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CHAPTER 1

I N T R O D U C T I O N :  ECOLOGY AND BEHAVI OUR OF STONELOACH

T h e  s t o n e l o a c h ,  Noemacheilus barbatulus L., i s  a s m a l l  

b o t t o m - d w e l l i n g  f r e s h w a t e r  f i s h ,  b e l o n g i n g  t o  t h e  f a m i l y

C o b i t i d a e .  I t s ’ d i s t r i b u t i o n  e x t e n d s  f r o m  t h e  B r i t i s h  __

I s l e s  e a s t w a r d s  a c r o s s  E u r o p e  a n d  A s i a  ( W h e e l e r  1 9 7 8 ) .  

S t o n e l o a c h  n o r m a l l y  a t t a i n  a m a x i m u m  l e n g t h  o f  o n l y  10 t o  

1 2 c m ,  a l t h o u g h  e x c e p t i o n a l  s p e c i m e n s  may m e a s u r e  15cm 

{ W h e e l e r  1 9 7 8 ) .

S t u d i e s  o f  t h e  s t o n e l o a c h  h a v e  c o n c e n t r a t e d  l a r g e l y  on  i t s  

e c o l o g y ,  a n d  i n  p a r t i c u l a r  o n  i t s  d i e t  a n d  h a b i t a t .

1 . 1 D I E T  OF STONELOACH

T h e  s t o n e l o a c h e s ' d i e t  t e n d s  t o  c o n s i s t  m a i n l y  o f  i n s e c t  

l a r v a e  ( e g  H a r t l e y  1 9 4 8 ,  S m y l y  1 9 5 5 ) .  S a u v o n s a a r i  ( 1 9 7 1 ) ,  

i n  h i s  s t u d y  o f  s t o n e l o a c h  i n  s o u t h e r n  F i n l a n d  f o u n d  t h a t  

t h e  m o s t  i m p o r t a n t  f o o d  i t e m  w a s  l a r v a l  T r i c h o p t e r a ;  

E p h e m e r o p t e r a  n y m p h s  a n d  C h i r o n o m i d  l a r v a e  w e r e  a l s o  

i m p o r t a n t .  He s u g g e s t e d  t h a t  " t h e  f o o d  s a m p l e s  s eem t o

s h o w  t h a t  s t o n e l o a c h  d o  n o t  s e l e c t  t h e i r  f o o d ,  b u t  m a k e  u s e  

o f  t h o s e  f o o d  o b j e c t s  w h i c h  a r e  a v a i l a b l e  a n d  w h i c h  t h e y  

c h a n c e  t o  o b s e r v e " .  I n  a m o r e  r e c e n t  s t u d y  o f  s t o n e l o a c h  

i n  a c h a l k  s t r e a m  i n  s o u t h e r n  E n g l a n d ,  W e l t o n , M i l l s  & 

R e n d l e  ( 1 9 8 3 )  f o u n d  t h a t  l a r v a l  C h i r o n o m i d a e , C l a d o c e r a , 

C o p e p o d a  a n d  some O l i g o c h a e t a  ( i n  p a r t i c u l a r  v a r i o u s



T u b i f i c i d a e )  a c c o u n t e d  f o r  t h e  g r e a t e s t  p a r t  o f  t h e  d i e t  

( T a b l e  1 . 1 ) .

I n  h i s  s t u d y  o f  t h e  f e e d i n g  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  

s t o n e l o a c h ,  s a l m o n  Salmo salar, t r o u t  Salmo trutta, m i n n o w s  

Phoxinus phoxinus  a n d  t h r e e  s p i n e d  s t i c k l e b a c k  Gasterosteus 

aculeatus  i n  t h e  R i v e r  E n d r i c k ,  S c o t l a n d ,  M a i t l a n d  ( 1 9 6 5 )  

s u g g e s t e d  t h a t  s t o n e l o a c h  s e l e c t e d  f o o d  p a s s i v e l y ,  t h e  f o o d  

e a t e n  b e i n g  d e p e n d e n t  l a r g e l y  o n  t h e  f i s h e s '  b o t t o m  

d w e l l i n g  h a b i t s .

I n  c o n t r a s t ,  P e r r i n  ( 1 9 8 0 )  h a s  s h o w n  t h a t  s t o n e l o a c h  h a v e  

d i s t i n c t  d i e t a r y  p r e f e r e n c e s ,  a n d  t h a t  t h e y  a r e  a b l e  t o  

o b t a i n  p r e f e r r e d  i t e m s ,  s u c h  a s  C h i r o n o m i d  l a r v a e ,  b y  

c h o i c e .  P e r r i n  ( 1 9 8 0 )  h a s  a l s o  s h o w n  t h a t  s t o n e l o a c h  a r e  

o p p o r t u n i s t i c  f e e d e r s ,  t h e  e x a c t  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  d i e t  

d e p e n d i n g  t o  an  e x t e n t  o n  t h e  i n v e r t e b r a t e  f a u n a  p r e s e n t . - 

N e v e u  ( 1 9 8 1 )  a l s o  f o u n d  t h a t  s t o n e l o a c h  s e l e c t  p r e f e r r e d  

i t e m s ,  w h i c h  w e r e  a g a i n  C h i r o n o m i d s .  H y s l o p  ( 1 9 8 1 )  f o u n d  

t h a t  t h e  d i e t  w a s ,  i n  m o s t  m o n t h s ,  d o m i n a t e d  b y  d i p t e r a n  

l a r v a e ,  p a r t i c u l a r l y  C h i r o n o m i d a e ,  a n d  t h a t  s m a l l  

c r u s t a c e a n s  a n d  O l i g o c h a e t e s  w e r e  c o m m o n l y  t a k e n .

1 . 2  H A B I T A T  OF STONELOACH

T h e  s t o n e l o a c h  h a s  b e e n  d o c u m e n t e d  i n  a w i d e  r a n g e  o f  

h a b i t a t s .  W e l t o n ,  M i l l s  & R e n d l e  ( 1 9 8 3 )  f o u n d  t h a t

s t o n e l o a c h  s h o w e d  a p r e f e r e n c e  f o r  a r e a s  o f  s o f t  

s u b s t r a t u m ,  p a r t i c u l a r l y  w h e n  m a c r o p h y t e  v e g e t a t i o n  w a s  

p r e s e n t .  I n  l a b o r a t o r y  e x p e r i m e n t s ,  t h e s e  p r e f e r e n c e s  w e r e



J a n A p r J u n Aug O c t Dec

N e m a t o d a 0 . 7 2 . 0 1 . 2

Ga s t r o p o d a 2 . 1 1 . 3

O l i g o c h a e t a 5 4 . 2 54 . 3 3 0 . 7 66 . 9 1 9 . 4 7 0 . 6

P l e c o p t e r a 1 . 0

C o l e o p t e r a 2 . 1

T r i c h o p t e r a 1 . 2 4 . 8 0 . 4 0 . 3 1 . 4

C h i r o n o m i d  a e 7 . 8 1 0 . 0 8 . 6 3 . 0 1 3 . 9 3 . 5

C e r a t o p o g o n i d a e 0 . 6 5 . 2 0 . 7 3 . 4

C l a d o c e r a 1 2 . 7 1 7 . 1 1 5 . 5 0 . 7 7 . 0 1 . 2

O s t r a c o d a 0 . 3

C o p e p o d a 2 0 . 5 4 . 3 2 6 . 2 1 3 . 9 1 5 . 3 4 . 7

A. aquaticus 2 . 4 2 . 9 1 0 . 7 1 0 . 9 29 . 2 1 4 . 1

G. pulex 0 . 3 2 . 4

T a b l e  1 . 1  T h e  n u m b e r  o f  a p a r t i c u l a r  p r e y  i t e m  e a t e n  as  a 

p e r c e n t a g e  o f  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  p r e y  i t e m s . P r e y  i t e m s  

o c c u r r i n g  o n  o n l y  o n e  o c c a s i o n  a r e  n o t  i n c l u d e d  i n  t h e  

t a b l e ,  b u t  t h e i r  n u m b e r s  w e r e  i n c l u d e d  i n  t h e  t o t a l  n u m b e r  

o f  p r e y  i t e m s  e a t e n .  S o u r c e :  m o d i f i e d  f r o m  W e l t o n ,  M i l l s  & 

R e n d l e  ( 1 9  8 3 ) .



a g a i n  s h o w n .  T h i s  c o n t r a s t s  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f

S a u v o n s a a r i  ( 1 9 7 1 )  w h o  f o u n d  s t o n e l o a c h  on  s t o n y  s h o r e s ,  o r  

b e t w e e n  s t o n e s  o n  s a n d y  s u b s t r a t e s ,  b u t  n e v e r  o n  a s o f t  

s u b s t r a t e .  S t e r b a  ( 1 9 5 8 )  r e p o r t e d  t h a t  t h e  s t o n e l o a c h  a l s o  

l i v e s  on  s o f t  s u b s t r a t e s ,  w h e r e  i t  may  d i g  i n t o  t h e  mud so  

t h a t  o n l y  t h e  h e a d  p r o t r u d e s .  S m y l y  ( 1 9 5 5 )  b e l i e v e d  t h e  

t y p e  o f  s u b s t r a t e  t o  b e  u n i m p o r t a n t ,  as  he  f o u n d  s t o n e l o a c h  

o n  s a n d y ,  g r a v e l l y  a n d  m u d d y  s u b s t r a t e s .  My own 

o b s e r v a t i o n s ,  w h e n  e l e c t r o f i s h i n g  f o r  s t o n e l o a c h ,  w e r e  t h a t  

m o r e  s t o n e l o a c h  w e r e  f o u n d  i n  a r e a s  o f  s o f t  s u b s t r a t e ,  

p a r t i c u l a r l y  w h e n  m a c r o p h y t e s  w e r e  p r e s e n t ,  t h a n  on  s a n d y  

o r  s t o n y  s u b s t r a t e s .

1 . 3  BEHAVI OUR OF STONELOACH

T h e  f i r s t  o b s e r v a t i o n s  o n  s t o n e l o a c h  b e h a v i o u r  w e r e  m ade  b y  

B a t e s o n  ( 1 8 9 0 ) ,  w h o  i n c l u d e d  t h e  s t o n e l o a c h  i n  t h e  c a t e g o r y  

o f  f i s h e s  w h i c h  p e r c e i v e  t h e i r  f o o d  b y  s c e n t .  He o b s e r v e d  

t h a t  " n o n e  o f  t h e s e  f i s h e s  e v e r  s t a r t  i n  q u e s t  o f  f o o d  w h e n  

i t  i s  f i r s t  p u t  i n t o  t h e  t a n k ,  b u t  w a i t  f o r  an  i n t e r v a l ,  

d o u b t l e s s  u n t i l  t h e  s c e n t  h a s  b e e n  d i f f u s e d  t h r o u g h  t h e  

w a t e r .  H a v i n g  p e r c e i v e d  t h e  s c e n t  o f  f o o d ,  t h e y  s w i m  

v a g u e l y  a b o u t  a n d  a p p e a r  t o  s e e k  i t  b y  e x a m i n i n g  t h e  w h o l e  

a r e a  p e r v a d e d  b y  t h e  s c e n t ,  h a v i n g  s e e m i n g l y  n o  s e n s e  o f  

t h e  d i r e c t i o n  w h e n c e  i t  p r o c e e d s " .  F u r t h e r m o r e ,  " l o a c h e s  

o n  p e r c e i v i n g  t h e  s m e l l  o f  f o o d  h u n t  f o r  i t  w i t h  t h e i r  

n o s e s  a n d  b a r b e l s  on  t h e  b o t t o m " .

S m y l y  ( 1 9 5 5 )  o b s e r v e d  t h a t  on  f i n e  d a y s  s t o n e l o a c h  l a y  i n  

an  " a p p a r e n t l y  d o r m a n t  s t a t e "  u n d e r  s t o n e s .  A t  n i g h t ,  o r



o n  d a r k  d a y s ,  h e  f o u n d  t h e m  r e s t i n g  on  t h e  b o t t o m  a n d  

o c c a s i o n a l l y  s w i m m i n g  a c t i v e l y  t o  t h e  s u r f a c e .  S m y l y  

a g r e e s  w i t h  B a t e s o n  ( 1 8 9 0 )  t h a t  s t o n e l o a c h  d o  n o t  f e e d  b y  

s i g h t ,  o w i n g  t o  t h e  d o r s a l  p o s i t i o n  o f  t h e  e y e s ,  a n d  t o  

t h e i r  b e h a v i o u r  w h i l s t  f e e d i n g .

F i l e k  ( 1 9 6 0 )  a l s o  t h o u g h t  t h a t  s t o n e l o a c h  f o u n d  f o o d  

o l f a c t o r i l y .  He n o t e d ,  h o w e v e r ,  t h a t  t h e y  w e r e  a b l e  t o

" r e s p o n d  v i s u a l l y  a t  p r e y  a n d  a i m  a t  i t  o p t i c a l l y ,  w i t h  

p a r t i c u l a r  g r e e d  w h e n  a d d i t i o n a l l y  a l e r t e d  b y  o l f a c t o r y  

s t i m u l i " .  F i l e k  ( 1 9 6 0 )  m a d e  some d e t a i l e d ,  t h o u g h  o n l y

q u a l i t a t i v e ,  o b s e r v a t i o n s  o f  s t o n e l o a c h  f e e d i n g  b e h a v i o u r .  

O n c e  l o c a t e d ,  f o o d  w a s  o b t a i n e d  b y  " b u r r o w i n g "  o r  b y  

" r o o t i n g " . I n  t h e  f i r s t  c a s e ,  a f i s h  s e a r c h i n g  f o r  f o o d  

b u r r o w e d  i n t o  t h e  s u b s t r a t e  a t  t h e  p o i n t  w h e r e  t h e  s m e l l  o f  

f o o d  a p p e a r e d  t o  b e  s t r o n g e s t .  To  d o  t h i s  i t  p o s i t i o n e d

i t s '  b o d y  v e r t i c a l l y  a n d  p u s h e d  d o w n  i n t o  t h e  s u b s t r a t e

w i t h  e x a g g e r a t e d  w r i g g l i n g  m o v e m e n t s .  A t  t h e  s t a r t  o f

b u r r o w i n g  t h e  h e a d  w a s  p u s h e d  s i d e w a y s ,  a n d  t h e  t a i l  u s e d  

t o  c o m p e n s a t e .  As t h e  s u b s t r a t e  wa s  p u s h e d  a p a r t  t h e

s t r o k e s  b e c a m e  m o r e  p o w e r f u l ,  p u s h i n g  t h e  f i s h  i n t o  t h e  

s u b s t r a t e ,  o f t e n  a s  f a r  as  t h e  p e l v i c  f i n s .  T h i s  s e q u e n c e  

t o o k  o n l y  a f e w  s e c o n d s ,  t h e  f i s h  t h e n  s a n k  b a c k  t o  t h e  

b o t t o m  w h e r e  i t  l a y  s t i l l ,  r e g a r d l e s s  o f  w h e t h e r  o r  n o t  

f o o d  w a s  f o u n d .  T h e n ,  a f t e r  a f e w  s e c o n d s  a n y  f o o d

o b t a i n e d  w a s  e a t e n .

F i l e k  ( 1 9 6 0 )  o b s e r v e d  t h a t  s e v e r a l  i n d i v i d u a l s  f r e q u e n t l y  

b u r r o w e d  t o g e t h e r  w i t h o u t  d i s t u r b i n g  e a c h  o t h e r .  One  f i s h  

w a s  o f t e n  s e e n  t o  c o p y  a n o t h e r ,  s o  t h a t  i t  w a s  d i g g i n g



r i g h t  a l o n g s i d e  t h e  f i r s t .  S t o n e l o a c h  w e r e  s o m e t i m e s  s e e n  

w a i t i n g  b e h i n d  t h e  g i l l  s l i t s  o f  i n d i v i d u a l s  w h i c h  w e r e  

f e e d i n g ,  a p p a r e n t l y  f o r  f r a g m e n t s  o f  f o o d  w h i c h  may  h a v e  

p a s s e d  o u t .

T h e  s e c o n d  m e a n s  b y  w h i c h  f o o d  may  b e  o b t a i n e d ,  r o o t i n g ,  i s  

a l e s s  e n e r g e t i c  a c t i v i t y  t h a n  b u r r o w i n g .  When r o o t i n g  a 

f i s h  swam o v e r  a r e s t r i c t e d  a r e a ,  p i c k i n g  u p  m o u t h f u l s  o f  

s u b s t r a t e ,  s o r t i n g  t h r o u g h  i t  a n d  s p i t t i n g  o u t  a n y t h i n g  n o t  

r e q u i r e d .

F i l e k  ( 1 9 6 0 )  e x p e r i m e n t a l l y  e x a m i n e d  t h e  i n t e r a c t i o n  o f  

o l f a c t o r y  a n d  v i s u a l  s t i m u l i .  He f o u n d  t h a t  s t o n e l o a c h  

c o u l d  " s e e "  f o o d  h i d d e n  i n  t h e  g r a v e l ,  u s i n g  o l f a c t o r y  

s t i m u l i ,  " a s  c l e a r l y  as  i f  i t  w e r e  l y i n g  o p e n l y  on  t h e  

s u r f a c e " .  As  p r e v i o u s l y  n o t e d ,  he  f o u n d  t h a t  s t o n e l o a c h  

w e r e  a b l e  t o  r e s p o n d  t o  p u r e l y  v i s u a l  s t i m u l i ,  as  t h e y  

s n a p p e d  a t  s m a l l  p i e c e s  o f  s t e r i l e  w o o l ,  w h i c h  g a v e  no  

o l f a c t o r y  s t i m u l u s .  F i l e k  ( 1 9 6 0 )  c o n c l u d e d  t h a t  a c h e m i c a l  

a l a r m  a l e r t s  t h e  s t o n e l o a c h  t o  h u n t  f o r  f o o d ,  w h i c h  i s  t h e n  

l o c a t e d  u s i n g  p r e d o m i n a n t l y  o l f a c t o r y  c u e s ,  v i s u a l  c u e s  

b e i n g  u s e d  t o  a d v a n t a g e  i f  a n d  w h e n  a v a i l a b l e .

1 . 4  D A I L Y  A C T I V I T Y  PATTERNS OF STONELOACH

S e v e r a l  s t u d i e s  o f  t h e  s t o n e l o a c h e s  d a i l y  a c t i v i t y  p a t t e r n  

h a v e  b e e n  c o n d u c t e d .  T h e  m o s t  r e c e n t  w a s  m a d e  b y  W e l t o n ,  

M i l l s  & R e n d l e  ( 1 9 8 3 ) .  By p o s i t i o n i n g  t h e  e l e c t r o d e s  o f  a 

r e s i s t i v i t y  c o u n t e r  a c r o s s  a l a r g e  t a n k  o f  f l o w i n g  w a t e r ,  

r e c o r d s  o f  s t o n e l o a c h  a c t i v i t y  w e r e  ma d e  o v e r  a s e v e n  d a y
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p e r i o d ,  u n d e r  n e a r - n a t u r a l  c o n d i t i o n s .  T h e  r e s u l t s  c l e a r l y  

d e m o n s t r a t e d  a l a r g e  p e a k  o f  a c t i v i t y  a t  d u s k ,  a n d  f o r  

t h r e e  o r  f o u r  h o u r s  f o l l o w i n g ,  w h i c h  g r a d u a l l y  d e c l i n e d  

o v e r  t h e  h o u r s  o f  d a r k n e s s .  When t h e  t a n k  w a s  c o v e r e d  w i t h  

b l a c k  p o l y t h e n e  t o  e x c l u d e  t h e  l i g h t ,  t h e r e  w a s  an  

i m m e d i a t e  i n c r e a s e  i n  a c t i v i t y ,  w h i c h  d e c r e a s e d  a n d  b e c a m e  

s p o r a d i c  d u r i n g  f o u r  d a y s  o f  c o n t i n u o u s  d a r k n e s s .

S m y l y  ( 1 9 5 5 )  r e c o r d e d  t h a t  s t o n e l o a c h  r e m a i n  d o r m a n t  d u r i n g  

t h e  d a y ,  o n l y  s e t t i n g  o u t  t o  f o r a g e  a t  d u s k .  H o w e v e r ,  

S a u v o n s a a r i  ( 1 9 7 1 )  c a p t u r e d  s p e c i m e n s  b e t w e e n  1 4 0 0  a n d  1 6 0 0  

h r s  w h o s e  s t o m a c h s  c o n t a i n e d  v i r t u a l l y  u n d i g e s t e d  f o o d .  He 

c o n c l u d e d  t h a t ,  as  f o o d  e a t e n  a t  n i g h t  s h o u l d  b y  t h i s  t i m e  

b e  f a i r l y  w e l l  d i g e s t e d ,  t h e  f i s h  m u s t  h a v e  b e e n  f e e d i n g  

d u r i n g  d a y l i g h t  h o u r s .  H o w e v e r  S a u v o n s a a r i  p o s t u l a t e d ,  b y  

w a y  o f  e x p l a n a t i o n ,  t h a t  t h e  f i n d i n g s  may  h a v e  b e e n  a 

r e s u l t  o f  a s e a s o n a l  c h a n g e  i n  t h e  r h y t h m  o f  f o o d  i n t a k e ,  

c o r r e l a t e d  w i t h  a s u c c e s s i v e  s h o r t e n i n g  o f  d a y  l e n g t h  i n  

S e p t e m b e r ,  w h e n  t h e  o b s e r v a t i o n s  w e r e  m a d e .

F i l e k  ( 1 9 6 0 )  a l s o  f o u n d  t h e  s t o n e l o a c h  t o  be  a c t i v e  

p r i m a r i l y  a t  d u s k  a n d  d a w n .  O t h e r  s t u d i e s  o f  t h e  a c t i v i t y  

p a t t e r n s  o f  s t o n e l o a c h  h a v e  b e e n  ma d e  b y  N e v e u  ( 1 9 8 1 )  a n d  

B u r d e y r o n  & B u i s s o n  ( 1 9 8 2 ) .  N e v e u  ( 1 9 8 1 )  d e s c r i b e d  t h e  

s t o n e l o a c h  as  b e i n g  s t r i c t l y  n o c t u r n a l .  B u r d e y r o n  & 

B u i s s o n  ( 1 9 8 2 )  a l s o  d e s c r i b e d  t h e  a c t i v i t y  p a t t e r n  as  b e i n g  

n o c t u r n a l ,  b u t  w i t h  an i n t e n s e  p e r i o d  o f  a c t i v i t y  a t  

t w i l i g h t .  When a g r o u p  o f  s t o n e l o a c h  w e r e  k e p t  i n

c o n d i t i o n s  o f  d i m  l i g h t  f o r  a 16 d a y  p e r i o d ,  a p r o g r e s s i v e  

d e c r e a s e  i n  t h e  l e v e l  o f  l o c o m o t o r  a c t i v i t y  w a s  f o u n d .
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a l t h o u g h  t h e r e  w a s  n o  a l t e r a t i o n  i n  t h e  t e m p o r a l  

c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  a c t i v i t y .  B u r d e y r o n  & B u i s s o n  

t h e r e f o r e  p o s t u l a t e d  t h a t  t h e  r h y t h m  w a s ,  t o  s ome e x t e n t ,  

i n t e r n a l l y  c o n t r o l l e d .  T h e y  n o t e d  h o w e v e r ,  t h a t  i s o l a t e d  

a n i m a l s  d i d  n o t  s h o w  s u c h  a s t r i c t l y  r e g u l a r  p a t t e r n  o f  

l o c o m o t o r  a c t i v i t y ,  t h e  a c t i v i t y  o f  some i n d i v i d u a l s  

b e c o m i n g  w e a k e r  o r  a r h y t h m i c  a f t e r  f i v e  d a y s  u n d e r  c o n s t a n t  

c o n d i t i o n s .

1 . 5  S O C I A L  H A B I T S  OF STONELOACH

T h e  s t o n e l o a c h  i s  n o t  a s o l i t a r y  s p e c i e s .  H u t c h i n s o n  

( 1 9 3 9 )  r e p o r t e d  l a r g e  a g g r e g a t i o n s  o f  o v e r  2 0 0  i n d i v i d u a l s  

o f  t h e  l o a c h  Noemacheilus stollczae  i n  n o r t h e r n  T i b e t .  

W h i l e  s t o n e l o a c h  h a v e  n o t  b e e n  f o u n d  i n  a g g r e g a t i o n s  o f  

t h e s e  p r o p o r t i o n s ,  s e v e r a l  i n d i v i d u a l s  a r e  u s u a l l y  f o u n d  

t o g e t h e r ,  u n d e r ,  t h e  same s t o n e ,  o r  among  a p a t c h  o f  w e e d  

( p e r s o n a l  o b s e r v a t i o n ) .  S m y l y  ( 1 9 5 5 )  n o t e d  t h a t  t w o  o r  

m o r e  i n d i v i d u a l s  w e r e  o f t e n  f o u n d  t o g e t h e r  u n d e r  a s t o n e ,  

w h i c h  w a s  f r e q u e n t l y  s h a r e d  w i t h  m i n n o w s  a n d  y o u n g  t r o u t .  

A c c o r d i n g  t o  S m y l y ,  e x c e p t i o n a l l y  l a r g e  g a t h e r i n g s  o f  

s t o n e l o a c h  r e c o r d e d  i n  B r i t a i n  h a v e  b e e n  i n  r e s p o n s e  t o  

p o l l u t i o n ,  a n d  d o  n o t  n o r m a l l y  o c c u r  i n  t h e  c l e a r  w a t e r s  i n  

w h i c h  s t o n e l o a c h  a r e  u s u a l l y  f o u n d .

1 . 6  STUDY CONTEXT

I n  t h i s  s t u d y ,  some  a s p e c t s  o f  t h e  f o r a g i n g  b e h a v i o u r  o f  

t h e  s t o n e l o a c h  a r e  e x a m i n e d  a g a i n s t  a b a c k g r o u n d  o f  o p t i m a l  

f o r a g i n g  t h e o r y  ( e g  P y k e ,  P u l l i a m  & C h a r n o v  1 9 7 7 ,  K r e b s



1 9 7 8 ,  K r e b s  & M c C l e e r y  1 9 8 4 ) ,  w h i c h  p o s t u l a t e s  t h a t  a n i m a l s  

f o r a g e  s o  as  t o  m a x i m i s e  t h e i r  f i t n e s s .  A d d i t i o n a l l y  an  

e x a m i n a t i o n  o f  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  t h e  f o r a g i n g  

b e h a v i o u r  o f  s t o n e l o a c h  i s  m a d e  ( s e e  P i t c h e r  ( i n  p r e s s )  f o r  

a s u m m a r y ) .  F i n a l l y ,  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  e f f e c t s  o f  

g r o u p  s i z e  o n  f o r a g i n g ,  a n d  t h e  p r e d i c t i o n s  ma d e  b y  o p t i m a l  

f o r a g i n g  t h e o r y  a r e  e x a m i n e d .
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CHAPTER 2

GENERAL METHODS

2 . 1  EXPERI MENTAL  AN I MA L S

S t o n e l o a c h  f o r  e x p e r i m e n t s  w e r e  o b t a i n e d  b y  e l e c t r o f i s h i n g  

f r o m  a s i d e  s t r e a m  o f  t h e  R i v e r  W e l l a n d  a t  W e l h a m ,  

N o r t h a m p t o n s h i r e .  Some a d d i t i o n a l  s p e c i m e n s ,  a b o u t  10' /  o f  

a l l  i n d i v i d u a l s  u s e d ,  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  t h e  F r e s h w a t e r  

B i o l o g i c a l  A s s o c i a t i o n ' s  R i v e r  L a b o r a t o r y  a t  W a r e h a m ,  

D o r s e t .

I n  b o t h  c a s e s  t h e  f i s h  w e r e  a c c l i m a t e d  t o  l a b o r a t o r y  

c o n d i t i o n s  a n d  a r e v e r s e d - d a y l i g h t  l i g h t  r e g i m e  f o r  a t  

l e a s t  30 d a y s  b e f o r e  t h e y  w e r e  u s e d  i n  a n y  e x p e r i m e n t s .  

A l l  s t o c k  f i s h  w e r e  k e p t  i n  a q u a r i a  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  

r o o m ,  w h i c h  w a s  m a i n t a i n e d  a t  16 ^  T h u s  s t o c k  f i s h  w e r e  

k e p t  u n d e r  t h e  same c o n d i t i o n s  as  f i s h  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  

t a n k s .  T h e  s t o c k  f i s h  w e r e  f e d  r e g u l a r l y  w i t h  t u b i f i c i d  

w o r m s .  T h e  a q u a r i a  w e r e  e q u i p p e d  w i t h  u n d e r g r a v e l

f i l t r a t i o n ,  a n d  4 0% o f  t h e  w a t e r  w a s  c h a n g e d  m o n t h l y .  A l l  

f i s h  u s e d  i n  t h e  t r i a l s  m e a s u r e d  b e t w e e n  8 a n d  1 0 c m.

2 . 2  TAGGING PROCEDURE

I n  some e x p e r i m e n t s ,  t h e  s u b j e c t  f i s h  i n  e a c h  g r o u p  w a s  

m a r k e d  f o r  i d e n t i f i c a t i o n  p u r p o s e s .  A s m a l l  p i e c e  o f  w h i t e  

p l a s t i c  i n s u l a t i o n  s t r i p p e d  f r o m  e l e c t r i c a l  w i r e  w a s  u s e d .
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m e a s u r i n g  1 . 5m m  i n  l e n g t h  a n d  2mm i n  d i a m e t e r .  T h i s  w a s  

a t t a t c h e d  t o  t h e  f i s h  u s i n g  v e r y  t h i n  n y l o n ,  t h r e a d e d  

t h r o u g h  t h e  c a u d a l  p e d u n c l e  j u s t  f o r w a r d  o f  t h e  t a i l .  T h e  

m a r k e r  w a s  a t t a c h e d  w h i l s t  t h e  f i s h  wa s  a n a e t h e t i s e d  u s i n g  

MS 2 2 2 ,  a n d  h e l d  i n  a w e t  n e t .

2 . 3  EXP E RI ME N T A L  AQUARI A

A l l  e x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  i n  a q u a r i a  m e a s u r i n g  100 x 

30  X 3 8 c m  d e e p .  T h e s e  w e r e  f i t t e d  w i t h  u n d e r g r a v e l  

f i l t e r s ,  c o v e r e d  w i t h  an  8 cm l a y e r  o f  m e d i u m  g r a d e  a q u a r i u m  

g r a v e l .  A g e d  t a p w a t e r  w a s  u s e d  i n  t h e  a q u a r i a .  M o n t h l y  

w a t e r  c h a n g e s  o f  4 0% o f  t h e  t a n k ' s  v o l u m e  w e r e  m a d e ,  a t  t h e  

same t i m e  t h e  g r a v e l  w a s  c l e a n e d  u s i n g  an a q u a r i u m  v a c u u m  

c l e a n e r .

2 . 4  V I DE O  EQUIPMENT AND L I G H T I N G  SCHEDULE

I l l u m i n a t i o n  w a s  g i v e n  b y  m e a n s  o f  a 3 0 0  W a t t  i n f r a - r e d  

( I R )  f l o o d l i g h t .  T h e  f i s h  w e r e  o b s e r v e d  u s i n g  a v i d e o

c a m e r a  f i t t e d  w i t h  à s i l i c o n  d i o d e  t u b e  s e n s i t i v e  t o  I R  

l i g h t .  E i t h e r  a C a n o n  1 6 - 100mm,  F I . 9 z o o m ,  o r  a C o s m i c a r  

8 . 5 m m ,  F I . 5 w i d e  a n g l e  l e n s  w a s  u s e d .  T h e  c a m e r a  w a s  

f i t t e d  w i t h  an  e l e c t r o n i c  v i e w f i n d e r  t o  e n a b l e  t h e  m o v e m e n t  

o f  t h e  f i s h  t o  b e  f o l l o w e d  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  a t r i a l .  

A l l  t r i a l s  w e r e  r e c o r d e d  on  v i d e o t a p e  f o r  s u b s e q u e n t  

a n a l y s i s .

A r e v e r s e d - d a y l i g h t  l i g h t i n g  s c h e d u l e  wa s  e s t a b l i s h e d ,  s o  

t h a t  " d a y "  w a s  f r o m  2 2 3 0  u n t i l  1 0 3 0 h r s .  D u r i n g  t h e  " d a y "
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i l l u m i n a t i o n  wa s  p r o v i d e d  b y  t w o  60 W a t t  l i g h t  b u l b s  

p o s i t i o n e d  40c m a b o v e  e a c h  a q u a r i u m .  No i l l u m i n a t i o n  w a s  

g i v e n  d u r i n g  t h e  " n i g h t " p e r i o d ,  w h e n  o b s e r v a t i o n s  w e r e  

m a d e ,  e x c e p t  f o r  t h e  I R l i g h t  u s e d  f o r  v i d e o  r e c o r d i n g ,  a n d  

a v e r y  d i m  r e d  l i g h t  u s e d  b e t w e e n  t r i a l s  t o  g i v e  a l i t t l e  

l i g h t  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  r o o m .  T h i s  l a t t e r  l i g h t  w a s  

n e e d e d  as  t h e  r o o m  w o u l d  o t h e r w i s e  be  t o o  d a r k  t o  a l l o w  t h e  

t r i a l s  t o  be  s e t  u p ,  a n d  w a s  s w i t c h e d  o f f  i m m e d i a t e l y  a 

t r i a l  s t a r t e d .  A 3 0 m i n  p e r i o d  o f  " d a w n "  a n d  " d u s k "  w a s  

s i m u l a t e d  b y  u s i n g  a n  a u t o m a t i c  e l e c t r o n i c  d i m m e r ,  

c o n t r o l l e d  b y  a t i m e  s w i t c h .

T h e  f i r s t  o f  a d a y ' s  t r i a l s  w a s  s t a r t e d  1 5 m i n  a f t e r  t h e  

l i g h t s  h a d  f u l l y  d i m m e d  ( i e  1 1 1 5 h r s ) ,  i n  o r d e r  t o  c o i n c i d e  

w i t h  t h e  f i s h e s '  n a t u r a l  p e r i o d  o f  g r e a t e s t  a c t i v i t y  

( W e l t o n ,  M i l l s  & R e n d l e  1 9 8 3 ) .  T h e  o r d e r  o f  t r i a l s  w a s  

r a n d o m i s e d  t o  e l i m i n a t e  a n y  p o s s i b l e  e f f e c t s  o f  t h e  t i m e  

e l a p s e d  s i n c e  t h e  d i m m i n g  o f  t h e  l i g h t s .

2 . 5  FOOD PATCHES

T u b i f i c i d  w o r m s  w e r e  c h o s e n  as  t h e  f o o d  s o u r c e  i n  t h e s e  

e x p e r i m e n t s .  A l t h o u g h  n o t  g e n e r a l l y  c o n s i d e r e d  t o  b e  t h e  

s t o n e l o a c h  s m o s t  p r e f e r r e d  f o o d  ( e g  S m y l y  1 9 5 5 ,  P e r r i n  

1 9 8 0 ,  N e v e u  1 9 8 1 )  t h e y  a r e  a common  c o m p o n e n t  o f  t h e  

f i s h e s '  n a t u r a l  d i e t  ( s e e  T a b l e  1 . 1 ,  a n d  W e l t o n ,  M i l l s  & 

R e n d l e  1 9 8 3 ) ,  a n d  a r e ,  i n  n a t u r e ,  p a t c h i l y  d i s t r i b u t e d  

( C l a r k  & I s o n  i n  p r e p a r a t i o n ) .  A d d i t i o n a l l y ,  t h e y  w e r e  

e a s y  t o  c o n f i n e  t o  t h e  p a t c h e s ,  a n d  b u r r o w e d  i n t o  t h e  

g r a v e l  i n  s u c h  a w a y  t h a t  t h e  f i s h  h a d  t o  d i g  i n t o  t h e
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s u b s t r a t e  t o  o b t a i n  t h e m  ( F i g u r e  4 ) .

F o o d  p a t c h e s  c o n s i s t e d  o f  p l a s t i c  p e t r i  d i s h  l i d s ,  90mm i n  

d i a m e t e r  a n d  7mm i n  d e p t h .  T h e s e  w e r e  f i l l e d  w i t h  a q u a r i u m  

g r a v e l  o f  t h e  same t y p e  as  u s e d  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  t a n k s ,  

a n d  t h e n  f i l l e d  w i t h  w a t e r .  A k n o w n  a m o u n t  o f  m i x e d  

t u b i f i c i d  w o r m s  w a s  a d d e d  t o  t h e  p a t c h e s  a p p r o x i m a t e l y  

3 0 m i n  b e f o r e  t h e  s t a r t  o f  a d a y ' s  t r i a l s .  By t h e  e n d  o f  

t h i s  3 0 m i n  p e r i o d  t h e  w o r m s  w e r e  w e l l  d i s p e r s e d  t h r o u g h o u t  

t h e  p a t c h ,  s o  t h a t  t h e  p a t c h e s  w e r e  e f f e c t i v e l y  

h o m o g e n e o u s .

T h e  t u b i f i c i d  w o r m s  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  " T h e  U n d e r w o r l d " ,  

L o u g h b o r o u g h .  T h e  f o l l o w i n g  f o u r  s p e c i e s  o f  t u b i f i c i d  w e r e  

i d e n t i f i e d ;  Tubifex tubifex, Limnodrilus claperedeanus, L. 

hoffmeisteri  a n d  Potamothrlx hammoniensis.

T h e  w o r m s  w e r e  a c c u r a t e l y  w e i g h e d  o n  an  e l e c t r o n i c  b a l a n c e .  

I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  b l o t  t h e  w o r m s  on  f i l t e r  p a p e r  

b e f o r e  w e i g h i n g ,  as  t h i s  c a u s e d  t h e m  t o  s t i c k  t o  t h e  p a p e r ,  

a n d  m a d e  r e m o v a l  i m p o s s i b l e .  I n  l i e u  o f  t h i s ,  a

s t a n d a r d i s e d  d r a i n i n g  p r o c e d u r e  w a s  u s e d ,  w h e r e  a c l u m p  o f  

w o r m s  w a s  d r a i n e d  f o r  f i v e  m i n u t e s  b e t w e e n  a p e t r i  d i s h  

b o t t o m  a n d  an  i n v e r t e d  l i d .  I n  t h i s  w a y  m o s t  o f  t h e  w a t e r  

w a s  r e m o v e d  f r o m  t h e  w o r m s  w i t h o u t  d a m a g i n g  t h e m .

A t  t h e  s t a r t  o f  e a c h  t r i a l ,  t h e  r e q u i r e d  n u m b e r  o f  p a t c h e s  

w e r e  c a r e f u l l y  p o s i t i o n e d  i n  t h e  t a n k s  ( s e e  F i g u r e  1 ) ,  a n d  

p u s h e d  d o w n  i n t o  t h e  g r a v e l  so  as  t o  l i e  f l u s h  w i t h  t h e  

s u r f a c e .
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F i g u r e  1 P l a n  o f  e x p e r i m e n t a l  a q u a r i u m ,  s h o w i n g  t h e

a r r a n g e m e n t  o f  f o o d  p a t c h e s .  B r o k e n  X= a p p r o x i m a t e  

p o s i t i o n  o f  t h e  p a t c h  i n  E x p e r i m e n t s  1 a n d  4 .  S o l i d  X ' s =  

a p p r o x i m a t e  p o s i t i o n  o f  f o o d  p a t c h e s  i n  E x p e r i m e n t s  2 a n d  

3 .  T h e  b r o k e n  l i n e s  r e p r e s e n t  t h e  d i v i s i o n  o f  t h e  t a n k  i n  

E x p e r i m e n t  3 i n t o  t w o  f e e d i n g  a r e a s ,  e a c h  c o n t a i n i n g  a 

p a t c h ,  a n d  a c e n t r a l  n o n - f e e d i n g  a r e a .
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CHAPTER 3

EXPERI MENT 1 .  GROUP S I Z E  AND PATCH LOCAT I ON

3 . 1  I NTRODUCT I ON

A g r e a t  m a n y  s p e c i e s  o f  f i s h  l i v e  i n  s o c i a l  g r o u p s ,  i n  

e i t h e r  c o - o r d i n a t e d  a n d  p o l a r i s e d  " s c h o o l s " , o r  i n  m o r e  

l o o s e l y  o r g a n i s e d  " s h o a l s "  ( P i t c h e r  1 9 8 3 ) .  I n  o r d e r  f o r  

f i s h  t o  g r o u p  t o g e t h e r ,  t h e r e  m u s t  be  some a d v a n t a g e  t o  be

g a i n e d ,  b y  m e m b e r s  o f  t h e  g r o u p .  No v a l i d  e v i d e n c e  h a s  so

f a r  b e e n  f o u n d  t o  s u p p o r t  t h e  h y p o t h e s i s  ( e g  W e i h s  1 9 7 3 )  

t h a t  s c h o o l i n g  g i v e s  m e m b e r s  o f  t h e  g r o u p  a h y d r o d y n a m i c  

a d v a n t a g e  ( P i t c h e r  i n  p r e s s ) .  H o w e v e r ,  s e v e r a l  s o c i a l  

f u n c t i o n s  h a v e  r e c e n t l y  b e e n  d e m o n s t r a t e d  i n  v a r i o u s  

s p e c i e s  o f  f i s h .

I t  i s  a c o m m o n l y  h e l d  b e l i e f  t h a t  an  i n d i v i d u a l  i s  l e s s  

l i k e l y  t o  be  f o u n d  b y  a p r e d a t o r  i f  i t  i s  a m e m b e r  o f  a

g r o u p ,  b e c a u s e  g r o u p s  w i l l  be  l e s s  e a s y  t o  f i n d  t h a n

d i s p e r s e d  i n d i v i d u a l s ,  as  t h e  g r o u p s  w i l l  b e  f e w e r  a n d  

f u r t h e r  b e t w e e n .  I n  m a n y  c a s e s  t h i s  b e l i e f  i s  m i s p l a c e d ,  

a s  an  i n d i v i d u a l  w i l l  o n l y  be  m o r e  p r o t e c t e d  i f  t h e

p r e d a t o r " s  f e e d i n g  r a t e  i s  l o w e r  w h e n  f e e d i n g  o n  g r o u p e d

p r e y  ( P i t c h e r  i n  p r e s s ) .  I n  t h e  u n l i k e l y  c a s e  t h a t  a

p r e d a t o r  i s  a b l e  t o  t a k e  o n l y  o n e  m e m b e r  o f  a n y  g r o u p

d i s c o v e r e d ,  i t ' s  s u c c e s s  r a t e  w i l l  b e  l o w e r  ( B e r t r a m  1 9 7 8 ) ,  

a n d  i t  w i l l  be  a d v a n t a g e o u s  t o  t h e  p r e y  a n i m a l s  t o  b e  i n  a 

g r o u p .
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O n c e  a g r o u p  h a s  b e e n  l o c a t e d ,  t h e  a t t a c k  s u c c e s s  o f  some 

p r e d a t o r s  d e c r e a s e s  as  t h e  g r o u p  s i z e  o f  t h e  p r e y  s p e c i e s  

r i s e s  ( N e i l  & C u l l e n  1 9 7 4 ) .

An i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  a l s o  s e r v e s  t o  c o n f u s e  p r e d a t o r s

( M i l i n s k i  1 9 7 9 )  as  i t  b e c o m e s  m o r e  d i f f i c u l t  t o  p i c k  a

" t a r g e t "  f r o m  a m a s s  o f  s i m i l a r  i n d i v i d u a l s .

P r e y  s p e c i e s  m u s t  be  c o n s t a n t l y  on  t h e  l o o k o u t  f o r  

p r e d a t o r s .  T h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  v i g i l a n c e  h a v e

b e e n  e x a m i n e d  b y  s e v e r a l  a u t h o r s .  When a f i s h  i s  a m e m b e r  

o f  a g r o u p ,  i t  n e e d s  t o  s p e n d  a s m a l l e r  p r o p o r t i o n  o f  i t s '  

t i m e  b e i n g  v i g i l a n t  ( S e g h e r s  1 9 8 1 ) .  As  a c o n s e q u e n c e  o f  

t h i s ,  m o r e  t i m e  i s  a v a i l a b l e  f o r  f o r a g i n g  ( B e r t r a m  1 9 7 8 ) .  

M a g u r r a n ,  O u l t o n  & P i t c h e r  ( 1 9 8 5 )  h a v e  d e m o n s t r a t e d  t h a t  

m i n n o w s ,  Phoxinus phoxinus, d e t e c t e d  an a p p r o a c h i n g  p i k e ,  

Esox lucius, m o d e l  m o r e  r a p i d l y ,  a n d  c e a s e d  t o  f o r a g e  

l a t e r ,  as  s h o a l  s i z e  i n c r e a s e d .

As w e l l  a s  i t s  i n f l u e n c e  on  an  a n i m a l s '  a b i l i t y  t o  d e t e c t  

a n d  a v o i d  p r e d a t o r s ,  g r o u p  s i z e  h a s  e f f e c t s  on  f o r a g i n g  

b e h a v i o u r  per se. S t r e e t ,  M a g u r r a n  & P i t c h e r  ( 1 9 8 4 )  h a v e  

s h o w n  t h a t  g o l d f i s h ,  Caras sius auratus, h a n d l e d  t h e i r  f o o d  

m o r e  r a p i d l y  as  a r e s u l t  o f  i n c r e a s i n g  g r o u p  s i z e .  T h i s  

wa s  p r e s u m a b l y  d u e  t o  g r e a t e r  i n t r a - s h o a l  c o m p e t i t i o n  f o r  

a v a i l a b e  f o o d  p e r c e i v e d  by  t h e  f i s h  a t  l a r g e r  g r o u p  s i z e s .  

G o l d f i s h  i n  a g r o u p  o f  f i v e  s p e n t  a g r e a t e r  p r o p o r t i o n  o f  

t i m e  f o r a g i n g ,  c a r r i e d  o u t  m o r e  s a m p l i n g  o f  p a t c h e s ,  a n d  

w e r e  b e t t e r  a t  a d j u s t i n g  t h e i r  f o r a g i n g  a c t i v i t i e s  i n
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r e s p o n s e  t o  c h a n g i n g  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s  t h a n  w h e n  i n  a 

g r o u p  o f  t w o  ( P i t c h e r  & M a g u r r a n  1 9 8 3 ) .  B o t h  g o l d f i s h  a n d  

m i n n o w s  h a v e  b e e n  s h o w n  t o  b e  l e s s  t i m i d  w h e n  i n  a l a r g e r  

g r o u p  ( M a g u r r a n  & P i t c h e r  1 9 8 3 ) .

I n d i v i d u a l  g o l d f i s h  a n d  m i n n o w s  w e r e  a b l e  t o  l o c a t e  a 

c o n c e a l e d  f o o d  s o u r c e  m o r e  r a p i d l y  w h e n  t h e y  w e r e  a m e m b e r  

o f  a g r o u p  ( P i t c h e r ,  M a g u r r a n  & W i n f i e l d  1 9 8 2 ) .  T h e  

a u t h o r s  s u g g e s t e d  t h a t  a m e m b e r  o f  a f o r a g i n g  g r o u p  wa s  

a b l e  t o  r e c o g n i s e  a s u c c e s s f u l  i n d i v i d u a l ,  b y  t h e  w a y  i n  

w h i c h  i t  c o n c e n t r a t e d  i t s ' a t t e n t i o n  on  t h e  s o u r c e  o f  f o o d  

i n  t h e  c a s e  o f  m i n n o w s ,  o r  b y  t h e  v i s u a l l y - o b v i o u s  

" c h o m p i n g  a n d  c h e w i n g "  o f  f o o d  i n  t h e  c a s e  o f  g o l d f i s h .  

A c c o r d i n g  t o  M a g u r r a n  ( 1 9  8 4 ) ,  s e a r c h i n g  g o l d f i s h  w a t c h  f o r  

t h e  t y p i c a l  " n o s e  d o w n " p o s t u r e  o f  a f e e d i n g  f i s h .

I t  i s  k n o w n  t h a t  s t o n e l o a c h  f o r a g e  l a r g e l y  by  m e a n s  o f  

o l f a c t o r y  s t i m u l i  ( B a t e s o n  1 8 9 0 ,  S m y l y  1 9 5 5 ,  F i l e k  1 9 6 0 ,  

W e l t o n ,  M i l l s  & R e n d l e  1 9 8 3 ,  a m o n g s t  o t h e r s ) .  T he  

f o l l o w i n g  e x p e r i m e n t  w a s  d e s i g n e d  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  o r  

n o t  i n d i v i d u a l  s t o n e l o a c h  w e r e  a b l e  t o  f i n d  h i d d e n  f o o d  

m o r e  r a p i d l y  w h e n  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  t h e  g r o u p  wa s  

i n c r e a s e d .  As t h e  l i g h t  l e v e l s  d u r i n g  t h e  e x p e r i m e n t s  w e r e  

e x t r e m e l y  l o w ,  v i s u a l  c u e s  w e r e  u n l i k e l y  t o  b e  i m p o r t a n t  t o  

t h e  f i s h ,  i n  c o n t r a s t  t o  P i t c h e r ,  M a g u r r a n  & W i n f i e l d ' s  

( 1 9 8 2 )  g o l d f i s h .

