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A bstr a ct

E c o s y st e m s c a n  u n d er g o a br u pt r e gi m e s hift s a s a r e s ult of  m a n y f a ct or s. S hift s b et w e e n t ur bi d a n d cl e ar w at er

st at e s ar e  w ell  u n d er st o o d f or  h u m a n-i m p a ct e d s h all o w l a k e s, b ut ar e  n ot  w ell  u n d er st o o d i n ot h er t y p e s of

l a k e s.  H er e  w e  u s e l o n g-t er m  d at a t o  d e s cri b e a br u pt s hift s i n  w at er cl arit y i n  Tr o ut L a k e, a n oli g otr o p hi c l a k e

wit h a l ar g el y  u n d e v el o p e d  w at er s h e d. F or s e v er al  d e c a d e s  m e a n s u m m er  w at er cl arit y a v er a g e d 4. 5  m, b ut t h e n

ar o u n d 2 0 0 7  w at er cl arit y s h ar pl y i n cr e a s e d a n d t h e “ cl e ar  w at er r e gi m e ” p er si st e d f or  n e arl y a  d e c a d e.  N utri e nt

a v ail a bilit y  di d  n ot e x pl ai n t h e s e c h a n g e s, b ut r at h er t h e y  w er e e x pl ai n e d b y a cl a s si c t o p- d o w n tr o p hi c c a s c a d e.

Ar o u n d 2 0 0 7, t h e  p o p ul ati o n of t h e a p e x  p el a gi c  pr e d at or, L a k e  Tr o ut, s u b st a nti all y i n cr e a s e d.  T hi s  w a s a c c o m-

p a ni e d b y a s h ar p  d e cli n e i n t h e l a k e ’s  m aj or  p el a gi c  pr e y fi s h, t h e z o o pl a n kti v or o u s  Ci s c o. I n t ur n, t h er e  w a s

a n i n cr e a s e i n l ar g e- b o di e d z o o pl a n kt o n t a x a ( c al a n oi d s, D a p h ni a ),  w hi c h r e d u c e d al g al bi o m a s s.  T hi s cl e ar  w at er

r e gi m e  w a s t h e n  di sr u pt e d i n 2 0 1 4 b y t h e i n v a si o n of a  pr e d at or y z o o pl a n kt o n, B yt h otr e p h e s c e d er str o e mi .  T hi s

i n v a si o n c orr e s p o n d e d t o str o n g i m p a ct s o n l o w er tr o p hi c l e v el s ( d e cr e a s e i n l ar g e- b o di e d z o o pl a n kt o n a n d

d e cr e a s e d  w at er cl arit y), b ut  m or e  mi n or i m p a ct s o n  hi g h er tr o p hi c l e v el s (i n cr e a s e d  Ci s c o,  d e cr e a s e d L a k e  Tr o ut

a b u n d a n c e s) — i n eff e ct r e v er si n g t h e tr o p hi c c a s c a d e a n d s hifti n g  Tr o ut L a k e t o a  n o v el e c o s y st e m st at e.  O ur

st u d y  pr o vi d e s a l o n g-t er m, e m piri c all y b a s e d e x a m pl e of s u c c e s si v e e c ol o gi c al r e gi m e s hift s t h at o c c urr e d fr o m

t h e ri s e of a n a p e x  pr e d at or a n d a  mi d-tr o p hi c l e v el i n v a si o n i n a n  u n d e v el o p e d, oli g otr o p hi c l a k e.

T h e tr a diti o n al c o n c e pt of e c o s yst e ms is t h at t h e y ar e r el a-

ti v el y st a bl e— t h er e c a n b e v ari a bilit y, b ut e c o s yst e ms t e n d t o

fl u ct u at e ar o u n d a n e q uili bri u m st at e.  Y et t h er e ar e c as es i n

w hi c h e c o s yst e ms  u n d er g o a br u pt r e gi m e s hifts fr o m o n e st at e

t o a n ot h er ( S c h eff er et al. 2 0 0 1; S c h eff er a n d  C ar p e nt er 2 0 0 3;

R at aj c z a k et al. 2 0 1 4). S u c h s hifts c a n  h a v e  dr a m ati c c o ns e-

q u e n c e s f or e n vir o n m e nt al  q u alit y a n d t h e  w ell- b ei n g of

h u m a ns  w h o r el y o n t h es e e c os yst e ms ( St e el e 1 9 9 8;  N y str ö m

et al. 2 0 0 0).  T h e  u n d erl yi n g t h e or y of e c os y st e m r e gi m e s hifts,

es p e ci all y r el ati n g t o alt er n ati v e st a bl e st at e s, i s  w ell- d e v el o p e d

( H olli n g 1 9 7 3; S c h eff er et al. 2 0 0 1; S c h eff er a n d  C ar p e nt er 2 0 0 3;

C olli e et al. 2 0 0 4).  M or e o v er, e x p eri m e nt al  m a ni p ul ati o ns of

e c os yst e ms  h a v e r e v e al e d i nsi g hts i nt o e c ol o gi c al t hr es h ol d s,

e arl y  w ar ni n g i n di c at ors, as  w ell as ot h er as p e cts of r e gi m e s hifts

