 

._bbsröf£_Jf 
loíndkr. 4  
C^deibfl

z o e k p a d  no. <S 2oY 2^/9 -Rppe^xS.
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zoek.pad. no. 9 20"/ 25/9 Appendix 5
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20V i 10.50.-M. 50 35min d « I3j
i ' : i l wsi: ,-3s /-40 i i s

  »----------------!--j  j----- ; b te m p : " H  tCr~ i  ' i -------- ? î

zoeU pad . no. io  20̂  25lg Rfpendjx 5
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zoelcpadL no. Il löy 25/9 Appendix S
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¿Sírva2D
btenvp: 1̂ 1 |'3°í'

'  I  i l  Windlcr: 4, 2U*

zoekpad, no. 12 2 0 7  26 /g Appendix 5



10.50- 'n .05  40m n
wsti -41,-4% : 
btemp: r3,W*C 
windier: 4> zúa cutest

op de dam

zoek.p a c t no. i3  20Y 2bfg  Appendix 5 .
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zoejtpaa no. K zov zó/g ttppeuLixs.
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12,10±  I60b .1 b  min ¿ U M
U2>t V —3-4 i
b te m p  - 1*5 ?C-- -1-----,-------;-----
.windier-. .*4 , 2oudi*Jest
; h ie r i/c o r  s to r tre a e n
.en _p»tsp3M2C,_!_JlJ________

Q û ^ i a b :g .'^ < 9

•¿oeicpacL no. lb' 20'/ 2.6/9 RppencUv s.
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btemp: O f C j 
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.p^&paw2fiLúj5ft-m-|.

zoekpad r e . i fe QóH Z f lÇ ftpcendix  5 .
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ÜÆi-r '5.03 ¡íbrnin 
~ " b Q / - * 0 -i— :—  

bicmp: »a.ra'ú- 
\o<'ndkr: 4 ,  2u'id«oeók 
-, -5 ;  z u i d io e s t  -

zoekpad na  l í  aoy a^ /g  ftprendxo.
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zoekpad no. lâ C2oy ag/g A pfa id i*5 .
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OoV ¿4,10.''40  i Ia‘.o 6 — iS .lb  ; \J  rnO  i detídL
1 p-jï ! • • i ----\ ~ ~ h -

j btem p ; 14 ¡ 
i w indier. 3 , west

zoek-pad. no. 02 OoY I4/io ftppendá “o
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l3.3f J . lk.05 i 2A  
Uít
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zoele p a d  no. 24 20V i4/»o to w d i* * .
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Zoekpad, no. 2? 8 ̂  b Yuo 2clQ (Appendix S.
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W. v . ' j B hinicepcot 
Snsi/dlengte t W/zon
windier. 2. zu idWSUrê5„titemp=ja'C „

Appendix 5. 2oekpâd- no. o6 a  enb: de baas van K2 i/o en hinWepoot ß/lO
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