F o r  g r o u p  s i z e  t o  a f f e c t  t h e  f o o d - f i n d i n g  p e r f o r m a n c e  o f  

f o r a g i n g  s t o n e l o a c h ,  a s e a r c h i n g  i n d i v i d u a l  m u s t  be  a b l e  t o  

r e c o g n i s e  a s u c c e s s f u l  g r o u p  m e m b e r .  Due t o  t h e  l o w  l i g h t
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a v a i l a b l e ,  v i s u a l  c u e s  s h o u l d  b e  u n i m p o r t a n t ,  t h e  f i s h  

h a v i n g  t h e r e f o r e  t o  r e l y  on  a l t e r n a t i v e  c u e s  f o r  

r e c o g n i t i o n  o f  s u c c e s s f u l  f i s h .  T h e  l a t e r a l  l i n e  s y s t e m  o f  

t h e  s t o n e l o a c h  i s  v e r y  w e l l  d e v e l o p e d  ( L e k a n d e r  1 9 4 9 ) ,  a n d  

h a s  b e e n  s h o w n  b y  D i j k g r a f f  ( 1 9 6 2 )  t o  e n a b l e  t h e  f i s h  t o  

d e t e c t  m o v i n g  a n i m a l s ,  s u c h  as  p r e y ,  p r e d a t o r s  o r  s o c i a l  

p a r t n e r s ,  a t  c l o s e  d i s t a n c e s .  T h e  v i o l e n t  d i g g i n g  u s e d  t o  

e x t r a c t  f o o d  i s  l i k e l y  t o  c a u s e  t u r b u l e n c e  i n  t h e  

s u r r o u n d i n g  w a t e r ,  w h i c h  may  be  d e t e c t a b l e  b y  o t h e r  g r o u p  

m e m b e r s ,  b y  m e a n s  o f  t h e i r  l a t e r a l  l i n e s .  O t h e r  f o r a g e r s  

may  a l s o  be  a b l e  t o  h e a r  t h e  s o u n d s  o f  t h e  d i s p l a c e m e n t  o f  

g r a v e l  ma d e  b y  a d i g g i n g  s t o n e l o a c h .

P r o v i d e d  t h a t  a s e a r c h i n g  s t o n e l o a c h  i s  a b l e  t o  r e c o g n i s e  a 

s u c c e s s f u l  i n d i v i d u a l  ( a  " f o o d  f i n d e r "  ( P i t c h e r  i n  p r e s s ) ) ,  

an  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  c a n  e n h a n c e  t h a t  i n d i v i d u a l ' s  

c h a n c e s  o f  f i n d i n g  f o o d ,  i n  t h e  f o l l o w i n g  w a y .  W i t h  an  

i n c r e a s e  i n  t h e  d e n s i t y  o f  f o r a g e r s ,  t h e  a g g r e g a t e  s e a r c h  

r a t e  r i s e s ,  s o  t h a t ,  w i t h  t h e  a d d i t i o n  t o  t h e  g r o u p  o f  e a c h  

e x t r a  f i s h ,  t h e  l i k e l i h o o d  o f  o n e  o f  t h e  m e m b e r s  f i n d i n g  

f o o d  g o e s  u p .  T h i s  e n a b l e s  i n i t i a l l y  u n s u c c e s s f u l  

i n d i v i d u a l s  t o  b e n e f i t  b y  h o m i n g  i n  on  t h e  f o o d  s o u r c e  

u n c o v e r e d  b y  t h e  f o o d  f i n d e r .

3 . 2  METHODS

3 . 2 . 1  E x p e r i m e n t  1A . T h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e

T he  b a s i c  m e t h o d s  u s e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  w e r e  as  o u t l i n e d  

i n  C h a p t e r  2 .  G r o u p  s i z e s  o f  o n e ,  t w o  o r  f i v e  i n d i v i d u a l s
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w e r e  u s e d ,  w i t h  o n e  o f  t h e  g r o u p  m a r k e d  as d e s c r i b e d  i n  

s e c t i o n  2 . 2 .  I t  p r o v e d  i m p o s s i b l e  t o  s t u d y  g r o u p  s i z e s  o f  

m o r e  t h a n  f i v e  f i s h  as  t h e  m a r k e d  i n d i v i d u a l  b e c a m e  t o o  

d i f f i c u l t  t o  f o l l o w .  F i v e  r e p l i c a t e  g r o u p s  w e r e  t e s t e d ,  

a n d  10 r e p l i c a t e  t r i a l s  r e c o r d e d  f o r  e a c h  g r o u p ,  a t  e a c h  

g r o u p  s i z e .

T h e  b e h a v i o u r  o f  t h e  s u b j e c t  f i s h  o n l y  w a s  s c o r e d ,  t h e  

s u b j e c t  f i s h  i n  e a c h  g r o u p  r e m a i n i n g  t h e  same t h r o u g h o u t  

a l l  g r o u p  s i z e s .  B e f o r e  r e c o r d i n g  e a c h  10 d a y  s e r i e s  o f  

t r i a l s  a t  a p a r t i c u l a r  g r o u p  s i z e ,  a 7 t o  10 d a y  

a c c l i m a t i s a t i o n  p e r i o d  w a s  g i v e n ,  d u r i n g  w h i c h  t h e  f i s h  

w e r e  s u b j e c t  t o  t h e  e x a c t  p r o t o c o l  t o  be  u s e d  i n  t h e  

f o r t h c o m i n g  t r i a l s .  T h i s  e n s u r e d  t h a t  a l l  f i s h  w e r e

a c c u s t o m e d  t o  t h e  e x p e r i m e n t a l  s y s t e m ,  a n d  t h a t ,  a t  l a r g e r  

g r o u p  s i z e s ,  l a t e r  a d d i t i o n s  t o  t h e  g r o u p  w e r e  n o t  

d i s a d v a n t a g e d .  I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  

t h e  b e h a v i o u r  o f  new  a n d  e x i s t i n g  g r o u p  m e m b e r s  a f t e r  t h i s  

p e r i o d .

A s i n g l e ,  c e n t r a l l y  p l a c e d ,  p a t c h  w a s  u s e d  ( s e e  s e c t i o n  2 . 5  

a n d  F i g u r e  1 ) .  T he  e x a c t  p o s i t i o n  o f  t h e  p a t c h  w a s  v a r i e d  

s l i g h t l y  e a c h  d a y  i n  o r d e r  t o  a l l a y  p o s s i b l e  l e a r n i n g  

e f f e c t s .  A d d i t i o n a l l y ,  t h e  o r d e r  o f  r e c o r d i n g  e a c h  g r o u p  

w a s  r a n d o m i s e d .

0 . 2g o f  t u b i f i c i d  w o r m s  p e r  f i s h  w a s  g i v e n ,  so  t h a t  t h e  

t o t a l  v a r i e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  t h e  g r o u p  

a n d  f o o d  a v a i l a b i l i t y  t o  e a c h  f i s h  r e m a i n e d  c o n s t a n t .  T h i s  

e n s u r e d  t h a t  m o t i v a t i o n  a n d  c o n s e q u e n t  f e e d i n g  t e n d e n c y
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( s e e  M c F a r l a n d  & H o u s t o n  1 9 8 1 )  r e m a i n e d  c o n s t a n t  o v e r  t h e  

d u r a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t .

A t r i a l  c o n t i n u e d  u n t i l  t h e  s u b j e c t  f i s h  h a d  l o c a t e d  t h e  

p a t c h ,  w i t h  an  u p p e r  t i m e  l i m i t  o f  1 5 m i n .  P a t c h e s  w e r e  

l e f t  i n  p l a c e  f o r  a b o u t  4 h , t o  e n s u r e  t h a t  t h e  f i s h  h a d  

e n o u g h  t i m e  t o  c o n s u m e  a l l  t h e  a v a i l a b l e  f o o d ,  a n d  so  

m a i n t a i n  t h e i r  l o n g - t e r m  h u n g e r  l e v e l  as  c o n s t a n t .

T h e  f o l l o w i n g  f e a t u r e s  o f  t h e  s u b j e c t  s t o n e l o a c h e s ‘ 

f o r a g i n g  w e r e  r e c o r d e d .

MOVE.  T h e  t i m e  a f t e r  t h e  s t a r t  o f  a t r i a l  w h e n  t h e  f i s h  

s t a r t s  s e a r c h i n g  f o r  f o o d .

T R A V E L .  T he  t i m e  s p e n t  m o v i n g  a b o u t  i n  s e a r c h  o f  f o o d .

T r a v e l  t i m e  s t a r t e d  w h e n  t h e  f i s h  f i r s t  m o v e d  and  

s t o p p e d  w h e n  f o o d  w a s  f o u n d .  P e r i o d s  b e t w e e n  t h e  s t a r t  

a n d  f i n i s h  o f  t r a v e l  t i m e  w h e n  t h e  f i s h  w e r e  n o t  

a c t i v e l y  s e a r c h i n g  a r e  e x c l u d e d  u n d e r  t h i s  d e f i n i t i o n .

LOCA T E .  T he  t o t a l  t i m e  f r o m  t h e  s t a r t  o f  a t r i a l  u n t i l

f o o d  i s  f o u n d .  T h i s  d e f i n i t i o n  t h e r e f o r e  i n c l u d e s  

n o n - s e a r c h i n g  i n t e r v a l s  w h i c h  o c c u r  o n c e  s e a r c h i n g  h a s  

c o m m e n c e d .

3 . 2 . 2  E x p e r i m e n t  I B .  T h e  e f f e c t s  o f  t h e  a m o u n t  o f  f o o d

I n  E x p e r i m e n t  1A a b o v e  ( s e c t i o n  3 . 2 . 1 )  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  

p e r  f i s h  w a s  h e l d  a t  a c o n s t a n t  l e v e l .  T h e r e f o r e  m o r e  f o o d
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w a s  p r e s e n t  a t  l a r g e r  g r o u p  s i z e s ,  w h i c h  c o u l d  p o s s i b l y  

h a v e  b e e n  e a s i e r  t o  d e t e c t  i f  o l f a c t o r y  s t i m u l i  w e r e  

i n v o l v e d  i n  f o o d  d e t e c t i o n .  To  c o n t r o l  f o r  t h i s  an  

e x p e r i m e n t  w a s  p e r f o r m e d  w i t h  c o n s t a n t  g r o u p  s i z e s  a n d  

v a r y i n g  q u a n t i t i e s  o f  f o o d .  O n c e  a g a i n ,  f i v e  r e p l i c a t e  

g r o u p s  o f  f i s h  w e r e  t e s t e d ,  a n d  10 r e p l i c a t e  t r i a l s  

r e c o r d e d  f o r  e a c h  c o n d i t i o n .

P r e v i o u s l y  u n t e s t e d  s t o n e l o a c h  w e r e  u s e d  f o r  e a c h  o f  t h e  

t h r e e  p a r t s  o f  t h i s  e x p e r i m e n t .  A g r o u p  s i z e  o f  o n e  w a s  

g i v e n  e i t h e r  0 . 2  o r  I . O g  o f  t u b i f i c i d s ,  a g r o u p  s i z e  o f  t w o  

e i t h e r  0 . 2  o r  0 . 4 g ,  a n d  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e  e i t h e r  0 . 2  o r  

I . O g .  I n  t h i s  w a y  t h e  e x t r e m e s  o f  t h e  r a n g e  o f  f o o d

q u a n t i t i e s  e n c o u n t e r e d  i n  E x p e r i m e n t  1A w e r e  i n c l u d e d .  To 

m a i n t a i n  l o n g  t e r m  h u n g e r  l e v e l s ,  a s e c o n d  p a t c h  w a s  a d d e d  

o n c e  t h e  f i r s t  p a t c h  h a d  b e e n  l o c a t e d .  T h i s  p a t c h  

c o n t a i n e d  I . O g  m i n u s  t h e  a m o u n t  a l r e a d y  g i v e n .  When t h e  

f i r s t  p a t c h  c o n t a i n e d  I . O g ,  t h e  s e c o n d  p a t c h  c o n t a i n e d  no  

f u r t h e r  f o o d ,  b u t  w a s  g i v e n  i n  o r d e r  t o  m a i n t a i n  t h e  

p r o t o c o l .  As t h e  t o t a l  f o o d  g i v e n  p e r  day  i s  I . O g ,  h u n g e r  

l e v e l s  a t  g r o u p  s i z e s  o n e ,  t w o  a n d  f i v e  w i l l  be  d i f f e r e n t ,  

as  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  p e r  f i s h  v a r i e s .  H o w e v e r  t h i s  d o e s  

n o t  m a t t e r ,  as  c o m p a r i s o n s  a r e  n e e d e d  o n l y  b e t w e e n  a m o u n t s  

o f  f o o d  within  a f i x e d  g r o u p  s i z e .

T h e  d e s i g n  o f  t h i s  e x p e r i m e n t  i s  s u m m a r i s e d  i n  T a b l e  3 . 1 .  

T h e  same f o r a g i n g  p a r a m e t e r s  w e r e  r e c o r d e d  as  i n  E x p e r i m e n t  

1A , i e  MOVE.  TRAVEL a n d  LOCATE.
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g r o u p  s i z e t e s t  f o o d  
q u a n t i t y

0 . 2

1 . 0

0 . 2

0 . 4 

0 . 2

1 . 0

f o o d  on  
1 s t  p a t c h

0 . 2

1 . 0

0 . 2

0 . 4 

0 . 2

1 . 0

f o o d  on  
2 n d  p a t c h

0 . 8

0 . 8

0 . 6

0 . 8

T a b l e  3 . 1  D e s i g n  o f  E x p e r i m e n t  I B ,  t o  d e t e r m i n e  t h e

e f f e c t s  o f  t h e  q u a n t i t y  o f  f o o d  on  s t o n e l o a c h  f o r a g i n g  

A l l  f i g u r e s  f o r  f o o d  q u a n t i t i e s  a r e  i n  g r a m m e s .
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3 . 2 . 3  S l o w  f o o d  f i n d e r s

On some o c c a s i o n s ,  i n  b o t h  E x p e r i m e n t s  1A a n d  I B ,  a n d  

p a r t i c u l a r l y  a t  a g r o u p  s i z e  o f  o n e ,  t h e  f o o d  a v a i l a b l e  w a s  

n o t  l o c a t e d  w i t h i n  t h e  1 5 m i n  t r i a l  p e r i o d .  On a v e r y  f e w  

o c c a s i o n s  t h e  f i s h  d i d  n o t  m o v e .  When t h e  p a t c h e s  w e r e  

r e m o v e d  f r o m  t h e  t a n k  4 h a f t e r  t h e  t i m e  o f  i n t r o d u c t i o n ,  

d i s t u r b a n c e  o f  t h e  g r a v e l  i n  t h e  p a t c h  w a s  n o t i c e a b l e .  I t  

i s  t h e r e f o r e  f a i r l y  s a f e  t o  a s s u m e  t h a t  t h e  p a t c h  h a d  b e e n  

l o c a t e d  a n d  t h e  f o o d  e x p l o i t e d  ( d i g g i n g  a c t i o n s  t o  o b t a i n  

f o o d  c a u s e  d i s t u r b a n c e  o f  t h e  g r a v e l  s u r f a c e ) .  A c c o r d i n g  

t o  t h i s  a s s u m p t i o n ,  t h e r e f o r e ,  t h e  p a t c h  h a d  b e e n  f o u n d  

w i t h i n  4 h b u t  n o t  w i t h i n  1 5 m i n .

I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  o b s e r v e  e a c h  g r o u p  f o r  t h e  l e n g t h  o f  

t i m e  n e c e s s a r y  f o r  t h e  s u b j e c t  f i s h  t o  f i n d  t h e  p a t c h ,  i f  

t h a t  t i m e  w a s  g r e a t e r  t h a n  1 5 m i n , d u e  t o  t h e  n e e d  t o  r u n  

a l l  o f  t h e  t r i a l s  w i t h i n  t h e  s t o n e l o a c h e s '  n a t u r a l  a c t i v i t y  

p e r i o d  ( s e e  W e l t o n ,  M i l l s  & R e n d l e  1 9 8 3 ) .

To  g i v e  a m o r e  c o m p l e t e  r e s u l t  t h a n  w o u l d  b e  o b t a i n e d  b y  

a n a l y s i n g  o n l y  t h o s e  t r i a l s  c o m p l e t e d  w i t h i n  1 5 m i n ,  v a l u e s  

f o r  m o v e  a n d  l o c a t e  w e r e  a s s i g n e d  t o  t r i a l s  n o t  c o m p l e t e d .  

T h e  v a l u e s  u s e d  w e r e  9 0 0 s e c  f o r  m o v e  ( i e  e x a c t l y  1 5 m i n )  a n d  

90  1 s e c  f o r  l o c a t e  ( 1 5 m i n  p l u s  I s e c ) .  T h e s e  v a l u e s  w e r e  o f  

c o u r s e  u n d e r e s t i m a t e s  o f  t h o s e  w h i c h  w o u l d  h a v e  b e e n  

o b s e r v e d  h a d  t h e  t r i a l s  b e e n  r e c o r d e d  u n t i l  c o m p l e t i o n .  

T h e  c h o s e n  v a l u e s  w e r e  t h e  s m a l l e s t  p o s s i b l e  i n  t r i a l s  n o t  

c o m p l e t e d  w i t h i n  1 5 m i n ,  a n d  s o  e n s u r e d  t h a t  an  o v e r e s t i m a t e  

o f  m o v e  a n d  l o c a t e  t i m e s  c o u l d  n o t  b e  m a d e ,  w h i c h  w o u l d  i n
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t u r n  f a l s e l y  i n f l a t e  s i g n i f i c a n c e  v a l u e s  o b t a i n e d  i n  

a n a l y s i s .  As i t  i s ,  t h e  a s s i g n e d  v a l u e s  g a v e  an  

u n d e r e s t i m a t e  o f  s i g n i f i c a n c e ,  w h i l s t  m i n i m i s i n g  v a r i a n c e s .

W i t h  r e g a r d  t o  t r a v e l  t i m e ,  o n l y  t h o s e  t r i a l s  c o m p l e t e d  

w i t h i n  1 5 m i n  w e r e  u s e d  f o r  a n a l y s i s .  I t  w o u l d  b e  

i m p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  t r a v e l  t i m e s  f o r  t r i a l s  o f  g r e a t e r  

t h a n  1 5 m i n  d u r a t i o n  a s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  u n o b s e r v e d  t i m e  

s p e n t  t r a v e l l i n g  ( a s  o p p o s e d  t o  r e s t i n g )  w o u l d  b e  

i m p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e .

3 . 3  RESULTS

3 . 3 . 1  E f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e

R e s u l t s  o f  E x p e r i m e n t  1A , t o  d e t e r m i n e  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  

s i z e  on  m o v e ,  t r a v e l  a n d  l o c a t e  t i m e s  a r e  g i v e n  i n  F i g u r e  

2 .  T h e s e  w e r e  a n a l y s e d  u s i n g  K r u s k a l - W a l l i s  1 - w a y  ANOVA 

( H u l l  & N i e  1 9 8 1 ) ( T a b l e  3 . 2 ) .  T h e  t i m e  t a k e n  b y  t h e  

s u b j e c t  f i s h  t o  l o c a t e  f o o d  d e c r e a s e d  d r a m a t i c a l l y  w h e n  t h e  

g r o u p  s i z e  w a s  i n c r e a s e d  f r o m  o n e  t o  f i v e  i n d i v i d u a l s .  

T h i s  w a s  d u e  t o  a r e d u c t i o n  i n  b o t h  t h e  t i m e  t a k e n  b e f o r e  

m o v i n g  o u t  i n  s e a r c h  o f  f o o d ,  a n d  t h e  t i m e  s p e n t  t r a v e l l i n g  

b e f o r e  f o o d  w a s  l o c a t e d .

3 . 3 . 2  E f f e c t s  o f  t h e  a m o u n t  o f  f o o d

T h e  r e s u l t s  o f  E x p e r i m e n t  I B  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  3 . 3 .  An 

i n c r e a s e  i n  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  p r e s e n t  c a u s e d  a r e d u c t i o n  

i n  b o t h  t r a v e l  a n d  l o c a t e  t i m e s  a t  a g r o u p  s i z e  o f  o n e ,  b u t
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F i g u r e  2 E f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  o n  t h e  t i m e  t a k e n  t o  m o v e ,  

t r a v e l  t i m e ,  a n d  t h e  t i m e  t a k e n  t o  l o c a t e  f o o d .  M e d i a n  a n d  

q u a r t i l e s  ( b a s e d  on  50 r e p l i c a t e s  a r e  s h o w n  f o r  e a c h  g r o u p  

s i z e .

80

S
Move60

40

20

1 2 5group size

200

S
Travel150

100

50

1 52 group size

400

S
Locate300

200

100

1 52 group size
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g r o u p  s i z e

K r u s k a l - W a l l i s  ANOVA 

e f f e c t s  o f :

f i s h g r o u p  s i z e

1 2 5 X P P

MOVE 27 . 5 0 1 7 . 5 0 1 . 5 0 7 4 . 2 3  * * *  1 4 . 2 3  * * *
( 9 0 0  ) ( 9 0 0  ) ( 9 0 0 )

TRAVEL 6 1 . 0 0 2 7 . 0 0 1 4 . 5 0 5 7 . 0 8  * * *  1 7 . 1 8  * * *
( 8 6 9  ) ( 3 9 9  ) ( 424  )

LOCATE 1 1 7 . 0 0 5 4 . 0 0 2 1 . 5 0 6 8 . 9 0  * * *  2 2 . 9 6  * * *
( 8 9 2  ) ( 899  ) ( 89 8  )

T a b l e  3. , 2  R e s u l t s o f  E x p e r i m e n t 1A . MOVE,  TRAVEL a n d

LOCATE r e f e r  t o t i m e t o  m o v e , t r a v e l  t i m e ,  a n d  t i m e  t o

l o c a t e t h e  p a t c h r e s p e c t i v e l y R e s u l t s  a r e  g i v e n  i n

s e c o n d  s ,, as  m e d i a n a n d r a n g e  ( i n p a r e n t h e s e s ) .  * * * P < 0 . 0 0 1 .
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g r o u p
s i z e

1 M

0 . 2

3 0 . 5 0
( 9 0 0 )

6 9 . 7 5  
( 209  )

4 7 0 . 5 0  
( 8 8 8  )

f o o d ( g )

0 . 4 1 . 0

2 7 . 0 0  
( 9 0 0  )

39 . 3 3  
( 3 3 3  )

1 0 9 . 2 5  
( 8 9 6  )

K r u s k a l - W a l l i s  ANOVA 

e f f e c t s  o f :  

f i s h  f o o d

P X^ P

6 5 . 8 9  * * *  0 . 8 1  NS

3 . 2 3  NS 1 0 . 7 2  * * *

6 0 . 9 2  * * *  5 . 3 1  **

2 M 3 7 . 5 0  
( 9 0 0  )

3 2 . 5 0  
( 89 )

8 1 . 5 0  
( 8 8 1 )

43 . 50 
( 9 0 0  )

29 . 50 
( 2 7 1 )

9 0 0 . 6 0  
( 8 9 4  )

6 7 . 0 0  * * *  0 . 1 3  NS

7 3 . 7 4  * * *  0 . 0 6  NS

3 . 1 7  NS 0 . 8 7  NS

5 M 8 . 0 0  
( 3 9  )

1 2 . 5 0
( 5 2 )

2 2 . 0 0  
( 8 9 6  )

3 . 00 
( 1 1 0 )

1 1 . 0 0  
( 2 3  )

1 7 . 7 5  
( 8 9 8  )

1 9 . 3 6  * * *  0 . 5 5  NS

4 . 8 2  NS 0 . 6 7  NS

1 9 . 1 0  *** 1 . 0 8  NS

T a b l e  3 . 3  R e s u l t s  o f  E x p e r i m e n t  I B .  M, T a n d  L r e f e r  t o  

t i m e  t o  m o v e ,  t r a v e l  t i m e ,  a n d  t i m e  t o  l o c a t e  f o o d  

r e s p e c t i v e l y .  R e s u l t s  a r e  g i v e n  i n  s e c o n d s ,  a s  m e d i a n  a n d  

r a n g e  ( i n  p a r e n t h e s e s ) ,  

s i g n i f i c a n t .

* * P < 0 . 0  1 , * * * P < 0 . 0 0 1 ,  NS= n o t
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h a d  n o  e f f e c t  o n  t h e  t i m e  t a k e n  t o  m o v e .  A t  g r o u p  s i z e s  o f  

t w o  a n d  f i v e  i n d i v i d u a l s ,  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  h a d  no  e f f e c t  

on  e i t h e r  m o v e , t r a v e l  o r  l o c a t e  t i m e s .

3 . 3 . 3  I n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  i n  f o r a g i n g  b e h a v i o u r

T h e  m a i n  a i m  o f  t h i s  e x p e r i m e n t  w a s  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  

e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  s t o n e l o a c h e s '  a b i l i t y  t o  l o c a t e  a 

h i d d e n  f o o d  s o u r c e .  P r e l i m i n a r y  a n a l y s i s  o f  t h e  e x p e r i m e n t  

( T a b l e  3 . 2 )  r e v e a l e d  h i g h l y  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  

i n d i v i d u a l s ,  w h i c h  c o u l d  me a n  e i t h e r  t h a t  t h e  f i s h  w e r e  n o t  

a l l  b e h a v i n g  i n  t h e  same w a y ,  o r  t h a t  t h e y  w e r e  d o i n g  a 

s i m i l a r  t h i n g  b u t  v a r y i n g  w i d e l y  i n  t h e  t i m e  t a k e n  t o  d o  

i t .  T a b l e  3 . 5  s h o w s  t h e  l a t t e r  t o  b e  t h e  c a s e ;  a l l  f i s h  

s h o w e d  a r e d u c t i o n  i n  p a t c h  l o c a t i o n  t i m e  w i t h  an  i n c r e a s e

i n  g r o u p  s i z e .  H o w e v e r ,  t h e  t i m e  t o  l o c a t e  t h e  p a t c h

v a r i e d  g r e a t l y  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s .  T h e  s c a l e  o f  t h e  

d e c r e a s e  w a s  e x t r e m e l y  v a r i a b l e ,  r a n g i n g  f r o m  a 1 . 9  f o l d  

d e c r e a s e  b y  f i s h  3 ,  t o  a 4 5 . 5  f o l d  d e c r e a s e  b y  f i s h  4 

( T a b l e  3 . 5 ) .

To  f u r t h e r  i n v e s t i g a t e  t h e  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n c e s  i n  

f o r a g i n g  a b i l i t y ,  a s u b s a m p l e  o f  10 t r i a l s  ( t r i a l s  1 and  B 

f o r  e a c h  o f  t h e  f i v e  g r o u p s  o f  f i s h )  w e r e  a n a l y s e d  i n  o r d e r  

t o  d e t e r m i n e ,  f o r  t h e  s u b j e c t  f i s h ,  i t s  o r d e r  o f  a r r i v a l  a t  

t h e  p a t c h  ( a b b r e v i a t e d  t o  G A P ) .  T h e  m e a n  OAP f o r  e a c h  f i s h  

w a s  c a l c u l a t e d ,  a n d  i s  g i v e n  i n  T a b l e  3 . 4 ,  t o g e t h e r  w i t h  

e a c h  f i s h e s '  c o r r e s p o n d i n g  p a t c h  l o c a t i o n  t i m e  a t  a g r o u p  

s i z e  o f  o n e .  A t  a g r o u p  s i z e  o f  t w o ,  an  OAP o f  1 w o u l d

i n d i c a t e  t h a t  t h e  f i s h  w a s  a l w a y s  f i r s t ,  a n d  a v a l u e  o f  2
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t h a t  i t  w a s  a l w a y s  l a s t .  A t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e ,  w h e r e  

t h e  s u b j e c t  f i s h  may  come a n y w h e r e  b e t w e e n  f i r s t  a n d  f i f t h ,  

t h e  OAP c a n  r a n g e  f r o m  1 t o  5 .  T h e  f r e q u e n c y  o f  e a c h  OAP 

i s  s h o w n  i n  F i g u r e  3 ,  f o r  e a c h  f i s h .  T h e s e  v a l u e s  w e r e  

u s e d  t o  d e t e r m i n e  t h e  mean  O A P ’ s g i v e n  i n  T a b l e  3 . 4 .

T h e  OAP f o r  e a c h  f i s h  a t  e a c h  g r o u p  s i z e  w a s  c o r r e l a t e d  

w i t h  t h a t  i n d i v i d u a l ' s  p a t c h  l o c a t i o n  t i m e  w h e n  a l o n e  ( i e  

i n  a g r o u p  s i z e  o f  o n e ) ,  u s i n g  S p e a r m a n ' s  C o r r e l a t i o n  

C o e f f i c i e n t  ( L e h n e r  1 9 7 9 ) .  A s i g n i f i c a n t  c o r r e l a t i o n  w a s  

f o u n d  f o r  g r o u p  s i z e s  o f  b o t h  t w o  a n d  f i v e  i n d i v i d u a l s  

( g r o u p  s i z e  o f  t w o ;  r ^  = o . 9 0 ,  P < 0 . 0 5 ,  g r o u p  s i z e  o f  f i v e ;

r g = 0 . 9 0 ,  P = 0 . 0 5 ) .  T h i s  i n d i c a t e s  t h a t  a f i s h  s h o w i n g  a 

l o n g  l o c a t e  t i m e  w h e n  a l o n e  ( i e  a p o o r  f o o d  f i n d e r )  

r e t a i n e d  i t s '  p o o r  p e r f o r m a n c e  w h e n  i n  a l a r g e r  g r o u p .

3 . 4  D I S C U S S I O N

3 . 4 . 1  E f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e

T h e  r e s u l t s  o f  t h i s  e x p e r i m e n t  i n d i c a t e  t h a t  s t o n e l o a c h  

w e r e  a b l e  t o  l o c a t e  a c o n c e a l e d  f o o d  s o u r c e  m o r e  r a p i d l y  as  

g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d  f r o m  o n e  t o  f i v e  i n d i v i d u a l s .  T h i s  

o v e r a l l  e f f e c t  may  b e  b r o k e n  d o w n  i n t o  t w o  c o m p o n e n t s .

F i r s t l y ,  t h e  f i s h  s t a r t e d  o u t  i n  s e a r c h  o f  f o o d  s o o n e r  

a f t e r  t h e  s t a r t  o f  a t r i a l ,  o n c e  f o o d  w a s  i n t r o d u c e d .  

S e c o n d l y ,  t r a v e l  t i m e  w a s  r e d u c e d .

A r e d u c t i o n  i n  t h e  t i m e  t a k e n  t o  m o v e  as  g r o u p  s i z e
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F i s h  L o c a t e  t i m e  OAP OAP
a t G . S .  1 a t G . S .  2 a t G . S .  5

5 1 2 0 . 2  1 . 3  1 . 4

2 1 3 7 . 4  1 . 3  1 . 9

3 2 5 5 . 2  1 . 6  4 . 1

4 7 4 2 . 2  1 . 6  2 . 3

1 7 5 4 . 2  2 . 0  4 . 3

T a b l e  3 . 4  Mean  OAP a t  g r o u p  s i z e s  o f  t w o  a n d  f i v e .  L o c a t e  

t i m e s  a r e  g i v e n  i n  s e c o n d s .  G . S .  = g r o u p  s i z e .  See  t e x t  

f o r  e x p l a n a t i o n .
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G r o u p
S i z e

1

7 5 4 . 2 0
( 2 9 8 . 3 7 )

7 3 6 . 2 0
( 2 4 5 . 5 4 )

3 2 5 . 4 0
( 3 5 3 . 0 7 )

1 3 7 . 4 0
( 2 7 1 . 5 5 )

1 0 . 5 0
( 3 . 9 2 )

9 . 3 0
( 2 . 5 0 )

F i s h

3

2 5 5 . 2 0
( 3 4 1 . 7 4 )

2 1 6 . 2 0  
( 2 5 1 . 1 4 )

1 3 7 . 7 0
( 1 2 7 . 0 3 )

7 4 2 . 2 0
( 3 3 5 . 4 5 )

1 0 3 . 5 0
( 1 2 1 . 2 7 )

1 6 . 3 0
( 1 1 . 1 1 )

1 2 0 . 2 0  
( 2 7 5  . 01 )

22 . 50
( 2 8 . 3 7 )

3 0 . 7 0
( 3 0 . 2 9 )

T a b l e  3 . 5  L o c a t e  t i m e  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  a t  e a c h  g r o u p  

s i z e ,  g i v e n  i n  s e c o n d s  as  m ean  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( i n  

p a r e n t h e s e s ) .
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g r o u p  s i z e  f o o d  ( g )  7. f i s h  % f i s h
n o t  m o v i n g  n o t  l o c a t i n g

E X P E R I M E N T  1A

1 0 . 2  4 36

2 0 . 4  2 14

5 1 . 0  0 2

E X P E R I M E N T  I B

1 0 . 2  0 4

1 . 0  0 16

2 0 . 2  22 32

0 . 4  46 56

5 0 . 2  4 48

1 . 0  16 32

T a b l e  3 . 6  T h e  p r o p o r t i o n  o f  t r i a l s  i n  w h i c h  f i s h  d i d  n o t  

m o v e ,  o r  l o c a t e  f o o d .
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F i g u r e  3 F r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  o r d e r  o f  a r r i v a l  a t  

t h e  p a t c h  ( OAP)  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e  ( s e e  t e x t  f o r  

e x p l a n a t i o n ) .

I
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i n c r e a s e d  may  b e  e x p l a i n e d  i n  t e r m s  o f  t h e  a g g r e g a t e  f o o d  

d e t e c t i o n  c a p a b i l i t y  o f  t h e  g r o u p .  When a s i n g l e  f i s h  i s  

p r e s e n t  i t  m u s t  r e l y  on  i t s e l f  t o  d e t e c t  a n y  f o o d .

H o w e v e r ,  w h e n  o t h e r  i n d i v i d u a l s  a r e  p r e s e n t ,  a n o t h e r  f i s h  

may  d e t e c t  t h e  f o o d ,  a n d  r e s p o n d  t o  i t  b y  s t a r t i n g  t o

f o r a g e .  T h e r e f o r e ,  as  l o n g  as  o n e  s t o n e l o a c h  i s  a b l e  t o  

d e t e c t  t h e  m o v e m e n t s  o f  a n o t h e r ,  i t  h a s  p o t e n t i a l  a c c e s s  t o  

an  a d d i t i o n a l  s o u r c e  o f  i n f o r m a t i o n .

As t h e  s t o n e l o a c h  w e r e  f o r a g i n g  b y  n o n - v i s u a l  m e a n s ,  t h e  

d i s t a n c e  o f  a f i s h  f r o m  t h e  f o o d  w o u l d  h a v e  a f f e c t e d  t h e  

i n d i v i d u a l ' s  a b i l i t y  t o  d e t e c t  i t .  F o r  e x a m p l e ,  an 

o l f a c t o r y  s t i m u l u s  w i l l  t a k e  t i m e  t o  d i f f u s e  t h r o u g h  t h e  

w a t e r ,  a n d  i n d i v i d u a l s  f u r t h e s t  f r o m  t h e  f o o d  s h o u l d  

t h e r e f o r e  t a k e  l o n g e r  t o  d e t e c t  i t .

B a t e s o n  ( 1 8 9 0 )  o b s e r v e d  t h a t  s t o n e l o a c h  w a i t e d  f o r  an 

i n t e r v a l  o n c e  f o o d  h a d  b e e n  i n t r o d u c e d  " d o u b t l e s s  u n t i l  t h e  

s c e n t  h a s  b e e n  d i f f u s e d  t h r o u g h  t h e  w a t e r " .  When o n l y  a 

s i n g l e  f i s h  w a s  p r e s e n t  i t s  r e s p o n s e  c o u l d  b e  t o  t h e  f o o d  

o n l y ,  t h e r e  b e i n g  n o  o t h e r  r e l e v a n t  s t i m u l u s .  When m o r e  

t h a n  o n e  f i s h  w a s  p r e s e n t  an  i n d i v i d u a l  c o u l d  r e s p o n d  t o  

m o v e m e n t s  o f  o t h e r  g r o u p  m e m b e r s ,  w h o  h a d  a l r e a d y  d e t e c t e d  

t h e  f o o d ,  r a t h e r  t h a n  t o  t h e  f o o d  i t s e l f .  I n  t h i s  w a y  t h e  

f i r s t  f i s h  t o  d e t e c t  t h e  f o o d  c o u l d  a l e r t  o t h e r  g r o u p

m e m b e r s  t o  i t s  p r e s e n c e  i n a d v e r t a n t l y ,  m e r e l y  b y  s t a r t i n g  

t o  f o r a g e .  T h i s  d o e s  n o t  i m p l y  an  a c t i v e  t r a n s f e r  o f

i n f o r m a t i o n ,  a n d  i t  w o u l d  p o s s i b l y  be  d i s a d v a n t a g e o u s  f o r  

t h e  d e t e c t o r  t o  a l e r t  o t h e r s  t o  a f i n i t e  f o o d  r e s o u r c e .  

T h e  t r a n s f e r  i s  m o r e  l i k e l y  t o  b e  a p a s s i v e  p r o c e s s
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( P i t c h e r ,  M a g u r r a n  & W i n f i e l d  1 9 8 2 )  w h e r e  i n d i v i d u a l  f i s h  

u s e  t h e  b e h a v i o u r  o f  c o n s p e c i f i c s  t o  d e t e c t  f o o d .

T h e  s t o n e l o a c h  h a s  a w e l l  d e v e l o p e d  l a t e r a l  l i n e  s y s t e m  

( L e k a n d e r  1 9 4 9 )  w h i c h  c a n  be  u s e d  t o  d e t e c t  m o v i n g  a n i m a l s  

a t  c l o s e  d i s t a n c e s  ( D i j k g r a a f  1 9 8 2 ) ,  s o  i t  s ee m s  r e a s o n a b l e  

t o  a s s u m e  t h a t  t h e  f i s h  w e r e  a b l e  t o  d e t e c t  e a c h  o t h e r s '  

f o r a g i n g  m o v e m e n t s  w i t h i n  t h e  l i m i t e d  c o n f i n e s  o f  t h e  

e x p e r i m e n t a l  t a n k s .  F o r  e x a m p l e ,  v i o l e n t  d i g g i n g  m o v e m e n t s  

w e r e  u s e d  t o  e x t r a c t  w o r m s  f r o m  t h e  p a t c h .  I t  s e e m s  

u n l i k e l y  t h a t  t h e  s o u n d s  o f  r u m m a g i n g  i n  t h e  g r a v e l  w o u l d  

h a v e  b e e n  s i g n i f i c a n t  i n  g u i d i n g  o t h e r s  t o  a s u c c e s s f u l  

f e e d e r ,  as  t h e  a i r l i f t s  o f  t h e  f i l t r a t i o n  s y s t e m  u s e d  

p r o d u c e d  a l o t  o f  n o i s e  a b o v e  w h i c h  s o u n d s  o f  f e e d i n g  may  

h a v e  b e e n  d i f f i c u l t  f o r  t h e  f i s h  t o  h e a r .  F o r  r e c e n t  

r e v i e w s  on  t h e  r o l e s  o f  o l f a c t i o n  a n d  t h e  l a t e r a l  l i n e  i n  

f i s h  b e h a v i o u r  s e e  H a r a  ( i n  p r e s s )  a n d  B l e c k m a n n  ( i n  p r e s s )  

r e s p e c t i v e l y .

T h e  r e d u c t i o n  i n  t r a v e l  t i m e  w i t h  i n c r e a s i n g  g r o u p  s i z e  may  

be  e x p l a i n e d  i n  a s i m i l a r  w a y .  A l t h o u g h  e x p l i c i t  

m e a s u r e m e n t s  w e r e  n o t  m a d e ,  t h e  f i s h  d i d  n o t  a p p e a r  t o  m o v e  

m o r e  r a p i d l y .  T h e r e f o r e ,  i n  o r d e r  t o  r e d u c e  t r a v e l  t i m e ,  a 

m o r e  d i r e c t  r o u t e  t o  t h e  p a t c h  m u s t  h a v e  b e e n  t a k e n .  

I n f o r m a t i o n  r e c e i v e d  f r o m  t h e  l o c a t i o n  o f  o t h e r  i n d i v i d u a l s  

w o u l d  b e  a w a y  i n  w h i c h  s u c h  a c h a n g e  c o u l d  be  c a u s e d .  

O b s e r v a t i o n s  m a d e  d u r i n g  t r i a l s  f r e q u e n t l y  r e v e a l e d  

i n d i v i d u a l s  a p p a r e n t l y  f o l l o w i n g  o n e  a n o t h e r .
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3 . 4 . 2  E f f e c t s  o f  t h e  a m o u n t  o f  f o o d

T h e  r e s u l t s  g i v e n  i n  T a b l e  3 . 3  s h o w  t h a t ,  a t  a g r o u p  s i z e  

o f  o n e ,  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  a v a i l a b l e  f r o m  

0 . 2  t o  I . O g  l e d  t o  a d e c r e a s e  i n  b o t h  t r a v e l  a n d  l o c a t e  

t i m e s .  T h e  t i m e  t a k e n  b e f o r e  f i r s t  m o v i n g  o u t  i n  s e a r c h  o f  

f o o d  r e m a i n e d  u n a f f e c t e d  b y  t h e  i n c r e a s e  i n  f o o d  q u a n t i t y .

A p r i m a r i l y  n o n - v i s u a l  f e e d e r  s u c h  as  t h e  s t o n e l o a c h  ( S m y l y  

1 9 5 5 ,  F i l e k  1 9 6 0 ,  S a u v o n s a a r i  1 9 7 1 )  m i g h t  be  e x p e c t e d  t o  b e  

c a p a b l e  o f  d i f f e r e n t i a t i n g  b e t w e e n  d i f f e r e n t  q u a n t i t i e s  o f  

c o n c e a l e d  f o o d  o l f a c t o r i l y .  As a l r e a d y  n o t e d ,  F i l e k  ( 1 9 6 0 )  

o b s e r v e d  t h a t  s t o n e l o a c h  w e r e  a b l e  t o  " s e e "  f o o d  h i d d e n  i n  

t h e  g r a v e l  " a s  c l e a r l y  a s  i f  i t  w e r e  l y i n g  o p e n l y  on  t h e  

s u r f a c e " ,  b y  m e a n s  o f  o l f a c t o r y  s t i m u l i .

An i n c r e a s e  i n  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  f r o m  e i t h e r  0 . 2  t o  0 . 4 g  

o r  f r o m  0 . 2  t o  I . O g  h a d  no  e f f e c t  on  t h e  f o o d - f i n d i n g  

a b i l i t i e s  o f  t h e  s u b j e c t  f i s h  a t  g r o u p  s i z e s  o f  b o t h  t w o  

a n d  f i v e  i n d i v i d u a l s  ( T a b l e  3 . 3 ) .  T o g e t h e r  w i t h  t h e  

r e s u l t s  o b t a i n e d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  o n e ,  i t  i s  a p p a r e n t  

t h a t  a s i n g l e  s t o n e l o a c h  f o u n d  a l a r g e r  a m o u n t  o f  f o o d  m o r e  

e a s i l y ,  p r e s u m a b l y  b y  m e a n s  o f  t h e  g r e a t e r  o l f a c t o r y  

s t i m u l u s  p r o d u c e d ,  b u t  w h e n  c o n s p e c i f i c s  w e r e  p r e s e n t  ( a t  

g r o u p  s i z e s  o f  t w o  a n d  f i v e )  t h e  s o c i a l  a d v a n t a g e  o f  

i m p r o v e d  f o o d  l o c a t i o n  o v e r r o d e  t h e  e f f e c t  o f  a g r e a t e r  

o l f a c t o r y  s t i m u l u s  p r o d u c e d  b y  a l a r g e r  a m o u n t  o f  f o o d .
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3 . 4 . 3  I n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  i n  f o o d - f i n d i n g  a b i l i t y

E a c h  i n d i v i d u a l s '  i n i t i a l  f o o d - f i n d i n g  p e r f o r m a n c e  ( a s  

i n d i c a t e d  b y  i t s '  p a t c h  l o c a t i o n  t i m e  w h e n  i n  a g r o u p  o f  

o n e )  w a s  r e t a i n e d  a s  g r o u p  s i z e  w a s  i n c r e a s e d  ( T a b l e  3 . 5 ) .

I n  o t h e r  w o r d s ,  a l t h o u g h  a l l  f i s h  b e n e f i t t e d  f r o m  an

i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e ,  p o o r  f i n d e r s  r e m a i n e d  p o o r .  T h i s  

w o u l d  s u g g e s t  t h a t  a p o o r  f i n d e r  h a s  m o r e  t o  g a i n  f r o m  

g r o u p  m e m b e r s h i p  t h a n  a g o o d  f i n d e r ,  a l t h o u g h  t h e  o v e r a l l  

l e v e l  o f  b e n e f i t  w o u l d  d e c r e a s e  w i t h  an  i n c r e a s i n g  

p r o p o r t i o n  o f  p o o r  f i n d e r s  i n  t h e  g r o u p .  I n  t h i s  

e x p e r i m e n t  t h e  g r e a t e s t  b e n e f i t ,  i n  t e r m s  o f  a r e d u c t i o n  i n  

t h e  t i m e  t a k e n  t o  l o c a t e  f o o d  w a s  a c h i e v e d  b y  f i s h  4 ,  an 

i n i t i a l l y  p o o r  f i n d e r .  H o w e v e r ,  t h e  s e c o n d  g r e a t e s t  

b e n e f i t  w a s  o b t a i n e d  b y  f i s h  2 ,  an  i n i t i a l l y  g o o d  f i n d e r .

I t  s ee m s  l i k e l y  t h a t  i n  t h e  w i l d  t h e  p r o p o r t i o n s  o f

s t o n e l o a c h  o f  d i f f e r e n t  f o o d - f i n d i n g  a b i l i t i e s  w i l l  a l t e r  

u n t i l  t h e y  r e a c h  a s t a b l e  p o i n t  a t  w h i c h  t h e  g a i n  t o  a l l  

i n d i v i d u a l s  i s  e q u a l  ( B a r n a r d  & S i b l y  1 9 8 1 ) .  I n  t h e i r  

n a t u r a l  h a b i t a t  s t o n e l o a c h  w o u l d  be  f r e e  t o  a s s o c i a t e  w i t h  

c o n s p e c i f i c s  o f  t h e i r  c h o i c e ,  n o t  j u s t  t h o s e  w i t h  whom t h e y  

w e r e  p l a c e d ,  as  w a s  t h e  c a s e  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s .

H o w e v e r ,  t h e  m e m b e r s  o f  e a c h  g r o u p  w e r e  d r a w n  f r o m  a l a r g e  

s t o c k ,  s o  i t  i s  h o p e d  t h a t  e a c h  g r o u p  c o n t a i n e d  f i s h  

c o v e r i n g  a t  l e a s t  p a r t  o f  t h e  n a t u r a l l y  o c c u r r i n g  r a n g e  o f  

f o o d - f i n d i n g  a b i l i t y .  T h i s  w o u l d  s eem t o  h a v e  b e e n  s o ,  

i n d i c a t e d  b y  t h e  s i g n i f i c a n t  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  i n i t i a l  

f o o d - f i n d i n g  a b i l i t y  a n d  mean  OAP a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  

s i z e s .
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F i gu

t o o

we r e

s u r  f

p u s h e d  d o w n  i n t o  t h e  g r a v e l  t o  l i e  f l u s h  w i t h  t h e  

s u r f a c e .  D r a w i n g  b y  H i l a r y  W o o d e n .
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CHAPTER 4

EXPERI MENT 2 .  GROUP S I Z E  AND PATCH E X P L O I T A T I O N

4 . 1  I N TR OD UCT I ON

I n  t h e  p r e v i o u s  e x p e r i m e n t  ( C h a p t e r  3 )  i t  w a s  s h o w n  t h a t  

s t o n e l o a c h  w e r e  a b l e  t o  l o c a t e  a h i d d e n  f o o d  s o u r c e  m o r e  

r a p i d l y  w h e n  t h e y  b e l o n g e d  t o  a l a r g e r  g r o u p  o f  

i n d i v i d u a l s .  I n  t h i s  c h a p t e r ,  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  

p a t c h  e x p l o i t a t i o n  a r e  e x a m i n e d ;  t h e  t w o  p a t c h e s  b e i n g  o f  

e i t h e r  e q u a l  o r  d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y .

A c o n s i d e r a b l e  a m o u n t  o f  w o r k  h a s  b e e n  c a r r i e d  o u t  t o  

e x a m i n e  t h e  c o s t s  a n d  b e n e f i t s  o f  g r o u p  l i v i n g  i n  v a r i o u s  

b i r d  s p e c i e s  ( e g  K e n w a r d  1 9 7 8 ,  C a r a c o  1 9 7 9 ,  1 9 8 0 ,  1 9 8 3 ,

B a r n a r d  1 9 8 0 ,  B e r t r a m  1 9 8 0 ,  S t u d d ,  M o n t g o m e r i e  & R o b e r t s o n  

1 9 8 3 ,  C a r a c o  & C h a s i n  1 9 8 4 ) ,  b u t  r a t h e r  l e s s  o n  t h e  

f u n c t i o n s  o f  f i s h  s h o a l s .