( C ar p e nt er et al. 2 0 1 1;  C ar p e nt er a n d P a c e 2 0 1 8).  Y et asi d e fr o m

t h e  h a n df ul of oft e n- cit e d e x a m pl e s— c or al r e efs ( Gr a h a m

et al. 2 0 1 5), s h all o w e utr o p hi c l a k es ( S c h eff er et al. 1 9 9 3), a n d

d e s ert s ( F ol e y et al. 2 0 0 3),  w e  h a v e s ur prisi n gl y littl e  u n d erst a n d-

i n g of t h e  p h e n o m e n a of r e gi m e s hift s i n  n at ur al e c o s yst e ms,

es p e ci all y t h eir dri v ers, a n d  h o w c o m m o nl y t h e y o c c ur.

E xtr a cti n g s u c h i n si g ht s r e q uir es l o n g-t er m r e s e ar c h, i d e all y

s p a n ni n g  m ulti pl e tr o p hi c l e v el s. S u c h l o n g-t er m st u di es ar e r ar e.

Tr o p hi c c as c a d es ar e a f u n d a m e nt al c o n c e pt i n e c ol o g y a n d

c a n b e a dri v er of r e gi m e s hifts. I n a q u ati c e c os yst e ms, tr o p hi c

c as c a d e st u di es  h a v e l ar g el y f o c us e d o n t ur bi d a n d cl e ar  w at er

st at es i n  h u m a n-i m p a ct e d, s h all o w  w at er l a k es ( S c h eff er

et al. 1 9 9 3; J e p p es e n et al. 1 9 9 9; S c h eff er a n d J e p p es e n 2 0 0 7). I n

m a n y s yst e ms, tr o p hi c c as c a d es  h a v e b e e n  us e d t o  pr o m ot e a

cl e ar  w at er st at e b y r e m o v i n g z o o pl a n kti v or o us fi s h es a n d/ or

st o c ki n g pis ci v or o us fi s h es t o r e d u c e o v er all fi s h z o o pl a n kti v or y

( C ar p e nt er a n d  Kit c h ell 1 9 9 6;  K as pr z a k et al. 2 0 0 7; P ott h off

et al. 2 0 0 8;  H a et al. 2 0 1 3).  A cl assi c e x a m pl e of t his t o o k  pl a c e

i n L a k e  M e n d ot a,  M a dis o n,  Wis c o nsi n,  U S A,  w h er e t h e st o c ki n g

of pis ci v or o us  W all e y e a n d  N ort h er n Pi k e ( S a n d er vitr e us a n d

Es o x l u ci us , r es p e cti v el y) i n t h e l at e 1 9 8 0s t hr o u g h t h e 1 9 9 0s

i n cr e as e d t h e l a k e’s  w at er cl arit y b y d e cr e asi n g t h e a b u n d a n c e of

z o o pl a n kti v or o us  Y ell o w P er c h ( P er c a fl a v es c e ns ), a n d i n cr e asi n g

t h e a b u n d a n c e of l ar g e- b o di e d gr a zi n g z o o pl a n kt o n ( D a p h ni a
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p uli c ari a ) ( Kit c h ell 1 9 9 2). T his bi o m a ni p ul ati o n  w as s u c c essf ul

a n d l o n gst a n di n g,  u ntil t h e i n v asi o n of a pr e d at or y z o o pl a n k-

t o n, s pi n y  w at er fl e a ( B yt h otr e p h es c e d erstr o e mi;  B yt h otr e p h es h er e-

aft er) ( K or o v c hi ns k y a n d  Ar n ott 2 0 1 9) r e v ers e d t h e tr o p hi c

c as c a d e, a n d d e cr e as e d  w at er cl arit y b y 1  m ( W als h et al. 2 0 1 6,

2 0 1 7).  T his  hi g hli g hts  h o w e c os ys t e ms c a n e x p eri e n c e r a pi d e c o-

l o gi c al r e gi m e s hifts, es p e ci all y i n t h e  w a k e of c urr e nt e c os yst e m

t hr e ats i n cl u di n g i n v asi v e s p e ci es, cli m at e c h a n g e, a n d  p oll uti o n

( Est es et al. 2 0 1 1;  Bl ois et al. 2 0 1 3;  Hi nt z et al. 2 0 1 7).

B yt h otr e p h e s i s a  n ot ori o u s  mi d dl e-tr o p hi c l e v el i n v a d er t h at

c o n si st e ntl y  di sr u pt s f o o d  w e b s i n b ot h  n at ur al a n d

i m p o u n d e d l a k e s a n d a cr o s s e utr o p hi c a n d oli g otr o p hi c e n vi-

r o n m e nt s ( Str ail e a n d  H äl bi c h 2 0 0 0;  Y a n et al. 2 0 1 1;  Br o w n

et al. 2 0 1 2). B yt h otr e p h e s i niti all y i n v a d e d t h e L a ur e nti a n  Gr e at

L a k e s i n t h e e arl y 1 9 8 0 s a n d  h a v e c o nti n u e d t o s pr e a d t o

i nl a n d l a k e s ( Y a n et al. 2 0 1 1).  T h e y  pr e y  h e a vil y o n l ar g e-

b o di e d gr a zi n g z o o pl a n kt o n, e s p e ci all y  Cl a d o c er a n s p e ci e s

( S c h ul z a n d  Y uri st a 1 9 9 8;  Y a n et al. 2 0 0 2;  B o u dr e a u a n d

Y a n 2 0 0 3).  B y  pr e yi n g o n gr a zi n g  Cl a d o c er a n s, B yt h otr e p h e s

c a n r eli e v e t h e gr a zi n g  pr e s s ur e o n  p h yt o pl a n kt o n,  w hi c h

all o w s  p h yt o pl a n kt o n t o i n cr e a s e i n a b u n d a n c e a n d  ulti-

m at el y r e d u c e  w at er cl arit y ( Str ail e a n d  H äl bi c h 2 0 0 0;  W al s h

et al. 2 0 1 6).  T h e s e eff e ct s c a n b e s e v er e b y r e v er si n g tr o p hi c

c a s c a d e s a n d c a n b e e s p e ci all y  pr o bl e m ati c f or l a k e s  w h er e si g-

ni fi c a nt eff ort s  h a v e b e e n  m a d e t o  m a n a g e t h e l a k e ’s  w at er

q u alit y ( Str e c k er a n d  Ar n ott 2 0 0 8;  W al s h et al. 2 0 1 7).  A d di-

ti o n all y, t h e b ar b e d c a u d al s pi n e of B yt h otr e p h e s m a k e s it  dif fi -

c ult f or s m all  pl a n kti v or o u s fi s h e s t o c o n s u m e, alt h o u g h

l ar g er fi s h c a n r e a dil y  pr e y o n B yt h otr e p h e s ( B ar n hi s el 1 9 9 1;

C o ul a s et al. 1 9 9 8;  C o m pt o n a n d  K erf o ot 2 0 0 4).  C o n s e-

q u e ntl y, t h e gr o wt h r at e s of  n ati v e fi s h e s,  p arti c ul arl y j u v e-

nil e s,  h a v e b e e n r e d u c e d i n l a k e s i n v a d e d b y B yt h otr e p h e s

( St a pl e s et al. 2 0 1 7;  H a n s e n et al. 2 0 2 0).  O v er all, B yt h otr e p h e s

i m p a ct s c a n i niti all y b e s e e n t hr o u g h z o o pl a n kt o n c o m m u-

nit y s hift s, b ut i n s e v er al c a s e s B yt h otr e p h e s i n v a si o n s  h a v e al s o

h a d i m p a ct s o n  hi g h er tr o p hi c l e v el s.

H e r e,  w e s y nt h e si z e d  3 9 y e a r s ( 1 9 8 1 – 2 0 1 9)  of e c ol o gi c al

d at a t o  u n d e r st a n d t h e  hi st o r y  of a  p el a gi c f o o d  w e b i n a

n o n e x p e ri m e nt al l a k e  wit h r el ati v el y littl e  h u m a n i n fl u-

e n c e,  wit h a s p e ci al i nt er e st i n e c ol o gi c al r e gi m e s hift s.  O u r

r e s ult s s h o w t h at t h e ri s e  of a  n ati v e a p e x  p r e d at o r,  L a k e

T r o ut ( S al v eli n u s  n a m a y c u s h ), t ri g g e r e d a t o p- d o w n t r o p hi c

c a s c a d e a r o u n d  2 0 0 7,  w hi c h s hift e d t h e f o o d  w e b f r o m

b ei n g z o o pl a n kti v o r e  d o mi n a nt ( C or e g o n u s art e di ,  Ci s c o

h e r e aft e r) t o  pi s ci v o r e  d o mi n a nt. S u b s e q u e ntl y, t h e i n v a-

si o n  of B yt h otr e p h e s i n  2 0 1 4 a b r u ptl y s hift e d t h e l a k e’s l o w e r

t r o p hi c l e v el s ( z o o pl a n kt o n,  w at e r  q u alit y), y et t h e

a b u n d a n c e s  of  hi g h e r t r o p hi c l e v el s  w e r e  mi ni m all y

i m p a ct e d. Si n c e B yt h otr e p h e s e c ol o gi c all y f u n cti o n s a s a

z o o pl a n kti v o r e, t h e i n v a si o n  of B yt h otr e p h e s i n c r e a s e d t ot al

z o o pl a n kti v or y a n d s hift e d t h e l o w e r f o o d  w e b t o f u n cti o n

si mil a rl y t o t h e z o o pl a n kti v o r e  d o mi n a nt r e gi m e,  b ut  wit h

s e v e r al  n ot a bl e  diff e r e n c e s.  O v e r all,  o u r st u d y s h o w s  h o w

e c ol o gi c al r e gi m e s hift s a n d a s s o ci at e d c a s c a di n g eff e ct s c a n

o c c u r f r o m  b ot h a t o p- d o w n t r o p hi c c a s c a d e  b y a  n ati v e

p r e d at o r a n d a  mi d dl e-t r o p hi c l e v el i n v a si o n.