H o w e v e r ,  v a r i o u s  s o c i a l  a d v a n t a g e s  f o r  f i s h  l i v i n g  i n  

g r o u p s  h a v e  r e c e n t l y  b e e n  d e m o n s t r a t e d .  As p r e v i o u s l y  

n o t e d ,  i n d i v i d u a l  g o l d f i s h ,  m i n n o w s  ( P i t c h e r ,  M a g u r r a n  & 

W i n f i e l d  1 9 8 2 )  a n d  s t o n e l o a c h  ( S t r e e t  & H a r t  i n  p r e s s )  w e r e  

a b l e  t o  l o c a t e  a h i d d e n  f o o d  s o u r c e  m o r e  r a p i d l y  as  g r o u p  

s i z e  i n c r e a s e d .  P i t c h e r  & M a g u r r a n  ( 1 9 8 3 )  h a v e  s h o w n  t h a t  

g o l d f i s h  i n  a g r o u p  o f  f i v e  i n d i v i d u a l s  s p e q t  a g r e a t e r  

p r o p o r t i o n  o f  t h e i r  t i m e  f o r a g i n g ,  a n d  w e r e  m o r e  r e s p o n s i v e  

t o  c h a n g e s  i n  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y ,  t h a n  w h e n  i n  a g r o u p  o f
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o n l y  t w o  f i s h .

B o t h  g o l d f i s h  a n d  m i n n o w s  w e r e  l e s s  t i m i d  a t  l a r g e r  g r o u p  

s i z e s  ( M a g u r r a n  & P i t c h e r  1 9 8 3 ) ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  p a i d  

l o n g e r  v i s i t s  t o  f o o d  p a t c h e s  as  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d .  

F o r a g i n g  m i n n o w s  d e t e c t e d  an  a p p r o a c h i n g  m o d e l  p i k e  s o o n e r ,  

b u t  r e m a i n e d  on  t h e  p a t c h  l o n g e r  w h e n  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d  

( M a g u r r a n ,  O u l t o n  & P i t c h e r  1 9 8 5 ) ,  w h i l e  s t i c k l e b a c k s ,  

Gasterosteus aculeatus, w e r e  m o r e  r e a d y  t o  a p p r o a c h  an  a r e a  

o f  h i g h  p r e d a t o r  r i s k ,  a w a y  f r o m  c o v e r ,  a t  a l a r g e r  g r o u p  

s i z e  ( M i l i n s k i  i n  p r e s s ) .

T h e  c o n f l i c t i n g  d e m a n d s  f o r  f o r a g i n g  a n d  v i g i l a n c e  h a v e  

b e e n  e x a m i n e d  b y  s e v e r a l  a u t h o r s  ( e g  S i h  1 9 8 0 ,  L e n d r e m  

1 9 8 3 ,  s e e  H a r t  i n  p r e s s ) .  F r o m  t h e s e  s t u d i e s ,  a n d  t h o s e  o f  

K e n w a r d  ( 1 9 7 8 ) ,  C a r a c o  ( 1 9 7 9 ) ,  B e r t r a m  ( 1 9 8 0 )  a n d  S e g h e r s  

( 1 9 8 1 )  i t  a p p e a r s  t h a t  as  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e s ,  e a c h  

i n d i v i d u a l ' s  n e e d  t o  b e  v i g i l a n t  d e c r e a s e s ,  a n d  s o  m o r e  

t i m e  b e c o m e s  a v a i l a b l e  f o r  f o r a g i n g .  F o r  e x a m p l e .  C a r a c o ,  

M a r t i n d a l e  & P u l l i a m  ( 1 9 8 0 )  f o u n d  t h a t  i n d i v i d u a l  

Y e l l o w - e y e d  J u n c o s ,  Junco phaeonotus,  s p e n t  m o r e  t i m e  

f e e d i n g  i n  a f l o c k  t h a n  w h e n  a l o n e  w h e n  n e a r b y  c o v e r  w a s  

a b s e n t .  T h i s  w a s  d u e  t o  a r e d u c e d  n e e d  t o  s c a n  f o r

p r e d a t o r s  w h e n  f e e d i n g  i n  a f l o c k .

4 . 2  METHODS

T h e  b a s i c  m e t h o d s  u s e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  w e r e  as  o u t l i n e d  

i n  C h a p t e r  2 .  T h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  p a t c h

e x p l o i t a t i o n  w e r e  e x a m i n e d ,  w h e r e  t w o  p a t c h e s ,  o f  e i t h e r
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e q u a l  o r  d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y  w e r e  p r e s e n t .  G r o u p  s i z e s  

o f  e i t h e r  t w o  o r  f i v e  i n d i v i d u a l s  w e r e  u s e d ,  a n d  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t i e s  o f  e i t h e r  1 : 1  o r  4 : 1 .  A p r o f i t a b i l i t y  

r a t i o  o f  4 : 1  w a s  c h o s e n  i n  t h e  h o p e  o f  o b t a i n i n g  l e s s  

e q u i v o c a l  r e s u l t s  t h a n  m i g h t  h a v e  b e e n  o b t a i n e d  h a d  t h e  

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s  b e e n  s m a l l e r .

F i v e  r e p l i c a t e  g r o u p s  o f  f i s h  w e r e  t e s t e d  ( b u t  s e e  b e l o w ) ,  

a n d  10 r e p l i c a t e s  o b t a i n e d  f r o m  e a c h  g r o u p  a t  e a c h  g r o u p  

s i z e .  T h e  b e h a v i o u r  o f  t h e  s u b j e c t  f i s h  i n  e a c h  g r o u p  w a s  

s c o r e d ,  t h e  s u b j e c t  f i s h  r e m a i n i n g  t h e  same o v e r  b o t h  g r o u p  

s i z e s .  T h i s  i n d i v i d u a l  w a s  m a r k e d  as  d e s c r i b e d  i n  s e c t i o n  

2 . 2 .

D u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  t h e  t r i a l s  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e  

( f i v e  f i s h )  w i t h  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s ,  f i s h  5 d i e d .  

As t h e r e  w a s  i n s u f f i c i e n t  t i m e  a v a i l a b l e  t o  r e p e a t  t h e  

e x p e r i m e n t  w i t h  an e x t r a  f i s h ,  d a t a  o b t a i n e d  a t  a g r o u p  

s i z e  o f  t w o  f r o m  f i s h  5 ,  b e f o r e  i t  d i e d ,  w e r e  d i s r e g a r d e d .  

T h e  f o l l o w i n g  a n a l y s e s  o f  t h e  e x p e r i m e n t  w i t h  e q u a l  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s  a r e  t h e r e f o r e  b a s e d  on  f o u r  g r o u p s  o f  

f i s h .

B e f o r e  r e c o r d i n g  a 10 d a y  s e t  o f  r e p l i c a t e s ,  t h e  f i s h  w e r e  

a c c l i m a t i s e d  t o  t h e  e x p e r i m e n t a l  p r o t o c o l  f o r  b e t w e e n  7 a n d  

10 d a y s .  T h i s  e n s u r e d  t h a t  g r o u p  m e m b e r s  w e r e  a c c u s t o m e d  

t o  t h e  s y s t e m  a n d  t h a t ,  a t  t h e  g r o u p  s i z e  o f  f i v e  ( f o r m e d  

b y  a d d i n g  t h r e e  new f i s h  t o  t h e  e x i s t i n g  g r o u p  o f  t w o ) , t h e  

l a t e r  a d d i t i o n s  t o  t h e  g r o u p  w e r e  n o t  a t  a d i s a d v a n t a g e .  

D i f f e r e n c e s  i n  b e h a v i o u r  b e t w e e n  t h e  n e w  a n d  e s t a b l i s h e d
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g r o u p  m e m b e r s  c o u l d  n o t  b e  d i s t i n g u i s h e d  a f t e r  t h i s  p e r i o d .

Two p a t c h e s  w e r e  u s e d ,  as  d e s c r i b e d  i n  s e c t i o n  2 . 5 .  0 . 2 g

o f  t u b i f i c i d  w o r m s  p e r  f i s h  w e r e  u s e d ,  t h e  t o t a l  a m o u n t  

b e i n g  d i v i d e d  b e t w e e n  t h e  p a t c h e s  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  u n d e r  e x a m i n a t i o n  ( i e  1 : 1  o r  4 : 1 ) .  

T h i s  a m o u n t  h a d  b e e n  p r e d e t e r m i n e d  as  t h a t  r e q u i r e d  t o  

m a i n t a i n  an  i n t e r m e d i a t e  h u n g e r  l e v e l ,  w h i l s t  n o t  a l l o w i n g  

t h e  f i s h  t o  r e a c h  s a t i a t i o n .  T h e  t w o  p a t c h e s  w e r e  p l a c e d  

a t  o p p o s i t e  e n d s  o f  t h e  t a n k  ( F i g u r e  1 ) ,  a n d  t h e  o r d e r  o f  

p a t c h  i n t r o d u c t i o n  a l t e r n a t e d  i n  o r d e r  t o  p r e v e n t  t h e  f i s h  

f r o m  l e a r n i n g  w h i c h  p a t c h  w a s  i n t r o d u c e d  f i r s t .  

A d d i t i o n a l l y ,  t h e  o r d e r  o f  r e c o r d i n g  o f  t h e  f i v e  g r o u p s  wa s  

r a n d o m i s e d ,  t o  c o n t r o l  f o r  e f f e c t s  o f  t h e  l e n g t h  o f  t i m e  

a f t e r  d i m m i n g  o f  t h e  l i g h t s .

E a c h  t r i a l  l a s t e d  f o r  1 5 m i n ,  b u t  t h e  p a t c h e s  r e m a i n e d  i n  

p l a c e  f o r  a b o u t  4 h a f t e r w a r d s ,  t o  e n a b l e  t h e  f i s h  t o  

c o n s u m e  a l l  o f  t h e  a v a i l a b l e  f o o d .  T h i s  s h o u l d  h a v e  

m a i n t a i n e d  t h e i r  h u n g e r  l e v e l  a n d  c o n s e q u e n t  f e e d i n g  

t e n d e n c y  ( M c F a r l a n d  & H o u s t o n  1 9 8 1 )  a t  a c o n s t a n t  l e v e l  

o v e r  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t .

F o r a g i n g  a t  t h e  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1  was  

e x a m i n e d  f i r s t ,  f o l l o w e d  b y  t h e  4 : 1  r a t i o .  A n e w  s t o c k  o f  

f i s h  w e r e  u s e d  f o r  t h e  l a t t e r  p a r t  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,  t o  

a v o i d  t h e  r e u s e  o f  e x p e r i e n c e d  f i s h .

T h e  f o l l o w i n g  f e a t u r e s  o f  t h e  s t o n e l o a c h e s ' f o r a g i n g  

b e h a v i o u r  w e r e  r e c o r d e d .
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A t  a p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1 . . .

NUMBER OF D I G S .  T h e  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  d u r i n g  a t r i a l .

PATCH V I S I T S .  T h e  n u m b e r  o f  s e p a r a t e  v i s i t s  m a d e  t o

b o t h  p a t c h e s .  O n l y  v i s i t s  w h e r e  e x p l o i t a t i o n

o c c u r r e d  a r e  i n c l u d e d ,  i e  w h e r e  d i g s  w e r e  m a d e .

PATCHES V I S I T E D .  W h e t h e r  n o  p a t c h e s ,  o n e  p a t c h ,  o r  t w o  

p a t c h e s  w e r e  v i s i t e d  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  a t r i a l .

SWI TCHES.  T h e  n u m b e r  o f  t i m e s  a f i s h  c e a s e d  t o  e x p l o i t  

o n e  p a t c h  a n d  s t a r t e d  t o  e x p l o i t  t h e  o t h e r .  

I n s t a n c e s  w h e n  a f i s h  l e f t  a p a t c h  a n d  t h e n  r e t u r n e d  

t o  t h e  same o n e  a r e  n o t  i n c l u d e d .

A t  a p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  4 : 1 . . .

NUMBER OF DI GS ( L O W) .  T h e  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  o n  t h e

l o w  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h .

NUMBER OF DI GS ( H I G H ) .  T h e  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  on  t h e  

h i g h  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h .

PATCH V I S I T S  ( L O W) .  T h e  n u m b e r  o f  s e p a r a t e  v i s i t s  ma d e  

t o  t h e  l o w  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h .  O n l y  v i s i t s  w h e r e  

e x p l o i t a t i o n  o c c u r r e d  a r e  i n c l u d e d .

PATCH V I S I T S  ( H I G H ) .  T h e  n u m b e r  o f  s e p a r a t e  v i s i t s  made
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t o  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h .  O n l y  v i s i t s  w h e r e  

e x p l o i t a t i o n  o c c u r r e d  a r e  i n c l u d e d .

4 . 3  RESULTS

4 . 3 . 1  E q u a l  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s

T h e  r e s u l t s  o f  t h i s  e x p e r i m e n t  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  4 . 1 ,  

t o g e t h e r  w i t h  t h e  r e s u l t s  o f  2 - w a y  A N O V A ' s ,  a n d  i l l u s t r a t e d  

g r a p h i c a l l y  i n  F i g u r e  5 .  T h e r e  w a s  an  i n c r e a s e d  t o t a l  

n u m b e r  o f  s e p a r a t e  v i s i t s  t o  t h e  t w o  p a t c h e s  as  g r o u p  s i z e  

i n c r e a s e d  f r o m  t w o  t o  f i v e  i n d i v i d u a l s .  T h e s e  v i s i t s  w e r e  

o f  a s h o r t e r  d u r a t i o n  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2 = 5 3 . 9 s ,  mean  

f o r  g r o u p s  o f  5 = 1 8 . 7 5 s ,  P < 0 . 0 0 1 ,  t - t e s t ) .  T h e  c o m b i n e d

e f f e c t ,  t h e r e f o r e ,  w a s  t h a t  i n d i v i d u a l s  ma d e  a g r e a t e r  

n u m b e r  o f  s h o r t e r  v i s i t s  t o  t h e  p a t c h e s  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  

s i z e .  T h e  r e l a t i v e  f r e q u e n c y  o f  v i s i t  d u r a t i o n s  i s  s h o w n  

g r a p h i c a l l y  i n  F i g u r e  6 ,  f o r  g r o u p  s i z e s  o f  b o t h  t w o  a n d  

f i v e  i n d i v i d u a l s .

I n  o r d e r  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  p r e s e n c e  o f  o t h e r  f i s h  on  

t h e  p a t c h  a f f e c t e d  an  i n d i v i d u a l ' s  f e e d i n g  b e h a v i o u r ,  a 

s u b s a m p l e  o f  10 t r i a l s  a t  e a c h  g r o u p  s i z e  ( t r i a l s  1 a n d  6 

f o r  e a c h  o f  t h e  f i v e  g r o u p s  o f  f i s h )  w a s  e x a m i n e d .  T he  

me a n  n u m b e r  o f  d i g s  p e r  v i s i t  m a d e  b y  t h e  s u b j e c t  f i s h  w i t h  

a n d  w i t h o u t  c o n s p e c i f i c s  on  t h e  p a t c h  wa s  t h e n  d e t e r m i n e d .  

No s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  w a s  f o u n d  a t  e i t h e r  a g r o u p  s i z e  

o f  t w o  ( w i t h o u t  c o n s p e c i f i c s  = 4 . 4 7  d i g s  p e r  v i s i t ,  w i t h  

c o n s p e c i f i c s  = 4 . 1 3  d i g s  p e r  v i s i t ,  0 . 9 > P > G . 5 ,  t - t e s t )  o r  a 

g r o u p  s i z e  o f  f i v e  ( w i t h o u t  c o n s p e c i f i c s  = 1 . 5  d i g s  p e r
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g r o u p  s i z e i n d i v i d u a l i n t e r a c t i o n

d i g s NS * *  * *  * *

t o t a l  p a t c h  v i s i t s *  *  * *  *  * * *

p a t c h e s  v i s i t e d * *  * * *  * NS

s w i t c h e s * *  * *  *  * *

T a b l e  4 . 1  T h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  o n  t h e  e x p l o i t a t i o n  o f  

t w o  p a t c h e s  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y .  R e s u l t s  a r e  f r o m  2 - w a y

A NOVA. 

*  *

N=5 0  ( 5  g r o u p s  x 10 r e p l i c a t e s ) .  P < 0 . 0 5 ,

P < 0 . 0 1  .
*  *  *

P < 0 . 0 0 1 ,  N S = n o t  s i g n i f i c a n t .
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F i g u r e  5 E f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  t h e  n u m b e r  o f  d i g s ,  t h e  

n u m b e r  o f  v i s i t s  t o  t h e  p a t c h e s ,  t h e  n u m b e r  o f  p a t c h e s  

v i s i t e d ,  a n d  t h e  n u m b e r  o f  s w i t c h e s  b e t w e e n  p a t c h e s ,  w h e r e  

p a t c h e s  w e r e  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y .  Mean  a n d  S . E .  a r e  

s h o w n .  Se e  t e x t  f o r  an  e x p l a n a t i o n  o f  t e r m s .
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F i g u r e  6 R e l a t i v e  f r e q u e n c y  o f  v i s i t  d u r a t i o n  ( l O s e c  c l a s s  

i n t e r v a l )  a t  g r o u p  s i z e s  o f  t w o  a n d  f i v e  i n d i v i d u a l s ,  w h e r e  

p a t c h e s  w e r e  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y .
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v i s i t ,  w i t h  c o n s p e c i f i c s  = 2 . 0 6  d i g s  p e r  v i s i t ,  0 . 5 > P > 0 . 4 ,  

t - t e s t ) .  T h e s e  r e s u l t s  a l s o  d e m o n s t r a t e  a r e d u c t i o n  i n  t h e  

n u m b e r  o f  d i g s  p e r  v i s i t  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e .

T he  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  d i d  n o t  a l t e r  t h e  t o t a l  n u m b e r  

o f  d i g s  m a d e  d u r i n g  a t r i a l  ( T a b l e  4 . 1 ) .  As f o o d  c o u l d  

o n l y  b e  o b t a i n e d  b y  d i g g i n g  i n t o  t h e  p a t c h e s ,  i t  i s  

t e n t a t i v e l y  a s s u m e d  t h a t  t h e  f i s h e s ’ t o t a l  f o o d  i n t a k e  w a s  

u n a f f e c t e d  b y  a n  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e .  T he  r e l a t i o n s h i p  

b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  a n d  t h e  q u a n t i t y  o f  f o o d  

o b t a i n e d  w i l l  b e  e x a m i n e d  i n  d e t a i l  i n  E x p e r i m e n t  4 ( s e e  

F i g u r e  1 9 ) .  H o w e v e r ,  i t  i s  n o t  k n o w n  i f  d i g g i n g  e f f i c i e n c y  

w a s  t h e  same a t  b o t h  g r o u p  s i z e s ,  a n d  t h i s  i n f o r m a t i o n  

w o u l d  be  n e c e s s a r y  i n  o r d e r  t o  s t a t e  w i t h  c e r t a i n t y  w h e t h e r  

t h e  f i s h e s ’ f o o d  i n t a k e  w a s  t h e  same a t  b o t h  g r o u p  s i z e s .

T h e  n u m b e r  o f  p a t c h e s  v i s i t e d  p e r  t r i a l  ( o f  t h e  t w o  

p r e s e n t ) ,  a n d  t h e  n u m b e r  o f  s w i t c h e s  p e r  t r i a l  b o t h  

i n c r e a s e d  w i t h  a r i s e  i n  g r o u p  s i z e ,  s u g g e s t i n g  t h a t  

i n d i v i d u a l s  may  h a v e  i n c r e a s e d  t h e i r  s a m p l i n g  o f  t h e  

p a t c h e s .  T he  r a t e  o f  d i g g i n g  w h i l s t  o n  a p a t c h  a l s o

i n c r e a s e d  w i t h  g r o u p  s i z e  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2 = 0 . 1 0 4  

d i g s  p e r  s e c ,  m e a n  f o r  g r o u p s  o f  5 = 0 . 1 8 2  d i g s  p e r  s e c ,  

P<0 . 00 1 , t - t e s t ) .

T h e  g e n e r a l  c o n c l u s i o n  w h i c h  c a n  be  d r a w n  f r o m  t h i s  s e c t i o n  

o f  t h e  e x p e r i m e n t  i s  t h a t  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e  o f  f i v e  

i n d i v i d u a l s  i n c r e a s e d  t h e i r  a c t i v i t y  i n  g e n e r a l ,  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  v i s i t s  m a d e  t o  t h e  p a t c h e s  p a r t i c u l a r ,  b u t  d i d  

n o t  s u f f e r  a c o n s e q u e n t  r e d u c t i o n  i n  f o o d  i n t a k e .  I t  i s
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p o s s i b l e  t h a t  an  i n c r e a s e  i n  s a m p l i n g  ( s e e  b e l o w )  may  

e n a b l e  f o r a g e r s  t o  d e t e c t  m o r e  e a s i l y  t h e  b e t t e r  p a t c h e s  i n  

an  e n v i r o n m e n t  o f  v a r y i n g  p a t c h  q u a l i t y .  T h i s  h y p o t h e s i s  

i s  e x a m i n e d  i n  t h e  s e c o n d  s e c t i o n  o f  t h i s  e x p e r i m e n t ,  w h e r e  

t w o  p a t c h e s  o f  d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y  w e r e  a v a i l a b l e .

4 . 3 . 2  D i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s

4 . 3 . 2 . 1  P a t c h  v i s i t s

T h e  n u m b e r  o f  v i s i t s  ma d e  t o  t h e  t w o  d i f f e r e n t  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s  ( F i g u r e  7 )  wa s  a n a l y s e d  u s i n g  2 - w a y  

ANOVA ( T a b l e  4 . 2 ) .  T h e  n u m b e r  o f  v i s i t s  ma d e  t o  b o t h  h i g h  

a n d  l o w  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s  i n c r e a s e d  w h e n  g r o u p  s i z e  w a s  

i n c r e a s e d  f r o m  t w o  t o  f i v e  i n d i v i d u a l s .  F r o m  F i g u r e  7 i t  

i s  a p p a r e n t  t h a t  t h e  i n c r e a s e  on  t h e  g o o d  p a t c h  wa s  

c o n s i d e r a b l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  on  t h e  p o o r  p a t c h .  When 

d a t a  f o r  b o t h  p a t c h e s  wa s  c o m b i n e d ,  a s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e  

i n  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  v i s i t s  made  t o  t h e  p a t c h e s  w i t h  

i n c r e a s i n g  g r o u p  s i z e  w a s  f o u n d  ( P < 0 . 0 0 1 ,  T a b l e  4 . 2 ) .  T h i s  

r e s u l t  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  f o u n d  i n  s e c t i o n  4 . 3 . 1  a b o v e ,  

w h e r e  b o t h  p a t c h e s  w e r e  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y .

As t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  v i s i t s  i n c r e a s e d  w i t h  g r o u p  s i z e ,  

b u t  t h e  t o t a l  t i m e  s p e n t  on  t h e  p a t c h e s  d e c r e a s e d  ( s e e  

F i g u r e  0 ) ,  i n d i c a t i n g  o v e r a l l  a g r e a t e r  n u m b e r  o f  s h o r t e r  

v i s i t s ,  t h e  f i s h  w o u l d  h a v e  h a d  a g r e a t e r  o p p o r t u n i t y  t o  

s a m p l e  t h e  e n v i r o n m e n t  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e .  T h e  

o c c u r r e n c e  a n d  r o l e  o f  s a m p l i n g  i n  f o r a g i n g  w i l l  be  

d i s c u s s e d  f u r t h e r  i n  C h a p t e r  5 .
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F i g u r e  7 E f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  o n  t h e  n u m b e r  o f  v i s i t s  t o ,  

a n d  d i g s  m a d e  o n ,  t h e  h i g h  a n d  l o w  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s .  

Mean  a n d  S . E .  a r e  s h o w n .
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Î

2 5 2 5

low high

patch visits

3 0 -

20 -

10 -

2 5 2 5

low high

digs
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g r o u p  s i z e  i n d i v i d u a l  i n t e r a c t i o n

p a t c h  v i s i t s  ( l o w )  

p a t c h  v i s i t s  ( h i g h )  

total
d i g s  ( l o w )  

d i g s  ( h i g h )

t o t a l

*  *  *

*  *  *

NS

NS

*  *

*  *  *

NS

T a b l e  4 . 2  T h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on t h e  e x p l o i t a t i o n  o f  

t w o  p a t c h e s  o f  d i f f e r i n g  p r o f i t a b i l i t y  ( I X  a n d  4 X ) .  

R e s u l t s  a r e  f r o m  2 - w a y  ANOVA.  N=50  ( 5  g r o u p s  x 10

r e p l i c a t e s ) .  L o w  a n d  h i g h  r e f e r  t o  I X  a n d  4X p a t c h

p r o f i t a b i l i t i e s  r e s p e c t i v e l y .  D a t a  f o r  p a t c h  v i s i t s  ( l o w )

w e r e  n o r m a l i s e d  b y  t r a n s f o r m a t i o n  t o  s q u a r e  r o o t s .

*  *  *  *  *  *
P < G . Q 5 ,  P < 0 . 0 1  , P < 0 . 0 0 1 ,  NS = n o t  s i g n i f i c a n t .
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F i g u r e  8 E f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on t i m e  a l l o c a t i o n  d u r i n g  a 

9 0 0 s e c  t r i a l  t o  f o r a g i n g  on  t h e  h i g h  o r  l o w  p r o f i t a b i l i t y  

p a t c h e s ,  t r a v e l ,  an d  t i m e  s p e n t  o f f  t h e  p a t c h e s  a n d  n o t  

t r a v e l l i n g .

group size

time on 
high patch

time on 
low patch

travel time

time off patches 
not travelling



53

4 . 3 . 2 . 2  N u m b e r  o f  d i g s

When g r o u p  s i z e  wa s  i n c r e a s e d  f r o m  t w o  t o  f i v e  f i s h ,  t h e r e  

w a s  no  c h a n g e  i n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  on  t h e  g o o d  p a t c h ,  

b u t  t h e  n u m b e r  ma d e  on  t h e  p o o r  p a t c h  d e c r e a s e d  

s i g n i f i c a n t l y  ( P < 0 . 0 1 ,  T a b l e  4 . 2 ) .  When v a l u e s  f o r  t h e  

t o t a l  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  on  t h e  t w o  d i f f e r e n t  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s  w e r e  c o m b i n e d  t o  g i v e  an  o v e r a l l  

v a l u e  f o r  b o t h  p a t c h e s ,  a s i g n i f i c a n t  ( P < 0 . 0 0 1 )  d e c r e a s e  

w a s  f o u n d ,  i n d i c a t i n g  t h a t  i n d i v i d u a l s  made  a s m a l l e r  t o t a l  

n u m b e r  o f  d i g s  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e .

As f e w e r  d i g s  w e r e  m a d e ,  i n d i v i d u a l s  t h e r e f o r e  h a d  f e w e r

f o o d - f i n d i n g  o p p o r t u n i t i e s .  I f  t h e  e f f e c t s  o f  an  i n c r e a s e  

i n  g r o u p  s i z e  a r e  t o  b e  b e n e f i c i a l ,  t h i s  a p p a r e n t  c o s t  m u s t  

b e  o u t w e i g h e d  b y  some b e n e f i t .  So f a r  n o  q u a n t i t a t i v e  

m e a s u r e  o f  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  o b t a i n e d  p e r  d i g  h a s  b e e n  

m a d e .  T h i s  p r o b l e m  i s  e x a m i n e d  i n  C h a p t e r  6 .  A l t h o u g h  t h e  

a m o u n t  o f  f o o d  o b t a i n e d  p e r  d i g  i s  as  y e t  u n k n o w n ,  i t  i s  

i n t u i t i v e l y  l i k e l y  t h a t  i f  a f i s h  m a k e s  f e w e r  a t t e m p t s  a t  

o b t a i n i n g  f o o d  i t  h a s  a s m a l l e r  c h a n c e  o f  o b t a i n i n g  a n y .

4 . 3 . 2 . 3  G r o u p  s i z e  a n d  t i m e  a l l o c a t i o n

T h e  w a y  i n  w h i c h  t h e  f i s h  a l l o c a t e d  t h e i r  t i m e  b e t w e e n  

d i f f e r e n t  a c t i v i t i e s  a t  g r o u p  s i z e s  o f  t w o  a n d  f i v e  

i n d i v i d u a l s ,  w h e r e  t h e  p a t c h e s  d i f f e r e d  i n  p r o f i t a b i l i t y ,  

i s  s h o w n  i n  F i g u r e  8 .  A s i g n i f i c a n t  i n c r e a s e  i n  t r a v e l  

t i m e  o c c u r r e d  w h e n  g r o u p  s i z e  w a s  i n c r e a s e d  f r o m  t w o  t o
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f i v e  i n d i v i d u a l s  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2= 1 8 6 . 0 s ,  mean  f o r

g r o u p s  o f  5= 3 6 3 . 4 s ,  P < 0 . Q G 1 ,  t - t e s t ) .  T h i s  w a s

a c c o m p l i s h e d  a t  t h e  e x p e n s e  o f  a r e d u c t i o n  i n  t h e  t i m e  

s p e n t  on  t h e  p o o r  p a t c h  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2= 1 6 3 . 4 s ,  mean  

f o r  g r o u p s  o f  5= 7 8 . 6 s ,  P < Q . G 1 ,  t - t e s t ) .  No s i g n i f i c a n t

c h a n g e s  o c c u r r e d  i n  e i t h e r  t h e  t i m e  s p e n t  f e e d i n g  o n  t h e  

g o o d  p a t c h  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2= 3 4 9 . G s e c ,  me a n  f o r  g r o u p s  

o f  5= 3 1 1 . 9 s e c ,  G . 4 > P > G . 2 ,  t - t e s t ) ,  o r  t h e  t i m e  s p e n t

n e i t h e r  s e a r c h i n g  n o r  f e e d i n g  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2= 

1 9 8 . 7 s e c ,  mean  f o r  g r o u p s  o f  5= 1 4 2 . 9 s e c ,  G . 1 > P > G . G 5 ,

t - t e s t  ) .

4 . 3 . 3  I n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  i n  p a t c h  e x p l o i t a t i o n

As i n  t h e  p r e v i o u s  e x p e r i m e n t  ( C h a p t e r  3 ) ,  s i g n i f i c a n t  

d i f f e r e n c e s  w e r e  f o u n d  b e t w e e n  t h e  b e h a v i o u r  o f  i n d i v i d u a l  

f i s h ,  b o t h  w h e n  t h e  p a t c h e s  w e r e  e q u a l ,  a n d  w h e n  d i f f e r e n t  

i n  p r o f i t a b i l i t y .  T h i s ,  h o w e v e r ,  d o e s  n o t  d e t r a c t  f r o m  t h e  

s i g n i f i c a n c e  o f  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  f o r  t h e  e f f e c t s  o f  

g r o u p  s i z e ,  a s  t h e  c o m p o n e n t  o f  t h e  ANOVA ’ s f o r  g r o u p  s i z e  

e f f e c t s  w a s  r e c a l c u l a t e d  a g a i n s t  t h e  i n t e r a c t i o n ,  i f  t h e  

l a t t e r  w a s  f o u n d  t o  b e  s i g n i f i c a n t  ( S o k a l  & R o h l f  1 9 8 1 ) .  

T h e  P - v a l u e s  f o r  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  g i v e n  i n  T a b l e s

4 . 1  a n d  4 . 2  a r e  s h o w n  a f t e r  r e c a l c u l a t i o n  i n  t h i s  w a y .

T h e  b e h a v i o u r  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  i s  g i v e n  i n  T a b l e s  4 . 3  

( e q u a l  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s )  a n d  4 . 4  ( d i f f e r e n t  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s ) .  I n  n e a r l y  e v e r y  i n s t a n c e ,  a l l  

i n d i v i d u a l s  s h o w e d  t h e  same q u a l i t a t i v e  c h a n g e  i n  b e h a v i o u r  

( i e  t h a t  b e h a v i o u r  i n c r e a s e d ,  d e c r e a s e d ,  o r  r e m a i n e d
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G r o u p  F i s h
S i z e

1 2 3 4

NUMBER OF DIGS

2 3 7 . 5 0  4 3 . 4 0  4 3 . 1 0  6 . 0 0
( 1 4 . 9 2 )  ( 5 . 4 4 )  ( 1 4 . 2 9 )  ( 7 . 6 9 )

5 3 2 . 1 0  3 0 . 3 0  4 1 . 6 0  2 3 . 3 0
( 5 . 7 4 )  ( 5 . 4 4 )  ( 7 . 1 2 )  ( 8 . 3 4 )

TOTAL PATCH V I S I T S

2 8 . 3 0  1 2 . 5 0  8 . 1 0  2 . 4 0
( 2 . 7 1 )  ( 4 . 1 4 )  ( 3 . 8 1 )  ( 2 . 6 8 )

5 1 4 . 0 0  1 6 . 3 0  2 0 . 2 0  9 . 0 0
( 3 . 7 4 )  ( 2 . 4 5 )  ( 4 . 2 6 )  ( 2 . 9 1 )

PATCHES V I S I T E D

2 1 . 4 0  1 . 3 0  1 . 5 0  0 . 5 0
( 0 . 5 2 )  ( 0 . 4 8 )  ( 0 . 5 3 )  ( 0 . 5 3 )

5 1 . 8 0  1 . 8 0  1 . 9 0  1 . 2 0
( 0 . 4 2 )  ( 0 . 4 2 )  ( 0 . 3 2 )  ( 0 . 4 2 )

SWITCHES

2 0 . 5 0  0 . 3 0  0 . 6 0  0 . 0 0
( 0 . 7 1 )  ( 0 . 4 8 )  ( 0 . 7 0 )  --------

5 1 . 7 0  1 . 9 0  2 . 8 0  0 . 2 0
( 1 . 1 6 )  ( 1 . 5 2 )  ( 2 . 1 0 )  ( 0 . 4 2 )

T a b l e  4 . 3  F o r a g i n g  b e h a v i o u r  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  a t  e a c h  

g r o u p  s i z e ,  w h e n  p a t c h e s  w e r e  e q u a l  i n  p r o f i t a b i l i t y .  

R e s u l t s  a r e  g i v e n  as  me a n  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( i n  

p a r e n t h e s e s  ) .
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G r o u p  F i s h
S i z e

1 2 3 4 5

V I S I T S  TO LOW ( 1 X )  P R O F I T A B I L I T Y  PATCH

2 3 . 6 0  2 . 7 0  0 . 7 5  3 . 2 0  3 . 1 0
( 2 . 5 5 )  ( 1 . 7 0 )  ( 1 . 1 7 )  ( 3 . 0 1 )  ( 3 . 3 1 )

5 3 . 7 0  4 . 7 0  1 . 3 0  3 . 8 0  5 . 1 0
( 2 . 8 3 )  ( 2 . 7 9 )  ( 2 . 1 1 )  ( 2 . 0 4 )  ( 2 . 2 3 )

V I S I T S  TO HI GH ( 4 X )  P R O F I T A B I L I T Y  PATCH

2 4 . 4 0  5 . 4 0  2 . 7 5  1 . 9 0  8 . 6 0
( 2 . 4 6 )  ( 2 . 1 2 )  ( 2 . 3 8 )  ( 2 . 6 4 )  ( 4 . 8 8 )

5 1 1 . 8 0  1 0 . 8 0  6 . 0 0  9 . 0 0  1 0 . 2 0
( 2 . 6 6 )  ( 2 . 5 3 )  ( 2 . 5 8 )  ( 2 . 6 3 )  ( 1 . 9 3 )

DI GS ON LOW ( I X )  P R O F I T A B I L I T Y  PATCH

2 1 9 . 7 0  1 8 . 9 0  5 . 5 0  1 9 . 3 0  8 . 6 0
( 1 3 . 8 0 )  ( 1 0 . 0 2 )  ( 7 . 8 6 )  ( 1 8 . 0 7 )  ( 1 0 . 3 2 )

5 1 0 . 2 0  1 0 . 3 0  4 . 6 0  8 . 2 0  9 . 9 0
( 8 . 6 8 )  ( 7 . 5 0 )  ( 7 . 2 9 )  ( 4 . 4 9 )  ( 5 . 5 3 )

DI GS ON HI GH ( 4 X )  P R O F I T A B I L I T Y  PATCH

2 2 9 . 7 0  4 1 . 2 0  2 1 . 7 5  1 4 . 9 0  3 1 . 4 0
( 1 5 . 8 0 )  ( 1 1 . 6 1 )  ( 1 6 . 6 6 )  ( 2 1 . 3 9 )  ( 1 0 . 9 4 )

5 3 3 . 4 0  2 6 . 1 0  3 2 . 8 0  2 6 . 8 0  2 0 . 8 0
( 9 . 0 1 )  ( 5 . 7 4 )  ( 5 . 8 5 )  ( 8 . 7 7 )  ( 7 . 6 7 )

T a b l e  4 . 4  F o r a g i n g  b e h a v i o u r  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  a t  e a c h  

g r o u p  s i z e ,  w h e r e  p a t c h e s  w e r e  d i f f e r e n t  i n  p r o f i t a b i l i t y  

R e s u l t s  a r e  g i v e n  a s  m e a n  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( i n  

p a r e n t h e s e s ) .
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u n c h a n g e d ) .  H o w e v e r ,  t h e r e  w e r e  i n  g e n e r a l  l a r g e

q u a n t i t a t i v e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s ,  w h i c h  a c c o u n t  

f o r  t h e  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  s h o w n  

i n  T a b l e s  4 . 1  a n d  4 . 2 .

A s ,  i n  m o s t  c a s e s ,  t h e  b e h a v i o u r  o f  a l l  i n d i v i d u a l s  w a s  

a f f e c t e d  b y  an i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  i n  a s i m i l a r  w a y  ( b u t  

w i t h  q u a n t i t a t i v e  d i f f e r e n c e s ) ,  a d i s c u s s i o n  o f  t h e  o v e r a l l  

e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  w i t h o u t  a d e t a i l e d  e x a m i n a t i o n  o f  

i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  i s  p o s s i b l e .  H o w e v e r ,  o n e

i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e  w o r t h  n o t i n g  i s  t h a t ,  a t  t h e  1 : 1  

p r o f i t a b i l i t y ,  t h e  o v e r a l l  " p e r f o r m a n c e "  o f  f i s h  4 s e e m s  

m a r k e d l y  i n f e r i o r  t o  t h a t  o f  t h e  o t h e r  t h r e e  f i s h .

4 . 3 . 4  D i g g i n g  r a t e

T h e  e f f e c t  o f  e l a p s e d  t i m e  on  t h e  f i s h e s '  d i g g i n g  r a t e

( m e a s u r e d  as  d i g s  p e r  s e c o n d  w h i l e  on  t h e  p a t c h )  w a s

e x a m i n e d  a t  e a c h  g r o u p  s i z e .  When p a t c h e s  w e r e  e q u a l  i n  

p r o f i t a b i l i t y ,  no  e f f e c t  w a s  f o u n d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  t w o  

( F i g u r e  9 ) ,  b u t  a s i g n i f i c a n t  d e c r e a s e  i n  d i g g i n g  r a t e

o c c u r r e d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e  ( F i g u r e  1 0 ) .

T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  v i s i t  l e n g t h ,  

m e a s u r e d  i n  t e r m s  o f  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  m ade  d u r i n g  a 

v i s i t ,  w a s  t h e n  e x a m i n e d  w h e r e  t h e  p a t c h e s  w e r e  d i f f e r e n t  

i n  t h e i r  p r o f i t a b i l i t i e s .  R e s u l t s  f o r  e a c h  g r o u p  s i z e  a n d  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  ( I X  o r  4X )  a r e  g i v e n  i n  F i g u r e s  11 t o  

1 4 .  I n  a l l  f o u r  c a s e s ,  d i g g i n g  r a t e  d e c r e a s e d

s i g n i f i c a n t l y  as  v i s i t  l e n g t h  i n c r e a s e d .
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F i g u r e  9 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  e l a p s e d  

t i m e  d u r i n g  a t r i a l ,  a t  a g r o u p  s i z e  o f  t w o  a n d  w h e r e  

p a t c h e s  w e r e  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y .  T h e  d i g g i n g  r a t e  i s  

p l o t t e d  a g a i n s t  t h e  m i d - p o i n t  t i m e  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  

p a t c h  v i s i t .  T h e  r e g r e s s i o n  l i n e  a n d  95% c o n f i d e n c e  l i m i t s  

a r e  p l o t t e d .  ( n = 2 7 2 ,  b = - 0 . 0 0 0 0 2 ,  R = 0 . 0 8 ,  F = 1 . 8 9 ,  P = 0 . 1 7 )  .
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F i g u r e  10 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  

e l a p s e d  t i m e  d u r i n g  a t r i a l ,  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e  a n d  

w h e r e  p a t c h e s  w e r e  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y .  T h e  d i g g i n g  

r a t e  i s  p l o t t e d  a g a i n s t  t h e  m i d - p o i n t  t i m e  o f  t h e  

c o r r e s p o n d i n g  p a t c h  v i s i t .  T h e  r e g r e s s i o n  l i n e  a n d  95/ .  

c o n f i d e n c e  l i m i t s  a r e  p l o t t e d .  ( n  = 3 8 1 ,  b = - 0 . Q G G G 9 ,  R = G . 1 9 ,  

F = 1 3 . 5 1 ,  P < G . 0 G G 1 ) .
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F i g u r e  11 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  d u r i n g  a v i s i t ,  on  t h e  l o w  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h  a t  a g r o u p  s i z e  o f  t w o .  P a t c h e s  

d i f f e r e d  i n  p r o f i t a b i l i t y .  T he  r e g r e s s i o n  l i n e  a n d  9 5% 

c o n f i d e n c e  l i m i t s  a r e  p l o t t e d .  ( n = 1 2 7 ,  b = - 0 . 0 0 3 ,  R = 0 . 2 9 ,

F= 1 1 . 44 . P<0 . 0001  ) .
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F i g u r e  12 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  d u r i n g  a v i s i t ,  on  t h e  h i g h  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h  a t  a g r o u p  s i z e  o f  t w o .  P a t c h e s  

d i f f e r e d  i n  p r o f i t a b i l i t y .  T h e  r e g r e s s i o n  l i n e  a n d  95 7.

c o n f i d e n c e  l i m i t s  a r e  p l o t t e d .  

F = 17 . 26 , P<0 . 0 0 0 1 ) .

( n = 2 0 6  , b = - 0 . 003  , R = 0 . 28

DI G GI N G  RATE AT 2 F I S H  HI  PROF
.5000

ct:
^  .-30000--

CD

JJ

Œ
or

CD .iococ--o>

Its!-
CD
CD

20 30 40 50100
NUMBER OF D I G S  PER V I S I T



62

F i g u r e  13 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  d u r i n g  a v i s i t ,  on  t h e  l o w  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e .  P a t c h e s  

d i f f e r e d  i n  p r o f i t a b i l i t y .  T he  r e g r e s s i o n  l i n e  a n d  957. 

c o n f i d e n c e  l i m i t s  a r e  p l o t t e d .  ( n = 1 8 4 ,  b = - 0 . 0 0 7 ,  R = 0 . 2 7

F = 1 4 . 2 3 ,  P < 0 . 0 0 0 1 ) .
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F i g u r e  14 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d i g g i n g  r a t e  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  d i g s  made  d u r i n g  a v i s i t ,  on  t h e  h i g h  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e .  P a t c h e s  

d i f f e r e d  i n  p r o f i t a b i l i t y .  T h e  r e g r e s s i o n  l i n e  a n d  9 5% 

c o n f i d e n c e  l i m i t s  a r e  p l o t t e d .  ( n = 4 7 3 ,  b = - 0 . 0 0 9 ,  R = 0 . 3 1 ,

F = 48 . 80 , P<0 . 0 0 0  1 ) .
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P o s s i b l e  i m p l i c a t i o n s  o f  t h e s e  r e s u l t s  w i l l  be  d i s c u s s e d  i n  

C h a p t e r  6 .

4 . 4  D I S C U S S I O N

T h i s  e x p e r i m e n t  r e v e a l s  some  i m p o r t a n t  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  

w a y s  i n  w h i c h  g r o u p  s i z e  a f f e c t s  a s t o n e l o a c h ' s  

e x p l o i t a t i o n  o f  t w o  f o o d  p a t c h e s ,  o f  e i t h e r  e q u a l  o r  

d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y .  When p a t c h e s  o f  e q u a l  

p r o f i t a b i l i t y  w e r e  p r e s e n t ,  a g r o u p  o f  f i v e  f i s h  ma d e  a 

g r e a t e r  n u m b e r  o f  s h o r t e r  v i s i t s  t o  t h e m .  T h i s  i n c r e a s e  

w a s  n o t  a c c o m p a n i e d  b y  a r e d u c t i o n  i n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  

m a d e  t o  o b t a i n  f o o d ,  s o  i t  a p p e a r s  t h a t  an  i n d i v i d u a l ' s  

i n t a k e  s h o u l d  b e  s i m i l a r  a t  b o t h  g r o u p  s i z e s .  H o w e v e r ,  t h e  

i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  v i s i t s  ma d e  t o  t h e  p a t c h e s  

o b s e r v e d  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e  may  c o n f e r  an  a d v a n t a g e  

on  a m e m b e r  o f  s u c h  a g r o u p  w h e n  s e a r c h i n g  f o r  p r e y  i n  an  

e n v i r o n m e n t  o f  v a r y i n g  p a t c h  q u a l i t y .  F o r  e x a m p l e ,  m e m b e r s  

o f  a g r o u p  o f  f i v e  g o l d f i s h  w e r e  m o r e  s e n s i t i v e  t o  c h a n g e s  

i n  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  t h a n  m e m b e r s  o f  a g r o u p  o f  t w o  

i n d i v i d u a l s  ( P i t c h e r  & M a g u r r a n  1 9 8 3 ) .

By m a k i n g  a g r e a t e r  n u m b e r  o f  s h o r t e r  v i s i t s  t o  t h e  

p a t c h e s ,  t h e  f i s h  h a d  a g r e a t e r  o p p o r t u n i t y  t o  s a m p l e  t h e  

e n v i r o n m e n t .  W h e t h e r  o r  n o t  t h e  f i s h  a c t i v e l y  a t t e m p t e d  t o  

s a m p l e  t h e  e n v i r o n m e n t  i s  u n i m p o r t a n t ;  i f  a g r e a t e r  n u m b e r  

o f  v i s i t s  t o  t h e  p a t c h e s  w e r e  m a d e ,  a n d  m o r e  s w i t c h i n g  

b e t w e e n  t h e  p a t c h e s  t o o k  p l a c e ,  a n d  b o t h  p a t c h e s  w e r e  

v i s i t e d  on  a h i g h e r  p r o p o r t i o n  o f  o c c a s i o n s ,  t h e  f i s h  h a d  a
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g r e a t e r  p o t e n t i a l  f o r  g a i n i n g  i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  

e n v i r o n m e n t .  T h e s e  p a r a m e t e r s  w i l l  t h e r e f o r e  be  g r o u p e d  

t o g e t h e r  as  an  i n d i c a t i o n  o f  t h e  l e v e l  o f  " s a m p l i n g " .

When o n e  p a t c h  w a s  f o u r  t i m e s  as  p r o f i t a b l e  as  t h e  o t h e r ,  

an  i n c r e a s e  i n  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  p a t c h  v i s i t s  wa s  

o b s e r v e d ,  h o w e v e r  i t  w a s  a c c o m p a n i e d  b y  a r e d u c t i o n  i n  t h e  

o v e r a l l  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e ,  s o  r e d u c i n g  an i n d i v i d u a l ' s  

f o o d - f i n d i n g  o p p o r t u n i t i e s .  T he  n u m b e r  o f  v i s i t s  m a d e ,  t o  

b o t h  p a t c h e s ,  i n c r e a s e d  s i g n i f i c a n t l y  w h e n  g r o u p  s i z e  w a s  

i n c r e a s e d .  T h e  v i s i t s  w e r e  o f  a s h o r t e r  l e n g t h ,  i n d i c a t e d  

b y  t h e  r e d u c t i o n  i n  t h e  t o t a l  a m o u n t  o f  t i m e  s p e n t  o n  e a c h  

p a t c h .

T h e  d e c r e a s e  i n  t h e  o v e r a l l  n u m b e r  o f  d i g s  w a s  d u e  t o  a 

r e d u c t i o n  i n  e x p l o i t a t i o n  o f  t h e  p o o r e r  p a t c h ,  s u p p o r t i n g  

t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  l a r g e r  g r o u p s  o f  f o r a g e r s  a r e  m o r e  

" q u a l i t y  c o n s c i o u s "  ( e g  P i t c h e r  & M a g u r r a n  1 9 8 3 ) .  T h e  

l e v e l  o f  e x p l o i t a t i o n  o f  t h e  h i g h  q u a l i t y  p a t c h  r e m a i n e d  

u n c h a n g e d  w h e n  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d  f r o m  t w o  t o  f i v e

i n d i v i d u a l s .

I n  t h e i r  s t u d y  w i t h  g o l d f i s h .  P i t c h e r  & M a g u r r a n  ( 1 9 8 3 )  

f o u n d  t h a t  f i s h  i n  a g r o u p  o f  t w o  s p e n t  l e s s  t o t a l  t i m e  

f o r a g i n g  t h a n  w h e n  i n  a g r o u p  o f  f i v e ,  b u t  t h a t  t h e y  

a l l o c a t e d  m o r e  o f  t h e i r  f o r a g i n g  t i m e  t o  f e e d i n g  o n  t h e

b e s t  o f  t h r e e  d i f f e r e n t  d e n s i t y  f o o d  p a t c h e s .  A t  t h e

l a r g e r  g r o u p  s i z e ,  t h e  f i s h  ma d e  m o r e  s a m p l i n g  v i s i t s  t o  

t h e  p a t c h e s .  T h i s  h a d  t h e  e f f e c t  o f  r e d u c i n g  i n d i v i d u a l  

i n t a k e  b e l o w  t h e  m a x i m u m  p o s s i b l e ,  b u t  e n a b l e d  t h e  f i s h  t o
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r e c o v e r  t h e i r  f e e d i n g  p e r f o r m a n c e  m u c h  m o r e  r a p i d l y  a f t e r  

t h e  p o s i t i o n s  o f  t h e  d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s  h a d  

b e e n  s w i t c h e d .  T h e  f i s h  w e r e  f o u n d  t o  b e  f e e d i n g  f u r t h e r  

b e l o w  t h e  o p t i m u m  p r e d i c t e d  b y  s i m p l e  f o r a g i n g  t h e o r y  a t  

t h e  l a r g e r ,  t h a n  a t  t h e  s m a l l e r  g r o u p  s i z e .

T h e  r e s u l t  t h a t  s t o n e l o a c h  i n  a g r o u p  o f  f i v e  ma d e  a 

s m a l l e r  t o t a l  n u m b e r  o f  f e e d i n g  a t t e m p t s  s u g g e s t s  t h a t  t h e y  

may  a l s o  h a v e  b e e n  f e e d i n g  f u r t h e r  b e l o w  t h e  o p t i m u m  a t  t h e  

l a r g e r  g r o u p  s i z e ,  a l t h o u g h  w i t h o u t  k n o w l e d g e  o f  d i g g i n g  

e f f i c i e n c y  t h i s  c a n n o t  b e  s t a t e d  w i t h  a n y  d e g r e e  o f  

c e r t a i n t y .

P i t c h e r  & M a g u r r a n  ( 1 9 8 3 )  p o s t u l a t e d  t h a t  t h e i r  g o l d f i s h  

s p e n t  l e s s  t i m e  f o r a g i n g  w h e n  i n  a g r o u p  o f  t w o  as  t h e  f i s h  

p e r c e i v e d  t h e m s e l v e s  t o  be  a t  a g r e a t e r  r i s k  f r o m  

p r e d a t o r s ,  a n d  as  a c o n s e q u e n c e  h a d  t o  d e v o t e  m o r e  o f  t h e i r  

t i m e  t o  b e i n g  v i g i l a n t .  T h i s  c o u l d  e x p l a i n  w h y  t h e  s m a l l e r  

g r o u p  f o r a g e d  c l o s e r  t o  t h e  p r e d i c t e d  o p t i m u m ,  as  t h e  

s m a l l e r  p r o p o r t i o n  o f  t i m e  a v a i l a b l e  f o r  f o r a g i n g  i n  t h e  

s m a l l e r  g r o u p  h a d  t o  b e  u s e d  m o r e  e f f i c i e n t l y .

H o w e v e r ,  M i l i n s k i  & H e l l e r  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  t h a t  s t i c k l e b a c k s  

f o r a g e d  s u b - o p t i m a l l y  w h e n  u n d e r  a r i s k  o f  p r e d a t i o n .  When 

t h r e a t e n e d  w i t h  a m o d e l  p r e d a t o r ,  t h e  f i s h  a t t a c k e d  l e s s  

d e n s e  a r e a s  o f  a s w a r m  o f  Daphnia  as  t h e s e  w e r e  l e s s  

c o n f u s i n g  t o  t h e m ,  a n d  e n a b l e d  t h e m  t o  be  m o r e  v i g i l a n t .  

W e r n e r  & M i t t e l b a c h  ( 1 9 8 1 )  f o u n d  t h a t  b l u e g i l l  s u n f i s h  

Lepomis macrochirus  g r e w  a t  a s l o w e r  r a t e  w h e n  e x p o s e d  t o  a
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r i s k  o f  p r e d a t i o n ,  as  t h e y  s p e n t  m o r e  t i m e  h i d i n g  i n  t h e  

w e e d s .

I t  i s  n e v e r t h e l e s s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  i n c r e a s e d  s a m p l i n g  b y  

s t o n e l o a c h  o b s e r v e d  i n  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e ,  a t  b o t h  e q u a l  

a n d  d i f f e r e n t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s ,  w a s  d u e  t o  a r e d u c e d  

n e e d  f o r  v i g i l a n c e .  M a g u r r a n  & P i t c h e r  ( 1 9 8 3 )  f o u n d  t h a t  

b o t h  m i n n o w s  a n d  g o l d f i s h  b e c a m e  l e s s  t i m i d  as  g r o u p  s i z e  

i n c r e a s e d .  I n  a m o r e  r e c e n t  s t u d y ,  M a g u r r a n ,  O u l t o n  &

P i t c h e r  ( 1 9 8 5 )  t e s t e d  t h e  r e a c t i o n  o f  s h o a l s  o f  f o r a g i n g  

m i n n o w s  t o  an  a p p r o a c h i n g  m o d e l  p i k e .  M i n n o w s  i n  l a r g e r  

s h o a l s  n o t i c e d  t h e  p i k e  s o o n e r ,  b u t  l e f t  t h e  p a t c h  l a t e r ,  

t h a n  t h o s e  i n  s m a l l e r  s h o a l s ,  i n d i c a t i n g  t h a t  s m a l l e r  

s h o a l s  w e r e  l e s s  v i g i l a n t .

I t  i s  a d a p t i v e  f o r  a n i m a l s  t o  c o n t i n u e  t o  s a m p l e  a s t a b l e  

h a b i t a t  as  an  " i n s u r a n c e  p o l i c y " a g a i n s t  f u t u r e  c h a n g e s  

g o i n g  u n n o t i c e d  ( C a r a c o ,  M a r t i n d a l e  & W h i t t a m  1 9 8 0 ) .  I n  a 

s i t u a t i o n  w h e r e  p a t c h e s  b e c o m e  d e p l e t e d , s a m p l i n g  w i l l  

p r e s u m a b l y  be  e q u a l l y  i m p o r t a n t ,  i f  n o t  m o r e  s o .

When t h e  t w o  p a t c h e s  w e r e  e q u a l  i n  p r o f i t a b i l i t y ,  t h e r e  

w o u l d  p r e s u m a b l y  h a v e  b e e n  n o  t e n d e n c y  f o r  t h e  f i s h  t o  

a g g r e g a t e  on  o n e  p a t c h  o r  t h e  o t h e r ,  w h i c h  c o u l d  l e a d  t o  

i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  a n d  a c o n s e q u e n t  r e d u c t i o n  

i n  f o o d  i n t a k e .

When t h e  p a t c h e s  d i f f e r e d  i n  t h e i r  p r o f i t a b i l i t y  t h e  l e v e l  

o f  s a m p l i n g  i n c r e a s e d  w i t h  an  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e ,  as  

w a s  t h e  c a s e  w h e n  t h e  p a t c h e s  w e r e  e q u a l  i n  p r o f i t a b i l i t y .
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I t  i s  t h u s  p o s s i b l e  t h a t  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e , ,  t h e  f i s h  

w e r e  b e t t e r  a b l e  t o  i d e n t i f y  t h e  s u p e r i o r  p a t c h  a n d  so  

a t t e m p t e d  t o  e x p l o i t  t h i s  p a t c h  t o  a g r e a t e r  e x t e n t .  

H o w e v e r ,  a t e n d e n c y  t o  a g g r e g a t e  o n  t h e  b e s t  p a t c h  ( e g  

G o s s - C u s t a r d  1 9 7 0 a ,  1 9 7 7 a , b )  c a n  c a u s e  c o m p e t i t o r s  t o

i n t e r f e r e  w i t h  e a c h  o t h e r ,  r e s u l t i n g  i n  a p o o r e r  f e e d i n g  

r a t e  ( s e e  C h a p t e r  5 ) .  T h i s  d o e s  n o t  mean  t o  im p l y  a c t i v e  

a g g r e s s i o n ,  w h i c h  w a s  n o t  o b s e r v e d  i n  t h i s  s t u d y ,  b u t  

r a t h e r  p a s s i v e  i n t e r f e r e n c e  ( e g  S u t h e r l a n d  1 9 8 3 ) .

F e w e r  d i g s  w e r e  made  on  t h e  p o o r  p a t c h ,  so  i n  o r d e r  t o  

m a i n t a i n  i t s  f o o d  i n t a k e  an  i n d i v i d u a l  w o u l d  h a v e  h a d  t o  

f e e d  m o r e  on  t h e  b e s t  p a t c h .  I f  p r e v e n t e d  f r o m  d o i n g  s o  b y  

t h e  a c t i v i t i e s  o f  o t h e r  f o r a g e r s ,  t h e  f i s h  w o u l d  s u f f e r  a 

l o s s  o f  f e e d i n g  a t t e m p t s  ( d i g s ) ( T a b l e  4 . 2 ) ,  a n d  p o s s i b l y ,  

t h e r e f o r e ,  f o o d  i n t a k e .  No e v i d e n c e  f o r  i n t e r f e r e n c e  

b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  w a s  f o u n d  w h e n  p a t c h e s  w e r e  e q u a l  i n  

p r o f i t a b i l i t y ;  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  d u r i n g  e a c h  v i s i t  

b e i n g  u n a l t e r e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  c o n s p e c i f i c s .

I n t u i t i v e l y ,  t h e  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  a t t e m p t i n g  t o  f e e d  

o n  a p a t c h  o f  a g i v e n  s i z e  w i l l  d e t e r m i n e  t h e  l e v e l  o f  

i n t e r f e r e n c e  e x p e r i e n c e d  b y  an  a n i m a l  f e e d i n g  t h e r e .  W h e r e  

p a t c h e s  a r e  e q u a l  i n  p r o f i t a b i l i t y ,  t h e  same n u m b e r  o f  

c o m p e t i t o r s  w i l l  be  e x p e c t e d  o n  e a c h  p a t c h ,  i f  t h e y  o b e y  an  

" i d e a l  f r e e "  d i s t r i b u t i o n  ( F r e t w e l l  & L u c a s  1 9 7 0 ,  s e e  

C h a p t e r  5 ) .  T h e  p r e d i c t e d  n u m b e r  w i l l  t h e r e f o r e  b e ,  on 

a v e r a g e ,  2 . 5 .  A t  a p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  4 : 1 ,  f o u r  f i s h  

w i l l  be  e x p e c t e d  on  t h e  b e s t  p a t c h ,  a n d  t h e  l a r g e r  n u m b e r  

o f  f i s h  i s  m o r e  l i k e l y  t o  l e a d  t o  i n t e r f e r e n c e .
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To d e t e r m i n e  w h e t h e r  i n t e r f e r e n c e  o c c u r r e d ,  i t  i s  e s s e n t i a l  

t o  k n o w  t h e  n u m b e r  o f  c o n s p e c i f i c s  p r e s e n t .  Due t o  t h e  

s m a l l  a n g l e  o f  v i e w  o f  t h e  c a m e r a  l e n s ,  n e c e s s a r y  i n  o r d e r  

t o  f o l l o w  t h e  s u b j e c t  f i s h ,  t h e  n u m b e r  o f  o t h e r  f i s h  on  t h e  

p a t c h ,  o r  i n  t h e  i m m e d i a t e  a r e a ,  c o u l d  n o t  be  d e t e r m i n e d  

v e r y  r e l i a b l y .  T h e  p o s s i b i l i t y  o f  e r r o r  w i l l  be  l o w e r  w h e n  

t h e  p a t c h e s  a r e  e q u a l  i n  p r o f i t a b i l i t y ,  as  t h e  n u m b e r  o f  

f i s h  p r e s e n t  o n  e a c h  o f  t h e  p a t c h e s  i s  l i k e l y  t o  be  l o w e r  

t h a n  t h e  n u m b e r  f o u n d  on  t h e  b e s t  p a t c h  a t  t h e  4 : 1  r a t i o .  

T h e r e f o r e  a s i m i l a r  a n a l y s i s  t o  t h a t  p e r f o r m e d  f o r  e q u a l  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s  w a s  n o t  c o n s i d e r e d  t o  be  j u s t i f i e d .

An i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  may  h a v e  l e d  t o  a g r e a t e r  f e e d i n g  

e f f i c i e n c y ,  w h e r e b y  e a c h  d i g  g a v e  r i s e  t o  m o r e  f o o d .  I f  

t h i s  w e r e  t h e  c a s e ,  t h e  f i s h ' s  f o o d  i n t a k e  n e e d  n o t  

n e c e s s a r i l y  h a v e  b e e n  r e d u c e d  b y  i t  m a k i n g  f e w e r  d i g s .  

W i t h o u t  t h i s  i n f o r m a t i o n ,  t h e  e f f e c t s  o f  i n c r e a s i n g  g r o u p  

s i z e  on  f o r a g i n g  e f f i c i e n c y  c a n n o t  b e  d e t e r m i n e d .

I t  w o u l d  b e  i n f o r m a t i v e  t o  d e t e r m i n e  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  

a l l  t h e  f i s h  o v e r  t h e  p a t c h e s ,  a n d  t o  d e t e r m i n e  m o r e  

r e l i a b l y  w h e t h e r  i n t e r f e r e n c e  i n  t h e  a r e a  o f  t h e  h i g h  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h  c o u l d  a c c o u n t  f o r  t h e s e  o b s e r v a t i o n s .  

T h i s  h y p o t h e s i s  w i l l  be  e x a m i n e d  i n  m o r e  d e t a i l  i n  t h e  

f o l l o w i n g  c h a p t e r .
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CHAPTER 5

EXPERI MENT 3 .  GROUP S I Z E  AND THE I D E A L  FREE D I S T R I B U T I O N

5 . 1  I NTRODUCTI ON

5 . 1 . 1  T h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n

F r e t w e l l  & L u c a s  ( 1 9 7 0 )  d e v e l o p e d  t h e  c o n c e p t  o f  t h e  i d e a l  

f r e e  d i s t r i b u t i o n  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  

b r e e d i n g  b i r d s  b e t w e e n  a v a i l a b l e  h a b i t a t s .  P a r k e r  ( 1 9  7 0 ,  

1 9 7 4 )  i n d e p e n d e n t l y  p r o p o s e d  a s i m i l a r  a r g u m e n t  t o  e x p l a i n  

t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  d u n g f l i e s  , Scatophaga stercoraria, 

s e a r c h i n g  f o r  m a t e s .  T h e  t e r m  " i d e a l  f r e e "  w a s  a p p l i e d  t o  

t h e  c o n c e p t  b y  F r e t w e l l  & L u c a s  ( 1 9 7 0 )  as  a l l  i n d i v i d u a l s  

a r e  a s s u m e d  t o  b e  i d e a l  i n  t h e i r  a b i l i t y  t o  j u d g e  t h e  

s u i t a b i l i t y  ( p r o f i t a b i l i t y )  o f  t h e  d i f f e r e n t  p o t e n t i a l  

s i t e s ,  a n d  f r e e  t o  m o v e  b e t w e e n  s i t e s .  I n  t h i s  c a s e ,  

p r o f i t a b i l i t y  i s  t a k e n  t o  m e a n  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  w h i c h  c a n  

b e  o b t a i n e d  on a g i v e n  s i t e .  T he  t h e o r y  as  o r i g i n a l l y  

p r o p o s e d  b y  F r e t w e l l  & L u c a s  ( 1 9 7 0 )  m a k e s  t h e  a s s u m p t i o n s  

t h a t  a l l  i n d i v i d u a l s  h a v e  an  e q u a l l y  g o o d  c o m p e t i t i v e  

a b i l i t y ,  a n d  t h a t  a l l  f o r a g e  i n  o r d e r  t o  m a x i m i s e  t h e i r  

i n t a k e  r a t e  w h i l s t  f e e d i n g  ( S u t h e r l a n d  & P a r k e r  1 9 8 5 ) .

T h e  o r i g i n a l  m o d e l  ( F r e t w e l l  & L u c a s  1 9 7 0 )  made  t h e  f u r t h e r  

a s s u m p t i o n  t h a t  r e d u c e d  h a b i t a t  q u a l i t y  r e s u l t e d  f r o m  an  

i n c r e a s e  i n  c o m p e t i t o r  d e n s i t y  w i t h i n  h a b i t a t s .  T h e  m o d e l  

w a s  e x t e n d e d  t o  i n c o r p o r a t e  A l l e e ' s  p r i n c i p l e ,  a n d  t h u s
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m o d i f i e d  p r e d i c t e d  t h a t  h a b i t a t  q u a l i t y  s h o u l d  i n c r e a s e  as  

c o m p e t i t o r  d e n s i t y  i n c r e a s e d ,  up  t o  a c e r t a i n  p o i n t ,  a n d  

t h e n  d e c l i n e .  Due t o  t h i s  e f f e c t ,  s m a l l  c h a n g e s  i n  t h e  

p o p u l a t i o n  may c a u s e  e r r a t i c  a l t e r a t i o n s  i n  t h e  

d i s t r i b u t i o n  o f  s p e c i e s  f o l l o w i n g  A l l e e ' s  p r i n c i p l e  

( F r e t w e l l  & L u c a s  1 9 7 0 ) .

F r e t w e l l  & L u c a s  ( 1 9 7 0 )  p r o p o s e d  a s e c o n d  m o d e l ,  t h e  i d e a l  

d e s p o t i c  d i s t r i b u t i o n .  I n  t h i s  c a s e  t h e  a s s u m p t i o n  i s  m a d e  

t h a t  i n d i v i d u a l s  d i f f e r  i n  t h e i r  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  a n d  

t h a t  some w i l l  be  a b l e  t o  o b t a i n  a d i s p r o p o r t i o n a t e  s h a r e  

o f  t h e  a v a i l a b l e  r e s o u r c e s ,  e i t h e r  t h r o u g h  d o m i n a n c e  o r  

t e r r i t o r i a l i t y .

5 . 1 . 2  I d e a l  f r e e  s e a r c h i n g  as  an  ESS

A s t r a t e g y  i s  an ESS ( e v o l u t i o n a r i l y  s t a b l e  s t r a t e g y )  i f ,  

w h e n  a d o p t e d  b y  m o s t  m e m b e r s  o f  t h e  p o p u l a t i o n ,  i t  c a n n o t  

b e  i n v a d e d  by  t h e  s p r e a d  o f  a n y  r a r e  a l t e r n a t i v e  s t r a t e g y  

( M a y n a r d  S m i t h  1 9 7 2 ,  1 9 8 2 ) .  An ESS c a n  be  o n e  o f  t w o  b a s i c

t y p e s .  T he  f i r s t  i s  a p u r e  ESS w h e r e ,  f o r  e x a m p l e ,  i n

c o n d i t i o n  c p l a y  t h e  u n i q u e  s t r a t e g y  A.  T h e  s e c o n d  i s  a

m i x e d  ESS w h e r e ,  f o r  e x a m p l e ,  i n  c o n d i t i o n  c p l a y  p u r e  

s t r a t e g y  A w i t h  a p r o b a b i l i t y  ( P )  o f  , b w i t h  p r o b a b i l i t y

P g ,  C w i t h  p r o b a b i l i t y  P^, a n d  s o  o n ;  t h e  v a l u e s  o f  P ^ , p ^  ,

P^  e t c  b e i n g  p r e s c r i b e d  b y  t h e  ESS ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .

I d e a l  f r e e  s e a r c h i n g  i s  an e x a m p l e  o f  a m i x e d  ESS ( e g  

P a r k e r  1 9 7 8 ,  M i l i n s k i  1 9 7 9 ,  M a y n a r d  S m i t h  1 9 8 2 ,  P a r k e r  

1 9 8 4 ) .  T h e  b e s t  c h o i c e  o f  h a b i t a t  w i l l  a l w a y s  d e p e n d  on
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w h a t  o t h e r  i n d i v i d u a l s  a r e  d o i n g  ( P u l l i a m  & C a r a c o  1 9 8 4 )  

a n d  t h e r e f o r e  c a n  be  m o d e l l e d  as  an  a l t e r n a t i v e - o p t i o n  

s c r a m b l e  ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .  When a l l  i n d i v i d u a l s  a r e

d i s t r i b u t e d  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n ,  

a n d  a s  l o n g  as  a l l  o t h e r  i n d i v i d u a l s  r e m a i n  i n  t h e  same 

p l a c e ,  no  i n d i v i d u a l  c a n  b e n e f i t  f r o m  m o v i n g  e l s e w h e r e  

( P u l l i a m  & C a r a c o  1 9 8 4 ,  P a r k e r  1 9 8 5 ) .  T h i s  a s s u m e s  t h a t ,  

a t  e q u i l i b r i u m ,  a l l  i n d i v i d u a l s  h a v e  t h e  same f i t n e s s ,  as 

i n  t h e  o r i g i n a l  m o d e l  o f  F r e t w e l l  & L u c a s  ( 1 9 7 0 )  a nd  

F r e t w e l l  ( 1 9 7 2 ) .

P a r k e r  ( 1 9 8 4 )  d e s c r i b e s  t w o  e x t r e m e  e x a m p l e s  o f  t h e  i d e a l  

f r e e  d i s t r i b u t i o n  as  an  ESS.  T h e  f i r s t  o f  t h e s e  ( T y p e  1 

( P a r k e r  1 9 8 4 ) )  i s  w h e r e  r e s o u r c e s  d e p l e t e  a s  t h e y  a r e  

e x p l o i t e d ;  r e n e w a l  o f  r e s o u r c e s  d o e s  n o t  o c c u r .  T h e  m o d e l  

p r o p o s e d  b y  F r e t w e l l  & L u c a s  ( 1 9 7 0 )  i s  e s s e n t i a l l y  o f  t h i s  

t y p e  ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .  A s e r i e s  o f  e q u a l l y - s i z e d  p a t c h e s  i n  a 

h a b i t a t  a r e  o r d e r e d  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  d e c r e a s i n g  

p r o f i t a b i l i t y ,  w h e r e  p r o f i t a b i l i t y  i s  a f u n c t i o n  o f  p r e y  

d e n s i t y ;  t h e  b e s t  p a t c h  p r o v i d i n g  t h e  h i g h e s t  r a t e  o f  p r e y  

c a p t u r e .  So l o n g  as  t h e r e  i s  no  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n

c o m p e t i t o r s  ( s e e  s e c t i o n  5 . 1 . 3 )  a l l  c o m p e t i t o r s  s h o u l d  

f i r s t  e x p l o i t  t h e  b e s t  p a t c h ,  w i t h  t h e  h i g h e s t  p r e y  

d e n s i t y .  O n c e  t h i s  p a t c h  h a s  b e e n  d e p l e t e d  t o  a p r e y

d e n s i t y  e q u a l  t o  t h a t  o f  t h e  s e c o n d  b e s t ,  t h e  c o m p e t i t o r s

s h o u l d  d i v i d e  t h e m s e l v e s  e q u a l l y  b e t w e e n  b o t h  p a t c h e s .  

T h e s e  s h o u l d  t h e n  be  d e p l e t e d  s i m u l t a n e o u s l y  u n t i l  t h e  p r e y  

d e n s i t y  o f  t h e  n e x t  b e s t  p a t c h  i s  r e a c h e d ,  w h e n  t h e

c o m p e t i t o r s  s h o u l d  d i v i d e  t h e m s e l v e s  e q u a l l y  o v e r  a l l  t h r e e  

p a t c h e s ,  a n d  s o  o n .  T h e  ESS c o n s i s t s  o f  c o n t i n u a l l y
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k e e p i n g  t h e  r a t e  o f  g a i n  c o n s t a n t  f o r  a l l  c o m p e t i t o r s  as  

i n d i v i d u a l s  m o v e  o n t o  new p a t c h e s  a s  e x i s t i n g  o n e s  b e c o m e  

d e p l e t e d  ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .

T h e  s e c o n d  s i t u a t i o n  ( T y p e  2 ( P a r k e r  1 9 8 4 ) )  i s  w h e r e  

r e s o u r c e s  a r e  c o n t i n u a l l y  b e i n g  r e n e w e d  a n d  d e p l e t i o n  d o e s  

n o t  o c c u r .  T h e  r a t e  o f  i n p u t  o f  r e s o u r c e s  v a r i e s  b e t w e e n  

p a t c h e s ,  t h e  b e s t  p a t c h  h a v i n g  t h e  h i g h e s t  i n p u t  r a t e .  T he  

ESS c o n s i s t s  o f  a d i v i s i o n  o f  t h e  c o m p e t i t o r s  b e t w e e n  t h e  

p a t c h e s  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  i n p u t  m a t c h i n g  r u l e  ( P a r k e r  

1 9 7 8 ,  1 9 8 4 ) .  F o r  e x a m p l e ,  i n  a s i t u a t i o n  w h e r e  t h e r e  a r e

t w o  p a t c h e s ,  o n e  p r o v i d i n g  r e s o u r c e  i t e m s  a t  t w i c e  t h e  r a t e  

o f  t h e  o t h e r ,  t w i c e  a s  m a n y  c o m p e t i t o r s  s h o u l d  g o  t o  t h e  

b e t t e r  p a t c h .  I t  s e e m s  l i k e l y  t h a t ,  i n  n a t u r a l  s y s t e m s ,  a 

c o m b i n a t i o n  o f  t h e  t w o  e x t r e m e s  w o u l d  o c c u r  ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .  

H o w e v e r ,  e x p e r i m e n t a l  t e s t s  o f  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  

h a v e  c o n c e n t r a t e d  l a r g e l y  on  s y s t e m s  o f  t h e  s e c o n d  t y p e ,  

w h e r e  t h e r e  w a s  c o n t i n u o u s  r e s o u r c e  r e n e w a l  ( e g  D a v i e s  & 

H a l l i d a y  1 9 7 9 ,  M i l i n s k i  1 9 7 9 ,  1 9 8 4 ,  H a r p e r  1 9 8 2 ) .

5 . 1 . 3  A g g r e g a t i o n  a n d  i n t e r f e r e n c e

When t h e r e  i s  no  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  p r e d a t o r s ,  r e s u l t i n g  

i n  a d e c r e a s e  i n  f o r a g i n g  e f f i c i e n c y ,  t h e  i n s t a n t a n e o u s  

r a t e  o f  p r e y  c a p t u r e  d e p e n d s  s o l e l y  u p o n  t h e  p r e y  d e n s i t y ,  

a n d  i s  i n d e p e n d e n t  o f  t h e  n u m b e r  o f  c o m p e t i t o r s  o n  t h e  

p a t c h  ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .  H o w e v e r ,  w h e n  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  

c o m p e t i t o r s  o c c u r s ,  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  w h i c h  a p r e d a t o r  c a n  

o b t a i n  i n  a s i t e  d e p e n d s  u p o n  t w o  f a c t o r s ;  t h e  d e n s i t y  o f  

f o o d ,  a n d  t h e  l e v e l  o f  i n t e r f e r e n c e  e x p e r i e n c e d  d u e  t o  t h e
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p r e s e n c e  o f  o t h e r  p r e d a t o r s  ( e g  S u t h e r l a n d  1 9 8 3 ) .  I t  

f o l l o w s  t h e r e f o r e ,  t h a t  i f  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  i s  

o b e y e d ,  t h e  p r e d a t o r s  s h o u l d  d i s t r i b u t e  t h e m s e l v e s  s o  t h a t  

t h e  e f f e c t s  o f  f o o d  a b u n d a n c e  a n d  i n t e r f e r e n c e  b a l a n c e  o u t ,  

a n d  a l l  a c h i e v e  a s i m i l a r  f e e d i n g  r a t e .  I f  o n e  s i t e  

e n a b l e s  a b e t t e r  f e e d i n g  r a t e  t h a n  t h e  o t h e r s ,  m o r e  

p r e d a t o r s  s h o u l d  m o v e  t h e r e ,  l e a d i n g  t o  an i n c r e a s e  i n  t h e  

l e v e l  o f  i n t e r f e r e n c e  e x p e r i e n c e d ,  w h i c h ,  i n  t u r n ,  

e v e n t u a l l y  r e m o v e s  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  s i t e s  s o  t h a t  

t h e  f e e d i n g  r a t e  r e t u r n s  t o  u n i f o r m i t y  ( S u t h e r l a n d  1 9 8 3 ,  

S u t h e r l a n d  & P a r k e r  1 9 8 5 ) .

T h e r e  i s  a c o n s i d e r a b l e  b o d y  o f  e v i d e n c e  t h a t  p r e d a t o r s  

a g g r e g a t e  i n  a r e a s  o f  h i g h  p r e y  d e n s i t y .  F o r  e x a m p l e ,  some 

w a d i n g  b i r d s  a g g r e g a t e  w h e r e  f o o d  i s  m o s t  d e n s e ,  h o w e v e r  

t h i s  t e n d e n c y  i s  l i m i t e d  b y  an  i n c r e a s e  i n  i n t e r f e r e n c e  a t  

h i g h e r  b i r d  d e n s i t i e s  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 7 0 a ,  1 9 7 7 a , b ,

O ' C o n n o r  & B r o w n  1 9 7 7 ,  B r y a n t  1 9 7 9 ) .  T h e  n u m b e r  o f  

a g g r e s s i v e  e n c o u n t e r s  b e t w e e n  o y s t e r c a t c h e r s  Haematopus 

ostralegus  o v e r  f o o d  i t e m s  a n d  f e e d i n g  s i t e s  i n c r e a s e d  w i t h  

a r i s e  i n  p r e d a t o r  d e n s i t y ,  r e s u l t i n g  i n  a l o s s  o f  f e e d i n g  

o p p o r t u n i t i e s  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 7 7 b ) .  W a d e r s  d e t e c t i n g  f o o d  

b y  s i g h t  w e r e  a d v e r s e l y  a f f e c t e d  b y  i n t e r f e r e n c e  a n d  f e d  

s p a c e d  w i d e l y  a p a r t ,  w h i l e  t h o s e  d e t e c t i n g  f o o d  b y  t o u c h  

w e r e  n o t  a f f e c t e d  a n d  f e d  c l o s e  t o g e t h e r  ( G o s s - C u s t a r d  

1 9 7 0 b ,  1 9 7 6 ) .  I n  t h e  c a s e  o f  r e d s h a n k ,  Trlnga totanus,

w h e n  f e e d i n g  b y  s i g h t  on  Corophium  t h e  b i r d s  w e r e  

d i s p e r s e d ,  a n d  w h e n  f e e d i n g  b y  t o u c h  on  Hydrobia  t h e  b i r d s  

f e d  t o g e t h e r  i n  a f l o c k .
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5 . 1 . 4  E v i d e n c e  f o r  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n

E v i d e n c e  i n  s u p p o r t  o f  t h e  p r e d i c t i o n s  o f  t h e  i d e a l  f r e e  

d i s t r i b u t i o n  h a s  b e e n  o b t a i n e d  f r o m  s e v e r a l  s p e c i e s .  

M i l i n s k i  ( 1 9 7 9 )  f o u n d  t h a t  s t i c k l e b a c k s  f e e d i n g  on  t w o  

s i m u l a t e d  d r i f t  f o o d  p a t c h e s  o f  Daphnia magna  d i s t r i b u t e d  

t h e m s e l v e s  b e t w e e n  t h e  p a t c h e s  i n  t h e  r a t i o  o f  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t i e s .  I n  a s u b s e q u e n t  s t u d y ,  M i l i n s k i  ( 1 9 8 4 )  

a c c u r a t e l y  m e a s u r e d  e a c h  f i s h ' s  f o o d  i n t a k e ,  a n d  f o u n d  

c o n s i s t e n t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s .  U n d e r  t h e s e  

c o n d i t i o n s  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  w i l l  t h e r e f o r e  be  

i n a p p r o p r i a t e .

H o w e v e r ,  a m o d i f i c a t i o n  o f  H a r l e y ' s  ( 1 9 8 1 )  R e l a t i v e  P a y o f f  

Sum ( RPS)  l e a r n i n g  r u l e  b y  R e g e l m a n n  ( 1 9 8 4 ) ,  w h i c h  a l l o w e d  

f o r  u n e q u a l  c o m p e t i t i v e  a b i l i t i e s ,  a n d  a l s o  f o r  v a r i a t i o n s  

i n  t r a v e l  t i m e ,  w a s  a b l e  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  o b s e r v e d  

d i s t r i b u t i o n .  T h e  m o d i f i e d  RPS r u l e  p r e d i c t e d  t h a t  t h e

f i s h  w o u l d  d i s t r i b u t e  t h e m s e l v e s  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o ,  b u t  t h a t  g o o d  c o m p e t i t o r s  w o u l d  

d i s t r i b u t e  t h e m s e l v e s  m o r e  r a p i d l y .  T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  

t h e  p o o r  c o m p e t i t o r s ,  w h i c h  w o u l d  t a k e  l o n g e r  t o  d i s t r i b u t e  

t h e m s e l v e s ,  w i l l  t h e r e f o r e  b e  a f f e c t e d  b y  t h e  d i s t r i b u t i o n  

o f  t h e  g o o d  c o m p e t i t o r s  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  p r o f i t a b i l i t y  o f  

t h e  p a t c h e s .  T h e  m o d e l  a l s o  made  t h e  p r e d i c t i o n  t h a t

i n c r e a s e d  t r a v e l  c o s t s  w o u l d  d e c r e a s e  t h e  a m o u n t  o f  

s w i t c h i n g  b e t w e e n  p a t c h e s .  T h e  p r e d i c t i o n s  o f  t h e  m o d i f i e d  

RPS l e a r n i n g  r u l e  w e r e  b r o a d l y  m e t  i n  M i l i n s k i  s ( 1 9 8 4 )  

e x p e r i m e n t a l  s t u d y .
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F r o m  M i l i n s k i ' s ( 1 9 7 9 ,  1 9 8 4 )  s t u d i e s  i t  i s  a p p a r e n t  t h a t

a l t h o u g h  r e s u l t s  may  s u p e r f i c i a l l y  f i t  an  i d e a l  f r e e  

d i s t r i b u t i o n ,  i n  r e a l i t y  d i f f e r e n t i a l  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  

c a n  r e s u l t  i n  i n d i v i d u a l s  o b t a i n i n g  d i f f e r e n t  a m o u n t s  o f  

t h e  r e s o u r c e  i n  q u e s t i o n .

F r a s e r  & S i s e  ( 1 9 8 0 )  e x a m i n e d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  s t r e a m  

m i n n o w s  Semotilus atromaculatus  a n d  Rhinichthys atratulus 

b e t w e e n  11 p o o l s  i n  a n a t u r a l  s t r e a m ,  c o n n e c t e d  b y  r i f f l e  

a r e a s ,  a n d  o b t a i n e d  r e s u l t s  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  p r e d i c t i o n s  

o f  an  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n .

I n  a s t u d y  o f  m a l e  t o a d s  Bufo bufo c o m p e t i n g  f o r  f e m a l e s  i n  

a n d  a r o u n d  a m a t i n g  s i t e ,  D a v i e s  & H a l l i d a y  ( 1 9 7 9 )  f o u n d  

t h a t  t h e  m a l e s  w e r e  d i s t r i b u t e d  i n  t h e  t w o  a r e a s  ( e i t h e r  i n  

t h e  p o n d ,  o r  i n  t h e  s u r r o u n d i n g  a r e a )  i n  a w a y  c o m p a t i b l e  

w i t h  a m o d e l  a s s u m i n g  t h a t  t h e  u n p a i r e d  m a l e s  d i s t r i b u t e  

t h e m s e l v e s  so  t h a t  t h e r e  i s  a s p a t i a l  ESS.  I n  t h i s  w a y ,  an  

i n d i v i d u a l  m a l e  h a d  an  e q u a l  c h a n c e  o f  f i n d i n g  a f e m a l e  

w h e t h e r  he  w a s  a c t u a l l y  i n  t h e  p o n d ,  o r  i n  t h e  s u r r o u n d i n g  

a r e a .  T h i s  s t u d y  wa s  s i m i l a r  t o  P a r k e r ' s  ( 1 9 7 0 ,  1 9 7 4 ,

1 9 7 8 )  e x a m i n a t i o n  o f  m a t i n g  i n  t h e  d u n g f l y  Scatophaga 

stercoraria,  w h e r e  m a l e s  s e a r c h i n g  f o r  f e m a l e s ,  e i t h e r  on  

c o w p a t s  o r  i n  t h e  s u r r o u n d i n g  g r a s s ,  w e r e  d i s t r i b u t e d  as  

p r e d i c t e d  b y  a s p a t i a l  ESS.

H a r p e r  ( 1 9 8 2 )  f e d  m a l l a r d  d u c k s  Anas platyrhynchos  w i t h  

p i e c e s  o f  b r e a d  t h r o w n  i n  a t  d i f f e r e n t  f r e q u e n c i e s  f r o m  t w o  

d i f f e r e n t  p l a c e s  on  t h e  e d g e  o f  a p o n d .  T h e  d u c k s  q u i c k l y  

d i s t r i b u t e d  t h e m s e l v e s  as  p r e d i c t e d  b y  t h e  i d e a l  f r e e
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m o d e l .  H o w e v e r ,  some b i r d s  w e r e  m u c h  b e t t e r  c o m p e t i t o r s  

t h a n  o t h e r s  a n d  s o  o b t a i n e d  a d i s p r o p o r t i o n a t e l y  l a r g e  

s h a r e  o f  t h e  f o o d ,  t h e r e b y  v i o l a t i n g  an  a s s u m p t i o n  b e h i n d  

t h e  i d e a l  f r e e  m o d e l ,  n a m e l y  t h a t  a l l  c o m p e t i t o r s  m u s t  h a v e  

an  e q u a l  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y .  H a r p e r  ( 1 9 8 2 )  s u g g e s t e d  t h a t  

o t h e r  d u c k s  c o u l d  r e s p o n d  t o  t h e  n u m b e r  o f  d e s p o t s  b y  t h e  

r e s u l t i n g  d e c r e a s e  i n  f o o d  a v a i l a b i l i t y ,  a n d  c o r r e c t  t h e i r  

a s s e s s m e n t  o f  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  b y  t a k i n g  i n t o  a c c o u n t  

t h e  p o s i t i o n s  o f  t h e  d o m i n a n t  b i r d s .

W h i t h a m  ( 1 9 8 0 )  s t u d i e d  t h e  c o l o n i s a t i o n  o f  l e a v e s  o f  t h e  

n a r r o w l e a f  c o t t o n w o o d  Populus angustifolia  b y  

g a l l - p r o d u c i n g  a p h i d s  Pemphigus betae. S t e m  m o t h e r s  

e m e r g i n g  f r o m  o v e r w i n t e r i n g  f o u n d  an  i m m a t u r e  c o t t o n w o o d  

l e a f ,  w h e r e  t h e i r  f e e d i n g  g a v e  r i s e  t o  a h o l l o w  g a l l ,  

w i t h i n  w h i c h  t h e  f e m a l e  a p h i d  p r o d u c e d  as  m a n y  as  2 7 5  y o u n g  

( W h i t h a m  1 9 8 0 ) .  E a c h  l e a f  c o u l d  be  c o n s i d e r e d  as  a p a t c h ,  

a n d  as  l a r g e  l e a v e s  o f f e r e d  a b e t t e r  h a b i t a t ,  s e l e c t i o n  

p r e s s u r e  w o u l d  h a v e  f a v o u r e d  s t e m  m o t h e r s  w h i c h  c o l o n i s e d  

t h e s e  l e a v e s .  O n c e  a l l  t h e  b e s t  l e a v e s  h a d  b e e n  o c c u p i e d ,  

n e w l y - a r r i v i n g  s t e m  m o t h e r s  c o u l d  e i t h e r  s e t t l e  o n  a l a r g e  

l e a f  w h e r e  t h e r e  w a s  a l r e a d y  a s t e m  m o t h e r ,  o r  s e t t l e  on  a 

s m a l l e r  b u t  i n f e r i o r  l e a f ,  w h e r e  n o  s t e m  m o t h e r  wa s  

p r e s e n t .  W h i t h a m  ( 1 9 8 0 )  f o u n d  t h a t  l a r g e r  l e a v e s  w e r e  a b l e  

t o  s u p p o r t  m o r e  g a l l s ,  t h e  o v e r a l l  d i s t r i b u t i o n  o f  g a l l s  

b e i n g  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  p r e d i c t i o n  o f  t h e  i d e a l  f r e e  

m o d e l .

I t  w a s  o b s e r v e d  t h a t  i n d i v i d u a l s  i n  d i f f e r e n t  p a t c h e s  h a d  

t h e  same a v e r a g e  f i t n e s s ,  b u t  a l s o  t h a t  f i t n e s s  v a r i e d
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g r e a t l y  a c c o r d i n g  t o  t h e  a p h i d ' s  p o s i t i o n  on  t h e  l e a f .  On 

l e a v e s  w i t h  m o r e  t h a n  o n e  g a l l ,  t h e  s t e m  m o t h e r  n e a r e s t  t h e  

b a s e  o f  t h e  l e a f  h a d  a g r e a t e r  r e p r o d u c t i v e  s u c c e s s ^  T h i s  

p o s i t i o n  w a s  v i g o r o u s l y  d e f e n d e d  d u r i n g  t h e  p e r i o d  p r i o r  t o  

g a l l  f o r m a t i o n  ( W h i t h a m  1 9 7 9 ) .  D u r i n g  t h i s  p e r i o d ,  

n e w l y - a r r i v i n g  s t e m  m o t h e r s  s o m e t i m e s  c o m p e t e d  w i t h  

e s t a b l i s h e d  i n d i v i d u a l s  a n d  d i s p l a c e d  t h e m  f r o m  t h e  

s u p e r i o r  b a s a l  p o s i t i o n .  O n c e  g a l l  f o r m a t i o n  h a d  o c c u r r e d  

t h e  a p h i d s  b e c a m e  s e p a r a t e d  b y  h o s t  t i s s u e ,  a n d  b e h a v i o u r a l  

i n t e r a c t i o n s  c e a s e d  ( W h i t h a m  1 9 8 0 ) .

T h e  p a t c h e s  w e r e  t h e r e f o r e  h i g h l y  h e t e r o g e n e o u s , w h i c h  

v i o l a t e d  a f u r t h e r  a s s u m p t i o n  o f  b o t h  t h e  i d e a l  f r e e  a n d  

i d e a l  d e s p o t i c  ( F r e t w e l l  & L u c a s  1 9 7 0 )  m o d e l s ,  w h i c h  

s t i p u l a t e s  t h a t  p a t c h e s  m u s t  be  h o m o g e n e o u s  i n  t h e i r  

s u i t a b i l i t y  t o  c o m p e t i t o r s .  As i n  H a r p e r ' s  ( 1 9 8 2 )  s t u d y ,  

t h e  o b s e r v e d  d i s t r i b u t i o n  w a s  c o m p a t i b l e  w i t h  t h a t  

p r e d i c t e d  b y  t h e  i d e a l  f r e e  m o d e l  w h e n  t h e  d i s t r i b u t i o n  

b e t w e e n  p a t c h e s  w a s  c o n s i d e r e d ,  b u t  t h e  s h a r e  o f  t h e  

r e s o u r c e  v a r i e d  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  w i t h i n  e a c h  p a t c h .

A s i m i l a r  r e s u l t  w a s  o b t a i n e d  b y  G o d i n  & K e e n l e y s i d e  ( 1 9 8 4 )  

w h o  s t u d i e d  t h e  w a y  i n  w h i c h  g r o u p s  o f  f l a g  c i c h l i d s  

Aequidens curviceps  d i s t r i b u t e d  t h e m s e l v e s  b e t w e e n  t w o  

d r i f t  f o o d  p a t c h e s  o f  l i v e  f i s h  f r y ,  a t  t h r e e  d i f f e r e n t  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s .  T h e  o b s e r v e d  d i s t i b u t i o n  

c l o s e l y  a p p r o x i m a t e d  t h a t  p r e d i c t e d  b y  t h e  i d e a l  f r e e  

d i s t r i b u t i o n  a t  r a t i o s  o f  1 : 1  a n d  2 : 1 .  H o w e v e r ,  a t  a r a t i o  

o f  5 : 1 ,  m o r e  f i s h  t h a n  p r e d i c t e d  w e r e  f o u n d  i n  t h e  l e s s  

p r o f i t a b l e  p a t c h .  On a v e r a g e ,  i n d i v i d u a l s  r e c e i v e d  e q u a l



79

a m o u n t s  o f  f o o d  a t  r a t i o s  o f  1 : 1  a n d  2 : 1 ,  a g a i n  as

p r e d i c t e d ,  b u t  a t  5 : 1  a h i g h e r  f e e d i n g  r a t e  w a s  o b s e r v e d  i n  

t h e  b e t t e r  p a t c h .  I t  w a s  f o u n d  t h a t  some f i s h  i n  e a c h  

p a t c h  o b t a i n e d  m o r e  f o o d  t h a n  o t h e r s ,  t h i s  w a s  h o w e v e r  n o t  

a t t r i b u t a b l e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  s o c i a l  r a n k .  G o d i n  & 

K e e n l e y s i d e  ( 1 9 8 4 )  p o s t u l a t e d  t h a t  i n d i v i d u a l  d i f f e r e n c e s  

i n  i n t a k e  may  h a v e  b e e n  d u e  t o  d i f f e r i n g  a b i l i t i e s  t o  

a s s e s s  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s  q u i c k l y  a n d  a c c u r a t e l y ,  a n d

a l s o  t o  r e s p o n d  t o  a n d  a t t a c k  p r e y  f i r s t .

C l a r k e  ( u n p u b l i s h e d  d a t a )  s t u d i e d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  

g r o u p s  o f  Tilapia zilli  b e t w e e n  t w o  p a t c h e s ,  w h e r e  

i n d i v i d u a l s  d i f f e r e d  w i d e l y  i n  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y .  As

e x p e c t e d ,  d o m i n a n t  i n d i v i d u a l s  o b t a i n e d  a

d i s p r o p o r t i o n a t e l y  l a r g e  s h a r e  o f  t h e  f o o d .  T h i s  w a s  

a c h i e v e d  b y  p o s i t i o n i n g  t h e m s e l v e s  b e l o w  t h e  p o i n t  o f  

i n p u t ,  a n d  e x c l u d i n g  o t h e r  f i s h .  T h e  m o s t  d o m i n a n t  

i n d i v i d u a l  g e n e r a l l y  s t a t i o n e d  i t s e l f  i n  t h e  b e s t  p a t c h ,  

t h e  s e c o n d  m o s t  d o m i n a n t  f i s h  p o s i t i o n i n g  i t s e l f  i n  t h e  

o t h e r  p a t c h .  U s i n g  t h i s  t a c t i c ,  t h e  l a t t e r  i n d i v i d u a l  w a s  

a b l e  t o  o b t a i n  a h i g h e r  i n t a k e  t h a n  wa s  a c h e i v a b l e  b y  

c o m p e t i n g  w i t h  t h e  m o s t  d o m i n a n t  f i s h  f o r  f o o d  on  t h e  b e s t  

p a t c h .

5 . 2  METHODS

T h e  b a s i c  m e t h o d s  u s e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  w e r e  as  o u t l i n e d  

i n  C h a p t e r  2 .  Two g r o u p  s i z e s  w e r e  u s e d ,  6 a n d  12 f i s h ,  

a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  i n d i v i d u a l s  b e t w e e n  t w o  p a t c h e s  

w i t h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  1 : 1 ,  2 : 1  o r  5 : 1  r e c o r d e d .
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F i v e  r e p l i c a t e  g r o u p s  o f  f i s h  w e r e  t e s t e d ,  a n d  10 

r e p l i c a t e s  o b t a i n e d  f r o m  e a c h  g r o u p  f o r  e a c h  e x p e r i m e n t a l  

c o n d i t i o n .  A new s e t  o f  e x p e r i m e n t a l  f i s h  w a s  u s e d  f o r

e a c h  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o ,  t o  a v o i d  t h e  r e - u s e  o f  

e x p e r i e n c e d  a n i m a l s .