M et h o ds

St u d y s y st e m

Tr o ut L a k e i s a 1 6 0 8  h a  dr ai n a g e, oli g otr o p hi c l a k e i n  Vil a s

C o u nt y,  Wi s c o n si n,  U S A, t h at i s l ar g el y  u n d e v el o p e d a n d

r e a c h e s a  m a xi m u m  d e pt h of 3 5  m ( B e n s o n et al. 2 0 0 6).  T h e

n ati v e a p e x  pr e d at or, L a k e  Tr o ut,  h a s b e e n st o c k e d f or t h e l a st

7 0 y e ar s f or s p ort fi s hi n g o p p ort u niti e s, a n d t h e l a k e ’s  u ni q u e

g e n eti c str ai n of L a k e  Tr o ut  h a s b e e n st o c k e d si n c e 1 9 8 3

( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 4) ( Pill er et al. 2 0 0 5;  A hr e nst orff

et al. 2 0 1 3).  Cis c o d o mi n at e  p el a gi c z o o pl a n kti v or y a n d t h eir

p o p ul ati o n d y n a mi cs i n Tr o ut L a k e ar e  m e di at e d fr o m t h e t o p

d o w n b y L a k e  Tr o ut ( P ar ks a n d  R y p el 2 0 1 8).  T h e l a k e ’s z o o-

pl a n kt o n c o m m u nit y is c o m pris e d of l ar g e- b o di e d gr a z ers

i n cl u di n g D a p h ni a a n d c al a n oi ds t a x a, a n d s m all er- b o di e d

c y cl o p oi d, r otif er, a n d c o p e p o d  n a u plii ( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 1).

T h er e ar e als o s e v er al i n v ert e br at e  pr e d at or t a x a i n cl u di n g

C h a o b or us , M ysis , L e pt o d or a , a n d i n v asi v e B yt h otr e p h es ( 2 0 1 4). I n

a d diti o n,  R ust y  Cr a y fi s h (Or c o n e ct es r usti c us ) i n v a d e d  Tr o ut L a k e

i n 1 9 7 9 a n d  h as  h a d c o nsi d er a bl e eff e cts t o t h e litt or al z o n e,

es p e ci all y t h e  m a cr o p h yt e c o m m u nit y ( Wils o n et al. 2 0 0 4).  A

r e c e nt st u d y s u g g est e d t h e r ust y cr a yfi s h  p o p ul ati o n i n  Tr o ut

L a k e  h as  n ot s h o w n l o n g-t er m d e cli n e li k e  p o p ul ati o ns i n s e v er al

n e ar b y l a k es ( L ars o n et al. 2 0 1 9).  O ur st u d y  will f o c us o n t h e

p el a gi c f o o d  w e b ( L a k e Tr o ut,  Cis c o, et c.) a n d gi v e n  R ust y  Cr a y-

fi s h ar e a litt or al s p e ci es t h e y ar e  u nli k el y t o  pl a y a str o n g r ol e i n

o ur  p el a gi c f o o d  w e b s y nt h esis.

Bi g  M u s k y L a k e i s i n cl o s e  pr o xi mit y t o  Tr o ut L a k e a n d ar e

b ot h  p art of t h e  N T L- L T E R  pr o gr a m.  Bi g  M u s k y i s t h e  m o st

si mil ar l a k e t o  Tr o ut L a k e a s it i s t h e cl o s e st i n si z e ( 3 9 6  h a),

m a xi m u m  d e pt h ( 2 1  m), a n d  p el a gi c f o o d  w e b ( h a s a  Ci s c o

p o p ul ati o n) ( B e n s o n et al. 2 0 0 6).  T h e s e c h ar a ct eri sti c s  m a k e

Bi g  M u s k y s uit a bl e f or c o m p ari s o n t o  Tr o ut L a k e a n d s er v e a s

a r ef er e n c e l a k e i n t hi s st u d y.

D at a c oll e cti o n a n d  h a n dli n g

Tr o ut L a k e  h a s b e e n a st u d y sit e of t h e  N ort h  T e m p er at e

L a k e s- L o n g- T er m E c ol o gi c al  R e s e ar c h  pr o gr a m ( N T L- L T E R)

si n c e 1 9 8 1.  T h e  N T L- L T E R s a m pli n g  d e si g n ai m s t o tr a c k t h e

l o n g-t er m  d y n a mi c s of l a k e e c o s y st e m s a n d L T E R s p e cifi c

m et h o d ol o gi c al  d et ail s c a n b e f o u n d at  htt p s://lt er.li m n ol o g y.

wi s c. e d u/ d at a.  T h e  m et h o d s s p e ci fi c t o t hi s st u d y  h a v e b e e n

s u m m ari z e d b el o w.

S e c c hi  d e pt h, c hl or o p h yll a ( C hl a ),  di s s ol v e d or g a ni c c ar-

b o n ( D O C),  di s s ol v e d r e a cti v e sili c a,  n utri e nt s ( nitr o g e n a n d

p h o s p h or u s), a n d z o o pl a n kt o n  w er e s a m pl e d f ort ni g htl y  d ur-

i n g t h e i c e-fr e e s e a s o n a n d  m o nt hl y  d uri n g t h e i c e- o n s e a s o n.

All s a m pl e s  w er e c oll e ct e d at  Tr o ut L a k e ’s  d e e p  h ol e ( 3 5  m).

Z o o pl a n kt o n  w er e c oll e ct e d  wit h b ot h a 2- m l o n g S c hi n dl er

tr a p ( 5 3 u m  m e s h) at  m ulti pl e  d e pt h s a n d o n e v erti c al t o w

(fr o m 1  m a b o v e t h e b ott o m)  u si n g a  Wi s c o n si n  n et ( 8 0 μ m
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m e s h). Z o o pl a n kt o n s a m pl e s  w er e i nt e gr at e d v ol u m etri c all y,

a n d s p e ci e s  w er e i d e nti fi e d a n d c o u nt e d.  A s u b s et of i n di vi d-

u al z o o pl a n kt o n  w a s  m e a s ur e d  di git all y  u n d er a  mi cr o s c o p e,

w hi c h all o w e d f or  dr y  m a s s c al c ul ati o n s ( M c C a ul e y 1 9 8 4).

A n n u all y, a l ar g er  m e s h e d v erti c al z o o pl a n kt o n t o w ( 1  m m

m e s h a n d 1  m i n  di a m et er)  w a s  u s e d t o s a m pl e t h e  pr e d at or y

p el a gi c i n v ert e br at e c o m m u nit y i. e., C h a o b or u s , L e pt o d or a ,

M y si s , a n d B yt h otr e p h e s . Pr e d at or y z o o pl a n kt o n s a m pli n g  w a s

c o n d u ct e d at  ni g ht. P el a gi c fi s h  w er e s a m pl e d a n n u all y  wit h

v erti c all y  h u n g gill n et s ( 3 3  m l o n g,  m e s h si z e s 1 9, 2 5, 3 2, 3 8,

5 1, 6 4, a n d 8 9  m m) f or t w o 2 4- h s et s at t h e  d e e p  h ol e.  C ol-

l e ct e d fi s h  w er e i d e nti fi e d a n d  m e a s ur e d f or l e n gt h a n d a s u b-

s et  w er e  w ei g h e d.  B e gi n ni n g i n 2 0 0 1, a n n u al  ni g htti m e

h y dr o a c o u sti c s ur v e y s  w er e c o n d u ct e d al o n g si d e gill n et s a m-

pli n g t o b ett er e sti m at e  p el a gi c fi s h  d e n siti e s f oll o wi n g

m et h o d s o utli n e d i n P ar k s a n d  R y p el 2 0 1 8.

D at a a n al y si s

Ti m e s eri es  pl ots  w er e g e n er at e d ( m e a n CI) fr o m r a w d at a

f or S e c c hi d e pt h,  C hl a ,  D O C, sili c a,  nitr o g e n, a n d  p h os p h or us.

W e  us e d g e n er ali z e d a d diti v e  m o d eli n g ( G A M) t o ass ess a n n u al

s hifts i n t h e gr a zi n g z o o pl a n kt o n c o m m u nit y,  w hi c h  w e

gr o u p e d b y br o a d t a x o n o mi c gr o u ps ( c al a n oi ds, c y cl o p oi ds,

D a p h ni a , c o p e p o d  n a u plii, a n d r otif ers).  W e f urt h er us e d  G A M

t o d es e as o n ali z e S e c c hi d e pt h m e as ur es t h at  w e us e d i n c h a n g e

p oi nt a n al ysis t o t est f or a br e a k  p oi nt i n t h e ti m e s eri es ( Killi c k

a n d E c kl e y 2 0 1 4). I n c h a n g e  p oi nt a n al ysis,  w e fi rst vis u all y

ass ess e d t h e S e c c hi  G A M c o ef fi ci e nts f or  n or m alit y a n d t est e d

usi n g a S h a pir o – Wil k t est.  T h e S e c c hi c o ef fi ci e nts  w er e l eft-

s k e w e d a n d  n ot  n or m all y distri b ut e d.  W e t est e d S e c c hi c o ef fi -

ci e nts f or a  G a m m a distri b uti o n a n d it di d  n ot f ail t h at t est a n d

t h er ef or e  w e us e d  G a m m a as t h e t est st atisti cs i n c h a n g e p oi nt

a n al ysis.  W e  us e d t h e “ P E L T ” m et h o d of c h a n g e p oi nt a n al ysis,

w hi c h all o ws f or t h e d et e cti o n of  m ulti pl e br e a k p oi nts i n a ti m e

s eri es.  W e e v al u at e d t h e s e nsiti vit y i n br e a k p oi nt d et e cti o n b y

t esti n g  m ulti pl e  m o d els  w h er e  w e c h a n g e d t h e  mi ni m u m  n u m-

b er of s e g m e nts ( y e ars) r e q uir e d f or a si g ni fi c a nt br e a k p oi nt.  W e

a d diti o n all y e v al u at e d t h e s e nsit i vit y of br e a k p oi nt d et e cti o n b y

c h a n gi n g t h e p e n alt y v al u e.  W e t h e n c o m p ar e d  m o d els t o d et er-

mi n e if a n d  w h er e t h er e  w er e br e a k p oi nts i n o ur ti m es eri es.  D at a

a n al ysis a n d vis u ali z ati o n  w er e c o m pl et e d i n  R St u di o ( R  C or e

T e a m 2 0 1 9).