B e f o r e  r e c o r d i n g  a s e t  o f  r e p l i c a t e s  o f  10 d a y s  d u r a t i o n ,  

t h e  f i s h  w e r e  a c c l i m a t i s e d  t o  t h e  e x p e r i m e n t a l  p r o t o c o l  f o r  

b e t w e e n  7 a n d  10 d a y s .  As t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  w h o l e  

g r o u p  w a s  t h e  s u b j e c t  o f  i n v e s t i g a t i o n ,  a n d  n o t  j u s t  t h e  

b e h a v i o u r  o f  a p a r t i c u l a r  f i s h  w i t h i n  t h e  g r o u p ,  as  i n  

E x p e r i m e n t s  1A , I B  a n d  2 ,  no  m a r k e d  s u b j e c t  f i s h  w a s  

n e e d e d .  T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  a g r o u p  o f  6 f i s h  w a s  s t u d i e d  

f i r s t ,  t h e n  f u r t h e r  f i s h  w e r e  a d d e d  t o  p r o d u c e  a g r o u p  o f  

1 2 ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  w h i c h  w a s  e x a m i n e d  a f t e r  an  

a c c l i m a t i s a t i o n  p e r i o d .  T h e  b e h a v i o u r  o f  n e w  a n d

e s t a b l i s h e d  g r o u p  m e m b e r s  c o u l d  n o t  b e  d i s t i n g u i s h e d  a f t e r  

t h i s  p e r i o d .

T h e  e x p e r i m e n t a l  a q u a r i a  w e r e  s e t  u p  as  s h o w n  i n  F i g u r e  1.  

T h e  o r d e r  i n  w h i c h  p a t c h e s  w e r e  i n t r o d u c e d  w a s  a l t e r n a t e d ,  

as  w a s  t h e  l o c a t i o n  o f  t h e  t w o  d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y  

p a t c h e s  ( i n  t h e  c a s e  o f  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1 ) .  T h e  o r d e r  

o f  r e c o r d i n g  t h e  f i v e  g r o u p s  w a s  r a n d o m i s e d ,  t o  e l i m i n a t e  

p o s s i b l e  e f f e c t s  o f  t h e  l e n g t h  o f  t i m e  s i n c e  d i m m i n g  t h e  

l i g h t s .

P a t c h e s  w e r e  s e t  u p  as  d e s c r i b e d  i n  s e c t i o n  2 . 5 .  0 . 2 g  o f

f o o d  ( t u b i f i c i d  w o r m s )  p e r  f i s h  w a s  u s e d ,  t h e  t o t a l  b e i n g  

d i v i d e d  b e t w e e n  t h e  p a t c h e s  t o  p r o d u c e  t h e  r e q u i r e d
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p r o f i t a b i l i t y  r a t i o .

T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  w a s  r e c o r d e d  b y  p o s i t i o n i n g  a 

v i d e o  c a m e r a  f i t t e d  w i t h  a 8 . 5 m m  w i d e  a n g l e  l e n s  v e r t i c a l l y  

a b o v e  t h e  e x p e r i m e n t a l  t a n k s .  A r o t a t a b l e  p o l a r i s i n g  

f i l t e r  wa s  u s e d  t o  r e d u c e  r e f l e c t i o n  f r o m  t h e  w a t e r ' s  

s u r f a c e .  T h e  I R  l i g h t  s o u r c e  w a s  p o s i t i o n e d  a t  4 5°  t o  t h e  

a n g l e  o f  t h e  c a m e r a .  P o s s i b l e  e f f e c t s  o f  g r e a t e r

i l l u m i n a t i o n  a t  o n e  e n d  w e r e  c o n t r o l l e d  f o r  i n  t h e  

p r o t o c o l ,  b y  a l t e r n a t i n g  t h e  o r d e r  o f  p a t c h  i n t r o d u c t i o n  

a n d  t h e  l o c a t i o n  o f  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h  ( w h e r e  

a p p l i c a b l e ) .

T h e  f i v e  e x p e r i m e n t a l  a q u a r i a  w e r e  a r r a n g e d  s i d e  b y  s i d e  on  

t h e  f l o o r ,  w i t h  t h e  v i d e o  c a m e r a  a n d  I R  l i g h t  s o u r c e  f i x e d  

t o  a m o v e a b l e  t r o l l e y  w h i c h  c o u l d  be  m o v e d  a l o n g  t o  f i l m  

f r o m  e a c h  t a n k  i n  t u r n .  T h i s  s y s t e m  e n a b l e d  a d a y ' s  t r i a l s  

t o  be  r e c o r d e d  i n  q u i c k  s u c c e s s i o n ,  a n d  w i t h  t h e  m i n i m u m  o f  

d i s t u r b a n c e  t o  t h e  f i s h .  T h e  t a n k s  w e r e  p o s i t i o n e d  o n  

s h e e t s  o f  2 5mm p a r t i c l e b o a r d ,  t o  o f f e r  a d e g r e e  o f  

i s o l a t i o n  f r o m  f l o o r - b o r n e  v i b r a t i o n s .

E a c h  t r i a l  l a s t e d  f o r  1 5 m i n , a f t e r  w h i c h  p a t c h e s  w e r e  l e f t  

i n  p l a c e  f o r  4 h , t o  g i v e  t h e  f i s h  an  o p p o r t u n i t y  t o  c o n s u m e  

a l l  o f  t h e  f o o d  a v a i l a b l e .

T h e  v i d e o  r e c o r d i n g s  o f  t h e  t r i a l s  w e r e  s u b s e q u e n t l y  

a n a l y s e d ,  a n d  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  f i s h  o v e r  t h e  

a q u a r i u m  f l o o r  r e c o r d e d ,  a t  l O s e c  i n t e r v a l s .  T h e  f i s h  w e r e  

r e c o r d e d  as  b e i n g  i n  e i t h e r  o f  t h e  t w o  f e e d i n g  a r e a s  a t  t h e
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e n d s  o f  t h e  t a n k ,  o r  i n  t h e  c e n t r a l ,  n o n - f e e d i n g ,  a r e a  ( s e e  

F i g u r e  1 ) .

5 . 3  RESULTS

5 . 3 . 1  G r o u p  s i z e ,  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  a n d  s t o n e l o a c h  

d i s t r i b u t i o n .

I n  p r e v i o u s  s t u d i e s  o f  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n ,  w h e r e  

g r o u p s  o f  f i s h  f o r a g e d  on  p a t c h i l y  d i s t r i b u t e d  p r e y  ( e g  

M i l i n s k i  1 9 7 9 ,  1 9 8 4 ,  G o d i n  & K e e n l e y s i d e  1 9 8 4 ) ,  t h e

f o r a g i n g  a r e a  w a s  c o n s i d e r e d  as  c o n s i s t i n g  s i m p l y  o f  t w o  

h a l v e s .  E a c h  c o n t a i n e d  a f o o d  p a t c h  o f  e i t h e r  e q u a l  o r

d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t y .  T h e  r e l a t i v e  p r o f i t a b i l i t y  o f  t h e  

t w o  p a t c h e s  w a s  t h e n  u s e d  i n  o r d e r  t o  p r e d i c t  t h e  i d e a l  

f r e e  d i s t r i b u t i o n .  F o r  e x a m p l e ,  a t  a p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  

o f  2 : 1  a g r o u p  o f  6 c o m p e t i t o r s  w o u l d  be  e x p e c t e d  t o  d i v i d e  

t h e m s e l v e s  s o  t h a t  t h e r e  w e r e  f o u r  i n d i v i d u a l s  on  t h e  b e s t  

p a t c h ,  a n d  t w o  on  t h e  o t h e r .

H o w e v e r ,  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  t h e  g r o u p  o f  f i s h  d i d  n o t  

s i m p l y  d i v i d e  t h e m s e l v e s  i n t o  t h e  t w o  h a l v e s  o f  t h e  t a n k .  

As e x p e c t e d ,  a g r o u p  w a s  f o u n d  a r o u n d  e a c h  p a t c h ,  b u t  t h e r e  

w e r e  a l s o  a n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a  o f  

t h e  t a n k ,  w h e r e  no  f o o d  w a s  p r e s e n t .  O b s e r v a t i o n s  o f  v i d e o  

r e c o r d i n g s  m a d e  w h i l s t  a n a l y s i n g  t h e  t r i a l s  s u g g e s t e d  t h a t  

t h e  l a t t e r  i n d i v i d u a l s  w e r e  n o t  m e r e l y  t r a v e l l i n g  b e t w e e n  

t h e  p a t c h e s ,  b u t  r a t h e r  r e m a i n i n g  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a  f o r  

an  e x t e n d e d  p e r i o d .  U n f o r t u n a t e l y  i t  wa s  n o t  p o s s i b l e  t o  

m o n i t o r  t h e  m o v e m e n t s  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  t h r o u g h o u t  t h e
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c o u r s e  o f  e a c h  1 5 m i n  t r i a l ,  d u e  t o  l i m i t a t i o n s  t o  t h e  

d e f i n i t i o n  o f  t h e  v i d e o  r e c o r d i n g s .  T h i s  w o u l d  h a v e  m a d e  

i t  p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  t h e  l e n g t h  o f  t i m e  s p e n t  b y  e a c h  

i n d i v i d u a l  i n  e a c h  p a r t  o f  t h e  t a n k ,  a n d  a l s o  w h e t h e r  

i n d i v i d u a l s  a p p o r t i o n e d  t h e i r  t i m e  d i f f e r e n t l y .

F i g u r e  1 s h o w s  t h a t  t h e  p a t c h e s  w e r e  l o c a t e d  t o w a r d s  t h e  

e n d s  o f  t h e  t a n k ,  s o  t h a t  a d i s t i n c t  c e n t r a l  r e g i o n  w a s  

p r e s e n t .  T h i s  w i l l  i n e v i t a b l y  h a v e  h a d  an  e f f e c t  o n  t h e  

d i s t r i b i t i o n  o b s e r v e d ,  b u t  t h i s  d o e s  n o t  r e d u c e  t h e  

v a l i d i t y  o f  t h e  r e s u l t ,  w h i c h  s i m p l y  r e f l e c t s  t h e  f i s h e s ’ 

d e c i s i o n s  i n  a g i v e n  e n v i r o n m e n t .  B e a r i n g  t h e s e  p o i n t s  i n  

m i n d ,  t h e  p o s i t i o n  o f  e a c h  f i s h  w a s  r e c o r d e d  as  b e i n g  i n  

e i t h e r  o n e  o r  t h e  o t h e r  o f  t h e  t w o  a r e a s  c o n t a i n i n g  t h e  

p a t c h e s ,  o r  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a  ( s e e  F i g u r e  1 ) .  T h e

d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  f i s h  o v e r  1 5 m i n  ( 9 0 0 s e c )  f r o m  t h e  

i n t r o d u c t i o n  o f  f o o d  i s  s h o w n  i n  F i g u r e  15 ( A - F ) ,  f o r  e a c h

g r o u p  s i z e  a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o .

5 . 3 .  1 . 1  R a t i o  o f  f i s h  b e t w e e n  p a t c h e s

I f  a g r o u p  o f  c o m p e t i t o r s  d i v i d e s  as  p r e d i c t e d  b y  t h e  i d e a l  

f r e e  d i s t r i b u t i o n ,  t h e  r a t i o  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  

i n d i v i d u a l s  i n  e a c h  p a t c h  a r e a  w i l l  m a t c h  t h a t  o f  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y .  I n  o r d e r  t o  t e s t  w h e t h e r  t h i s  w a s  t h e  c a s e ,  

t h e  e f f e c t  o f  t h e  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a  w a s  

r e m o v e d ,  b y  c a l c u l a t i n g  t h e  r a t i o  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f

f i s h  i n  t h e  t w o  p a t c h  a r e a s ,  a n d  i g n o r i n g  t h o s e  i n  t h e

c e n t r e .  T h e  r e s u l t s  a r e  s h o w n  i n  F i g u r e s  16 a n d  I T ,  f o r

g r o u p  s i z e s  o f  6 a n d  12 r e s p e c t i v e l y .
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F i g u r e  1 5 .  ( P a r t s  A -  F on  f o l l o w i n g  p a g e s ) .

T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  o v e r  t h e  t h r e e  a r e a s  

o f  t h e  a q u a r i u m ,  g i v e n  a s  me a n  a n d  + o r  -  S . E .

F i g u r e  15 ( A )  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  a t  g r o u p  s i z e  o f  6 

a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1

F i g u r e  15 ( B )  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  a t  g r o u p  s i z e  o f  12 

a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1

F i g u r e  15 ( C )  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  a t  g r o u p  s i z e  o f  6 

a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  2 : 1

F i g u r e  15 ( D )  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  a t  g r o u p  s i z e  o f  12

a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  2 : 1

F i g u r e  15 ( E )  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  a t  g r o u p  s i z e  o f  6 

a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  5 : 1

F i g u r e  15 ( F )  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  a t  g r o u p  s i z e  o f  12 

a n d  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  5 : 1
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F i g u r e  16 D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  b e t w e e n  f e e d i n g  a r e a s ,  

e x p r e s s e d  as  t h e  me a n  r a t i o  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  

t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  ( o r  l e f t  h a n d )  a r e a ,  a n d  t h e  n u m b e r  

i n  t h e  l o w  p r o f i t a b i l i t y  ( o r  r i g h t  h a n d )  a r e a ,  a t  a g r o u p  

s i z e  o f  6 .  P r e s e n t a t i o n  o f  t h e  r e s u l t s  i n  t h i s  w a y  r e m o v e s  

t h e  e f f e c t  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  f i s h  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a  o f  

t h e  t a n k .  T h e  r a t i o s  s h o w n  a l o n g s i d e  t h e  r i g h t  h a n d  Y - a x i s  

r e f e r  t o  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y .
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F i g u r e  17 D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  b e t w e e n  f e e d i n g  a r e a s ,  

e x p r e s s e d  as  t h e  me a n  r a t i o  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  

t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  ( o r  l e f t  h a n d )  a r e a ,  a n d  t h e  n u m b e r  

i n  t h e  l o w  p r o f i t a b i l i t y  ( o r  r i g h t  h a n d )  a r e a ,  a t  a g r o u p  

s i z e  o f  1 2 .  P r e s e n t a t i o n  o f  t h e  r e s u l t s  i n  t h i s  wa y  

r e m o v e s  t h e  e f f e c t  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  f i s h  i n  t h e  c e n t r a l  

a r e a  o f  t h e  t a n k .  T h e  r a t i o s  s h o w n  a l o n g s i d e  t h e  r i g h t  

h a n d  Y - a x i s  r e f e r  t o  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y .
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When t h e  p a t c h e s  w e r e  o f  e q u a l  p r o f i t a b i l i t y  ( 1 : 1 )  t h e  f i s h  

d i v i d e d  t h e m s e l v e s  i n  r o u g h l y  e q u a l  n u m b e r s  b e t w e e n  t h e  t w o  

a r e a s .  When t h e  p a t c h e s  d i f f e r r e d  i n  t h e i r  p r o f i t a b i l i t y  

( r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1 ) ,  t h e  f i s h  a d j u s t e d  t h e i r  

d i s t r i b u t i o n  t o w a r d s  t h e  p r e d i c t e d  r a t i o s .  A t  a g r o u p  s i z e  

o f  6 ,  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1  r e s u l t e d  i n  

d i s t r i b u t i o n  r a t i o s  o f  a p p r o x i m a t e l y  1 . 5 : 1  a n d  2 . 7 : 1  

r e s p e c t i v e l y ,  a n d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  12 d i s t r i b u t i o n  r a t i o s  

o f  r o u g h l y  1 . 5 : 1  a n d  3 . 5 : 1 .

5 . 3 . 1 . 2  D i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  o v e r  t h e  f o r a g i n g  a r e a

As s h o w n  a b o v e ,  t h e  r a t i o  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  

e a c h  o f  t h e  t w o  a r e a s  o f  t h e  t a n k  p r o v i d i n g  a f o o d  s u p p l y  

w a s  b e l o w  t h a t  p r e d i c t e d  a t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  

2 : 1  a n d  5 : 1  a n d  g r o u p  s i z e s  o f  b o t h  6 a n d  12 i n d i v i d u a l s .  

T h e r e  a r e  t w o  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s ;  f i r s t l y ,  a g r e a t e r  

t h a n  p r e d i c t e d  n u m b e r  o f  f i s h  may  h a v e  b e e n  l o c a t e d  i n  t h e  

a r e a  c o n t a i n i n g  t h e  p o o r e r  p a t c h ,  a n d  s e c o n d l y ,  a s m a l l e r  

t h a n  p r e d i c t e d  n u m b e r  o f  f i s h  may  h a v e  b e e n  l o c a t e d  i n  t h e  

a r e a  w h i c h  c o n t a i n e d  t h e  b e t t e r  p a t c h .  To d e t e r m i n e  w h i c h  

w a s  t h e  c a s e ,  o r  w h e t h e r  a c o m b i n a t i o n  o f  t h e  t w o  

p o s s i b i l i t i e s  o c c u r r e d ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  w h o l e  g r o u p  

m u s t  be  c o n s i d e r e d ,  i n c l u d i n g  t h o s e  i n d i v i d u a l s  s i t u a t e d  i n  

t h e  c e n t r e  o f  t h e  t a n k .  T h e  d i s t r i b u t i o n  i s  g i v e n  i n  

F i g u r e  15 ( A - F ) ,  f o r  e a c h  g r o u p  s i z e  a n d  p a t c h

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o .

I n  a l l  c a s e s ,  an  a p p r e c i a b l e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  g r o u p  w a s
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f o u n d  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a ,  t h e  p r o p o r t i o n  i n c r e a s i n g  w i t h  

g r o u p  s i z e  a t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  b o t h  1 : 1 ( m e a n  

f o r  g r o u p s  o f  6= 0 . 1 2 ,  mean  f o r  g r o u p s  o f  12= 0 . 1 4 ,  n = 4 5 0 0 ,

P < 0 . 0 0 1 ,  t - t e s t )  a n d  5 : 1  ( me a n  f o r  g r o u p s  o f  6= 0 . 0 7 - ,  me a n  

f o r  g r o u p s  o f  12= 0 . 1 4 ,  n = 4 5 0 0 ,  P < 0 . 0 0 1 ,  t - t e s t ) .  H o w e v e r ,

n o  c h a n g e  o c c u r r e d  a t  t h e  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  2 : 1  

( m e a n =  0 . 1 1  a t  b o t h  g r o u p  s i z e s ) .

T h e  o b s e r v e d  n u m b e r  o f  f i s h  i n  e a c h  f e e d i n g  a r e a  ( i e  i n  o n e  

o f  t h e  t w o  e n d  a r e a s ,  e a c h  o f  w h i c h  c o n t a i n e d  a f o o d  p a t c h )  

w a s  t e s t e d  a g a i n s t  t h a t  p r e d i c t e d  f r o m  t h e  r a t i o  o f  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y ,  b y  m e a n s  o f  G - t e s t s  ( S o k a l  & R o h l f  1 9 8 1 ) .  

O b s e r v a t i o n  o f  F i g u r e  15 ( A - F )  r e v e a l e d  t h a t  a r e l a t i v e l y

s t a b l e  d i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  w a s  p r e s e n t  f o r  a p p r o x i m a t e l y  

t h e  l a s t  o n e  t h i r d  o f  t h e  9 0 0 s e c  t r i a l  d u r a t i o n .

T h e r e f o r e ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o v e r  t h i s  3 0 0 s e c  p e r i o d  wa s  

t a k e n  t o  be  t h e  e q u i l i b r i u m  d i s t r i b u t i o n ,  a n d  c o m p a r e d  w i t h  

t h a t  p r e d i c t e d .  R e s u l t s  o f  G - t e s t s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  5 . 1 .

A t  a g r o u p  s i z e  o f  6 ,  a n d  a p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  

1 : 1 ,  t h e  f i s h  w e r e  d i s t r i b u t e d  as  p r e d i c t e d .  T h e  n u m b e r  o f  

i n d i v i d u a l s  d i d  n o t  d i f f e r  s i g n i f i c a n t l y  f r o m  t h e  p r e d i c t e d  

v a l u e  o f  t h r e e ,  i n d i c a t i n g  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  i n d i v i d u a l s  

i n  t h e  c e n t r a l  p a r t  o f  t h e  t a n k  h a d  no e f f e c t  on  t h e  

o v e r a l l  d i s t r i b u t i o n .  F o r  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  

5 : 1 ,  a g a i n  a t  a g r o u p  s i z e  o f  6 ,  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  t h e

p o o r  f e e d i n g  a r e a  wa s  as  p r e d i c t e d .  H o w e v e r ,  t h e  n u m b e r  o f

f i s h  i n  t h e  g o o d  a r e a  w a s  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r .

A t  a g r o u p  s i z e  o f  12 i n d i v i d u a l s ,  r e s u l t s  w e r e  s l i g h t l y



95

G r o u p  P r o f i t a b i l i t y  F e e d i n g
s i z e  r a t i o  a r e a

G - v a l u e

1 : 1 LEFT

RIGHT

1 4 . 9 8

1 3 . 2 5

NS

NS

2 : 1 HIGH

LOW

2 6 . 3 9

0 . 9 4 NS

5 : 1 HIGH

LOW

3 0 . 1 1  

2 1 . 8 5 NS

1 2 1 : 1 LEFT

RIGHT

2 4 . 6 7

3 7 . 3 0

NS

2 : 1 HIGH

LOW

4 8 . 7 5

3 . 2 3

* *  *

NS

5 : 1 HIGH

LOW

6 4 . 8 3

1 3 . 1 2 NS

T a b l e  5 . 1  R e s u l t s  o f  G - t e s t s  b e t w e e n  o b s e r v e d  a n d

p r e d i c t e d  n u m b e r s  o f  i n d i v i d u a l s  i n  e a c h  f e e d i n g  a r e a .  I n  

a l l  c a s e s ,  a s i g n i f i c a n t  v a l u e  o f  G i n d i c a t e s  t h a t  t h e r e  

w e r e  f e w e r  f i s h  t h a n  p r e d i c t e d  i n  t h e  a r e a .  * * * P < 0 . 0 0 1 ,  

* * P < 0 . 0 1 ,  * P < 0 . 0 5 ,  NS = n o t  s i g n i f i c a n t .
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d i f f e r e n t .  A t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1 ,  

t h e  o b s e r v e d  d i s t r i b u t i o n s  w e r e  l i k e  t h o s e  a t  a g r o u p  s i z e  

o f  6 ,  i n  t h a t  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  t h e  p o o r e r  a r e a  w a s  a s  

p r e d i c t e d ,  w h i l s t  t h e  n u m b e r  i n  t h e  g o o d  f e e d i n g  a r e a  w a s  

s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  t h a n  t h e  p r e d i c t e d  v a l u e .  When b o t h  

f e e d i n g  a r e a s  w e r e  e q u a l l y  p r o f i t a b l e  ( r a t i o  o f  1 : 1 ) ,  

s i g n i f i c a n t l y  f e w e r  i n d i v i d u a l s  w e r e  f o u n d  i n  t h e  r i g h t  

h a n d  e n d  ( P < 0 . 0 0 5 ,  G - t e s t ) .  T h e  n u m b e r  o f  f i s h  f o u n d  i n

t h e  l e f t  h a n d  e n d  w a s  n o t  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  t h a n

p r e d i c t e d ,  h o w e v e r  t h e  c a l c u l a t e d  v a l u e  o f  G o f  2 4 . 6 7  i s  

o n l y  f r a c t i o n a l l y  b e l o w  t h e  v a l u e  o f  G o f  2 4 . 9 9  w h i c h  w o u l d  

i n d i c a t e  a s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  a t  t h e  5 7. l e v e l  ( R o h l f  & 

S o k a l  1 9 8 1 ) .

When t h e  p a t c h e s  w e r e  e q u a l  i n  p r o f i t a b i l i t y ,  f i s h  i n  a

g r o u p  o f  6 i n d i v i d u a l s  d i s t r i b u t e d  t h e m s e l v e s  i n  t h e

p r e d i c t e d  w a y ,  w h i l s t  a t  a g r o u p  s i z e  o f  1 2 ,  o n e  f e e d i n g  

a r e a  c o n t a i n e d  s i g n i f i c a n t l y  f e w e r  f i s h  t h a n  p r e d i c t e d .  

T h e s e  r e s u l t s  s u g g e s t  t h a t  t h e  f a i l u r e  o f  t h e  i d e a l  f r e e  

d i s t r i b u t i o n  t o  c o r r e c t l y  p r e d i c t  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  f o u n d  

i n  b o t h  h i g h  a n d  l o w  p r o f i t a b i l i t y  f e e d i n g  a r e a s  i s  a 

r e s u l t  o f  c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  c o n s p e c i f i c s , a n d  t h a t  t h e  

f i s h  f o u n d  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a  w e r e  t h e  r e s u l t  o f  

" o v e r s p i l l "  f r o m  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  f e e d i n g  a r e a .

5 . 3 . 2  M o v e m e n t s  b e t w e e n  f e e d i n g  a n d  n o n - f e e d i n g  a r e a s

As n o t e d  i n  s e c t i o n  5 . 3 . 1 ,  o b s e r v a t i o n s  o f  v i d e o  r e c o r d i n g s  

o f  t h e  t r i a l s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  c e n t r e  

o f  t h e  t a n k  w e r e  n o t  m e r e l y  t h o s e  t r a v e l l i n g  b e t w e e n
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p a t c h e s ,  b u t  r a t h e r  t h a t  t h e y  w e r e  r e m a i n i n g  t h e r e  f o r  an 

a p p r e c i a b l e  p e r i o d  o f  t i m e .  T he  r e s u l t s  g i v e n  i n  s e c t i o n

5 . 3 . 1 . 2  i n d i c a t e  t h a t  t h e  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  c e n t r e  w e r e  

t h e  r e s u l t  o f  o v e r s p i l l  f r o m  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  a r e a  

( w h e n  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s  w e r e  n o t  e q u a l ) .  To e x a m i n e  

t h i s  h y p o t h e s i s  f u r t h e r ,  t h e  m o v e m e n t s  b e t w e e n  e a c h  f e e d i n g  

a r e a  a n d  t h e  c e n t r a l  a r e a  w e r e  e x a m i n e d .

A s u b s a m p l e  o f  10 t r i a l s  ( t r i a l s  1 a n d  6 o u t  o f  10 

r e p l i c a t e s  f o r  e a c h  o f  5 t a n k s )  w a s  t a k e n  a t  e a c h  g r o u p  

s i z e  a n d  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o .  T h e  9 0 0 s e c  t r i a l  w a s  

d i v i d e d  i n t o  9 i n t e r v a l s  e a c h  o f  l O O s e c ,  a n d  t h e  t o t a l  

n u m b e r  o f  m o v e m e n t s  ( t r a n s f e r s )  i n  a n d  o u t  o f  e a c h  f e e d i n g  

a r e a  i n  e a c h  l O O s e c  p e r i o d  r e c o r d e d .  R e s u l t s  a r e  g i v e n  i n  

F i g u r e  1 8 .

2 - w a y  ANOVA ( H u l l  & N i e  1 9 8 1 )  w a s  u s e d  t o  d e t e r m i n e  t h e  

e f f e c t  o f  t h e  r a t i o  b e t w e e n  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s  o n  t h e  

n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  b e t w e e n  e a c h  f e e d i n g  a r e a  a n d  t h e  

c e n t r a l  a r e a  ( T a b l e  5 . 2 ) .  A t  b o t h  g r o u p  s i z e s ,  a s h i f t  i n  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  f r o m  e q u a l i t y  r e s u l t e d  i n  a s i g n i f i c a n t  

d e c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  b e t w e e n  b o t h  h i g h  a n d  

l o w  p r o f i t a b i l i t y  f e e d i n g  a r e a s  a n d  t h e  c e n t r a l ,  

n o n - f e e d i n g ,  a r e a .

F r o m  F i g u r e  18 i t  i s  a p p a r e n t  t h a t  i n  some c a s e s  t h e  n u m b e r  

o f  t r a n s f e r s  i n  e a c h  t i m e  p e r i o d  c h a n g e s  w i t h  t h e  l e n g t h  o f  

t i m e  s i n c e  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  f o o d .  L i n e a r  r e g r e s s i o n  

( H u l l  & N i e  1 9 8 1 )  w a s  p e r f o r m e d  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e r e  

w a s  a r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  p e r
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F i g u r e  18 Mean  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  b e t w e e n  e a c h  f e e d i n g  

a r e a  a n d  t h e  c e n t r a l  a r e a ,  i n  e a c h  o f  9 l O O s e c  p e r i o d s .  

T h e  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  s h o w n  i n c l u d e s  t h o s e  b o t h  i n  t o ,  

a n d  o u t  o f ,  t h e  c e n t r a l  a r e a ,  f o r  e a c h  o f  t h e  t w o  f e e d i n g  

a r e a s  o f  t h e  t a n k .  D a t a  a r e  g i v e n  f o r  b o t h  g r o u p  s i z e s  a n d  

e a c h  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o .
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P r o f i t a b i l i t y  r a t i o

1 : 1

6 F I S H

HI  3 . 5 9  
( 2 . 8 9 )

2 : 1

3 . 7 3
( 2 . 5 9 )

5 : 1

2 . 3 9
( 2 . 1 6 )

E f f e c t  o f :

R a t i o  T i m e  I n t e r

7 . 9 3  * * *  2 . 9 6  * *  1 . 1 8  NS

LO 3 . 4 6  
( 2 . 8 2 )

2 . 4 9
( 2 . 1 9 )

1 . 5 1
( 1 . 8 3 )

1 6 . 2 5  * * *  0 . 5 4  NS 1 . 6 5  NS

12 F I S H

H I  7 . 1 6  
( 3 . 1 9 )

4 . 9 6
( 3 . 3 7 )

5 . 9 4
( 3 . 2 7 )

1 0 . 1 9  * * *  1 . 3 9  NS 0 . 8 7  NS

LO 7 . 3 1  4 . 5 9  3 . 6 0  3 3 . 7 3  * * *  1 . 1 1  NS 2 . 1 2  * *
( 3 . 8 1 )  ( 3 . 3 4 )  ( 2 . 4 4 )

T a b l e  5 . 2  R e s u l t s  o f  2 - w a y  ANOVA on  t h e  e f f e c t s  o f  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  a n d  e l a p s e d  t i m e  on  t h e  mean  n u m b e r  o f  

t r a n s f e r s  p e r  l O O s e c  b e t w e e n  e a c h  f e e d i n g  a r e a  a n d  t h e  

c e n t r a l  n o n - f e e d i n g  a r e a .  R e s u l t s  a r e  g i v e n  as  m e a n  a n d  

s t a n d a r d  d e v i a t i o n  ( i n  p a r e n t h e s e s ) .  I n  t h e  c a s e  o f  a 1 : 1  

r a t i o  H I = l e f t ,  L O = r i g h t .  * * * P < 0 . 0 0 1 ,  * * P < 0 . 0 1 ,  NS= n o t

s i g n i f i c a n t .
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1 0 0 s e c ,  a n d  e l a p s e d  t i m e .  A r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  wa s  

p e r f o r m e d  f o r  e a c h  f e e d i n g  a r e a  a t  e a c h  g r o u p  s i z e  a n d  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  ( T a b l e  5 . 3 ) .

A t  a g r o u p  s i z e  o f  6 ,  a n d  a p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1 ,  t h e  

n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  p e r  l O O s e c  i n c r e a s e d  w i t h  e l a p s e d  t i m e  

f o r  b o t h  f e e d i n g  a r e a s .  A t  a 2 : 1  r a t i o  ( g r o u p  s i z e  6 ) ,  t h e  

n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  b e t w e e n  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  a n d  

c e n t r a l  a r e a s  i n c r e a s e d ,  w h i l e  t h e  n u m b e r  b e t w e e n  t h e  l o w  

p r o f i t a b i l i t y  a n d  c e n t r a l  a r e a s  d i d  n o t  a l t e r  

s i g n i f i c a n t l y .  A t  a r a t i o  o f  5 : 1  ( g r o u p  s i z e  6 ) ,  t h e

n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  b e t w e e n  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  a n d  

c e n t r a l  a r e a s  w a s  u n c h a n g e d ,  b u t  t h e  n u m b e r  b e t w e e n  t h e  l o w  

p r o f i t a b i l i t y  a n d  c e n t r a l  a r e a s  d e c r e a s e d .  T h e r e f o r e ,  a t  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  b o t h  2 : 1  a n d  5 : 1  a s i m i l a r  t r e n d  

o c c u r r e d ,  n a m e l y  a g r a d u a l  s h i f t  i n  e m p h a s i s  b e t w e e n  t h e  

t y p e  o f  t r a n s f e r s ;  f r o m  t h o s e  b e t w e e n  t h e  l o w  p r o f i t a b i l i t y  

a n d  c e n t r a l  a r e a s ,  t o  t h o s e  b e t w e e n  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  

a n d  c e n t r a l  a r e a s .

A t  a g r o u p  s i z e  o f  1 2 ,  a n d  a p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1 ,  

t h e  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  p e r  l O O s e c  i n t e r v a l  i n c r e a s e d  w i t h  

e l a p s e d  t i m e  f o r  b o t h  f e e d i n g  a r e a s  ( T a b l e  5 . 3 ) .  T h i s  

m a t c h e s  t h e  r e s u l t  o b t a i n e d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  6 .  No 

s i g n i f i c a n t  c h a n g e s  o c c u r r e d  a t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  

o f  e i t h e r  2 : 1  o r  5 : 1 .

C o n s i d e r i n g  t h e  9 0 0 s e c  p e r i o d  as  a w h o l e ,  m o r e  t r a n s f e r s  

t o o k  p l a c e  b e t w e e n  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  a n d  c e n t r a l  a r e a s  

t h a n  b e t w e e n  t h e  l o w  p r o f i t a b i l i t y  a n d  c e n t r a l  a r e a s  a t
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G r o u p  P r o f i t a b i l i t y  F e e d i n g  b P
s i z e  r a t i o  a r e a

6 1 : 1  LEFT  + 0 . 3 8 5  * * *

RI GHT + 0 . 3 8 3  * * *

2 : 1  HIGH + 0 . 3 8 9  * * *

LOW + 0 . 1 5 4  NS

5 : 1  HIGH - 0  . 0 5 6  NS

LOW - 0 . 3 5 6  * *

12 1 : 1  LEFT  + 0 . 2 9 8  * *

R I GHT + 0 . 4 1 2  * * *

2 : 1  HIGH + 0 . 0 7 1  NS

LOW + 0 . 0 6 3  NS

5 : 1  HIGH + 0 . 1 1 8  NS

LOW - 0 . 1 6 8  NS

T a b l e  5 . 3  R e s u l t s  o f  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  o f  t h e  e f f e c t s  o f  

e l a p s e d  t i m e  on  t h e  me a n  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  p e r  l O O s e c  

b e t w e e n  e a c h  p a t c h  ( h i g h  o r  l o w / l e f t  o r  r i g h t )  a n d  t h e  

c e n t r a l  n o n - f e e d i n g  a r e a .  * * * P < 0 . 0 0 1 ,  * * P < 0 . 0 1 ,  NS = n o t

s i g n i f i c a n t .
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G r o u p  s i z e  R a t i o  H i g h  L o w  T - v a l u e

1 : 1  3 . 5 9  3 . 4 6  0 . 5 2  NS
( 2 . 8 9 )  ( 2 . 8 2 )

2 : 1  3 . 7 3  2 . 4 9  5 . 3 7  * * *
( 2 . 5 9 )  ( 2 . 1 9 )

5 : 1  2 . 3 9  1 . 5 1  2 . 9 5  * *
( 2 . 1 6 )  ( 1 . 8 3 )

12 1 : 1  7 . 1 6  7 . 3 1  0 . 5 4  NS
( 3 . 1 9 )  ( 3 . 8 1 )

2 : 1  4 . 9 6  4 . 5 9  1 . 3 5  NS
( 3 . 3 7 )  ( 3 . 3 4 )

5 : 1  5 . 9 4  3 . 6 0  9 . 2 9  * * *
( 3 . 2 7 )  ( 2 . 4 4 )

T a b l e  5 . 4  R e s u l t s  o f  T - t e s t s  t o  c o m p a r e  t h e  m ean  n u m b e r  o f  

t r a n s f e r s  p e r  l O O s e c  b e t w e e n  e a c h  f e e d i n g  a r e a  a n d  t h e  

c e n t r a l  n o n - f e e d i n g  a r e a ,  f o r  t h e  t o t a l  9 0 0 s e c  t r i a l  

d u r a t i o n .  R e s u l t s  a r e  g i v e n  as  me a n  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  

( i n  p a r e n t h e s e s ) .  I n  t h e  c a s e  o f  a 1 : 1  r a t i o  H i g h = l e f t ,  

L o w = r i g h t .  * * * P < 0 . 0 0 1 ,  * * P < 0 . 0 1 ,  NS = n o t  s i g n i f i c a n t .
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p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1  a n d  a g r o u p  s i z e  o f  6 

( T a b l e  5 . 4 ) .  A t  a g r o u p  s i z e  o f  1 2 ,  a s i g n i f i c a n t

d i f f e r e n c e  o c c u r r e d  o n l y  a t  a p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  5 : 1  

( T a b l e  5 . 4 ) .

5 . 4  D I S C U S S I O N

5 . 4 . 1  S t o n e l o a c h  d e n s i t y  a n d  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  

i n d i v i d u a l s .

A t  g r o u p  s i z e s  o f  b o t h  6  a n d  12 i n d i v i d u a l s  a n d  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1 ,  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  

f o u n d  i n  t h e  l o w  p r o f i t a b i l i t y  ( p o o r )  a r e a  w a s  a s  p r e d i c t e d  

b y  t h e  i d e a l  f r e e  t h e o r y .  H o w e v e r ,  t h e  n u m b e r  f o u n d  i n  t h e  

h i g h  p r o f i t a b i l i t y  ( g o o d )  a r e a  w a s  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  t h a n  

e x p e c t e d .  T h e  r e m a i n i n g  f i s h  w e r e  f o u n d  i n  t h e  c e n t r a l

a r e a  o f  t h e  t a n k .  No f o o d  wa s  a v a i l a b l e  i n  t h i s  a r e a ,  so  

i t  w a s  o b v i o u s l y  n o t  p r o f i t a b l e  f o r  f i s h  t o  r e m a i n  t h e r e .  

As t h e  o b s e r v e d  n u m b e r  o f  f i s h  i n  t h e  g o o d  a r e a  f e l l  

f u r t h e r  b e l o w  t h e  n u m b e r  p r e d i c t e d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  1 2  

( P < 0 . 0 0 1 ,  G - t e s t )  t h a n  a t  a g r o u p  s i z e  o f  6  ( P < 0 . 0 5 ,

G - t e s t )  an  e x p l a n a t i o n  w h i c h  t a k e s  n u m b e r  o f  c o m p e t i t o r s  

i n t o  a c c o u n t  s e e m s  a p o s s i b i l i t y .

E f f e c t s  o f  i n t e r f e r e n c e  i n  r e d u c i n g  f o r a g i n g  e f f i c i e n c y  

h a v e  b e e n  d e s c r i b e d  i n  a n u m b e r  o f  b i r d  s p e c i e s  . 

G o s s - C u s t a r d  ( 1 9 8 0 )  d e f i n e d  i n t e r f e r e n c e  as  a r e v e r s i b l e ,  

a n d  m o r e - o r - l e s s  i m m e d i a t e ,  r e d u c t i o n  i n  an  i n d i v i d u a l ' s  

r a t e  o f  f o o d  i n t a k e  d u e  t o  t h e  e f f e c t s  o f  t h e  p r e s e n c e  o f  

o t h e r  c o m p e t i t o r s .  Z w a r t s  ( 1 9 7 8 )  s h o w e d  t h a t  t h e  r a t e  o f
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f o o d  i n t a k e  o f  c u r l e w  Numenius arquata  d e c r e a s e d  as  t h e  

d e n s i t y  o f  b i r d s  r o s e .  R e d s h a n k  w e r e  s i m i l a r l y  a f f e c t e d  

w h e n  f e e d i n g  c l o s e  t o g e t h e r  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 7 5 ) .

I n t e r f e r e n c e  may r e d u c e  t h e  f e e d i n g  r a t e  o f  i n d i v i d u a l s  by  

s e v e r a l  p o s s i b l e  m e c h a n i s m s  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 8 0 ) ,  f o r  

e x a m p l e  b y  a g g r e s s i v e  e n c o u n t e r s  o v e r  f o o d  ( G o s s - C u s t a r d  

1 9 7 7 b ,  S i l l i m a n ,  S c o t t  M i l l s  & A l d e n  1 9 7 7 ) ,  d i s t u r b a n c e  

f r o m  o t h e r  b i r d s  w h i l s t  s e a r c h i n g  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 7 6 ) ,  

d e p r e s s i o n  o f  p r e y  a v a i l a b i l i t y  ( G o s s - C u s t a r d  1 9 7 0 b )  o r  b y  

i n c r e a s i n g  u s e  o f  p o o r e r  a r e a s  ( Z w a r t s  19 7 4 ,  1 9 7 6 ) .

E n s & G o s s - C u s t a r d  ( 1 9 8 4 )  s t u d i e d  o y s t e r c a t c h e r s f e e d i n g  on  

m u s s e l s  Mytilus edulis. A g r o u p  o f  10 b i r d s  w a s  s t u d i e d  i n  

d e t a i l ,  a n d ,  o f  8 b i r d s  f o r  w h i c h  a d e q u a t e  d a t a  w a s  

o b t a i n e d ,  t h e  i n t a k e  r a t e  o f  6 d e c r e a s e d  as  o y s t e r c a t c h e r  

d e n s i t y  i n c r e a s e d .  A s t a b l e  l i n e a r  d o m i n a n c e  h e i r a r c h y  w a s  

o b s e r v e d  i n  t h e  b i r d s  s t u d i e d ,  t h e  b i r d s  a f f e c t e d  a l l  b e i n g  

s u b d o m i n a n t  i n d i v i d u a l s .  I n t e r f e r e n c e  d i d  n o t  a d v e r s e l y  

a f f e c t  t h e  i n t a k e  r a t e s  o f  t h e  t w o  m o s t  d o m i n a n t  

i n d i v i d u a l s .  T he  i n t e r f e r e n c e  e x p e r i e n c e d  b y  t h e

s u b d o m i n a n t  b i r d s  t o o k  t h e  f o r m  o f  i n t r a s p e c i f i c  

k l e p t o p a r a s i t i s m , a n d  p o s s i b l y ,  a v o i d a n c e  o f  d o m i n a n t  

i n d i v i d u a l s  b y  s u b d o m i n a n t s  ( E n s  & G o s s - C u s t a r d  1 9 8 4 ) .

D u r i n g  t h e  m a n y  h o u r s  o f  o b s e r v a t i o n  n e e d e d  t o  c o l l e c t  d a t a  

f r o m  v i d e o t a p e ,  a g g r e s s i v e  e n c o u n t e r s  b e t w e e n  s t o n e l o a c h  

w e r e  n e v e r  o b s e r v e d .  T h i s  h o p e f u l l y  d i s c o u n t s  a g g r e s s i v e  

e n c o u n t e r s  b e t w e e n  c o m p e t i t o r s  o f  t h e  k i n d  o b s e r v e d  i n  

b i r d s  b y  G o s s - C u s t a r d  ( 1 9 7 7 b )  a n d  S i l l i m a n ,  S c o t t  M i l l s  &
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A l d e n  ( 1 9 7 7 ) .  N o n - a g g r e s s i v e  i n t e r f e r e n c e  i s ,  h o w e v e r ,  n o t  

r u l e d  o u t .

F r o m  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  a t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  

1 : 1  a n d  5 : 1 ,  a l t h o u g h  n o t  2 : 1 ,  t h e  p r e s e n c e  o f  s t o n e l o a c h  

i n  t h e  c e n t r a l  p a r t  o f  t h e  t a n k  a p p e a r s  t o  be  

d e n s i t y - d e p e n d e n t .  A t  a g r o u p  s i z e  o f  6 , a n d  r a t i o s  o f  2 : 1  

a n d  5 : 1 ,  s i g n i f i c a n t l y  f e w e r  i n d i v i d u a l s  t h a n  p r e d i c t e d  

w e r e  f o u n d  i n  t h e  g o o d  a r e a ,  w h e r e  4 a n d  5 f i s h  

r e s p e c t i v e l y  w e r e  p r e d i c t e d  b y  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n .  

A t  a r a t i o  o f  1 : 1  t h e  i d e a l  f r e e  p r e d i c t i o n  o f  3 f i s h  i n  

e a c h  p a t c h  wa s  m e t .

T h e r e  a r e  t w o  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s .  T h e  f i r s t  i s  t h a t  a n y  

m o r e  t h a n  t h r e e  f i s h  c o u l d  n o t  f i t  c o m f o r t a b l y  i n t o  o n e  o f  

t h e  f e e d i n g  a r e a s  w i t h o u t  l e a d i n g  t o  i n t e r f e r e n c e ,  c a u s i n g  

some i n d i v i d u a l s  t o  b e  f o r c e d  i n t o  an  i n f e r i o r  p o s i t i o n  i n  

t h e  c e n t r a l  a r e a .  T h e  s e c o n d  i s  t h a t  f i s h  w e r e  u n a b l e  t o  

c o r r e c t l y  a s s e s s  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y .

I f  t h e  l a t t e r  w e r e  t h e  c a s e ,  m o r e  f i s h  t h a n  p r e d i c t e d  w o u l d  

b e  e x p e c t e d  i n  t h e  p o o r  a r e a ,  w h e r e  a t  l e a s t  some g a i n s  

s h o u l d  b e  p o s s i b l e .  As t h i s  w a s  n o t  o b s e r v e d  i t  i s

t h e r e f o r e  a s s u m e d  t h a t  i n t e r f e r e n c e  o c c u r r e d  a b o v e  a 

c e r t a i n  c o m p e t i t o r  d e n s i t y .

F u r t h e r  s u p p o r t  f o r  t h i s  h y p o t h e s i s  i s  p r o v i d e d  b y  t h e  

r e s u l t s  o b t a i n e d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  1 2 .  A t  b o t h  u n e q u a l  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  ( 2 : 1  a n d  5 : 1 )  f e w e r  f i s h  t h a n  

p r e d i c t e d  w e r e  f o u n d  i n  t h e  g o o d  a r e a .  O n c e  a g a i n ,  t h e



1 0 6

n u m b e r  f o u n d  i n  t h e  p o o r  a r e a  d i d  n o t  d i f f e r  f r o m  t h e  

p r e d i c t e d  v a l u e s ,  o f  f o u r  a n d  t w o  r e s p e c t i v e l y .  A t  a 

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o  o f  1 : 1 , h o w e v e r ,  s i g n i f i c a n t l y  f e w e r  

i n d i v i d u a l s  t h a n  p r e d i c t e d  w e r e  f o u n d  i n  o n e  o f  t h e  a r e a s ,  

a n d  i n  t h e  o t h e r  t h e  n u m b e r  w a s  a l s o  f e w e r ,  t h o u g h  n o t  

s i g n i f i c a n t l y  s o .

T h i s  l e a d s  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e  

i n t e r f e r e n c e  o c c u r r e d  a t  a r a t i o  o f  1 : 1  as  w e l l  a s  a t  

r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1 ,  a n d  t h e r e f o r e  t h a t  6  f i s h  c o u l d  n o t  

f i t  i n t o  a f e e d i n g  a r e a  w i t h o u t  i n t e r f e r i n g  w i t h  e a c h  

o t h e r .

As  s h o w n  i n  C h a p t e r  3 ,  i n d i v i d u a l  s t o n e l o a c h  d i f f e r e d  i n  

t h e i r  a b i l i t y  t o  l o c a t e  a c o n c e a l e d  f o o d  s o u r c e .  I t  i s  

u n l i k e l y  t h a t  d i f f e r e n c e s  i n  f o r a g i n g  b e h a v i o u r  b e t w e e n  

i n d i v i d u a l s  w o u l d  be  r e s t r i c t e d  s i m p l y  t o  d i f f e r e n c e s  i n  

t h e i r  a b i l i t y  t o  f i n d  h i d d e n  f o o d .  I t  i s  t h e r e f o r e  l i k e l y  

t h a t  i n d i v i d u a l s  w i l l  d i f f e r  i n  t h e i r  s u s c e p t i b i l i t y  t o  t h e  

e f f e c t s  o f  i n t e r f e r e n c e .

R e g r e t t a b l y ,  i t  wa s  n o t  p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  

p a r t i c u l a r  i n d i v i d u a l s  s p e n t  m o r e  t i m e  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a ,  

w h i c h  w o u l d  be  a p o s s i b l e  m e a n s  o f  d e t e r m i n i n g  w h e t h e r  some 

f i s h  w e r e  m o r e  a f f e c t e d  b y  i n t e r f e r e n c e  t h a n  o t h e r s ,  d u e  t o  

t h e  r e l a t i v e l y  p o o r  d e f i n i t i o n  o f  t h e  v i d e o  p i c t u r e .  An 

a d d i t i o n a l  p r o b l e m  f o u n d  w h e n  t h e  t a n k s  w e r e  v i e w e d  f r o m  

a b o v e ,  as  i n  t h i s  e x p e r i m e n t ,  w a s  t h a t  f i s h  o c c a s i o n a l l y  

w e n t  o u t  o f  s i g h t  a t  t h e  v e r y  e d g e s  o f  t h e  t a n k ,  as  t h e y  

b e c a m e  o b s c u r e d  b y  t h e  t o p  f r a m e  o f  t h e  t a n k .  T h i s  w a s
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u n i m p o r t a n t  w h e n  a m e a s u r e  o f  t h e  number  o f  f i s h  i n  e a c h  

a r e a  w a s  r e q u i r e d ,  as  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  r e m e m b e r  h o w  m a n y  

f i s h  w e r e  h i d d e n  i n  t h i s  w a y .  H o w e v e r ,  i t  w a s  n o t  p o s s i b l e  

t o  r e l i a b l y  f o l l o w  particular  i n d i v i d u a l s .