R es ults

R e gi m e s hift s a n d f o o d  w e b st at e s

I n t h e c h a n g e  p oi nt a n al y si s, b ot h  m et h o d s  w e  u s e d t o v ar y

t h e stri ct n e s s of t h e  m o d el s i n di c at e d t h e str o n g e st br e a k p oi nt

i n S e c c hi  d e pt h  w a s 2 0 0 7.  O ur  m o d el s t h at  h a d l e s s stri ct  p e n-

alt y  p ar a m et er s i n di c at e d  u p t o si x br e a k p oi nt s;  h o w e v er,

m a n y of t h e s e  w er e s h ort i n l e n gt h ( 2 – 3 y e ar s l o n g).  A s  w e

i n cr e a s e d t h e stri ct n e s s of t h e  m o d el  p e n alti e s a n d  mi ni m u m

n u m b er of s e g m e nt s, t h e  m o d el c o n v er g e d o n 2 0 0 7 a s t h e si n-

gl e str o n g e st br e a k ( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 7).  A  m o d e st  m o d el

( p e n alt y v al u e of p = 0. 0 4 a n d  mi ni m u m s e g m e nt l e n gt h of 4)

yi el d e d a n a d diti o n al br e a k p oi nt at 2 0 1 3.  T hi s s e c o n d br e a k

p oi nt i s  wit hi n 1 yr of t h e i n v a si o n of B yt h otr e p h e s .  O v er all,

t h e c h a n g e  p oi nt a n al y si s  w a s i n a gr e e a n c e  wit h o ur vi s u al

a s s e s s m e nt of t h e ti m e s eri e s a n d j u sti fi e s t h e br e a k p oi nt s  w e

u s e i n t h e ti m e s eri e s ( 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4).  T h e s hift i n  w at er cl ar-

it y  di d  n ot c oi n ci d e  wit h a s hift i n  n utri e nt s or  D O C,

s u g g e sti n g  w at er cl arit y s hift s  w er e bi ol o gi c all y  dri v e n

( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 2).  T h e 2 0 0 6– 2 0 0 7 ti m e  p eri o d al s o c or-

r e s p o n d e d t o a  dr a sti c i n cr e a s e i n L a k e  Tr o ut  d e n sit y a n d

d e cr e a s e i n  Ci s c o  d e n sit y,  w hi c h al o n g si d e t h e  w at er cl arit y

Fi g.  1. F o o d  w e b  di a gr a m of t h e ( 1) z o o pl a n kti v or e  d o mi n a nt r e gi m e ( 1 9 8 1 – 2 0 0 6), ( 2)  pis ci v or e  d o mi n a nt r e gi m e ( 2 0 0 7 – 2 0 1 4), a n d ( 3) n o v el r e gi m e
(B yt h otr e p h es ) ( 2 0 1 5– 2 0 1 9) f or Tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o nsi n,  U S A.
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r e s ult s i n di c at e s a n e c ol o gi c al r e gi m e s hift. F urt h er, i n c o m p ar-

i s o n t o  Bi g  M u s k y L a k e,  w e f o u n d t h at t h er e  w er e  n ot a n y

c o n c urr e nt s hift s i n  w at er cl arit y,  C hl a ,  nitr o g e n,  p h o s p h o-

r u s, or  D O C.  Gi v e n t hi s l a c k of c o n c urr e nt s hift s i n  Bi g  M u s k y

L a k e, o ur r e s ult s s u g g e st t h e s hift s i n  Tr o ut L a k e  w er e  n ot si g-

ni fi c a ntl y  dri v e n b y l a n d s c a p e l e v el eff e ct s ( S u p pl e m e nt ar y

Fi g s. S 5 a n d S 6).

Alt h o u g h B yt h otr e p h e s w a s fi r st  d et e ct e d i n 2 0 1 4, t h eir

a b u n d a n c e  w a s l o w er t h a n ot h er  pr e d at or y z o o pl a n kt o n f or

t h e fi r st y e ar of t h e i n v a si o n.  H o w e v er, fr o m 2 0 1 5 t o 2 0 1 9

B yt h otr e p h e s w a s t h e  m o st  n u m er o u s  pr e d at or y z o o pl a n kt o n.

T h e B yt h otr e p h e s i n v a si o n al s o c orr e s p o n d e d t o a s e c o n d s hift

i n  w at er cl arit y a n d s u g g e st s t hi s a s a n e c ol o gi c al r e gi m e s hift.