As t h e  n u m b e r  o f  f i s h  f o u n d  i n  t h e  p o o r  a r e a  a t  u n e q u a l  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  w a s  n o t  g r e a t e r  t h a n  p r e d i c t e d ,  

i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  a t a c t i c  o f  a t t e m p t i n g  t o  c o m p e t e  f o r  

s p a c e  i n  t h e  g o o d  a r e a  ( a n d  c o n s e q u e n t l y  b e i n g  f o r c e d  t o  

r e s i d e  on  o c c a s i o n  i n  t h e  c e n t r a l  a r e a )  i s  m o r e  p r o f i t a b l e  

t h a n  a t a c t i c  o f  a c c e p t i n g  a p e r m a n e n t  p o s i t i o n  i n  t h e  p o o r  

a r e a .  U n f o r t u n a t e l y ,  t h i s  h y p o t h e s i s  c a n n o t  b e  e x a m i n e d  

f u r t h e r ,  as  t h i s  w o u l d  n e c e s s i t a t e  a k n o w l e d g e  o f  

i n d i v i d u a l  g a i n s .

5 . 4 . 2  M o v e m e n t s  b e t w e e n  a r e a s :  p a t c h  s a m p l i n g

I t  i s  c o m m o n l y  a s s u m e d  i n  t h e  o p t i m a l  f o r a g i n g  l i t e r a t u r e  

t h a t  a n i m a l s  f o r a g e  i n  s u c h  a w a y  as  t o  m a x i m i s e  t h e i r  

f i t n e s s  ( e g  P y k e ,  P u l l i a m  & C h a r n o v  1 9 7 7 ,  K r e b s  1 9 7 8 ,  C o w i e  

& K r e b s  1 9 7 9 ) .  M o s t  a u t h o r s  a g r e e  t h a t  a c o n v e n i e n t  

m e a s u r e  i s  t h e  a n i m a l ’ s r a t e  o f  f o o d  i n t a k e  w h i l s t  

f o r a g i n g ,  t h e r e f o r e  a n i m a l s  w i l l  b e  e x p e c t e d  t o  a t t e m p t  t o  

m a x i m i s e  t h e i r  r a t e  o f  f o o d  i n t a k e  w h e n  f o r a g i n g  ( e g  

M a c A r t h u r  & P i a n k a  1 9 6 8 ,  C h a r n o v  1 9 7 3 ) .

I n  an  e n v i r o n m e n t  w h e r e  p r e d a t o r s  d o  n o t  h a v e  c o m p l e t e  

k n o w l e d g e  o f  h a b i t a t  q u a l i t y ,  t h e y  m u s t  s a m p l e  t h e  f o o d  

p a t c h e s  i n  o r d e r  t o  d e c i d e  w h i c h  i s  t h e  b e s t  o n e  t o  

e x p l o i t .  T h i s  c o u l d  be  a c h i e v e d  b y  f i r s t  s a m p l i n g  t h e
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a v a i l a b l e  p a t c h e s  a n d  t h e n  c o n c e n t r a t i n g  o n  t h e  b e s t ,  o r  by  

c o n t i n u o u s l y  m o v i n g  f r o m  p a t c h  t o  p a t c h ,  u s i n g  r e c e n t  

e x p e r i e n c e  t o  m o d i f y  c u r r e n t  a n d  f u t u r e  d e c i s i o n s  ( C o w i e  & 

K r e b s  1 9 7 9 ) .  K r e b s  & C o w i e  ( 1 9 7 6 )  f o u n d  t h a t  f l o c k s  o f  

g r e a t  t i t s  Parus major  c o n s i s t e n t l y  s a m p l e d  l e s s  p r o f i t a b l e  

p a t c h e s  i n  t h e  h a b i t a t .  C a r a c o ,  M a r t i n d a l e  & W h i t t a m  

( 1 9 8 0 )  p o i n t e d  o u t  t h a t  i t  w a s  a d a p t i v e  f o r  a n i m a l s  t o  

c o n t i n u e  t o  s a m p l e  e v e n  a s t a b l e  h a b i t a t ,  as  t h i s  w o u l d  

e n a b l e  t h e m  t o  r e s p o n d  t o  a n y  c h a n g e s  w h i c h  m i g h t  o c c u r .

K r e b s ,  K a c e l n i k  & T a y l o r  ( 1 9 7 8 )  i n v e s t i g a t e d  t h e  b e h a v i o u r  

o f  c a p t i v e  g r e a t  t i t s  i n  an e n v i r o n m e n t  c o n t a i n i n g  t w o  

p a t c h e s  o f  d i f f e r e n t  p r o f i t a b i l i t i e s .  T he  b i r d s  h a d  no  

p r i o r  k n o w l e d g e  o f  t h e  e n v i r o n m e n t ,  a n d  c o u l d  d e t e r m i n e  

w h i c h  p a t c h  w a s  t h e  b e s t  o n l y  b y  s a m p l i n g .  A f t e r  an  

i n i t i a l  p e r i o d  o f  s a m p l i n g ,  t h e  b i r d s  s e t t l e d  d o w n  t o  

e x p l o i t i n g  t h e  m o s t  p r o f i t a b l e  p a t c h .  I n  a d d i t i o n ,  K r e b s ,  

K a c e l n i k  & T a y l o r  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  t h a t  t h e  b i r d s  c ame t o  t h e i r  

d e c i s i o n  m o s t  r a p i d l y  w h e n  t h e  d i f f e r e n c e  i n  r e l a t i v e  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y  w a s  g r e a t e s t .

I n  t h e  p r e s e n t  s t u d y ,  t h e  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  a c r o s s  

i m a g i n a r y  " b o r d e r s " b e t w e e n  e a c h  f e e d i n g  a r e a  a n d  t h e  

c e n t r a l  a r e a  p r o v i d e s  a n  i n d i c a t i o n  o f  t h e  a m o u n t  o f  

s a m p l i n g  b y  t h e  f i s h .  As  i n  t h e  p r e v i o u s  c h a p t e r ,  t h i s  

d o e s  n o t  i m p l y  a c t i v e  s a m p l i n g  b y  t h e  f i s h ,  a l t h o u g h  t h i s  

may  h a v e  o c c u r r e d ,  h o w e v e r  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  

t r a n s f e r s  b e t w e e n  a r e a s  o f  t h e  t a n k  w i l l  p r o v i d e  t h e  f i s h  

w i t h  m o r e  o p p o r t u n i t i e s  t o  o b t a i n  i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  

e n v i r o n m e n t .
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T h e  t o t a l  n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  d e c r e a s e d  as  t h e  d i f f e r e n c e  

i n  p r o f i t a b i l i t y  b e t w e e n  t h e  t w o  p a t c h e s  i n c r e a s e d .  T h i s  

r e s u l t  i s  c o m p a t i b l e  w i t h  t h a t  o b t a i n e d  b y  K r e b s ,  K a c e l n i k  

& T a y l o r  ( 1 9 7 8 ) ,  t h e  e x p l a n a t i o n  b e i n g  s i m p l y  t h a t  i t  i s  

e a s i e s t  t o  t e l l  t h e  t w o  p a t c h e s  a p a r t  w h e n  t h e  d i f f e r e n c e  

b e t w e e n  t h e m  i s  g r e a t e s t .  H o w e v e r ,  t h e  s t o n e l o a c h  m o v e d  

b e t w e e n  t h e  p a t c h e s  t h r o u g h o u t  t h e  t r i a l  p e r i o d ,  as  

e v i d e n c e d  b y  t h e  c o n t i n u e d  o c c u r r e n c e  o f  t r a n s f e r s .  T h e s e  

c o u l d  h a v e  b e e n  a r e s u l t  o f  b o t h  p a t c h  s a m p l i n g  a n d  

c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  on  t h e  p a t c h e s .

T h e  s a m p l e - t h e n - e x p l o i t  t a c t i c  u s e d  i n  e x p e r i m e n t s  b y  K r e b s  

e t  a l ’s g r e a t  t i t s  s ee m s  m o r e  l i k e l y  w h e n  no  c o n s p e c i f i c s  

a r e  p r e s e n t ,  a n d  w h e n  p a t c h e s  d o  n o t  b e c o m e  d e p l e t e d  d u r i n g  

t h e  c o u r s e  o f  t h e  e x p e r i m e n t .  I n  c o n t r a s t ,  i n  t h e  p r e s e n t  

c a s e  a n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  w e r e  p r e s e n t ,  a n d  p a t c h e s  w e r e  

o f  a d e p l e t i n g  n a t u r e .  T h e s e  d i f f e r e n c e s  a r e  p o s s i b l e  

e x p l a n a t i o n s  f o r  t h e  d i f f e r e n t  s a m p l i n g  t a c t i c  e m p l o y e d .  

T h e  o b s e r v a t i o n s  o f  K r e b s  & C o w i e  ( 1 9 7 6 )  a n d  C a r a c o ,  

M a r t i n d a l e  & W h i t t a m  ( 1 9 8 0 )  m e n t i o n e d  a b o v e  w o u l d  s eem t o  

s u p p o r t  t h i s  h y p o t h e s i s .

As p r e v i o u s l y  n o t e d ,  m o r e  t r a n s f e r s  t o o k  p l a c e  b e t w e e n  t h e  

g o o d  a r e a  a n d  t h e  c e n t r a l  a r e a  t h a n  b e t w e e n  t h e  p o o r  a n d  

c e n t r a l  a r e a s  a t  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  ( g r o u p  

s i z e  6 o n l y )  a n d  5 : 1  ( g r o u p  s i z e s  o f  6 a n d  1 2 ) .  I f  t h e  

n u m b e r  o f  t r a n s f e r s  h a d  b e e n  e q u a l ,  t h i s  w o u l d  i n d i c a t e  

t h a t  e a c h  t r a n s f e r  f r o m  g o o d  t o  p o o r  a r e a s  ( v i a  t h e  c e n t r a l  

a r e a ) ,  o r  f r o m  g o o d  t o  c e n t r e  a n d  b a c k  t o  g o o d ,  w a s  m a t c h e d
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b y  o n e  i n  t h e  o p p o s i t e  d i r e c t i o n  o r  f r o m  p o o r  t o  c e n t r e  and  

b a c k  t o  p o o r .  H o w e v e r ,  as  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  w e r e  

f o u n d  i n  t h e  c a s e s  s t a t e d ,  m o r e  t r a n s f e r s  i n v o l v i n g  t h e  

g o o d  f e e d i n g  a r e a  t h a n  t h e  p o o r  a r e a  m u s t  h a v e  t a k e n  p l a c e .

T h i s  p r o v i d e s  f u r t h e r  s u p p o r t  f o r  t h e  e a r l i e r  h y p o t h e s i s  

t h a t  t h e  e f f e c t s  o f  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  f o r a g i n g  

i n d i v i d u a l s  wa s  e x c l u d i n g  f i s h  f r o m  t h e  h i g h  p r o f i t a b i l i t y  

a r e a .  I t  a p p e a r s ,  t h e r e f o r e ,  t h a t  t h e  f i s h  b e c a m e  a w a r e  o f  

t h e  p r e s e n c e  o f  h i g h  a n d  l o w  p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s ,  b u t  o f  

t h o s e  w h i c h  t r i e d  t o  f e e d  o n  t h e  f o r m e r ,  n o t  a l l  w e r e  a b l e  

t o  d o  s o .

5 . 4 . 3  Do t h e  r e s u l t s  c o n f o r m  t o  an  i d e a l  f r e e  

d i s t r i b u t i o n ,  a n d  i f  n o t ,  w h y  n o t ?

I n  a l l  c a s e s ,  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  f o u n d  i n  t h e  p o o r  a r e a  

m a t c h e d  t h a t  p r e d i c t e d  b y  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n .  A t  

u n e q u a l  p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  ( 2 : 1  a n d  5 : 1 ) ,  a n d  a t  b o t h  

g r o u p  s i z e s ,  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  i n  t h e  g o o d  a r e a  f e l l  b e l o w  

t h e  p r e d i c t e d  n u m b e r .  T h i s  w a s  p r o b a b l y  d u e  t o

i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s  w h i c h  c a u s e d  some f i s h  t o  

b e  e x c l u d e d  f r o m  t h e  g o o d  a r e a .  I t  s e e ms  v e r y  l i k e l y  t h a t  

t h e  a s s u m p t i o n  o f  t h e  i d e a l  f r e e  t h e o r y  t h a t  a l l  

i n d i v i d u a l s  h a v e  an  e q u a l  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y  wa s  v i o l a t e d ,  

i f  t h e  o b s e r v a t i o n s  i n  C h a p t e r  3 e x t e n d  t o  a s p e c t s  o f  t h e  

s t o n e l o a c h  s f e e d i n g  b e h a v i o u r  o t h e r  t h a n  t h e  a b i l i t y  t o  

l o c a t e  f o o d .

I t  i s  i n t e r e s t i n g  t o  n o t e  t h e  l e n g t h  o f  t i m e  t a k e n  t o
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a c h i e v e  a s t a b l e  d i s t r i b u t i o n .  S u c h  a d i s t r i b u t i o n  w a s  

o b s e r v e d  a f t e r  a b o u t  GOOsec ( s e e  F i g u r e  15 ( A - F ) ) ,  T h i s

c o n t r a s t s  w i t h  t i m e s  o f  b e l o w  6 0 s e c  f o r  t h e  c i c h l i d  

Aequidens curviceps  ( G o d i n  & K e e n l e y s i d e  1 9 8 4 )  a n d  a b o u t  

2 4 0 s e c  f o r  s t i c k l e b a c k s  ( M i l i n s k i  1 9 7 9 ) .  T h i s  d i f f e r e n c e  

i s  p o s s i b l y  c a u s e d  b y  t h e  o l f a c t o r y  n a t u r e  o f  s t o n e l o a c h  

f o r a g i n g .  B o t h  s t i c k l e b a c k s  ( M i l i n s k i  1 9 7 9 )  a n d  f l a g

c i c h l i d s  ( G o d i n  & K e e n l e y s i d e  1 9 8 4 )  w e r e  f e e d i n g  v i s u a l l y  

a n d  a l s o  a b l e  t o  s e e  e a c h  o t h e r .  T h i s  w o u l d  e n a b l e  t h e m  t o  

a r r i v e  a t  a s t a b l e  d i s t r i b u t i o n  m o r e  r a p i d l y  t h a n  i f  

o l f a c t o r y  a n d  l a t e r a l  l i n e  m e c h a n i s m s  h a d  t o  be  u s e d  by  t h e  

f i s h  f i r s t l y  t o  f i n d  f o o d  a n d  s e c o n d l y  t o  d i s t r i b u t e  

t h e m s e l v e s .

P a r k e r  ( 1 9 8 4 )  d i s t i n g u i s h e s  b e t w e e n  t w o  e x t r e m e  e x a m p l e s  o f  

an  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  ( s e e  s e c t i o n  5 . 1 . 2 ) .  I n  a 

s i t u a t i o n  w h e r e  p a t c h e s  b e c o m e  d e p l e t e d ,  a T y p e  1 m o d e l  i s  

p r e d i c t e d  ( P a r k e r  1 9 8 4 ) .  H o w e v e r ,  t h e  s t o n e l o a c h

d i s t r i b u t i o n s  o b s e r v e d  a p p e a r  t o  be  o f  a T y p e  2 n a t u r e  

( P a r k e r  1 9 8 4 ) ,  a l b e i t  w i t h  a m u c h  s l o w e r  r e s p o n s e  t i m e .  A 

p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n  o f  t h i s  a p p a r e n t  p a r a d o x  i s  t h a t  a t  

t h e  s t a r t  o f  a t r i a l  t h e  f i s h  d o  n o t  h a v e  c o m p l e t e  

k n o w l e d g e  o f  t h e  h a b i t a t .  I n d e e d ,  an  a p p r o x i m a t e l y  1 : 1  

d i s t r i b u t i o n  o f  f i s h  b e t w e e n  t h e  t w o  h a l v e s  o f  t h e  t a n k  w a s  

n o t e d  a t  t h e  b e g i n n i n g  o f  t h e  t r i a l  p e r i o d  a t  a l l  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  ( F i g u r e  15 ( A - F ) ) .

As  t h e  f i s h  w e r e  f o r a g i n g  n o n - v i s u a l l y , an i n d i v i d u a l  w h i c h  

f o u n d  t h e  p o o r  p a t c h  f i r s t  a n d  s t a r t e d  t o  f e e d  t h e r e  c o u l d  

w e l l  t a k e  a l o n g  t i m e  t o  d i s c o v e r  t h a t  a n o t h e r  p a t c h  w a s
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p r e s e n t .  I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  f o r  an  i n d i v i d u a l  t o  s e e

o t h e r s  f e e d i n g  e l s e w h e r e ,  a n d  t h e r e f o r e  be  a b l e  t o  g o  t h e r e  

a n d  s a m p l e  t h e  p r o f i t a b i l i t y  o f  t h e  a l t e r n a t i v e  f o o d  

s u p p l y .  I n s t e a d ,  i t  w o u l d  h a v e  t o  u s e  i n f o r m a t i o n  o b t a i n e d  

o l f a c t o r i l y ,  w h i c h  w o u l d  t a k e  l o n g e r  t o  o b t a i n ,  o r  v i a  t h e  

l a t e r a l  l i n e .  I n f o r m a t i o n  o b t a i n e d  b y  t h e s e  m e a n s  w o u l d  

p r o b a b l y  n o t  p r o v i d e  t h e  same d e g r e e  o f  a c c u r a c y  as  a 

v i s u a l  s i g n a l .

I t  i s  t h u s  p o s s i b l e  t o  e x p l a i n  t h e  p r e s e n c e  o f  a T y p e  2 

r a t h e r  t h a n  a T y p e  1 d i s t r i b u t i o n ,  a n d  a l s o  t h e  l e n g t h  o f  

t i m e  r e q u i r e d  t o  a t t a i n  a s t a b l e  d i s t r i b u t i o n ,  b y  t h e  

n o n - v i s u a l  m e a n s  o f  f o r a g i n g  b e i n g  e m p l o y e d  b y  t h e  f i s h  i n  

t h i s  e x p e r i m e n t .
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P o s t s c r i p t  t o  C h a p t e r  5

I t  i s  e s s e n t i a l  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  T y p e  1 a n d  T y p e  2

i d e a l  f r e e  m o d e l s .  T h r o u g h o u t  C h a p t e r  5 ,  c o m p a r i s o n s  w e r e  

m a d e  b e t w e e n  t h e  o b s e r v e d  d i s t r i b u t i o n  a n d  t h a t  p r e d i c t e d  

b y  a T y p e  2 m o d e l .  H o w e v e r ,  as  t h e  p a t c h e s  b e c a m e  d e p l e t e d  

d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,  c o m p a r i s o n s  w i t h

p r e d i c t i o n s  o f  a T y p e  1 m o d e l  w o u l d  h a v e  b e e n  m o r e

a p p r o p r i a t e .  T h i s  p o i n t  s h o u l d  b e  k e p t  i n  m i n d  w h e n  

r e a d i n g  t h e  c h a p t e r .
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CHAPTER 6

EXPERI MENT 4 :  GROUP S I Z E  AND THE MARGI NAL  VALUE THEOREM

6 . 1  I NT R ODU CT I ON

6 . 1 . 1  A i m s  o f  E x p e r i m e n t  4

T h i s  e x p e r i m e n t  w a s  o r i g i n a l l y  c o n c e i v e d  s i m p l y  t o  p r o v i d e  

e v i d e n c e  f o r  t h e  a s s u m p t i o n  m a d e  i n  p r e c e d i n g  e x p e r i m e n t s  

t h a t  a g r e a t e r  q u a n t i t y  o f  f o o d  w i l l  b e  o b t a i n e d  b y  a 

s t o n e l o a c h  i f  i t  m a k e s  m o r e  d i g s .  T h i s  a c c o u n t s  f o r  t h e  

v e r y  s m a l l  n u m b e r  o f  r e p l i c a t e s  o b t a i n e d .  H o w e v e r ,  g i v e n  

t h e  o b s e r v e d  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e ,  

a n d  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  o b t a i n e d  ( s e e  F i g u r e  1 9 ) ,  i t  w a s  

c o n s i d e r e d  w o r t h w h i l e  u s i n g  t h e  d a t a  t o  m a k e  q u a n t i t a t i v e  

p r e d i c t i o n s  r e g a r d i n g  r e s i d e n c e  t i m e ,  w i t h  w h i c h  some  

a d d i t i o n a l  o b s e r v a t i o n s  m a d e  i n  E x p e r i m e n t  1 c o u l d  b e  

c o m p a r e d .

G i v e n  t h e  i n s u b s t a n t i a l  n a t u r e  o f  t h e  d a t a ,  f i r m  

c o n c l u s i o n s  w i l l  n o t  b e  d r a w n ,  h o w e v e r  i t  i s  f e l t  t h a t  t h e  

r e s u l t s  o b t a i n e d  may  be  a u s e f u l  i n d i c a t o r  f o r  a f u t u r e  

a r e a  o f  s t u d y .

6 . 1 . 2  O p t i m a l  a l l o c a t i o n  o f  t i m e  t o  p a t c h e s

T h e  a b i l i t y  t o  m a k e  p r e d i c t i o n s  a b o u t  an  a n i m a l ' s  f o r a g i n g  

b e h a v i o u r  u s i n g  m a t h e m a t i c a l  m o d e l s  i s  a c o m p a r a t i v e l y
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F i g u r e  19 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  

a n d  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  e a t e n .  Wmax i n d i c a t e s  t h e  i n i t i a l  

a m o u n t  o f  f o o d  c o n t a i n e d  i n  t h e  p a t c h ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  t h e  

m a x i m u m  o b t a i n a b l e .  D a t a  a r e  g i v e n  as  mean  a n d  ( w h e r e  

a p p r o p r i a t e )  S . E .
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r e c e n t  d e v e l o p m e n t  i n  t h e  s t u d y  o f  a n i m a l  b e h a v i o u r .  S i n c e  

E m l e n  ( 1 9 6 6 )  a n d  M a c A r t h u r  & P i a n k a  ( 1 9 6 6 ) ,  v a r i o u s  a u t h o r s  

h a v e  p o s t u l a t e d  a n u m b e r  o f  s i m i l a r  m a t h e m a t i c a l  m o d e l s ,  

n o w  c o l l e c t i v e l y  k n o w n  as  o p t i m a l  f o r a g i n g  t h e o r y  ( O F T ) .  A 

n u m b e r  o f  r e v i e w s  o f  t h e  s u b j e c t  h a v e  b e e n  p u b l i s h e d  ( e g .  

P y k e ,  P u l l i a m  & C h a r n o v  1 9 7 7 ,  K r e b s  1 9 7 8 ,  K r e b s ,  H o u s t o n  & 

C h a r n o v  1 9 8 1 ,  K r e b s ,  S t e p h e n s  & S u t h e r l a n d  1 9 8 3 ,  M c N a i r  

1 9 8 3 ,  H a r t  i n  p r e s s ) .  T h e  m o d e l s  a l l  a s s u m e  t h a t  a n i m a l s  

f o r a g e  i n  s u c h  a w a y  as  t o  m a x i m i s e  t h e i r  f i t n e s s ,  w h e r e  

t h e  e f f i c i e n c y  o f  a f o r a g i n g  a n i m a l  i s  m e a s u r e d  i n  t e r m s  o f  

a " c u r r e n c y " ,  u s u a l l y  e n e r g y  ( S c h o e n e r  1 9 7 1 ) .

P y k e ,  P u l l i a m  & C h a r n o v  ( 1 9 7 7 )  i d e n t i f i e d  s e v e r a l  a r e a s  

w i t h i n  OF T .  O f  c o n c e r n  h e r e  i s  t h e  o p t i m a l  a l l o c a t i o n  o f  

t i m e  t o  p a t c h e s .  T h e  e a r l i e s t  s t u d y  w a s  p r o b a b l y  t h a t  b y  

G i b b  ( 1 9 5 8 ,  1 9 6 0 ) ,  w h o  s u g g e s t e d  t h e  t h e o r y  o f  " h u n t i n g  b y

e x p e c t a t i o n " ,  w h e r e b y  a n i m a l s  c o m e  t o  e x p e c t  a c e r t a i n  

q u a n t i t y  o f  f o o d  f r o m  a p a t c h ,  a n d  r e m a i n  i n  t h e  p a t c h  

u n t i l  t h e y  h a v e  o b t a i n e d  t h a t  a m o u n t .

K r e b s ,  R y a n  & C h a r n o v  ( 1 9 7 4 )  s t u d i e d  p a t c h  u s e  i n  

c h i c k a d e e s .  Parus atricapillus, a n d  f o u n d  t h a t  t h e i r  

r e s u l t s  w e r e  c o n s i s t e n t  w i t h  an  o p t i m a l  f o r a g i n g  m o d e l  o f  

p a t c h  u s e  ( C h a r n o v  1 9 7 3 ,  1 9 7 6 )  r a t h e r  t h a n  w i t h  G i b b s

m o d e l  o f  h u n t i n g  b y  e x p e c t a t i o n .  C h a r n o v " s  ( 1 9 7 6 )  

“ M a r g i n a l  V a l u e  T h e o r e m "  ( MVT)  h a s  s i n c e  b e e n  s t u d i e d  b y  

v a r i o u s  a u t h o r s  ( s e e  K r e b s ,  S t e p h e n s  & S u t h e r l a n d  19 8 3 ) i.

I f  a p r e d a t o r  i s  f e e d i n g  o n  p a t c h i l y  d i s t r i b u t e d  p r e y ,  i t  

m u s t  d e c i d e  w h e n  t o  l e a v e  o n e  p a t c h  a n d  m o v e  o n  t o  a n o t h e r ,
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i n  o r d e r  t o  m a x i m i s e  i t s ’ r a t e  o f  e n e r g y  i n t a k e .  As  t h e  

a n i m a l  f e e d s  on  a p a t c h ,  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  f o o d  t o  t h e  

a n i m a l  b e c o m e s  d e p r e s s e d  ( C h a r n o v ,  O r i a n s  & H y a t t  1 9 7 6 ) ,  

a n d  i t s '  i n t a k e  r a t e  f a l l s .  T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t i m e  

i n  t h e  p a t c h  a n d  c u m u l a t i v e  n e t  f o o d  g a i n  f o l l o w s  a c u r v e ,  

w h i c h  r i s e s  r a p i d l y  a t  f i r s t  a n d  t h e n  l e v e l s  o u t  i n t o  an  

a s y m p t o t e .  A t i m e  w i l l  c ome  w h e n  t h e  a n i m a l ' s  r a t e  o f  f o o d  

i n t a k e  d r o p s  t o  a p o i n t  a t  w h i c h  i t  w o u l d  d o  b e t t e r  t o  

l e a v e  t h e  p a t c h  a n d  m o v e  e l s e w h e r e .  T h i s  p o i n t  may  b e  

p r e d i c t e d  b y  m e a n s  o f  t h e  MVT ( C h a r n o v  1 9 7 6 ) .

T h e  o p t i m a l  s o l u t i o n  i s  t h a t  t h e  a n i m a l  s h o u l d  c h o o s e  i t s '  

r e s i d e n c e  t i m e  ( RT )  ( t i m e  i n  t h e  p a t c h )  s o  t h a t  i t  l e a v e s  

w h e n  i t s '  m a r g i n a l  c a p t u r e  r a t e  ( t h e  r a t e  o f  f o o d  c a p t u r e  

i m m e d i a t e l y  b e f o r e  l e a v i n g )  d r o p s  t o  t h e  a v e r a g e  c a p t u r e  

r a t e  f o r  a l l  t h e  f o o d  p a t c h e s  i n  t h e  h a b i t a t .  T h e  MVT 

m a k e s  t h e  a s s u m p t i o n  t h a t  t h e  e n v i r o n m e n t  c o n t a i n s  p a t c h e s  

o f  d i f f e r e n t  q u a l i t y ,  e a c h  h a v i n g  i t s '  own c u r v e  o f  

c u m u l a t i v e  n e t  f o o d  g a i n  w i t h  i n c r e a s i n g  r e s i d e n c e  t i m e  

( C h a r n o v  1 9 7 6  ) .

A f u r t h e r  p r e d i c t i o n  o f  t h e  MVT i s  t h a t  a l o n g e r  t r a v e l  

t i m e  ( t h e  t i m e  r e q u i r e d  t o  g e t  t o  t h e  p a t c h )  w i l l  r e s u l t  i n  

a l o n g e r  r e s i d e n c e  t i m e .

K r e b s ,  R y a n  & C h a r n o v  ( 1 9 7 4 )  p o s t u l a t e d  t h a t  t h e  m a r g i n a l  

c a p t u r e  r a t e  c o u l d  be  e s t i m a t e d  f r o m  t h e  " g i v i n g  u p  t i m e "  

( G U T ) ,  w h i c h  i s  t h e  t i m e  b e t w e e n  t h e  l a s t  c a p t u r e  a n d  t h e  

t i m e  o f  l e a v i n g  t h e  p a t c h ,  a n d  t h a t  t h e  e x p e c t e d  m a r g i n a l  

c a p t u r e  r a t e  i s  i n v e r s e l y  p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  g i v i n g  u p
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t i m e .  T h e  o p t i m a l  f o r a g i n g  p r e d i c t i o n s  t h a t  t h e  s ame  GUT

s h o u l d  b e  o b s e r v e d  f o r  a l l  p a t c h  t y p e s  w i t h i n  a h a b i t a t ,  

a n d  t h a t  i n  b e t t e r  h a b i t a t s  w h e r e  t h e  c a p t u r e  r a t e  i s  

h i g h e r  t h e  GUT s h o u l d  b e  s h o r t e r ,  w e r e  m e t  i n  e x p e r i m e n t a l  

t e s t s  ( K r e b s ,  R y a n  & C h a r n o v  1 9 7 4 ) .

M c N a i r  ( 1 9 8 2 )  h a s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  MVT i s  s p e c i f i c a l l y  a 

r e s i d e n c e  t i m e  t h e o r y ,  a n d  as  s u c h  s h o u l d  n o t  b e  u s e d  t o  

m a k e  p r e d i c t i o n s  a b o u t  GUTs .  M c N a i r  ( 1 9 8 2 )  w e n t  o n  t o  

p r o p o s e  a n  a l t e r n a t i v e  m o d e l ,  b a s e d  o n  g i v i n g  u p  t i m e ,  

w h i c h  p r e d i c t s  t h a t  GUT w i l l  b e  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  

p a t c h  q u a l i t y  w i t h i n  h a b i t a t s .  He a l s o  s t a t e d  t h a t  t h e  MVT 

w a s  a s p e c i f i c  c a s e  o f  h i s  own  ( M c N a i r  1 9 8 2 )  m o r e  

g e n e r a l i s e d  m o d e l .

D e s p i t e  t h e i r  d i f f e r e n c e s  h o w e v e r ,  b o t h  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  

t h e o r e m  a n d  M c N a i r ' s  a l t e r n a t i v e  m o d e l  b a s e d  o n  GUTs 

p r e d i c t  t h a t  f o r a g e r s  s h o u l d  s p e n d  m o r e  t i m e ,  a n d  o b t a i n  

h i g h e r  g a i n s ,  i n  b e t t e r  p a t c h e s .

6 . 2  METHODS

T h e  g e n e r a l  m e t h o d s  u s e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  w e r e  as  

d e s c r i b e d  i n  C h a p t e r  2 .  F o u r  r e p l i c a t e  g r o u p s  o f  f i s h  w e r e  

u s e d ,  e a c h  c o m p r i s i n g  t w o  i n d i v i d u a l s .  A g r o u p  s i z e  o f  

t w o ,  r a t h e r  t h a n  o n e ,  w a s  u s e d  as  t h e r e  w a s  l e s s  l i k e l i h o o d  

o f  t h e  f i s h  n o t  f i n d i n g  t h e  f o o d  ( s e e  T a b l e  3 . 6 ) .

A s i n g l e ,  c e n t r a l l y - p l a c e d ,  p a t c h  ( s e e  s e c t i o n  2 . 5 ,  a n d  

F i g u r e  1)  c o n t a i n i n g  Q . 4 g  o f  t u b i f i c i d  w o r m s  w a s  i n t r o d u c e d
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i n t o  t h e  t a n k ,  a n d  t h e  f i s h  a l l o w e d  t o  m a k e  a p r e s e t  n u m b e r  

o f  d i g s  i n t o  i t ,  i n  o r d e r  t o  o b t a i n  f o o d .  T h e  d i f f e r e n t  

n u m b e r s  o f  d i g s  e x a m i n e d  a r e  s h o w n  i n  T a b l e  6 . 1 .  On s ome  

o c c a s i o n s  t h e  f i s h  w e r e  a l l o w e d  t o  f e e d  u n t i l  a l l  o f  t h e  

w o r m s  w e r e  a p p a r e n t l y  r e m o v e d .

When t h e  c o m b i n e d  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  b y  b o t h  f i s h  i n  t h e  

g r o u p  r e a c h e d  t h e  r e q u i r e d  v a l u e ,  t h e  p a t c h  w a s  c a r e f u l l y  

r e m o v e d .  I t  w a s  p o s s i b l e  t o  c o m b i n e  t h e  n u m b e r  o f  d i g s

m a d e  b y  b o t h  f i s h  i n  t h i s  w a y ,  as  t h e  o b j e c t i v e  w a s  s i m p l y  

t o  d e t e r m i n e  h o w  m u c h  f o o d  w a s  r e m o v e d  f r o m  t h e  p a t c h  b y  a 

c e r t a i n  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  b y  t h e  t w o  f i s h .

O n c e  t h e  p a t c h  h a d  b e e n  r e m o v e d  a s e c o n d  w a s  a d d e d ,

c o n t a i n i n g  1 . Og o f  f o o d .  T h i s  a m o u n t  wa s  i n  e x c e s s  o f  t h a t  

w h i c h  t h e  t w o  f i s h  c o u l d  c o n s u m e  i n  t h e  t i m e  a v a i l a b l e .  

T h i s  e n s u r e d  t h a t  t h e  f i s h ' s  h u n g e r  l e v e l  a n d  c o n s e q u e n t  

f e e d i n g  t e n d e n c y  ( s e e  M c F a r l a n d  & H o u s t o n  1 9 8 1 )  r e m a i n e d  

c o n s t a n t  t h r o u g h o u t  t h e  c o u r s e  o f  t h e  e x p e r i m e n t ,

r e g a r d l e s s  o f  t h e  a m o u n t  o f  f o o d  o b t a i n e d  f r o m  t h e  f i r s t

p a t c h .

T h e  r e m a i n i n g  w o r m s  w e r e  r e m o v e d  f r o m  t h e  t e s t  p a t c h e s  b y

t i p p i n g  t h e n  i n t o  a s m a l l  b u c k e t  o f  w a t e r .  By s w i r l i n g  t h e

g r a v e l  a r o u n d ,  a n y  w o r m s  f l o a t e d  c l e a r  a n d  w e r e  p o u r e d  o f f  

i n t o  a f i l t e r  f u n n e l ,  w h e r e  t h e y  c o l l e c t e d  o n  f i l t e r  p a p e r .  

T h e  w o r m s  w e r e  t h e n  a l l o w e d  t o  d r a i n  f o r  3 0 m i n ,  a n d  w e r e

t h e n  r e m o v e d  u s i n g  a p a i r  o f  f i n e  f o r c e p s ,  a n d  w e i g h e d .

S u b t r a c t i o n  o f  t h e  r e m a i n i n g  w e i g h t  f r o m  t h e  s t a r t i n g  

w e i g h t  ( s e e  b e l o w )  g a v e  a v a l u e  f o r  t h e  a m o u n t  o f  w o r m s
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c o n s u m e d .  T h e  e f f e c t  o f  t h e  s t a n d a r d i s e d  d r a i n i n g  

p r o c e d u r e  w a s  t a k e n  i n t o  a c c o u n t  b y  s u b j e c t i n g  u n e x p l o i t e d  

p a t c h e s  ( c o n t a i n i n g  0 . 4 g )  t o  t h e  p r o c e d u r e  a n d  t h e n  

r e w e i g h i n g .  A v a l u e  o f  0 . 3 1 9 g  w a s  o b t a i n e d ,  a n d  t h i s  v a l u e  

w a s  t h e r e f o r e  t a k e n  t o  b e  t h e  s t a r t i n g  w e i g h t :  i e  t h e  

m a x i m u m  w e i g h t  o f  t u b i f i c i d s  a v a i l a b l e .

6 . 3  RESULTS

6 . 3 . 1  T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  r e s i d e n c e  t i m e  a n d  f o o d  

i n t a k e

T h e  a m o u n t s  o f  f o o d  r e m o v e d  f r o m  t h e  p a t c h  f o r  d i f f e r e n t  

n u m b e r s  o f  d i g s  ma d e  b y  t h e  f i s h  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  6 . 1 , 

a n d  a r e  s h o w n  g r a p h i c a l l y  i n  F i g u r e  1 9 .

I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  d i r e c t l y  d e t e r m i n e  t h e  r e l a t i o n s h i p  

b e t w e e n  r e s i d e n c e  t i m e  ( t i m e  s p e n t  o n  t h e  p a t c h )  a n d  f o o d  

i n t a k e ,  as  a g r o u p  s i z e  o f  t w o  f i s h  w a s  c h o s e n  i n  o r d e r  t o  

i n c r e a s e  t h e  l i k e l i h o o d  o f  t h e  p a t c h  b e i n g  f o u n d  ( s e e  

E x p e r i m e n t  1 ,  T a b l e  3 . 6 ) .  T h e r e f o r e ,  e v e n  i f  t h e  n u m b e r  o f  

d i g s  m a d e  b y  e a c h  f i s h  w a s  k n o w n ,  a n d  i t s ’ r e s i d e n c e  t i m e ,  

i t  w o u l d  n o t  b e  p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  e x a c t l y  h o w  m u c h  f o o d  

e a c h  f i s h  h a d  c o n s u m e d  s i m p l y  b y  d i v i d i n g  t h e  t o t a l  a m o u n t  

o f  f o o d  e a t e n  b y  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  d i g s  

w h i c h  w e r e  m a d e  b y  e a c h  f i s h .

I t  w a s ,  h o w e v e r ,  p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  v e r y  a c c u r a t e l y  t h e  

t o t a l  a m o u n t  o f  f o o d  c o n s u m e d  i n  a p a r t i c u l a r  n u m b e r  o f  

d i g s .  U s i n g  t h i s  i n f o r m a t i o n ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n
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f o o d  i n t a k e  a n d  r e s i d e n c e  t i m e  w a s  d e t e r m i n e d  i n d i r e c t l y .

6 . 3 . 2  A p p l y i n g  t h e  M a r g i n a l  V a l u e  T h e o r e m

U s i n g  a d d i t i o n a l  d a t a  o b t a i n e d  w h i l s t  p e r f o r m i n g  E x p e r i m e n t  

1 ( C h a p t e r  3 ) ,  o n  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  s u b j e c t  f i s h ' s  f i r s t  

v i s i t  t o  t h e  p a t c h  ( s e e  T a b l e  6 . 1 ) ,  a n d  c o r r e l a t i n g  t h i s  

w i t h  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  d u r i n g  t h e  v i s i t ,  a r e g r e s s i o n  

l i n e  s h o w i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  t w o  v a r i a b l e s  w a s  

o b t a i n e d  ( F i g u r e  2 0 ) .  U s i n g  t h e  p l o t t e d  r e g r e s s i o n  l i n e ,  

t h e  d i f f e r e n t  n u m b e r s  o f  d i g s  e x a m i n e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  

w e r e  c o n v e r t e d  i n t o  t h e i r  a s s o c i a t e d  r e s i d e n c e  t i m e s .

F r o m  t h e  e q u a t i o n  

Wm a x  -  W
I n ---------------------  = - A R T  ( 1 )

Wm a X

w h e r e  Wmax= t h e  m a x i m u m  a m o u n t  o f  f o o d  a v a i l a b l e ,  W= t h e  

o b s e r v e d  f o o d  i n t a k e ,  RT= r e s i d e n c e  t i m e ,  a n d  X = a r a t e  

c o n s t a n t ,  a r e g r e s s i o n  l i n e  w a s  p l o t t e d  ( R ^ =  0 . 7 0 , p=

1 2 1 . 0 ,  P < G . 0 G 1 )  b e t w e e n  f o o d  i n t a k e  ( W) a n d  r e s i d e n c e  t i m e

( R T ) ,  t h e  s l o p e  ( b )  o f  w h i c h  i s  e q u i v a l e n t  t o  t h e  r a t e  o f  

c h a n g e  o f  f o o d  i n t a k e  ( X )  o v e r  t i m e  ( F i g u r e  2 1 ) .

T h e  v a l u e  o f  X ( - G . G G 3 2 2 )  f r o m  e q u a t i o n  ( 1 )  a b o v e  w a s  t h e n  

s u b s t i t u t e d  i n t o  t h e  e q u a t i o n

W = W m a x ( 1 - e  ^ ^ )  ( 2 )

By s u b s t i t u t i n g  v a l u e s  o f  t  a t  I G s e c  i n t e r v a l s  a c u r v e  o f
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N u m b e r  o f  N u m b e r  o f  
d i g s  r e p l i c a t e s

2 

3 

5 

1 0 

1 5 

20  

35  

56 

59 

69 

72

Wor ms 
e a t e n  ( g )

0 . 0 5 8 2  

0 . 0 4 6 3  

0 . 0 8 3 0  

0 . 1 3 8 8  

0 . 1 4 2 6  

0 . 1 9 4 9  

0 . 2 7 2 4  

0 . 3 1 4 2  

0 . 3 1 9 0  

0 . 3 1 9 0  

0 . 3 0 8 6

S . D .

0 . 0 1 8 6  

0 . 0 2 1 7  

0 . 0 1 4 7  

0 . 0 3 0 9  

0 . 0 4 3 8  

0 . 0 5 3 9  

0 . 0 3 5 0

R e s i d e n c e  
t i m e  ( s ) *

30 . 5

4 7 . 0

7 9 . 0

1 5 8 . 0  

2 3 9  . 0

3 2 0 . 0  

5 6 0  . 0

8 9 5 . 0

9 4 7 . 0

1 1 0 9 . 0

1 1 5 4 . 0

T a b l e  6 . 1  T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  m a d e  

a n d  t h e  a m o u n t  o f  w o r m s  e a t e n .  T h i s  d a t a  w a s  u s e d  i n  

F i g u r e  1 9 .

*  R e s i d e n c e  t i m e  o b t a i n e d  f r o m  n u m b e r  o f  d i g s ,  u s i n g  F i g u r e  

20 ( d a t a  w a s  o b t a i n e d  f r o m  E x p e r i m e n t  1 ) .
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F i g u r e  20 T he  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  ma d e  

d u r i n g  a v i s i t ,  and  v i s i t  d u r a t i o n .  D a t a  was  o b t a i n e d  f r o m  

E x p e r i m e n t  1.  T he  r e g r e s s i o n  l i n e  and  9 5 7. c o n f i d e n c e

l i m i t s  a r e  p l o t t e d .
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F i g u r e  21 T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f o o d  i n t a k e  r a t e  a n d  

r e s i d e n c e  t i m e ,  o b t a i n e d  u s i n g  E q u a t i o n  ( 1 ) .  The  s l o p e  o f  

t h e  p l o t t e d  r e g r e s s i o n  l i n e  ( A )  was  t h e n  s u b s t i t u t e d  i n t o  

E q u a t i o n  ( 2  ) .

zo
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z
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t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  c u m u l a t i v e  f o o d  i n t a k e  a n d  

r e s i d e n c e  t i m e  w a s  p r o d u c e d  ( F i g u r e  2 2 ) .

By d r a w i n g  a t a n g e n t  o r i g i n a t i n g  f r o m  t h e  t r a v e l  t i m e  

o b t a i n e d  i n  E x p e r i m e n t  1 ( f o r  e a c h  g r o u p  s i z e  o f  o n e ,  t w o  

a n d  f i v e  i n d i v i d u a l s ) ,  a n d  d r o p p i n g  a p e r p e n d i c u l a r  f r o m  

t h e  p o i n t  a t  w h i c h  t h e  t a n g e n t  g r a z e d  t h e  c u r v e ,  t o  t h e  

X - a x i s ,  t h e  p r e d i c t e d  r e s i d e n c e  t i m e  w a s  o b t a i n e d  ( K r e b s  

1 9 7 8 ,  K r e b s  & M c L e e r y  1 9 8 4 ) .  T h e  p r e d i c t e d  r e s i d e n c e  t i m e  

w a s  t h e n  c o m p a r e d  w i t h  t h e  a c t u a l  r e s i d e n c e  t i m e  o b t a i n e d  

i n  E x p e r i m e n t  1 .  T he  p r e d i c t e d  a n d  o b s e r v e d  r e s i d e n c e  

t i m e s  a r e  g i v e n  i n  T a b l e  6 . 2 .

A t  a g r o u p  s i z e  o f  o n e ,  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m  g a v e  a 

g o o d  p r e d i c t i o n  o f  r e s i d e n c e  t i m e .  H o w e v e r ,  w h e n  

c o n s p e c i f i c s  w e r e  p r e s e n t  t h e  p r e d i c t e d  r e s i d e n c e  t i m e  w a s  

a p p r o x i m a t e l y  1 . 7  ( g r o u p  s i z e  o f  t w o )  a n d  2 . 0  ( g r o u p  s i z e  

o f  f i v e )  t i m e s  l o n g e r  t h a n  t h e  o b s e r v e d  r e s i d e n c e  t i m e .

6 . 3 . 3  G i v i n g  u p  t i m e

T h e  e f f e c t  o f  p a t c h  q u a l i t y  on  g i v i n g  u p  t i m e  ( GUT )  w a s  

e x a m i n e d  u s i n g  d a t a  o b t a i n e d  i n  E x p e r i m e n t  2 ,  b y  a n a l y s i n g  

t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  GUT,  i e  t h e  t i m e  b e t w e e n  

" c a p t u r i n g "  t h e  l a s t  f o o d  i t e m  a n d  l e a v i n g  t h e  p a t c h ,  a n d  

p a t c h  q u a l i t y ,  d e f i n e d  as  an  a r b i t r a r y  i n i t i a l  v a l u e  

d e v a l u e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  n u m b e r  o f  d i g s  a l r e a d y  m a d e  on  

t h e  p a t c h .  E a c h  t i m e  an  i n d i v i d u a l  r e t u r n s  t o  a d e p l e t i n g  

p a t c h ,  t h e  p a t c h  q u a l i t y  e n c o u n t e r e d  w i l l  be  l o w e r  t h a n  

t h a t  e n c o u n t e r e d  d u r i n g  t h e  p r e v i o u s  v i s i t ,  s o  t h a t ,  i n
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F i g u r e  2 2 .  (On f o l l o w i n g  p a g e ) .

P l o t  o f  c u m u l a t i v e  f o o d  i n t a k e  a g a i n s t  r e s i d e n c e  t i m e ,  

o b t a i n e d  u s i n g  E q u a t i o n  ( 2 ) .  D a t a  f o r  t r a v e l  t i m e s  w e r e  

o b t a i n e d  f r o m  E x p e r i m e n t  1 ,  a n d  u s e d  as  s h o w n  t o  d e t e r m i n e  

p r e d i c t e d  p a t c h  r e s i d e n c e  t i m e s .  T h e  d o t t e d  h o r i z o n t a l  

l i n e  i n d i c a t e s  t h e  m a x i m u m  a m o u n t  o f  f o o d  o b t a i n a b l e ,  Wmax 

Se e  t e x t  f o r  e x p l a n a t i o n .
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g r o u p  t r a v e l  o b s e r v e d  p r e d i c t e d
s i z e  t i m e  ( s )  R . T .  ( s )  R . T .  ( s )

1 6 1 . 0  1 4 6 . 9  1 5 2 . 0

2 2 7 . 0  6 9 . 1  1 2 0 . 0

5 1 4 . 5  3 2 . 8  6 7 . 0

T a b l e  6 . 2  O b s e r v e d  ( f r o m  E x p e r i m e n t  1)  a n d  p r e d i c t e d  ( f r o m  

F i g u r e  2 2 )  r e s i d e n c e  t i m e s  f o r  e a c h  g r o u p  s i z e .
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e f f e c t ,  t h e  p a t c h  i s  a d i f f e r e n t  o n e  t o  t h a t  v i s i t e d  

p r e v i o u s l y .

No c h a n g e  i n  GUT wa s  f o u n d  w i t h  a d e c r e a s e  i n  p a t c h  q u a l i t y  

a t  e i t h e r  a g r o u p  s i z e  o f  t w o  ( r e g r e s s i o n  a n a l y s i s :  b = 0 . 0 7 ,

n = 2 7 2 ,  R = 0 . 0 5 ,  F = 0 . 7 9 ,  P = 0 . 3 8 )  o r  f i v e  i n d i v i d u a l s  ( b = 0 . 0 8 ,

n = 3 8 1 ,  R = 0 . 0 6 ,  F = 1 . 2 B ,  P = 0 . 2 6 ) .  T h i s  r e s u l t  i s  c o n s i s t e n t

w i t h  t h e  o p t i m a l  f o r a g i n g  p r e d i c t i o n  t h a t  GUTs s h o u l d  b e  

c o n s t a n t  f o r  a l l  p a t c h e s  w i t h i n  a h a b i t a t  ( e g  H a r t  i n  

p r e s s ) .  H o w e v e r ,  t h e  mean  GUT w a s  l o n g e r  a t  a g r o u p  s i z e  

o f  t w o  t h a n  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e  ( m e a n  f o r  g r o u p s  o f  2 = 

1 3 . 2 8 s e c ,  me a n  f o r  g r o u p s  o f  5= 6 . 3 6 s e c ,  P < 0 . 0 0 1 ,  t - t e s t ) .

T h e  r e d u c t i o n  i n  GUT i s  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  r e d u c t i o n  i n  

v i s i t  d u r a t i o n  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  ( E x p e r i m e n t  

2 ) .

6 . 4  D I S C U S S I O N

U s i n g  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m  ( C h a r n o v  1 9 7 6 ) ,  i t  i s  

p o s s i b l e  t o  m a k e  p r e d i c t i o n s  as  t o  h o w  l o n g  an  o p t i m a l  

p r e d a t o r  s h o u l d  r e m a i n  i n  a f o o d  p a t c h ,  w h e r e  p a t c h  

q u a l i t y ,  h a b i t a t  q u a l i t y ,  a n d  t r a v e l  t i m e  b e t w e e n  p a t c h e s  

may  b e  v a r i a b l e .  I n  t h i s  s t u d y ,  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e ,  

a p r e v i o u s l y  u n c o n s i d e r e d  v a r i a b l e ,  a r e  e x a m i n e d .

V a r i o u s  s t u d i e s  h a v e  y i e l d e d  r e s u l t s  w h i c h  w e r e  c o n s i s t e n t  

w i t h  t h e  p r e d i c t i o n s  o f  m o d e l s  o f  o p t i m a l  p a t c h  u s e  ( e g  

S m i t h  & S w e a t m a n  1 9 7 4 ,  Z a c h  & F a l l s  1 9 7 6 ,  C o w i e  1 9 7 7 ,

0 C o n n o r  & B r o w n  1 9 7 7 ,  P y k e  1 9 7 8 ,  S i h  1 9 8 0 ,  H u n g e r  1 9 8 4 ) .

As  H u n g e r  ( 1 9 8 4 )  p o i n t s  o u t ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  t h a t  b y
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C o w i e  ( 1 9 7 7 ) ,  t h e s e  s t u d i e s  a l l  t e s t e d  q u a l i t a t i v e  

p r e d i c t i o n s ,  s o  a l t h o u g h  t h e  o b s e r v e d  b e h a v i o u r s  w e r e  f o u n d  

t o  b e  m o r e  e f f i c i e n t  t h a n  r a n d o m  b e h a v i o u r ,  t h e y  w e r e  n o t  

n e c e s s a r i l y  o p t i m a l .

I n  t h e  p r e s e n t  s t u d y ,  a g o o d  m a t c h  b e t w e e n  p r e d i c t e d  a n d  

o b s e r v e d  r e s i d e n c e  t i m e s  o c c u r r e d  a t  a g r o u p  s i z e  o f  o n e ,  

b u t  a t  g r o u p  s i z e s  o f  t w o  a n d  f i v e  i n d i v i d u a l s  t h e  o b s e r v e d  

r e s i d e n c e  t i m e  f e l l  w e l l  s h o r t  o f  t h a t  p r e d i c t e d .  T h e r e  

a r e  s e v e r a l  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  f o r  t h i s .  F i r s t l y ,  

i n c r e a s e d  i n t e r f e r e n c e  e x p e r i e n c e d  b y  t h e  s u b j e c t  f i s h  o n  

t h e  p a t c h  may  h a v e  " e n c o u r a g e d "  i t  t o  l e a v e  t h e  p a t c h  

s o o n e r  t h a n  t h e  o p t i m a l  t i m e .  T h i s  w o u l d  a p p e a r  t o  b e  a 

s t r o n g  p o s s i b i l i t y ,  b u t  p r o b a b l y  o n l y  a t  a g r o u p  s i z e  o f  

f i v e  i n d i v i d u a l s  ( s e e  C h a p t e r  5 ) .

A s e c o n d  p o s s i b i l i t y  i s  t h a t  a f a s t e r  d i g g i n g  r a t e  a t  t h e  

l a r g e r  g r o u p  s i z e  ( s e e  F i g u r e s  9 a n d  1 0 ,  mean  f o r  g r o u p s  o f  

2= 0 . 1 0 4  d i g s  p e r  s e c ,  mean  f o r  g r o u p s  o f  5= 0 . 1 8 2  d i g s  p e r  

s e c ,  P < 0 . 0 0 1 ,  t - t e s t )  w o u l d  e n a b l e  a f i s h  t o  o b t a i n  m o r e  

f o o d  i n  a g i v e n  t i m e .  T h i s  w o u l d  h a v e  t h e  e f f e c t  o f  g i v i n g  

t h e  f i s h  a h i g h e r  r a t e  o f  f o o d  i n t a k e ,  w h i c h  w o u l d  c a u s e  

t h e  p a t c h  t o  b e c o m e  d e p l e t e d  m o r e  r a p i d l y ,  w h i c h  i n  t u r n  

w o u l d  c a u s e  t h e  f i s h  t o  r e a c h  t h e  m a r g i n a l  r a t e  s o o n e r .  I f  

t h i s  o c c u r r e d ,  a d i f f e r e n t  f o o d  i n t a k e / r e s i d e n c e  t i m e  c u r v e  

w o u l d  b e  r e q u i r e d  f o r  e a c h  d i g g i n g  r a t e ,  a n d  t h e r e f o r e  

g r o u p  s i z e .  I t  i s  t h e r e f o r e  p o s s i b l e  t h a t  t h e  f i s h  w e r e  

l e a v i n g  a t  t h e  o p t i m a l  t i m e  f o r  e a c h  s e t  o f  c i r c u m s t a n c e s  , 

b u t  t h a t  t h e  t i m e  p r e d i c t e d  b y  t h e  t h e o r y  w a s  w r o n g .
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T h e r e  i s  a l s o  t h e  a d d e d  c o m p l i c a t i o n  o f  d i g g i n g  r a t e  

d e c r e a s i n g  as  t h e  p a t c h e s  b e c o m e  d e p l e t e d  ( s e e  F i g u r e s  9 t o  

1 4 ) .  A c h a n g e  o f  t h i s  n a t u r e  w o u l d  i n c r e a s e  t h e  t i m e  t a k e n  

f o r  t h e  f i s h e s '  r a t e  o f  f o o d  i n t a k e  t o  d e c r e a s e  t o  t h e  

m a r g i n a l  r a t e ,  t h e r e b y  i n c r e a s i n g  r e s i d e n c e  t i m e .  D i g g i n g  

r a t e  d e c r e a s e d  m o r e  r a p i d l y  a t  a g r o u p  s i z e  o f  f i v e  t h a n  a t  

a g r o u p  s i z e  o f  t w o  ( F i g u r e s  11 t o  1 4 ) ,  w h i c h  may  h e l p  t o  

o f f s e t  p o s s i b l e  e f f e c t s  o f  t h e  h i g h e r  d i g g i n g  r a t e  o b s e r v e d  

a t  t h e  l a r g e r  g r o u p  s i z e .

T h e  MVT a s  o r i g i n a l l y  p r o p o s e d  ( C h a r n o v  1 9 7 3 ,  1 9 7 6 )  w a s

d e s i g n e d  t o  p r e d i c t  t h e  o p t i m a l  r e s i d e n c e  t i m e  f o r  a 

s o l i t a r y  p r e d a t o r ,  a n d  i n  t h i s  s t u d y  a g o o d  m a t c h  b e t w e e n  

t h e  o b s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  r e s i d e n c e  t i m e s  w a s  o b t a i n e d  a t  

a g r o u p  s i z e  o f  o n e .  A t  l a r g e r  g r o u p  s i z e s  h o w e v e r ,  t h e  

p r e s e n c e  o f  c o n s p e c i f i c s  w i l l  i n t r o d u c e  e f f e c t s  w h i c h  t h e  

m o d e l  w a s  n o t  f o r m u l a t e d  t o  a c c o u n t  f o r ,  s o  i t  i s  p e r h a p s  

n o t  s u r p r i s i n g  t h a t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  o b s e r v e d  a n d  

p r e d i c t e d  r e s i d e n c e  t i m e s  w e r e  f o u n d .

I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  i n  t h i s  s t u d y  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  o r  

n o t  t h e  r e s u l t s  w e r e  c o n s i s t e n t  w i t h  p r e d i c t i o n s  o f  

a l t e r n a t i v e  m o d e l s ,  s u c h  as  h u n t i n g  b y  e x p e c t a t i o n  ( G i b b  

1 9 5 8 ,  1 9 6 0 ) ,  o r  t h e  u s e  o f  a g i v i n g  u p  t i m e  s t r a t e g y

( M c N a i r  1 9 8 2 ) .  T h e s e  a l t e r n a t i v e s  s h o u l d  h o w e v e r  n o t  b e  

r u l e d  o u t  as  p o s s i b l e  d e c i s i o n  r u l e s  w i t h  w h i c h  s t o n e l o a c h  

may  d e c i d e  h o w  l o n g  t o  r e m a i n  i n  a p a t c h .



1 3 0 . 5

P o s t s c r i p t  t o  C h a p t e r  6

T h e  a p p l i c a t i o n  o f  t h e  M a r g i n a l  V a l u e  T h e o r e m  t o  t h e  

r e s u l t s  o b t a i n e d  i n  C h a p t e r  6 i s  n o t ,  i n  r e t r o s p e c t ,  

c o n s i d e r e d  t o  be  j u s t i f i e d .  T h e r e  a r e  t w o  r e a s o n s  f o r  t h i s  

d e c i s i o n .  F i r s t l y ,  o n l y  a s i n g l e  p a t c h  w a s  p r e s e n t ,  s o

t h a t  an  i n d i v i d u a l  w a s  u n a b l e  t o  l e a v e  o n e  p a t c h  a n d  g o  t o  

a n o t h e r .  S e c o n d l y ,  t h e  M a r g i n a l  V a l u e  T h e o r e m  i s  d e s i g n e d  

t o  m a k e  p r e d i c t i o n s  r e g a r d i n g  t h e  o p t i m a l  p a t c h  r e s i d e n c e  

t i m e  o f  a s o l i t a r y  p r e d a t o r ,  w h e r e a s  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  

m o r e  t h a n  o n e  i n d i v i d u a l  w a s  p r e s e n t .

T h i s  d o e s  n o t  h o w e v e r  i n v a l i d a t e  t h e  e x p e r i m e n t ;  t h e  

o r i g i n a l  a i m s  o f  w h i c h ,  e x p r e s s e d  i n  s e c t i o n  6 . 1 . 1 , r e m a i n  

v a l i d .
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CHAPTER 7

GENERAL D I S C U S S I O N

7 . 1  T h e  p r o s  a n d  c o n s  o f  g r o u p  m e m b e r s h i p

T h e r e  a r e  s e v e r a l  a d v a n t a g e s  t o  b e  g a i n e d  b y  an  i n d i v i d u a l  

f r o m  g r o u p  m e m b e r s h i p .  As g r o u p  s i z e  i n c r e a s e s ,  an

i n d i v i d u a l ' s  p r o t e c t i o n  f r o m  p r e d a t o r s  may  i m p r o v e ,  a s  i t  

may  be  p o s s i b l e  t o  d e t e c t  p r e d a t o r s  e a r l i e r  ( P u l l i a m  1 9 7 3 ,  

K e n w a r d  1 9 7 8 ,  M a g u r r a n ,  O u l t o n  & P i t c h e r  1 9 8 5 ) .  S e g h e r s

( 1 9 8 1 )  h a s  s h o w n  t h a t  w h e n  a f i s h  i s  a m e m b e r  o f  a g r o u p  i t  

n e e d s  t o  s p e n d  a s m a l l e r  p r o p o r t i o n  o f  i t s  t i m e  b e i n g  

v i g i l a n t ,  a n d  as  a c o n s e q u e n c e  h a s  m o r e  t i m e  a v a i l a b l e  f o r  

o t h e r  a c t i v i t i e s  ( B e r t r a m  1 9 7 8 ) ,  s u c h  as  f o r a g i n g .

B i r d s  i n  g r o u p s  s p e n d  a h i g h  p r o p o r t i o n  o f  t h e i r  t i m e  

l o o k i n g  u p ,  o r  " s c a n n i n g " .  T h i s  b e h a v i o u r  i n c r e a s e s  t h e  

l i k e l i h o o d  o f  n o t i c i n g  an a p p r o a c h i n g  p r e d a t o r ,  b u t  a l s o  

h a s  t h e  e f f e c t  o f  d e c r e a s i n g  t h e  s c a n n e r s '  f e e d i n g  r a t e .  

U s i n g  a game t h e o r e t i c a l  a p p r o a c h ,  P u l l i a m ,  P y k e  & C a r a c o

( 1 9 8 2 )  p r e d i c t e d  o p t i m a l  s c a n n i n g  r a t e s  f o r  J u n c o s  

f o l l o w i n g  e i t h e r  a s e l f i s h  o r  a c o - o p e r a t i v e  s c a n n i n g  

s t r a t e g y .  T h e y  f o u n d  t h a t  e x p e r i m e n t a l  d a t a  w a s  c l o s e r  t o  

t h e  p r e d i c t e d  c o - o p e r a t i v e  r a t e  t h a n  t o  t h e  p r e d i c t e d  

s e l f i s h  r a t e .  A j u d g e  s t r a t e g y ,  w h e r e b y  an  i n d i v i d u a l  

s h o u l d  s t o p  s c a n n i n g  i f  i t  n o t i c e d  a n o t h e r  f l o c k  m e m b e r  n o t  

s c a n n i n g  w a s  f o u n d  t o  b e  e v o l u t i o n s r i l y  s t a b l e .  T h e r e f o r e ,  

s o  l o n g  as  no  g r o u p  m e m b e r s  " c h e a t "  t h e  s c a n n i n g  s y s t e m .
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i n d i v i d u a l s  w i l l  b e n e f i t  f r o m  t h e  e x t r a  s a f e t y  p r o v i d e d  b y  

t h e  g r e a t e r  l i k e l i h o o d  o f  e a r l y  p r e d a t o r  d e t e c t i o n  f o u n d  i n  

a g r o u p .

T h e  m o r e  r a p i d  l o c a t i o n  o f  a f o o d  s u p p l y  s e e n  i n  b i r d s  

( K r e b s ,  M a c R o b e r t s  & C u l l e n  1 9 7 2 )  a n d  f i s h  ( P i t c h e r ,  

M a g u r r a n  & W i n f i e l d  1 9 8 2 ,  S t r e e t  & H a r t  i n  p r e s s )  i s  a 

f u r t h e r  a d v a n t a g e  o f  g r o u p  m e m b e r s h i p ,  as  i s  t h e  i m p r o v e d  

a b i l i t y  o f  a l a r g e r  g r o u p  t o  r e c o v e r  f e e d i n g  p e r f o r m a n c e  

a f t e r  an a l t e r a t i o n  i n  t h e  p o s i t i o n s  o f  d i f f e r e n t  

p r o f i t a b i l i t y  p a t c h e s  ( P i t c h e r  & M a g u r r a n  1 9 8 3 ) .

H o w e v e r ,  t h e r e  a r e  a l s o  d i s a d v a n t a g e s  t o  an  i n c r e a s e  i n  

g r o u p  s i z e ,  i n  t h e  f o r m  o f  i n c r e a s i n g  c o m p e t i t i o n  w i t h i n  

t h e  g r o u p  f o r  t h e  a v a i l a b l e  r e s o u r c e s  ( B e r t r a m  1 9 7 8 ) .  An 

e x a m p l e  o f  t h i s  w a s  s h o w n  b y  S t r e e t ,  M a g u r r a n  & P i t c h e r  

( 1 9  8 4 )  w h o  f o u n d  t h a t  t h e  h a n d l i n g  t i m e  o f  e a c h  f o o d  i t e m  

b y  g o l d f i s h  d e c r e a s e d  w i t h  an  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e .  T h i s  

w a s  p r e s u m a b l y  d u e  t o  i n c r e a s e d  c o m p e t i t i o n  p e r c e i v e d  by  

g r o u p  m e m b e r s .  S t r e e t  e t  al ( 1 9 8 4 )  p o i n t  o u t  t h a t  s u c h  

" b o l t i n g "  o f  f o o d  i s  l i k e l y  t o  b e a r  d i g e s t i v e  c o s t s .

T h e  e x i s t e n c e  o f  b o t h  c o s t s  a n d  b e n e f i t s  t o  g r o u p  

m e m b e r s h i p  s u g g e s t  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  an  o p t i m a l  g r o u p  

s i z e ,  w h e r e  t h e  a v e r a g e  i n d i v i d u a l  d o e s  b e s t  ( B e r t r a m  

1 9 7 8 ) .  A t  t h i s  g r o u p  s i z e  t h e  e f f e c t s  o f  c o m p e t i t i o n

w i t h i n  t h e  g r o u p  w o u l d  n o t  be  t o o  g r e a t ,  a n d  t h e  m e m b e r s  

w o u l d  d e r i v e  r e a s o n a b l y  g o o d  p r o t e c t i o n  f r o m  p r e d a t o r s ,  a n d  

a l s o  b e n e f i t  f r o m  t h e  s o c i a l  a d v a n t a g e s  o f  g r o u p  m e m b e r s h i p  

( s e e  P i t c h e r ,  M a g u r r a n  & A l l a n  1 9 8 3 ) .
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H o w e v e r ,  u s i n g  h y p o t h e t i c a l  game t h e o r y  m o d e l s  C l a r k  & 

M a n g e l  ( 1 9  8 4 )  a n d  P u l l i a m  & C a r a c o  ( 1 9 8 4 )  h a v e  

i n d e p e n d e n t l y  d e m o n s t r a t e d  t h a t  s u c h  an  o p t i m a l  g r o u p  s i z e  

w o u l d  n o t  be  s t a b l e .  T h e r e  w o u l d  be  a c o n s t a n t  t e n d e n c y  t o  

" o v e r f l o c k "  ( C l a r k  & M a n g e l  1 9 8 4 ) ,  w h i c h  i n  f a c t  i s  an 

e v o l u t i o n a r i l y  s t a b l e  s t r a t e g y .  P i t c h e r  ( i n  p r e s s )  m a k e s  

t h e  a n a l o g y  w i t h  t h e  " t r a g e d y  o f  t h e  c o m m o n s "  ( H a r d i n  

1 9 6 8 ) ,  w h e r e b y  m o r e  a n d  m o r e  p r e d a t o r s  ( o r i g i n a l l y  f i s h i n g  

b o a t s ) j o i n  i n  t h e  e x p l o i t a t i o n  o f  a l i m i t e d  r e s o u r c e  a n d  

e v e r y b o d y ' s  s h a r e  b e c o m e s  s m a l l e r .  I n  t h i s  w a y ,  t h e

m e m b e r s  o f  v e r y  l a r g e  s h o a l s  may  o b t a i n  z e r o  f e e d i n g  

b e n e f i t ,  b u t  may  r e m a i n  t o g e t h e r  f o r  p r o t e c t i o n  f r o m  

p r e d a t o r s  ( P i t c h e r  i n  p r e s s ) .

C l a r k  & M a n g e l  ( 1 9 8 4 )  s u g g e s t  t h a t  o v e r f l o c k i n g  w i l l  t o  

some e x t e n t  o f f s e t  t h e  a d v a n t a g e s  o f  i n c r e a s e d  f e e d i n g  

r a t e s  i n  l a r g e r  g r o u p s ,  w h i c h  r e s u l t  f r o m  t h e  s h a r i n g  o f  

i n f o r m a t i o n  a m o n g  g r o u p  m e m b e r s .  T h e y  a l s o  n o t e  t h a t

i n d i v i d u a l s  i n  l a r g e r  g r o u p s  may  p o s s e s s  l e s s  v a r i a b l e  

f e e d i n g  r a t e s ,  a n d  t h a t  t h e  t e n d e n c y  t o  g r o u p  w i l l  be  

s t r o n g e r ,  i n  m o r e  v a r i a b l e  e n v i r o n m e n t s .  B o t h  P u l l i a m  & 

C a r a c o  ( 1 9 8 4 )  a n d  S i b l y  ( 1 9 8 3 )  o b s e r v e  t h a t  t h e  m o d e l  

p r e d i c t i n g  t h e  s t a b i l i t y  o f  a g r e a t e r  t h a n  o p t i m a l  g r o u p  

s i z e  w i l l  s t r i c t l y  a p p l y  o n l y  w h e n  i n d i v i d u a l s  a l l  h a v e  an 

e q u a l  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  a n d  e a c h  f e e d s  w h e r e  i t  c a n

m a x i m i s e  i n d i v i d u a l  g a i n .  I n  e f f e c t  t h i s  i s  a m o d i f i c a t i o n  

o f  F r e t w e l l ' s  ( 1 9 7 2 )  A l l e e - t y p e  i d e a l  f r e e  m o d e l  ( S i b l y  

1 9 8 3 ) .
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I n  t h i s  s t u d y  i n d i v i d u a l s  b e n e f i t t e d  f r o m  a r e d u c t i o n  i n  

t h e  t i m e  t a k e n  t o  l o c a t e  a f o o d  s u p p l y  w h i c h  o c c u r r e d  w i t h  

an  i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e .  I t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  t h e  

h i g h e r  l e v e l  o f  s e a r c h i n g  a c t i v i t y  e v i d e n t  a t  a l a r g e r  

g r o u p  s i z e  w o u l d  g i v e  a d d e d  " p r o t e c t i o n "  a g a i n s t  

f l u c t u a t i o n s  i n  f o o d  s u p p l y .  I n  b o t h  E x p e r i m e n t s  2 a n d  3 

i t  s e e m s  l i k e l y  t h a t  i n t e r f e r e n c e  o c c u r r e d  b e t w e e n  

c o m p e t i t o r s  w h i c h  w o u l d  r e s u l t  i n  a r e d u c t i o n  i n  o v e r a l l  

f o o d  i n t a k e  a n d  t h e r e f o r e  l i m i t  t h e  b e n e f i t s  t o  b e  o b t a i n e d  

f r o m  an i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e .

As i n d i v i d u a l s  d i f f e r e d  i n  t h e i r  f o r a g i n g  a b i l i t y ,  as  

d e m o n s t r a t e d  b y  t h e  v a r i a t i o n  i n  t h e i r  a b i l i t y  t o  l o c a t e  

f o o d .  t h e  m o d e l s  p r o p o s e d  b y  S i b l y  ( 1 9 8 3 )  a n d  P u l l i a m  & 

C a r a c o  ( 1 9 8 4 )  may  n o t  a p p l y .  I t  i s  c e r t a i n l y  p o s s i b l e  t h a t  

t h e  i n c r e a s e  i n  c o s t s  w i t h  i n c r e a s i n g  g r o u p  s i z e  c o u l d  

s e r v e  t o  l i m i t  t h e  t e n d e n c y  t o  o v e r f l o c k .  I n f o r m a t i o n  

r e g a r d i n g  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  p r e d a t o r  d e t e c t i o n  

w o u l d  be  u s e f u l  h e r e ,  as  a n o t h e r  f a c t o r  w h i c h  may  be 

i n v o l v e d  i n  t h e  b a l a n c e  b e t w e e n  c o s t s  a n d  b e n e f i t s .

7 . 2  G r o u p  s i z e  a n d  p a t c h  u s e

S t o n e l o a c h  w e r e  a b l e  t o  l o c a t e  a h i d d e n  f o o d  s o u r c e  m o r e  

r a p i d l y  w h e n  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d  f r o m  o n e  t o  f i v e  

i n d i v i d u a l s  ( E x p e r i m e n t  1 ) .  H o w e v e r ,  c o n s i s t e n t

d i f f e r e n c e s  i n  i n d i v i d u a l  f o o d - f i n d i n g  a b i l i t y  s u g g e s t  t h a t  

t h a t  a p o o r  f i n d e r  h a d  m o r e  t o  g a i n  f r o m  g r o u p  m e m b e r s h i p  

t h a n  a g o o d  f i n d e r .  D e s p i t e  t h e s e  d i f f e r e n c e s ,  h o w e v e r .
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a l l  f i s h  e x h i b i t e d  a s h o r t e r  p a t c h  l o c a t i o n  t i m e  w h e n  g r o u p  

s i z e  i n c r e a s e d .

When t h e  e x p l o i t a t i o n  o f  p a t c h e s  o v e r  a l o n g e r  p e r i o d  was  

c o n s i d e r e d ,  i t  w a s  f o u n d  t h a t  f i s h  i n  a g r o u p  o f  f i v e  

i n d i v i d u a l s  made  f e w e r  d i g s  on  t h e  p a t c h e s  t h a n  d i d  f i s h  i n  

a g r o u p  o f  o n l y  t w o .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  f i s h  i n  t h e  

l a r g e r  g r o u p  may i n  f a c t  h a v e  o b t a i n e d  l e s s  f o o d .  P i t c h e r  

& M a g u r r a n  ( 1 9 8 3 )  s u g g e s t e d  t h a t  g o l d f i s h  i n  a g r o u p  o f  

f i v e  c o u l d  a f f o r d  t o  be  " l e s s  o p t i m a l "  w h e n  f o r a g i n g  t h a n  

t h o s e  i n  a g r o u p  o f  t w o  b e c a u s e  t h e i r  t o t a l  f o r a g i n g  t i m e  

w a s  g r e a t e r .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t ,  as  P i t c h e r  & M a g u r r a n

( 1 9 8 3 )  p o s t u l a t e d ,  f i s h  i n  a s m a l l e r  g r o u p  p e r c e i v e d  

t h e m s e l v e s  t o  b e  a t  a g r e a t e r  r i s k  f r o m  p r e d a t o r s ,  e v e n  

t h o u g h  an o v e r t  t h r e a t  may  h a v e  b e e n  a b s e n t .  M i n n o w s  i n  a 

l a r g e r  g r o u p  w e r e  f o u n d  t o  be  l e s s  t i m i d  ( M a g u r r a n  & 

P i t c h e r  1 9 8 3 ) ,  a n d  w e r e  a b l e  t o  d e t e c t  an  a p p r o a c h i n g  m o d e l  

p r e d a t o r  m o r e  r a p i d l y  ( M a g u r r a n ,  O u l t o n  & P i t c h e r  1 9 8 5 )  

t h a n  f i s h  i n  a s m a l l e r  g r o u p .

7 . 3  I n f o r m a t i o n  a n d  p a t c h  u s e

An i m p o r t a n t  e f f e c t  o f  i n c r e a s e d  g r o u p  s i z e  w a s  an  

i n c r e a s e d  o p p o r t u n i t y  f o r  s a m p l i n g  o f  t h e  p a t c h e s .  T h i s  

w a s  o b s e r v e d  i n  E x p e r i m e n t  2 ,  b o t h  w h e n  t h e  p a t c h e s  w e r e  

e q u a l ,  a n d  w h e n  t h e y  w e r e  d i f f e r e n t  i n  t h e i r  p r o f i t a b i l i t y ,  

a n d  a l s o  i n  E x p e r i m e n t  3 .

T h e  s i g n i f i c a n c e  o f  s a m p l i n g  h a s  b e e n  s t u d i e d  b o t h  

e x p e r i m e n t a l l y  a n d  t h e o r e t i c a l l y .  I n  an e x p e r i m e n t a l
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s t u d y ,  K r e b s ,  K a c e l n i k  & T a y l o r  ( 1 9 7 8 )  e x a m i n e d  t h e  w a y  i n  

w h i c h  p r e d a t o r s  s a m p l e d  t h e  e n v i r o n m e n t ,  u s i n g  a s i m p l i f i e d  

v e r s i o n  o f  t h e  " t w o  a r m e d  b a n d i t "  m o d e l .  T h e i r  m o d e l  w a s  

u s e d  t o  p r e d i c t  t h e  a m o u n t  o f  s a m p l i n g  o f  t w o  s i t e s  

n e c e s s a r y  b e f o r e  a p r e d a t o r  c o u l d  s e t t l e  d o w n  t o  

e x p l o i t a t i o n  o f  t h e  b e s t  p a t c h .  T h e  r e s u l t i n g  b a l a n c e  

b e t w e e n  s a m p l i n g  a n d  e x p l o i t a t i o n  w a s  f o u n d  t o  be  c l o s e  t o  

t h e  o p t i m a l  s o l u t i o n  w h i c h  w o u l d  m a x i m i s e  t h e  a m o u n t  o f  

f o o d  o b t a i n e d  d u r i n g  t h e  f o r a g i n g  p e r i o d .  As p r e v i o u s l y  

n o t e d .  C a r a c o ,  M a r t i n d a l e  & W h i t t a m  ( 1 9 8 0 )  s u g g e s t e d  t h a t  

c o n t i n u e d  s a m p l i n g  c a n  p r o v i d e  an  i n s u r a n c e  a g a i n s t  f u t u r e  

c h a n g e s  i n  t h e  e n v i r o n m e n t .

U n d e r  t h e  c o n d i t i o n s  i m p o s e d  b y  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m  

( C h a r n o v  1 9 7 6 ) ,  a f o r a g e r  d o e s  n o t  g a i n  a n y  i n f o r m a t i o n  

w h i l s t  f o r a g i n g ,  a n d  s h o u l d  l e a v e  t h e  p a t c h  w h e n  i t s  

i n s t a n t a n e o u s  r a t e  o f  f o o d  i n t a k e  d r o p s  t o  t h e

e n v i r o n m e n t a l  a v e r a g e .  O a t e n  ( 1 9 7 7 )  r e c o g n i s e d  t h i s ,  a n d

m ad e  a t h e o r e t i c a l  a n a l y s i s  o f  f o r a g i n g  o n  p a t c h i l y  

d i s t r i b u t e d  p r e y  i n  a s t o c h a s t i c  e n v i r o n m e n t .  T he  

c o m p l e x i t y  o f  O a t e n " s  ( 1 9 7 7 )  p a p e r  h a s  b e e n  an  o b s t a c l e  t o  

i t ' s  a p p l i c a b i l i t y ,  a n d  i t  h a s  d o n e  l i t t l e  t o  a l t e r  t h e  

g e n e r a l  a p p r o a c h  t o  p a t c h  u s e  p r o b l e m s  ( M c N a m a r a  & H o u s t o n  

1 9 8 5 ) .

S e v e r a l  s i m p l i f i c a t i o n s  o f  t h e  m o d e l  h a v e  f o l l o w e d  ( e g  

G r e e n  1 9 8 0 ,  19 8 4 ) .  M c N a m a r a  ( 1 9 8 2 )  ma d e  m o r e  g e n e r a l

p r e d i c t i o n s  f o r  s a m p l i n g  i n  a s t o c h a s t i c  e n v i r o n m e n t ,  t h e  

m a i n  c o n c l u s i o n  b e i n g  t h a t  i f  a p r e d a t o r  i s  g a i n i n g

i n f o r m a t i o n  a b o u t  a f o o d  p a t c h  w h i l s t  f o r a g i n g  t h e r e ,  i t
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s h o u l d  s t a y  l o n g e r  t h a n  t h e  l e n g t h  o f  t i m e  p r e d i c t e d  b y  t h e  

m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m .  A s m a l l  r e d u c t i o n  i n  t h e  r a t e  o f  

f o o d  i n t a k e  f r o m  t h e  m a x i m u m  p o s s i b l e  may be  w o r t h w h i l e  i f  

t h e  p r e d a t o r  i s  a b l e  t o  g a i n  some e x t r a  i n f o r m a t i o n  a b o u t  

t h e  e n v i r o n m e n t  ( K r e b s  & M c L e e r y  1 9 8 4 ) .

I n  E x p e r i m e n t  2 ,  f i s h  i n  a g r o u p  o f  f i v e  i n d i v i d u a l s  may  

h a v e  e x p e r i e n c e d  a l o w e r  f o o d  i n t a k e  t h a n  t h o s e  i n  a g r o u p  

o f  o n l y  t w o .  H o w e v e r ,  t h e  o v e r a l l  g r e a t e r  l e v e l  o f

s e a r c h i n g  a c t i v i t y  i n  t h e  l a r g e r  g r o u p s  w o u l d  h a v e  g i v e n  

i n d i v i d u a l s  m o r e  o p p o r t u n i t i e s  t o  o b t a i n  i n f o r m a t i o n  a b o u t  

t h e i r  e n v i r o n m e n t ,  w h i c h  may  h a v e  b e e n  o f  g r e a t e r  b e n e f i t  

t h a n  t h e  s h o r t - t e r m  m a x i m i s a t i o n  o f  i n t a k e  r a t e  ( K r e b s  & 

M c L e e r y  1 9 8 4 ) .

M c N a m a r a  & H o u s t o n  ( 1 9 8 5 )  ma d e  f u r t h e r  s i m p l i f i c a t i o n s  i n  

o r d e r  t o  g i v e  t h e  m o d e l  m o r e  g e n e r a l  a p p l i c a b i l i t y ,  a n d  

m a d e  p r e d i c t i o n s  f o r  an e n v i r o n m e n t  w h e r e  p a t c h e s  c o u l d  

c o n t a i n  o n l y  a s i n g l e  f o o d  i t e m .  Two t y p e s  o f  e n v i r o n m e n t  

w e r e  d i s c u s s e d ,  f i r s t l y  w h e r e  some p a t c h e s  w e r e  e m p t y ,  a n d  

s e c o n d l y  w h e r e  a l l  p a t c h e s  c o n t a i n e d  a f o o d  i t e m  b u t  t h e  

e a s e  o f  o b t a i n i n g  t h e  i t e m  v a r i e d  f r o m  p a t c h  t o  p a t c h .  I n  

b o t h  s i t u a t i o n s ,  as  an  a n i m a l  s p e n t  t i m e  i n  a p a t c h  w i t h o u t  

o b t a i n i n g  a r e w a r d  i t  g a i n e d  i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  p a t c h ;  

i e  w h e t h e r  o r  n o t  t h e  p a t c h  c o n t a i n e d  a f o o d  i t e m ,  a n d ,  i f  

i t  d i d ,  h o w  d i f f i c u l t  t h e  i t e m  w a s  t o  o b t a i n .  T h e  

i n f o r m a t i o n  t h a t  c o u l d  be  o b t a i n e d  c o u l d  m a k e  i t  o p t i m a l  

f o r  t h e  a n i m a l  t o  l e a v e  a p a t c h  w i t h o u t  h a v i n g  o b t a i n e d  a n y  

f o o d .  A d d i t i o n a l l y ,  i n f o r m a t i o n  w a s  e a s i e r  t o  o b t a i n  w h e n
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t h e  v a r i a b i l i t y  b e t w e e n  p a t c h  t y p e s  i n c r e a s e d  ( M c N a m a r a  & 

H o u s t o n  1 9 8 5 ) .

S u p p o r t  f o r  t h e  l a t t e r  p r e d i c t i o n  w a s  o b t a i n e d  i n  

E x p e r i m e n t  3 ( T a b l e  5 . 2 ) ,  w h e r e  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  

m o v e m e n t s  b e t w e e n  a r e a s  o f  t h e  t a n k  d e c r e a s e d  a s  t h e  

d i f f e r e n c e  i n  p r o f i t a b i l i t y  b e t w e e n  t h e  p a t c h e s  i n c r e a s e d .  

T h i s  i n d i c a t e s  t h a t  t h e  f i s h  b e c a m e  b e t t e r  a b l e  t o  

d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  t h e  t w o  p a t c h e s  as  t h e  d i f f e r e n c e  

b e t w e e n  t h e m  i n c r e a s e d .

T h e  m o d e l  p r o p o s e d  b y  M c N a m a r a  & H o u s t o n  ( 1 9 8 5 ) ,  i n  common 

w i t h  e a r l i e r  s t o c h a s t i c  m o d e l s  ( O a t e n  1 9 7 7 ,  G r e e n  1 9 8 0 ,  

M c N a m a r a  1 9 8 2 )  a n d  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m  i t s e l f  

( C h a r n o v  1 9 7 6 ) ,  m a k e s  p r e d i c t i o n s  r e g a r d i n g  t h e  b e h a v i o u r  

o f  a s o l i t a r y  p r e d a t o r .  As t h e  d i f f e r e n c e  i n  p r o f i t a b i l i t y  

b e t w e e n  p a t c h e s  i n c r e a s e s ,  i n f o r m a t i o n  b e c o m e s  e a s i e r  t o  

a c q u i r e  ( M c N a m a r a  & H o u s t o n  1 9 8 5 ) ,  a n d  l e s s  s a m p l i n g  i s  

r e q u i r e d  t o  d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  t h e m  ( K r e b s ,  K a c e l n i k  & 

T a y l o r  1 9 7 8 ) .

An i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  c a n  h a v e  a s i m i l a r  e f f e c t .  F o r  

e x a m p l e ,  i n  a s t u d y  b y  P i t c h e r  & M a g u r r a n  ( 1 9 8 3 )  a g r e a t e r  

a m o u n t  o f  s a m p l i n g  o c c u r r e d  a t  a l a r g e r  g r o u p  s i z e ,  w h i c h  

e n a b l e d  m e m b e r s  o f  l a r g e r  g r o u p s  t o  r e c o v e r  f e e d i n g  

p e r f o r m a n c e  m o r e  r a p i d l y  a f t e r  a s w i t c h  i n  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y .  T h i s  w a s  a c h i e v e d  d e s p i t e  t h e  f a c t  t h a t  807. 

o f  t h e  g r o u p  m e m b e r s  w e r e  u n a w a r e  o f  t h e  new a r r a n g e m e n t .

I n  E x p e r i m e n t  2 t h e  s t o n e l o a c h  b e c a m e  m o r e  " q u a l i t y
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c o n s c i o u s "  w h e n  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d  f r o m  t w o  t o  f i v e  

i n d i v i d u a l s .  T h e r e  w a s  a g r e a t e r  i n c r e a s e  i n  t h e  n u m b e r  o f  

v i s i t s  ma d e  t o  t h e  g o o d  p a t c h  t h a n  t h e r e  w a s  t o  t h e  p o o r  

p a t c h  w h e n  g r o u p  s i z e  i n c r e a s e d .  A d d i t i o n a l l y ,  s e a r c h  t i m e  

w a s  i n c r e a s e d  a t  t h e  e x p e n s e  o f  t i m e  s p e n t  f e e d i n g  on  t h e  

p o o r  p a t c h .  T h i s  i s  a g o o d  e x a m p l e  o f  a s i t u a t i o n  w h e r e  i t  

may  b e  w o r t h  s a c r i f i c i n g  some f o o d  i n t a k e  f o r  a g r e a t e e r  

k n o w l e d g e  o f  t h e  e n v i r o n m e n t .

7 . 4  S t o n e l o a c h  d i s t r i b u t i o n -  " a n  i d e a l  f r e e "  d i s t r i b u t i o n ?

I n  E x p e r i m e n t  3 ,  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  i n d i v i d u a l s  b e t w e e n  

t h e  t w o  f e e d i n g  a r e a s  o f  t h e  t a n k  d i d  n o t ,  i n  m o s t  c a s e s ,  

c o n f o r m  t o  an  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  ( F r e t w e l l  & L u c a s

1 9 7 0 )  as  t h e  n u m b e r  o f  f i s h  f o u n d  i n  t h e  h i g h e r

p r o f i t a b i l i t y  a r e a  w a s  l o w e r  t h a n  p r e d i c t e d .  A p o s s i b l e  

e x p l a n a t i o n  i s  t h e  o c c u r r e n c e  o f  i n t e r f e r e n c e  b e t w e e n  

i n d i v i d u a l s ,  c a u s i n g  some t o  " a c c e p t "  an i n f e r i o r  p o s i t i o n  

i n  t h e  t a n k .

No a g g r e s s i o n  w a s  n o t i c e d  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s ,  a n d  t h e  

e x a c t  m e c h a n i s m  b y  w h i c h  t h e  o b s e r v e d  d i s t r i b u t i o n  w a s  

a r r i v e d  a t  r e m a i n s  u n k n o w n .  H o w e v e r ,  i t  i s  s u g g e s t e d  t h a t  

i n d i v i d u a l s  d i f f e r e d  i n  t h e i r  s u s c e p t i b i l i t y  t o

i n t e r f e r e n c e ,  i n  m u c h  t h e  same w a y  as  t h e y  w e r e  f o u n d  t o  

d i f f e r  i n  t h e i r  f o r a g i n g  a b i l i t y  i n  E x p e r i m e n t s  1 a n d  2 .

I t  s e e ms  l i k e l y  t h a t  i n d i v i d u a l s  w h i c h  w e r e  p o o r  a t  f i n d i n g  

f o o d  a l s o  h a d  a p o o r  f o r a g i n g  p e r f o r m a n c e  g e n e r a l l y ,  and  

may  t h e r e f o r e  h a v e  b e e n  m o r e  a d v e r s e l y  a f f e c t e d  b y

i n t e r f e r e n c e  f r o m  c o n s p e c i f i c s .
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An i m p o r t a n t  a s s u m p t i o n  o f  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  

( F r e t w e l l  & L u c a s  1 9 7 0 ) ,  t h a t  a l l  i n d i v i d u a l s  h a v e  an e q u a l  

c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  i s  t h u s  p e r h a p s  n o t  v a l i d  i n  t h i s  

s t u d y .  T e r r i t o r i a l i t y  o r  r e s o u r c e  d e f e n c e  d i d  n o t  o c c u r ,  

s o  a d i s c u s s i o n  o f  t h e  o b s e r v e d  d i s t r i b u t i o n  i n  t e r m s  o f  an  

i d e a l  d e s p o t i c  d i s t r i b u t i o n  ( F r e t w e l l  & L u c a s  1 9 7 0 )  i s  

u n j u s t i f i e d .

I n  h i s  s t u d y  w i t h  s t i c k l e b a c k s ,  M i l i n s k i  ( 1 9 7 9 )  f o u n d  t h a t  

a g r o u p  o f  s i x  f i s h  d i s t r i b u t e d  t h e m s e l v e s  i n  a c c o r d a n c e  

w i t h  t h e  p r e d i c t i o n s  o f  an  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  a t  p a t c h  

p r o f i t a b i l i t y  r a t i o s  o f  2 : 1  a n d  5 : 1 .  I n  a s u b s e q u e n t  

s t u d y ,  M i l i n s k i  ( 1 9 8 4 )  wa s  a b l e  t o  m o n i t o r  i n d i v i d u a l  f o o d  

g a i n s ,  w h i c h  w a s  n o t  p o s s i b l e  i n  h i s  e a r l i e r  e x p e r i m e n t .  

A l t h o u g h  f i s h  d i f f e r e d  i n  t h e i r  c o m p e t i t i v e  a b i l i t y ,  a 

d i s t r i b u t i o n  c o m p a t i b l e  w i t h  t h e  i d e a l  f r e e  p r e d i c t i o n  w a s  

o b t a i n e d .  T h e  g o o d  c o m p e t i t o r s  i n  t h e  g r o u p  d i s t r i b u t e d  

t h e m s e l v e s  m o r e  r a p i d l y  t h a n  t h e  p o o r  c o m p e t i t o r s , t h e  

l a t t e r  i n d i v i d u a l s  t a k i n g  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  g o o d  

c o m p e t i t o r s  i n t o  a c c o u n t ,  i n  a d d i t i o n  t o  d i f f e r e n c e s  i n  

p a t c h  p r o f i t a b i l i t y .

I n  M i l i n s k i ' s  s t u d y  an  a p p a r e n t l y  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n  

w a s  f o u n d  i n  s p i t e  o f  t h e  f a c t  t h a t  o n e  o f  t h e  m o d e l ' s  m o s t  

f u n d a m e n t a l  a s s u m p t i o n s  w a s  v i o l a t e d  ( M i l i n s k i  1 9 8 4 ) .

M i l i n s k i  ( 1 9 8 4 )  q u o t e s  an  u n p u b l i s h e d  s t u d y  s i m i l a r  t o  t h a t  

p u b l i s h e d ,  e x c e p t  f o r  t h e  f a c t  t h a t  t h e  w a t e r  f l e a s  u s e d  t o  

p r o d u c e  d r i f t  f o o d  p a t c h e s  w e r e  made  v e r y  c o n s p i c u o u s .  I n



141

t h i s  c a s e  o n l y  t h e  t h r e e  g o o d  c o m p e t i t o r s  a c h i e v e d  a s t a b l e  

d i s t r i b u t i o n ,  i n  t h e  r a t i o  o f  p a t c h  p r o f i t a b i l i t i e s .  The  

t h r e e  p o o r  c o m p e t i t o r s  d i d  n o t  a c h i e v e  a s t a b l e  

d i s t r i b u t i o n ,  b u t  c o n t i n u a l l y  s w i t c h e d  b e t w e e n  t h e  p a t c h e s ,  

a n d  t h e r e f o r e  h a d  a l o w e r  f o o d  i n t a k e .  H o w e v e r ,  t h e i r  

s w i t c h i n g  w a s  p a r t  o f  an  e x p l o i t a t i o n  s t r a t e g y .  By 

r e t u r n i n g  t o  a c e n t r a l  p o s i t i o n  i n  t h e  t a n k  a n d  t h e n  

r u s h i n g  t o  t h e  p a t c h e s ,  t h e  f i s h  c o u l d  g r a b  i t e m s  m i s s e d  b y  

t h e  r e s i d e n t  g o o d  c o m p e t i t o r s .  T h i s  s t r a t e g y  w a s  h o w e v e r  

n o t  p o s s i b l e  w h e n  t h e  f o o d  i t e m s  w e r e  l e s s  c o n s p i c u o u s .  

M i l i n s k i  ( 1 9 8 4 )  s u g g e s t s  t h a t  t h e  p o o r  c o m p e t i t o r s  w e r e  

f o l l o w i n g  a s t r a t e g y  d e s i g n e d  t o  m a k e  t h e  b e s t  o f  t h e  

s i t u a t i o n .

M i l i n s k i " s  ( 1 9 8 4 )  s u g g e s t i o n  t h a t  t h e  p o o r  c o m p e t i t o r s  w e r e  

h a v i n g  t o  m a k e  t h e  b e s t  o f  a b a d  j o b  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  

m ad e  i n  t h i s  s t u d y ;  t h a t  p o o r  c o m p e t i t o r s  may  d o  b e t t e r  b y  

s e t t l i n g  f o r  a p l a c e  i n  t h e  c e n t r e  o f  t h e  t a n k  a w a y  f r o m  

t h e  g o o d  c o m p e t i t o r s  a n d  m a k i n g  o c c a s i o n a l  i n c u r s i o n s  i n t o  

t h e  f e e d i n g  a r e a s ,  p a r t i c u l a r l y  t h e  m o r e  p r o f i t a b l e .  As 

f a r  as  c a n  be  j u d g e d ,  t h e  f i s h  i n  t h e  c e n t r a l  p a r t  o f  t h e  

t a n k  w e r e  n o t  a l w a y s  t h e  s ame  i n d i v i d u a l s .  A k n o w l e d g e  o f  

t h e  l o c a t i o n  a n d  g a i n s  o f  e a c h  i n d i v i d u a l  may  m a k e  i t  

p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  s u c h  a s t r a t e g y  w a s  b e i n g  

e m p l o y e d .

7 . 5  S u g g e s t i o n s  f o r  f u r t h e r  s t u d y

T h r o u g h o u t  t h i s  s t u d y  a n u m b e r  o f  r e p l i c a t e  f i s h  w e r e  u s e d ,  

b u t  i n  E x p e r i m e n t  1 i n  p a r t i c u l a r ,  a nd  a l s o  E x p e r i m e n t  2 ,



142

s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e m  w e r e  o b s e r v e d .  F o r  

e x a m p l e ,  some i n d i v i d u a l s  b e n e f i t t e d  m o r e  t h a n  o t h e r s  f r o m  

an i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e .  I t  i s  o b v i o u s l y  v e r y  i m p o r t a n t  

t o  c o n s i d e r  t h e  c o n s e q u e n c e s  o f  d i f f e r e n c e s  i n  f o r a g i n g  

a b i l i t y  b e t w e e n  i n d i v i d u a l s .

T h e  r e s u l t s  o f  E x p e r i m e n t  3 s u g g e s t  t h a t  i n t e r f e r e n c e  

o c c u r r e d  b e t w e e n  c o m p e t i n g  i n d i v i d u a l s , w h i c h  s e e m s  l i k e l y  

t o  h a v e  c a u s e d  f i s h  t o  h a v e  a l o w e r  f o o d  i n t a k e ,  as  t h e y  

s p e n t  a p r o p o r t i o n  o f  t h e i r  t i m e  i n  t h e  c e n t r e  o f  t h e  

t a n k s ,  a w a y  f r o m  f o o d  s u p p l i e s ,  r a t h e r  t h a n  o n  t h e  p a t c h e s .  