Gi v e n t h e s e t w o  p oi nt s of i nt er e st,  w e br o k e  Tr o ut L a k e ’s

3 9- y e ar f o o d  w e b  hi st or y i nt o t hr e e ti m e  p eri o d s: ( 1) 1 9 8 1 –

2 0 0 6, ( 2) 2 0 0 7 – 2 0 1 4, a n d ( 3) 2 0 1 5 – 2 0 1 9 ( Fi g. 1).

Z o o pl a n kti v o r e  d o mi n a nt r e gi m e ( 1 9 8 1 – 2 0 0 6)

T h e 1 9 8 1 – 2 0 0 6  p eri o d i s b e st s u m m ari z e d b y a l o w

pi s ci v or y, l o w  w at er cl arit y r e gi m e: l o w  d e n sit y of L a k e  Tr o ut

( b el o w  h y dr o a c o u sti c  d et e cti o n),  hi g h  d e n sit y of  Ci s c o, l o w

d e n sit y of  pr e d at or y z o o pl a n kt o n, a z o o pl a n kt o n c o m m u nit y

d o mi n at e d b y s m all- b o di e d t a x a ( C y cl o p oi d s,  R otif er s, a n d

C o p e p o d  n a u plii),  hi g h sili c a a n d  C hl a c o n c e ntr ati o n s, a n d

l o w  w at er cl arit y ( 4– 4. 5  m) ( Fi g s. 2 – 7).  T h e  Ci s c o  p o p ul ati o n

si z e str u ct ur e  h a d a s m all er a v er a g e a n d r a n g e i n b o d y l e n gt h s

c o m p ar e d t o ot h er ti m e  p eri o d s ( m e a n = 1 8 2; I Q R = 5 1  m m).

T h e  Ci s c o  p o p ul ati o n  h a d a l o w a b u n d a n c e of  Ci s c o gr e at er

t h a n or e q u al t o 2 5 0  m m i n t ot al l e n gt h ( Fi g. 8).  O v er all, t hi s

f o o d  w e b st at e  w a s  dri v e n b y  hi g h z o o pl a n kti v or y b y  Ci s c o.

F or t h e s a k e of cl arit y,  w e  will r ef er t o t hi s r e gi m e a s

“ z o o pl a n kti v or e  d o mi n a nt ” h er e aft er ( C ar p e nt er a n d  Kit-

c h ell 1 9 9 6) ( Fi g. 1).

Pi s ci v o r e  d o mi n a nt r e gi m e ( 2 0 0 7 – 2 0 1 4)

I n cr e a s e d L a k e  Tr o ut  d e n sit y a n d  w at er cl arit y ar o u n d 2 0 0 7

i n di c at e d a s hift a w a y fr o m t h e  pr e vi o u s z o o pl a n kti v or e

d o mi n a nt r e gi m e.  T hi s ti m e  p eri o d  h a d a r el ati v el y  hi g h  d e n-

sit y of L a k e  Tr o ut, l o w  Ci s c o  d e n sit y,  hi g h  d e n sit y of  pr e d a-

t or y z o o pl a n kt o n, a z o o pl a n kt o n c o m m u nit y  d o mi n at e d b y

l ar g e- b o di e d t a x a (D a p h ni a a n d c al a n oi d s), l o w er sili c a, a n d

C hl a c o n c e ntr ati o n s, a n d a n ~ 1  m i n cr e a s e i n  w at er cl arit y t o

~ 5. 5  m ( Fi g s. 2 – 7).  C o m p ar e d t o  hi st ori c all y c oll e ct e d  w at er

cl arit y  d at a, t h e  w at er cl arit y  d uri n g t hi s ti m e  p eri o d  w a s

hi g h er t h a n a n y ot h er ti m e a cr o s s 7 9 y e ar s of  d at a

( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 3).  Alt h o u g h  Ci s c o  w er e l o w er i n a b u n-

d a n c e,  Ci s c o i n t hi s ti m e  p eri o d  h a d a l ar g er a v er a g e a n d r a n g e

i n t ot al b o d y l e n gt h s ( m e a n = 2 0 9; I Q R = 8 4  m m). F urt h er,

t h e  Ci s c o  p o p ul ati o n  h a d  hi g h er a b u n d a n c e s of i n di vi d u al s

Fi g.  2. M e a n a n n u al S e c c hi  d e pt h ( m) ( 9 5 %  CI) fr o m 1 9 8 2 t o 2 0 1 9

f or Tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o nsi n,  U S A.  A l o ess s m o ot h li n e
(s p a n = 0. 2) is us e d t o ai d e vis u ali z ati o n. V erti c al li n es at 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4
r e pr es e nt r e gi m e s hifts.

Fi g.  3. M e a n a n n u al c hl or o p h yll a c o n c e ntr ati o ns (s urf a c e; μ g L 1 )
( 9 5 %  CI) fr o m 1 9 8 1 – 2 0 1 9 f or tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o nsi n,  U S A.