T h i s  e x p e r i m e n t  c o u l d  be  m a d e  c o n s i d e r a b l y  m o r e  c o n c l u s i v e  

i f  i t  w e r e  p o s s i b l e  t o  f o l l o w  e a c h  f i s h  t h r o u g h o u t  t h e  

t r i a l  p e r i o d .  T h i s  w o u l d  p r o v i d e  i n f o r m a t i o n  o n  t h e

p r o p o r t i o n  o f  t i m e  s p e n t  b y  e a c h  f i s h  i n  t h e  c e n t r e  o f  t h e  

t a n k ,  a n d  w o u l d  a l s o  m a k e  i t  p o s s i b l e  t o  a s c e r t a i n  w h e t h e r  

i n d i v i d u a l  s t o n e l o a c h  d i f f e r  i n  t h e i r  s u s c e p t i b i l i t y  t o  

i n t e r f e r e n c e  ( s e e  S u t h e r l a n d  & P a r k e r  1 9 8 5 ) .

I t  wa s  n o t  o r i g i n a l l y  i n t e n d e d ,  i n  E x p e r i m e n t  4 ,  t o  m a k e  

q u a n t i t a t i v e  p r e d i c t i o n s  f o r  r e s i d e n c e  t i m e ,  n o r  i n d e e d  t o  

c o n s i d e r  t h e  M a r g i n a l  V a l u e  T h e o r e m  ( C h a r n o v  1 9 7 6 ) .  T h e  

e x p e r i m e n t  wa s  c o n c e i v e d  s i m p l y  as  a c o n t r o l  e x p e r i m e n t ,  s o  

some e x c u s e  c a n  be  ma d e  f o r  t h e  r a t h e r  i n s u b s t a n t i a l  n a t u r e  

o f  t h e  d a t a .  H o w e v e r ,  t h e  f a i l u r e  o f  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  

t h e o r e m  t o  c o r r e c t l y  p r e d i c t  r e s i d e n c e  t i m e  a t  g r o u p  s i z e s  

o t h e r  t h a n  t h a t  o f  a s i n g l e  i n d i v i d u a l  s u g g e s t s  a 

p o t e n t i a l l y  i m p o r t a n t  a r e a  f o r  f u r t h e r  s t u d y .

F i n a l l y ,  i t  w o u l d  be  i n t e r e s t i n g  t o  s t u d y  s t o n e l o a c h
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f o r a g i n g  i n  n a t u r e ,  o r  a t  l e a s t  i n  l a r g e r ,  m o r e  n a t u r a l  

c o n d i t i o n s  i n  t h e  l a b o r a t o r y .  T h e  e n v i r o n m e n t  w a s ,  o f  

n e c e s s i t y ,  m u c h  s i m p l i f i e d ,  a n d  t h e  e x p e r i m e n t s  w e r e  b e s e t  

w i t h  d i f f i c u l t i e s  a r i s i n g  f r o m  t h e  n e e d  t o  e m p l o y  i n f r a - r e d  

l i g h t i n g  a n d  v i d e o  e q u i p m e n t ,  w h i c h  g r e a t l y  l i m i t e d  t h e  

p o s s i b l e  d e f i n i t i o n  o f  v i d e o  r e c o r d i n g s .

V e r y  l i t t l e  i s  k n o w n  o f  t h e  b e h a v i o u r  o f  t h e  s t o n e l o a c h  i n  

i t s '  n a t u r a l  h a b i t a t .  I t  i s  v e r y  l i k e l y  t h a t  t h e

c r e p u s c u l a r  n a t u r e  o f  i t s '  a c t i v i t y  p a t t e r n  w i l l  p r e s e n t  a 

m a j o r  o b s t a c l e  t o  an i n c r e a s e  i n  t h e  k n o w l e d g e  o f  t h e  

s p e c i e s '  b e h a v i o u r  i n  m o r e  n a t u r a l  s u r r o u n d i n g s .

7 . 6  S u m m a r y  o f  t h e  e f f e c t s  o f  g r o u p  s i z e  on  s t o n e l o a c h  

f o r a g i n g  b e h a v i o u r

An i n c r e a s e  i n  g r o u p  s i z e  h a s  b o t h  i n h e r e n t  c o s t s  a n d  

b e n e f i t s  t o  a f o r a g i n g  s t o n e l o a c h .  Among  t h e  c o s t s  a r e  an 

i n c r e a s e  i n  c o m p e t i t i o n ,  a n d  a p o s s i b i l i t y  o f  i n t e r f e r e n c e  

b e t w e e n  c o m p e t i t o r s ,  t o  w h i c h  some i n d i v i d u a l s  may  be  m o r e  

s u s c e p t i b l e  t h a n  o t h e r s .

B e n e f i t s  i n c l u d e  t h e  m o r e  r a p i d  l o c a t i o n  o f  a f o o d  s u p p l y ,  

a l t h o u g h  h e r e  some may  b e n e f i t  m o r e  t h a n  o t h e r s ,  a g r e a t e r  

s e n s i t i v i t y  t o  p a t c h  p r o f i t a b i l i t y ,  a g r e a t e r  e m p h a s i s  on  

s a m p l i n g  o f  t h e  e n v i r o n m e n t ,  a n d  a p o s s i b i l i t y  o f  a g r e a t e r  

l e v e l  o f  o v e r a l l  v i g i l a n c e .

T he  w a y s  i n  w h i c h  g r o u p  s i z e  a f f e c t s  t h e  f o r a g i n g  o f  

s t o n e l o a c h  a r e  i n e v i t a b l y  d e t e r m i n e d  t o  some d e g r e e  b y  t h e
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n o n - v i s u a l  n a t u r e  o f  t h e  f i s h ' s  f o r a g i n g .  An e x a m p l e  o f  

t h i s  i s  t h e  m u c h  l o n g e r  t i m e  s p a n  o v e r  w h i c h  c h a n g e s  

o c c u r r e d ,  w h e n  c o m p a r i s o n s  a r e  made  w i t h  s t u d i e s  o f  

v i s u a l l y  f o r a g i n g  s p e c i e s .  H o w e v e r ,  i t  s e e m s  t h a t  t h e  

f o r a g i n g  b e h a v i o u r  o f  a s o c i a l  g r o u p  o f  s t o n e l o a c h  c a n  be  

a f f e c t e d  b y  a l t e r a t i o n s  i n  g r o u p  s i z e  i n  m u c h  t h e  same w a y  

as  t h a t  o f  a v i s u a l l y  f o r a g i n g  f i s h  s p e c i e s .



145

L I T E R A T U R E  C I T E D

B a r n a r d ,  C.  J .  1 9 8 0 .  F l o c k  f e e d i n g  a n d  t i m e  b u d g e t s  i n  t h e  
h o u s e  s p a r r o w ,  Passer domesticus, L . .  Animal 
Behaviour, 2 8 ,  2 9 5 - 3 0 9 .

B a r n a r d ,  C.  J .  & S i b l y ,  R.  M. 1 9 8 1 .  P r o d u c e r s  a n d
s c r o u n g e r s :  a g e n e r a l  m o d e l  a n d  i t s  a p p l i c a t i o n s  t o
c a p t i v e  f l o c k s  o f  h o u s e  s p a r r o w s .  Animal Behaviour, 
2 9 ,  5 4 3 - 5 5 0 .

B a t e s o n ,  W. 1 8 9 0 .  T h e  s e n s e  o r g a n s  a n d  p e r c e p t i o n s  o f
f i s h e s ;  w i t h  r e m a r k s  on  t h e  s u p p l y  o f  b a i t .  Journal  o f  
the Marine Biological Association UK. , 1 ,  2 2 5 - 2 5 8 .

B e r t r a m ,  B.  C.  R.  1 9 7 8 .  L i v i n g  i n  g r o u p s :  p r e d a t o r s  a n d
p r e y .  I n :  Behavioural Ecology: An Evolutionary
Approach. E d .  b y  J .  R. K r e b s  & N.  B.  D a v i e s .  O x f o r d :  
B l a c k w e l l .

B e r t r a m ,  B . C.  R.  1 9 8 0 .  V i g i l a n c e  a n d  g r o u p  s i z e  i n
o s t r i c h e s .  Animal Behaviour, 2 8 ,  2 7 8 - 2 8 6 .

B l e c k m a n n ,  H . I n  P r e s s .  T h e  r o l e  o f  t h e  l a t e r a l  l i n e  i n  
f i s h  b e h a v i o u r .  I n :  The Behaviour  o f  Teleost Fishes.
E d .  b y  T .  J .  P i t c h e r .  B e c k e n h a m :  G r o o m  H e l m .

B r y a n t ,  D.  M.  1 9 7 9 .  E f f e c t s  o f  p r e y  d e n s i t y  a n d  s i t e
c h a r a c t e r  on  e s t u a r y  u s a g e  b y  o v e r w i n t e r i n g  w a d e r s
( C h a r a d r i i ) .  Estuarine and Coastal Marine Science, 9 ,
3 6 9 - 3 8 4 .

B u r d e y r o n ,  H.  & B u i s s o n ,  B.  1 9 8 2 .  On a c i r c a d i a n
e n d o g e n o u s  l o c o m o t o r  r h y t h m  o f  l o a c h e s  (Noemacheilus 
barbatulus  L . ,  P i s c e s ,  C o b i t i d a e ) .  Zoologische 
Jahrbuecher. Abteilung fuer Allgemeine Zoologie und
Physiologie der Tiere, 8 6 , 8 2 - 8 9 .

C a r a c o ,  T .  1 9 7 9 .  T i m e  b u d g e t i n g  a n d  g r o u p  s i z e :  a t e s t  o f
t h e o r y .  Ecology, 6 0 ,  6 1 8 - 6 2 7 .

C a r a c o ,  T .  1 9 8 0 .  S t o c h a s t i c  d y n a m i c s  o f  a v i a n  f o r a g i n g
f l o c k s .  American Naturalist, 1 1 5 ,  2 6 2 - 2 7 5 .

C a r a c o ,  T .  1 9 8 3 .  W h i t e - c r o w n e d  s p a r r o w s  {Zonotrichia
leucophrys):  f o r a g i n g  p r e f e r e n c e s  i n  a r i s k y
e n v i r o n m e n t .  Behavioral Ecology and Sociobiology, 12, 
6 3 - 6 9 .

C a r a c o ,  T .  & C h a s i n ,  M. 1 9 8 4 .  F o r a g i n g  p r e f e r e n c e s :
r e s p o n s e  t o  r e w a r d  s k e w .  Animal Behaviour,  3 2 ,  7 6 - 8 5 .

C a r a c o ,  T . ,  M a r t i n d a l e ,  S.  & W h i t t a m ,  T . S .  1 9 8 0 .  An
e m p i r i c a l  d e m o n s t r a t i o n  o f  r i s k - s e n s i t i v e  f o r a g i n g  
p r e f e r e n c e s .  Animal Behaviour, 2 8 ,  8 2 0 - 8 3 0 .

C a r a c o ,  T . ,  M a r t i n d a l e ,  S.  & P u l l i a m ,  H . R . 1 9 8 0 .  A v i a n
t i m e  b u d g e t s  a n d  d i s t a n c e  t o  c o v e r .  Auk, 9 7 ,  8 7 2 - 8 7 5



146

C h a r n o v ,  E.  L .  1 9 7 3 .  O p t i m a l  f o r a g i n g :  some t h e o r e t i c a l
e x p l o r a t i o n s .  U n p u b l i s h e d  P h . D .  t h e s i s ,  U n i v e r s i t y  o f  
W a s h i n g t o n .

C h a r n o v ,  E.  L .  1 9 7 6 .  O p t i m a l  f o r a g i n g ;  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  
t h e o r e m .  Theoretical Population Biology, 9 ,  1 2 9 - 1 3 6 .

C h a r n o v ,  E . L . ,  O r i a n s ,  G.  H . & H y a t t ,  K.  1 9 7 6 .  E c o l o g i c a l  
i m p l i c a t i o n s  o f  r e s o u r c e  d e p r e s s i o n .  American 
Naturalist.  1 1 0 ,  2 4 7 - 2 5 9 .

C l a r k ,  C . W. & M a n g e l ,  M.  1 9 8 4 .  F o r a g i n g  a n d  f l o c k i n g  
s t r a t e g i e s :  i n f o r m a t i o n  i n  an  u n c e r t a i n  e n v i r o n m e n t .
American Naturalist, 1 2 3 ,  6 2 6 - 6 4 1 .

C l a r k ,  F . & I s o n ,  S.  J .  I n  P r e p a r a t i o n .  
R u t l a n d  W a t e r  b y  O l i g o c h a e t e s .

C o l o n i s a t i o n  o f

C o w i e ,  R.  J .  1 9 7 7 .  O p t i m a l  f o r a g i n g  i n  g r e a t  t i t s  {Parus 
major). Nature, 2 6 8 ,  1 3 7 - 1 3 9 .

C o w i e .  R . J .  & K r e b s ,  J .  R.  1 9 7 9 .  O p t i m a l  f o r a g i n g  i n
p a t c h y  e n v i r o n m e n t s .  I n :  Population Dynamics. Ed .  by
R.  M. A n d e r s o n ,  R.  D.  T u r n e r  & L . R . T a y l o r .  O x f o r d :  
B l a c k w e l l .

D a v i e s ,  N.  B.  & H a l l i d a y ,  T .  R.  1 9 7 9 .  C o m p e t i t i v e  m a t e
s e a r c h i n g  i n  common t o a d s ,  Bufo bu-Fo. Animal
Behaviour, 2 7 ,  1 2 5 3 - 1 2 6 7 .

D i j k g r a a f ,  S.  1 9 6 2 .  T h e  f u n c t i o n i n g  a n d  s i g n i f i c a n c e  o f  
t h e  l a t e r a l  l i n e  o r g a n s .  Biological Reviews, 3 8 ,
5 1 - 1 0 5 .

E m l e n , J .  M. 1 9 6 6 .  T h e  r o l e  o f  t i m e  a n d  e n e r g y  i n  f o o d  
p r e f e r e n c e .  American Naturalist, 1 0 0 ,  6 1 1 - 6 1 7 .

E n s , B.  J .  & G o s s - C u s t a r d , J .  D.  1 9 8 4 .  I n t e r f e r e n c e
b e t w e e n  o y s t e r c a t c h e r s , Haematopus ostralegus, f e e d i n g  
o n  m u s s e l s ,  Mytilus edulis, o n  t h e  E x e  e s t u a r y .  
Journal  o f  Animal Ecology, 5 3 ,  2 1 7 - 2 3 1 .

F i l e k ,  V .  W. 1 9 6 0 .  V e r g l e i c h e n d e  v e r h a l t e n s s t u d i e n  an  
g r u n d f i s c h e n . Zietschrift  f u r  Tierpsychologie, 1 7 ,
4 2 0 - 4 2 6 .

F r a s e r ,  D.  F . & S i s e ,  T .  E.  1 9 8 0 .  O b s e r v a t i o n s  o n  s t r e a m  
m i n n o w s  i n  a p a t c h y  e n v i r o n m e n t :  a t e s t  o f  a t h e o r y  o f
h a b i t a t  d i s t r i b u t i o n .  Ecology, 6 1 ,  7 9 0 - 7 9 7 .

F r e t w e l l ,  S.  D.  1 9 7 2 .  Populations in a Seasonal
Environment. P r i n c e t o n :  P r i n c e t o n  U n i v e r s i t y  P r e s s .

F r e t w e l l ,  S.  D.  & L u c a s ,  H.  L .  1 9 7 0 .  On t e r r i t o r i a l  
b e h a v i o u r  a n d  o t h e r  f a c t o r s  i n f l u e n c i n g  h a b i t a t  
d i s t r i b u t i o n  i n  b i r d s .  I .  T h e o r e t i c a l  d e v e l o p m e n t .  
Acta Biotheoretica , 1 9 ,  1 6 - 3 6 .



147

G i b b .  J .  A .  1 9 5 8 .  P r e d a t i o n  b y  t i t s  a n d  s q u i r r e l s  on  t h e  
e u c o s m i d  Ernarmonia conicolana  ( H e y l . ) .  Journal  o f  
Animal Ecology, 2 7 .  2 7 5 - 2 9 6 .

G i b b ,  3. A .  1 9 6 0 .  P o p u l a t i o n s  o f  t i t s  a n d  g o l d c r e s t s  a n d  
t h e i r  f o o d  s u p p l y  i n  p i n e  p l a n t a t i o n s .  Ibis, 1 0 2 ,  
1 6 3 - 2 0 8 .

G o d i n ,  J - G .  J .  & K e e n l e y s i d e ,  M.  H . A .  1 9 8 4 .  F o r a g i n g  on  
p a t c h i l y  d i s t r i b u t e d  p r e y  b y  a c i c h l i d  f i s h  ( T e l e o s t e i ,  
C i c h l i d a e ) :  a t e s t  o f  t h e  i d e a l  f r e e  d i s t r i b u t i o n
t h e o r y .  Animal Behaviour, 3 2 ,  1 2 0 - 1 3 1 .

G o s s - C u s t a r d ,  3. D.  1 9 7 0 a .  T h e  r e s p o n s e s  o f  r e d s h a n k s
(Tringa totanus ( L . ) )  t o  s p a t i a l  v a r i a t i o n  i n  t h e  
d e n s i t y  o f  t h e i r  p r e y .  Journal  o f  Animal Ecology, 3 9 ,
9 1 - 1 1 3 .

G o s s - C u s t a r d ,  J .  D.  1 9 7 0 b .  F e e d i n g  d i s p e r s a l  i n  some
o v e r w i n t e r i n g  w a d i n g  b i r d s .  I n :  Social Behaviour in 
Birds and Mammals. E d .  b y  J .  H . C r o o k .  L o n d o n :  
A c a d e m i c  P r e s s .

G o s s - C u s t a r d ,  J .  D. 1 9 7 6 .  V a r i a t i o n  i n  t h e  d i s p e r s i o n  o f  
r e d s h a n k  Tringa totanus  on  t h e i r  w i n t e r  f e e d i n g  
g r o u n d s .  Ibis, 1 1 8 ,  2 5 7 - 2 6 3 .

G o s s - C u s t a r d ,  J .  D.  1 9 7 7 a .  P r e d a t o r  r e s p o n s e s  a n d  p r e y
m o r t a l i t y  i n  r e d s h a n k  Tringa totanus  ( L . )  a n d  a
p r e f e r r e d  p r e y ,  Corophium volutator  ( P a l l a s ) .  Journal 
o f  Animal Ecology, 4 6 ,  2 1 - 3 5 .

G o s s - C u s t a r d ,  3. D. 1 9 7 7 b .  T he  e c o l o g y  o f  t h e  W a s h .  I I I .  
D e n s i t y  r e l a t e d  b e h a v i o u r  a n d  t h e  p o s s i b l e  e f f e c t s  o f  
l o s s  o f  f e e d i n g  g r o u p s  on  w a d i n g  b i r d s  ( C h a r a d r i i ) .  
Journal  o f  Applied Ecology, 1 4 ,  7 2 1 - 7 3 9 .

G o s s - C u s t a r d ,  3. D.  1 9 8 0 .  C o m p e t i t i o n  f o r  f o o d  a n d
i n t e r f e r e n c e  amo n g  w a d e r s .  Ardea, 6 8 , 3 1 - 5 2 .

G r e e n ,  R.  F . 1 9 8 0 .  B a y e s i a n  b i r d s :  a s i m p l e  e x a m p l e  o f
O a t e n ’ s s t o c h a s t i c  m o d e l  o f  o p t i m a l  f o r a g i n g .
Theoretical Population Biology, 1 8 ,  2 4 4 - 2 5 6 .

G r e e n ,  R.  F . 1 9 8 4 .  S t o p p i n g  r u l e s  f o r  o p t i m a l  f o r a g e r s .
American Naturalist, 1 2 3 ,  3 0 - 4 0 .

H a r a ,  T .  J .  I n  P r e s s .  T h e  r o l e  o f  o l f a c t i o n  i n  f i s h
b e h a v i o u r .  I n :  The Behaviour  o f  Teleost Fishes. E d .
b y  T .  3. P i t c h e r .  B e c k e n h a m :  C r o o m  H e l m .

H a r d i n ,  G.  1 9 6 8 .  T h e  t r a g e d y  o f  t h e  c o m m o n s .  Science,
1 6 2 ,  1 2 4 3 -  1 248  .

H a r l e y ,  C.  B . 1 9 8 1 .  L e a r n i n g  t h e  e v o l u t i o n a r i l y  s t a b l e
s t r a t e g y .  Journal of Theoretical Biology, 8 9 ,  6 1 1 - 6 3 3

H a r p e r ,  D.  G.  C.  1 9 8 2 .  C o m p e t i t i v e  f o r a g i n g  i n  m a l l a r d s :
" i d e a l  f r e e "  d u c k s .  Animal Behaviour, 3 0 ,  5 7 5 - 5 8 4 .



148

H a r t ,  P.  J .  B.  I n  P r e s s .  F o r a g i n g  i n  t e l e o s t  f i s h .  I n :  
The Behaviour of Teleost Fish. E d .  b y  T . J .  P i t c h e r .  
B e c k e n h a m :  C r o o m  H e l m .

H a r t l e y ,  P.  H.  T . 1 9 4 8 .  F o o d  a n d  f e e d i n g  r e l a t i o n s h i p s  i n
a c o m m u n i t y  o f  f r e s h - w a t e r  f i s h e s .  Journal of Animal 
Ecology , 1 7 , 1 - 1 4 .

H u l l .  C . H.  & N i e ,  N.  H.  1 9 8 1 .  SPSS Update 7-9. New Y o r k :  
M c G r a w  H i l l .

H u t c h i n s o n ,  6 . E.  1 9 3 9 .  E c o l o g i c a l  o b s e r v a t i o n s  o n  t h e  
f i s h e s  o f  K a s h m i r  a n d  I n d i a n  T i b e t .  Ecological 
Monographs, 9 ,  1 4 5 - 1 8 2 .

H y s l o p ,  E.  J .  1 9 8 1 .  T h e  b i o l o g y  o f  t h e  s t o n e  l o a c h
Noemacheilus barbatulus  ( L .  1 7 5 8 )  a n d  o t h e r  s m a l l  f i s h
s p e c i e s  i n  t h e  R i v e r  O u z e l .  P h . D .  T h e s i s :  T h e  Open
U n i v e r s i t y .

K e n w a r d ,  R.  E.  1 9 7 8 .  Hawk s  a n d  d o v e s :  a t t a c k  s u c c e s s  a n d
s e l e c t i o n  i n  g o s h a w k  f l i g h t s  a t  w o o d  p i g e o n s .  Journal 
of Animal Ecology. 4 7 ,  4 4 9 - 4 6 6 .

K r e b s ,  3. R.  1 9 7 8 .  O p t i m a l  f o r a g i n g :  d e c i s i o n  r u l e s  f o r  
p r e d a t o r s .  I n :  Behavioural Ecology: An Evolutionary
Approach. E d .  b y  J .  R.  K r e b s  & N . B . D a v i e s .  O x f o r d :  
B l a c k w e l l .

K r e b s ,  J .  R.  & C o w i e ,  R.  J .  1 9 7 6 .  F o r a g i n g  s t r a t e g i e s  i n  
b i r d s .  Ardea, 6 4 ,  9 8 - 1 1 6 .

K r e b s ,  3. R . ,  H o u s t o n ,  A .  I .  & C h a r n o v ,  E.  L . 1 9 8 1 .  Some
r e c e n t  d e v e l o p m e n t s  i n  o p t i m a l  f o r a g i n g .  I n :  Foraging
Behavior. E d .  b y  A.  C.  K a m i l  & J .  D.  S a r g e n t .  New
Y o r k :  G a r l a n d  STPM P r e s s .

K r e b s ,  J .  R . ,  K a c e l n i k ,  A .  & T a y l o r ,  P.  J .  1 9 7 8 .  O p t i m a l
s a m p l i n g  b y  f o r a g i n g  b i r d s :  an  e x p e r i m e n t  w i t h  g r e a t  
t i t s  {Parus major). Nature, 2 7 5 ,  2 7 - 3 1 .

K r e b s ,  J .  R . ,  M a c R o b e r t s ,  M.  H.  & C u l l e n ,  J .  M.  1 9 7 2 .
F l o c k i n g  a n d  f e e d i n g  i n  t h e  g r e a t  t i t  Parus major-  an  
e x p e r i m e n t a l  s t u d y .  Ibis, 1 1 4 ,  5 0 7 - 5 3 0 .

K r e b s ,  3. R.  & M c C l e e r y , R.  H.  1 9 8 4 .  O p t i m i z a t i o n  i n
b e h a v i o u r a l  e c o l o g y .  I n :  Behavioural Ecology: An
Evolutionary Approach  ( 2 n d .  e d n . ) .  E d .  b y  J .  R.  K r e b s  
& N . B . D a v i e s .  O x f o r d :  B l a c k w e l l .

K r e b s ,  J .  R . ,  R y a n ,  J .  & C h a r n o v ,  E.  L .  1 9 7 4 .  H u n t i n g  by
e x p e c t a t i o n  o f  o p t i m a l  f o r a g i n g ?  A s t u d y  o f  p a t c h  u s e  
b y  c h i c k a d e e s .  Animal Behaviour, 2 2 ,  9 5 3 - 9 6 4 .

K r e b s ,  J .  R . ,  S t e p h e n s ,  D.  W. & S u t h e r l a n d ,  W. J .  1 9 8 3 .  
P e r s p e c t i v e s  i n  o p t i m a l  f o r a g i n g .  I n :  Perspectives in 
Ornithology.  E d .  b y  G . A.  C l a r k  & A.  H.  B u s h .  New
Y o r k :  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s .



149

L e h n e r ,  P .  N . 1 9 7 9 .  Handbook  o f  Ethological Methods.  New
Y o r k :  G a r l a n d  STPM P r e s s .

L e k a n d e r ,  B.  1 9 4 9 .  T h e  s e n s o r y  l i n e  s y s t e m  a n d  t h e  c a n a l
b o n e s  i n  t h e  h e a d  o f  some O s t a r i o p h y s i . Acta
Zoologica, 3 0 ,  1 - 1 3 1 .

L e n d r e m ,  D.  1 9 8 3 .  P r e d a t i o n  r i s k  a n d  v i g i l a n c e  i n  t h e  b l u e  
t i t .  Behavioral Ecology and Sociobiology, 1 3 ,  9 - 1 3 .

M a c A r t h u r ,  R . & P i a n k a ,  E.  1 9 6 6 .  On o p t i m a l  u s e  o f  a
p a t c h y  e n v i r o n m e n t .  American Naturalist, 1 0 0 ,  6 0 3 - 6 0 9 .

M a g u r r a n ,  A .  E.  1 9 8 4 .  G r e g a r i o u s  g o l d f i s h .  New Scientist
9 / 8 /  1 9 8 4 .  3 2 - 3 3  .

M a g u r r a n ,  A .  E . ,  O u l t o n , W. J .  & P i t c h e r ,  T .  J .  1 9 8 5 .
V i g i l a n t  b e h a v i o u r  a n d  s h o a l  s i z e  i n  m i n n o w s .  
Zeitschrift  f u r  Tierpsychologie, 6 7 ,  1 6 7 - 1 7 8 .

M a g u r r a n ,  A .  E . & P i t c h e r ,  T .  J .  1 9 8 3 .  F o r a g i n g ,  t i m i d i t y  
a n d  s h o a l  s i z e  i n  m i n n o w s  a n d  g o l d f i s h .  Behavioral 
Ecology and Sociobiology, 1 2 ,  1 4 7 - 1 5 2 .

M a i t l a n d ,  P.  S.  1 9 6 5 .  T h e  f e e d i n g  r e l a t i o n s h i p s  o f  s a l m o n ,  
t r o u t ,  m i n n o w s ,  s t o n e  l o a c h  a n d  t h r e e - s p i n e d  
s t i c k l e b a c k s  i n  t h e  R i v e r  E n d r i c k ,  S c o t l a n d .  Journal 
of Animal Ecology, 3 4 ,  1 0 9 - 1 3 3 .

M a y n a r d  S m i t h ,  J .  1 9 7 2 .  On Evolution. 
E d i n b u r g h  U n i v e r s i t y  P r e s s .

E d i n b u r g h  :

M a y n a r d  S m i t h ,  J .  1 9 8 2 .  Evolution and the Theory of Games 
C a m b r i d g e :  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s .

M c F a r l a n d ,  D.  J .  & H o u s t o n ,  A .  I .  1 9 8 1 .  Quantitative 
Ethology. L o n d o n :  P i t m a n .

M c N a i r ,  3. N.  1 9 8 2 .  O p t i m a l  g i v i n g  u p  t i m e s  a n d  t h e
m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m .  American Naturalist, 1 1 9 ,
5 1 1 - 5 2 9 .

M c N a i r ,  J .  N.  1 9 8 3 .  A c l a s s  o f  p a t c h  u s e  s t r a t e g i e s .
American Zoologist , 2 3 ,  3 0 3 - 3 1 3 .

M c N a m a r a ,  J .  1 9 8 2 .  O p t i m a l  p a t c h  u s e  i n  a s t o c h a s t i c
e n v i r o n m e n t .  Theoretical Population Biology, 2 1 ,
2 6 9 - 2 8 8 .

M c N a m a r a ,  J .  & H o u s t o n ,  A.  1 9 8 5 .  A s i m p l e  m o d e l  o f  
i n f o r m a t i o n  u s e  i n  t h e  e x p l o i t a t i o n  o f  p a t c h i l y  
d i s t r i b u t e d  p r e y .  Animal Behaviour, 3 3 ,  5 5 3 - 5 6 0 .

M i l i n s k i ,  M.  1 9 7 9 .  An e v o l u t i o n a r i l y  s t a b l e  f e e d i n g
s t r a t e g y  i n  s t i c k l e b a c k s .  Zeitschrift fur
Tierpsychologie, 5 1 ,  3 6 - 4 0 .

M i l i n s k i ,  M.  1 9 8 4 .  C o m p e t i t i v e  r e s o u r c e  s h a r i n g :  an
e x p e r i m e n t a l  t e s t  o f  a l e a r n i n g  r u l e  f o r  E S S s .  Animal 
Behaviour. 3 2 ,  2 3 3 - 2 4 2 .



150

M i l i n s k i ,  M.  I n  P r e s s .  R i s k  o f  p r e d a t i o n  t a k e n  b y
p a r a s i t i s e d  s t i c k l e b a c k s  u n d e r  c o m p e t i t i o n  f o r  f o o d .  
Behaviour .

M i l i n s k i ,  M.  & H e l l e r ,  R.  1 9 7 8 .  I n f l u e n c e  o f  a p r e d a t o r  on
t h e  o p t i m a l  f o r a g i n g  b e h a v i o u r  o f  s t i c k l e b a c k s  
{Gasterosteus aculeatus). Nature,  2 7 5 ,  6 4 2 - 6 4 4 .

H u n g e r ,  J .  C.  1 9 8 4 .  O p t i m a l  f o r a g i n g ?  P a t c h  u s e  b y  h o r n e d  
l i z a r d s  ( I g u a n i d a e :  Phrynosoma). American Naturalist,
1 23 , 6 5 4 - 6 8 0  .

N e i l l ,  S.  R.  S t . J .  & C u l l e n ,  J . M . 1 9 7 4 .  E x p e r i m e n t s  on
w h e t h e r  s c h o o l i n g  by  t h e i r  p r e y  a f f e c t s  t h e  h u n t i n g  
b e h a v i o u r  o f  c e p h a l o p o d  a n d  f i s h  p r e d a t o r s .  Journal 
of the Zoological Society of London,  1 7 2 ,  5 4 9 - 5 6 9 .

N e v e u ,  A .  1 9 8 1 .  R y t h m e  a l i m e n t a i r e  e t  r e l a t i o n s  t r o p h i q u e s  
C h e z  1 " a n g u i l l e  {Anguilla anguilla  L . ) ,  l a  l o c h e  
f r a n c h e  {Nemacheilus barbatulus  L . ) ,  l e  v a i r o n  
{Phoxinus phoxinus  L . )  e t  l e  g o u j o n  {Gobio gobio  L . )  
d a n s  d e s  c o n d i t i o n s  n a t u r e l l e s .  Bulletin. Centre 
d'Etudes et de Recherches Scientifiques (Biarritz),  1 3 ,  
4 3 1 - 4 4 4 .

O a t e n ,  - A .  1 9 7 7 .  O p t i m a l  f o r a g i n g  i n  p a t c h e s :  a c a s e  f o r
s t o c h a s t i c i t y . Theoretical Population Biology, 1 2 ,
2 6 3 - 2 8 5 .

0 C o n n o r ,  R . 3. & B r o w n ,  R.  A .  1 9 7 7 .  P r e y  d e p l e t i o n  a n d  
f o r a g i n g  s t r a t e g y  i n  t h e  o y s t e r c a t c h e r  {Haematopus 
ostralegus). Oecologia, 2 7 ,  7 5 - 9 2 .

P a r k e r ,  6 . A .  1 9 7 0 .  T h e  r e p r o d u c t i v e  b e h a v i o u r  a n d  t h e
n a t u r e  o f * s e x u a l  s e l e c t i o n  i n  Scatophaga stercoraria  L .  
( D i p t e r a :  S e a t o p h a g i d a e ) .  I I .  T h e  f e r t i l i s a t i o n  r a t e
a n d  t h e  s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  r e l a t i o n s h i p s  o f  e a c h  s e x  
a r o u n d  t h e  s i t e  o f  m a t i n g  a n d  o v i p o s i t i o n .  Journal of 
Animal Ecology, 3 9 ,  2 0 5 - 2 2 8 .

P a r k e r ,  G.  A.  1 9 7 4 .  T h e  r e p r o d u c t i v e  b e h a v i o u r  a n d  t h e
n a t u r e  o f  s e x u a l  s e l e c t i o n  i n  Scatophaga stercoraria  L .  
( D i p t e r a :  S e a t o p h a g i d a e ) .  I X .  S p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f
f e r t i l i s a t i o n  r a t e s  a n d  e v o l u t i o n  o f  m a l e  s e a r c h  
s t r a t e g y  w i t h i n  t h e  r e p r o d u c t i v e  a r e a .  Evolution, 2 8 ,
9 3 - 1 0 8 .

P a r k e r ,  G.  A .  1 9 7 8 .  S e a r c h i n g  f o r  m a t e s .  I n :  Behavioural 
Ecology: An Evolutionary Approach. E d .  b y  J .  R.  K r e b s  
& N . B . D a v i e s .  O x f o r d :  B l a c k w e l l .

P a r k e r ,  G . A .  1 9 8 4 .  E v o l u t i o n a r i l y  s t a b l e  s t r a t e g i e s .  I n :  
Behavioural Ecology: An Evolutionary Approach  ( 2 n d .
e d n . ) .  E d .  b y  J .  R.  K r e b s  & N . B . D a v i e s .  O x f o r d :
B l a c k w e l l .



151

P a r k e r ,  G.  A .  1 9 8 5 .  P o p u l a t i o n  c o n s e q u e n c e s  o f
e v o l u t i o n a r i l y  s t a b l e  s t r a t e g i e s .  I n :  Behavioural
Ecology. E d .  b y  R.  M.  S i b l y  & R . H . S m i t h .  O x f o r d :  
B l a c k w e l l .

P e r r i n ,  J .  F . 1 9 8 0 .  S t r u c t u r e  e t  f o n c t i o n n e m e n t  d e s
e c o s y s t e m e s  d u  H a u t - R h o n e  F r a n ç a i s .  14 -  E t u d e  d e s  
p r e f e r e n c e s  a l i m e n t a i r e s  d e  l a  l o c h e  f r a n c h e  
{Noemacheilus barbatulus  L . )  p a r  u n e  m é t h o d e  d e s  p o i n t s  
m o d i f e e .  Hydrobiologia, 7 1 ,  2 1 7 - 2 2 4 .

P i t c h e r ,  T .  J .  1 9 8 3 .  H e u r i s t i c  d e f i n i t i o n s  o f  f i s h
s c h o o l i n g  b e h a v i o u r .  Animal Behaviour,  3 1 ,  6 1 1 - 6 1 3 .

P i t c h e r ,  T . J .  I n  P r e s s .  T h e  f u n c t i o n s  o f  s h o a l i n g
b e h a v i o u r  i n  t e l e o s t s .  I n :  The Behaviour  o f  Teleost
Fishes. E d .  b y  T .  J .  P i t c h e r .  B e c k e n h a m :  C r o o m  H e l m .

P i t c h e r ,  T .  J .  & M a g u r r a n ,  A .  E.  1 9 8 3 .  S h o a l  s i z e ,  p a t c h  
p r o f i t a b i l i t y  a n d  i n f o r m a t i o n  e x c h a n g e  i n  f o r a g i n g  
g o l d f i s h .  Animal Behaviour.  3 1 ,  5 4 6 - 5 5 5 .

P i t c h e r ,  T .  J . ,  M a g u r r a n ,  A .  E.  & A l l a n ,  J .  R.  1 9 8 3 .
S h i f t s  o f  b e h a v i o u r  w i t h  s h o a l  s i z e  i n  C y p r i n i d s .  
Proceedings  o f  the British Freshwater Fisheries 
Conference, 3 ,  2 2 0 - 2 2 8 .

P i t c h e r ,  T .  J . ,  M a g u r r a n ,  A .  E.  & W i n f i e l d ,  I .  J .  1 9 8 2 .
F i s h  i n  l a r g e r  s h o a l s  f i n d  f o o d  f a s t e r .  Behavioral
Ecology and Sociobiology, 1 0 ,  1 4 9 - 1 5 1 .

P u l l i a m ,  H.  R.  1 9 7 3 .  On t h e  a d v a n t a g e s  o f  f l o c k i n g .
Journal of Theoretical Biology , 3 8 ,  4 1 9 - 4 2 2 .

P u l l i a m ,  H.  R.  & C a r a c o ,  T .  1 9 8 4 .  L i v i n g  i n  g r o u p s :  i s
t h e r e  an  o p t i m a l  g r o u p  s i z e ?  I n :  Behavioural Ecology: 
An Evolutionary Approach  ( 2 n d .  e d n . ) .  E d .  b y  J .  R. 
K r e b s  & N.  B.  D a v i e s .  O x f o r d :  B l a c k w e l l .

P u l l i a m ,  H.  R . ,  P y k e ,  G . H . & C a r a c o ,  T .  1 9 8 2 .  T h e  
s c a n n i n g  b e h a v i o u r  o f  J u n c o s :  a game t h e o r e t i c a l  
a p p r o a c h .  Journal of Theoretical Biology, 9 5 ,  8 9 - 1 0 3 .

P y k e ,  G.  H . 1 9 7 8 .  O p t i m a l  f o r a g i n g  i n  h u m m i n g b i r d s :
t e s t i n g  t h e  m a r g i n a l  v a l u e  t h e o r e m .  American 
Zoologist, 1 8 ,  7 3 9 - 7 5 2 .

P y k e ,  G . H . ,  P u l l i a m ,  H.  R.  & C h a r n o v ,  E.  L .  1 9 7 7 .  O p t i m a l  
f o r a g i n g :  a s e l e c t i v e  r e v i e w  o f  t h e o r y  a n d  t e s t s .  
Quarterly Review of Biology, 5 2 ,  1 3 7 - 1 5 4 .

R e g e l m a n n ,  K.  1 9 8 4 .  C o m p e t i t i v e  r e s o u r c e  s h a r i n g :  a 
s i m u l a t i o n  m o d e l .  Animal Behaviour, 3 2 ,  2 2 6 - 2 3 2 .

R o h l f ,  F . J .  & S o k a l ,  R.  R.  1 9 8 1 .  Statistical Tables  ( 2 n d .  
e d n . ) .  San F r a n c i s c o :  F r e e m a n .



152

S a u v o n s a a r i ,  J .  1 9 7 1 .  B i o l o g y  o f  t h e  s t o n e  l o a c h
Nemacheilus barbatula  L . i n  t h e  l a k e s  P a i j a n n e  a n d  
P a i k a n e v e s i ,  S o u t h e r n  F i n l a n d .  Annales Zoologici 
Fenneci , 8 ,  1 8 7 - 1 9 3 .

S c h o e n e r ,  T .  W. 1 9 7 1 .  T h e o r y  o f  f e e d i n g  s t r a t e g i e s .
Annual Review of Ecology and Systematics, 2 ,  3 6 9 - 4 0 4 .

S e g h e r s ,  B.  H.  1 9 8 1 .  F a c u l t a t i v e  s c h o o l i n g  b e h a v i o u r  i n  
t h e  s p o t t a i l  s h i n e r  {Notropis hudsonius):  p o s s i b l e
c o s t s  a n d  b e n e f i t s .  Environmental Biology of Fishes,
6 . 2 1 - 2 4 .

S i b l y ,  R.  M. 1 9 8 3 .  O p t i m a l  g r o u p  s i z e  i s  u n s t a b l e .  Animal 
Behaviour, 3 1 ,  9 4 7 - 9 4 8 .

S i h ,  A .  1 9 8 0 .  O p t i m a l  f o r a g i n g :  c a n  f o r a g e r s  b a l a n c e  t w o
c o n f l i c t i n g  d e m a n d s .  Science, 2 1 0 ,  1 04 1 -  1 0 4 3 .

S i l l i m a n ,  J . ,  S c o t t  M i l l s ,  G.  & A l d e n ,  S.  1 9 7 7 .  E f f e c t  o f  
f l o c k  s i z e  on  f o r a g i n g  a c t i v i t y  i n  w i n t e r i n g  
s a n d e r l i n g s .  Nilson Bulletin, 8 9 ,  4 3 4 - 4 3 8 .

S m i t h ,  J .  N.  M. & S w e a t m a n ,  H . P.  A .  1 9 7 4 .  F o o d  s e a r c h i n g  
b e h a v i o u r  o f  t i t m i c e  i n  p a t c h y  e n v i r o n m e n t s .  Ecology, 
55 , 1 2 1 6 -  1 2 3 2 .

S m y l y ,  W. J .  P.  1 9 5 5 .  On t h e  b i o l o g y  o f  t h e  s t o n e  l o a c h
Nemacheilus barbatula  ( L . ) .  Journal of Animal Ecology, 
24 , 1 6 7 -  1 8 6 .

S o k a l ,  R.  R.  & R o h l f ,  F . J .  1 9 8 1 .  
San F r a n c i s c o :  F r e e m a n .

Biometry  ( 2 n d .  e d n .

S t e r b a , G . 1 9 5 8 .  D i e  s c h m e r l e n a r t i g e n  ( C o b i t i d a e ) .  I n :  R.
D e m o l l  & H . N . M a y e r .  Handbuch der Binnenfischerei 
Mitteleuropas, 3 ( 9 ) ,  2 0 1 - 2 3 1 .

S t r e e t ,  N.  E.  & H a r t ,  P.  J .  B .  ( I n  P r e s s ) .  G r o u p  s i z e  a n d  
p a t c h  l o c a t i o n  b y  t h e  s t o n e l o a c h  {Noemacheilus 
barbatulus)-  a n o n - v i s u a l l y  f o r a g i n g  p r e d a t o r .  Journal 
of Fish Biology.

S t r e e t ,  N.  E . ,  M a g u r r a n ,  A .  E.  & P i t c h e r ,  I .  J .  1 9 8 4 .  T h e  
e f f e c t s  o f  i n c r e a s i n g  g r o u p  s i z e  on  h a n d l i n g  t i m e  i n  
g o l d f i s h ,  Carassius auratus  L . .  Journal of Fish 
Biology, 2 5 ,  5 6 1 - 5 6 6 .

S t u d d ,  M . ,  M o n t g o m e r i e ,  R.  D.  & R o b e r t s o n ,  R.  J .  1 9 8 3 .
G r o u p  s i z e  a n d  p r e d a t o r  s u r v e i l l a n c e  i n  f o r a g i n g  h o u s e  
s p a r r o w s  Passer domesticus. Canadian Journal of 
Zoology, 6 1 ,  2 2 6 - 2 3 1 .

S u t h e r l a n d ,  W. J .  1 9 8 3 .  A g g r e g a t i o n  a n d  t h e  " i d e a l  f r e e "  
d i s t r i b u t i o n .  Journal of Animal Ecology, 5 2 ,  8 2 1 - 8 2 8 .

S u t h e r l a n d ,  W. J .  & P a r k e r ,  G . A .  1 9 8 5 .  D i s t r i b u t i o n  o f  
u n e q u a l  c o m p e t i t o r s .  I n :  Behavioural Ecology. E d .  b y
R. M. S i b l y  & R . H . S m i t h .  O x f o r d :  B l a c k w e l l .



153

W e i h s ,  D.  1 9 7 3 .  H y d r o m e c h a n i c s  a n d  f i s h  s c h o o l i n g .
Nature, 2 4 1 ,  2 9 0 - 2 9 1 .

W e l t o n ,  J .  S . ,  M i l l s ,  C.  A.  & R e n d l e ,  E.  L .  1 9 8 3 .  F o o d  a n d  
h a b i t a t  p a r t i t i o n i n g  i n  t w o  s m a l l  b e n t h i c  f i s h e s ,  
Noemacheilus barbatulus  ( L ) .  a n d  Cottus gobio  L . .  
Archiv fur Hydrobiologie, 9 7 ,  4 3 4 - 4 5 4 .

W e r n e r ,  E.  E.  & M i t t e l b a c h ,  G.  G.  1 9 8 1 .  O p t i m a l  f o r a g i n g :  
f i e l d  t e s t s  o f  d i e t  c h o i c e  a n d  h a b i t a t  s w i t c h i n g .  
American Zoologist, 2 1 ,  8 1 3 - 8 2 9 .

W h e e l e r ,  A .  1 9 7 8 .  Key to the Fishes of Northern Europe. 
L o n d o n :  F r e d e r i c k  W a r n e .

W h i t h a m ,  T .  G.  1 9 7 9 .  T e r r i t o r i a l  b e h a v i o u r  o f  Pemphigus 
g a l l  a p h i d s .  Nature. 2 7 9 ,  3 2 4 - 3 2 5 .

W h i t h a m ,  T .  G.  1 9 8 0 .  T h e  t h e o r y  o f  h a b i t a t  s e l e c t i o n :
e x a m i n e d  a n d  e x t e n d e d  u s i n g  Pemphigus  a p h i d s .  American 
Naturalist, 1 1 5 ,  4 4 9 - 4 6 6 .

Z a c h ,  R . & F a l l s ,  J .  B.  1 9 7 6 .  O v e n b i r d  ( A v e s :  P a r u l i d a e )
h u n t i n g  b e h a v i o r  i n  a p a t c h y  e n v i r o n m e n t .  Canadian 
Journal of Zoology, 5 4 ,  1 8 6 3 - 1 8 7 9 .

Z w a r t s ,  L . 1 9 7 4 .  Vogels van het Brakke Getijgebeid. 
A m s t e r d a m .

Z w a r t s ,  L .  1 9 7 6 .  D e n s i t y - r e l a t e d  p r o c e s s e s  i n  f e e d i n g
d i s p e r s i o n  a n d  f e e d i n g  a c t i v i t y  o f  t e a l  {Anas crecca). 
Ardea, 6 4 ,  1 9 2 - 2 0 9 .

Z w a r t s ,  L . 1 9 7 8 .  I n t r a -  a n d  i n t e r - s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r
s p a c e  i n  a o n e - p r e y  s i t u a t i o n .  B e r l i n :  I n t e r n a t i o n a l
O r n i t h o l o g i c a l  C o n g r e s s .



Group size and foraging in stoneloach, N o e m a c h e i l u s  b a r b a t u l u s ,
by Nigel E. Street.

The effects of group size on aspects of stoneloach foraging 
behaviour were • examined in laboratory experiments. Fish were 
observed under dark conditions, using infra red illumination 
and video equipment. Experiments were timed to coincide with 
the stoneloach's natural time of maximum activity, immediately 
after a period of artificially simulated dusk.
Individual stoneloach located a concealed food source more 
rapidly when group size was increased from one to five fish. 
Large quantitative differences were observed between fish', and 
those which were slow to locate food when alone remained poor 
when conspecifics were present.

Over a 9 0 0 sec period, individuals in groups of five fish spent 
a greater proportion of available time searching, and appeared 
to sample the environment more, when compared with individuals 
in groups of only two. An increase in sampling may have
counteracted the observed reduction in the number of feeding 
attempts by the fish in the larger groups, which resulted from 
the increased emphasis on searching.
Groups of both six and twelve fish, foraging in tanks 
comprising two feeding areas each containing a patch, and a 
central area where no food was available, distributed 
themselves roughly in accordance with the predictions of an
ideal free distribution when patches were equally profitable. 
When the patches differed in profitability in a ratio of either 
2:1 or 5:1, the number of fish found in the low profitability
area was as predicted. However, the number found in the high
profitability area fell below that predicted, due to the
presence of some individuals in the central area of the tanks. 
It is suggested that the latter individuals were found in the 
central area as a result of non-aggressive interference between 
individuals in the high profitability area.
Finally, the marginal value theorem was used to predict the
optimal patch residence time. The prediction was met in
experimental tests at a group size of one, but at group sizes
of two or five fish the observed time was significantly lower
than that predicted.