A l o ess s m o ot h li n e (s p a n = 0. 2) is us e d t o ai d e vis u ali z ati o n. V erti c al li n es
at 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4 r e pr es e nt r e gi m e s hifts.

Fi g.  4. A n n u al  m e a n  diss ol v e d r e a cti v e sili c a ( fi lt er e d; s urf a c e; μ g L 1 )

( 9 5 %  CI) fr o m 1 9 8 1 t o 2 0 1 8 f or Tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o nsi n,
U S A.  A l o ess s m o ot h li n e (s p a n = 0. 2) is o v erl a y e d t o ai d e vis u ali z ati o n.

V erti c al li n es at 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4 r e pr es e nt r e gi m e s hifts.
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gr e at er t h a n or e q u al t o 2 5 0  m m ( Fi g. 8). Si n c e t o p- d o w n  pr e s-

s ur e s fr o m L a k e  Tr o ut str o n gl y i n fl u e n c e d t hi s r e gi m e,  w e  will

r ef er t o t hi s r e gi m e a s “ pi s ci v or e  d o mi n a nt ” h er e aft er ( Fi g. 1).

A  n o v el r e gi m e ( 2 0 1 5 – 2 0 1 9)

T h e B yt h otr e p h e s e st a bli s h m e nt i n 2 0 1 4  m ar k e d a s e c o n d

r e gi m e s hift, a n d eff e ct s a p p e ar e d t o tr a c k  wit h B yt h otr e p h e s

d e n sit y a s it b e c a m e t h e  m o st  p o p ul o u s  pr e d at or y z o o pl a n k-

t o n s p e ci e s i n 2 0 1 5 ( Fi g. 5). B yt h otr e p h e s w er e al s o  n ot

e st a bli s h e d i n t h e l a k e  u ntil t h e e arl y f all of 2 0 1 4 ( S e pt e m b er)

a n d j u sti fi e s t h e  n o v el r e gi m e b e gi n ni n g i n 2 0 1 5.  D e n siti e s of

s e v er al  n ati v e z o o pl a n kt o n t a x a  d e cli n e d si n c e t h e i n v a si o n of

B yt h otr e p h e s , e s p e ci all y L e pt o d or a a n d c al a n oi d s,  w hi c h  w er e at

t h eir  hi st ori c  hi g h e st a b u n d a n c e s i n t h e  pr e vi o u s  pi s ci v or e

d o mi n a nt r e gi m e ( Fi g s. 5 a n d 6).  W at er cl arit y  d e cli n e d f ol-

l o wi n g B yt h otr e p h e s i n v a si o n a n d s hift e d b a c k t o l e v el s si mil ar

t o t h e  pl a n kti v or e  d o mi n a nt r e gi m e ( Fi g. 2). Sili c a a n d  C hl

a c o n c e ntr ati o n s al s o s hift e d b a c k t o l e v el s si mil ar t o t h e  pl a n-

kti v or e  d o mi n a nt r e gi m e ( Fi g s. 3 a n d 4).  Aft er t h e B yt h otr e p h e s

i n v a si o n, L a k e  Tr o ut  p o p ul ati o n s  w er e i nt er mitt e ntl y  d et e ct-

a bl e b y  h y dr o a c o u sti c s ur v e y s ( 3/ 5 y e ar s), a n d  Ci s c o a b u n-

d a n c e s s hift e d t o i nt er m e di at e  d e n sit y b et w e e n t h at of t h e

pl a n kti v or e a n d  pi s ci v or e  d o mi n a nt r e gi m e s ( Fi g. 7).  T h e  Ci s c o

si z e str u ct ur e r e m ai n e d si mil ar t o t h e  pi s ci v or e  d o mi n a nt

r e gi m e,  wit h r el ati v el y  hi g h  pr o p orti o n s of  Ci s c o > 2 5 0  m m

( Fi g. 8).  Alt h o u g h s o m e f o o d  w e b c h ar a ct eri sti c s  w er e si mil ar

t o t h at of t h e  pl a n kti v or e  d o mi n a nt r e gi m e, ot h er s  w er e  m or e

si mil ar t o t h e  pi s ci v or e  d o mi n a nt r e gi m e,  p o s si bl y r e p-

r e s e nti n g a  n o v el st at e r e s ulti n g fr o m f o o d  w e b s hift s b y

B yt h otr e p h e s t h at  w e  will b e r ef er t o a s t h e “ n o v el B yt h otr e p h e s

r e gi m e” h er e aft er ( Fi g. 1).

Dis c ussi o n

O ur l o n g-t er m f o o d  w e b s y nt h e si s s h o w e d t h at  m ulti pl e

e c ol o gi c al r e gi m e s hift s o c c urr e d i n a n  u n d e v el o p e d, oli g otr o-

p hi c l a k e o v er t h e l a st ~ 4 0 y e ar s ( s u m m ari z e d i n Fi g. 1).  T h e

fi r st r e gi m e s hift  w a s a cl a s si c t o p- d o w n tr o p hi c c a s c a d e.  T h e

s u b st a nti al i n cr e a s e i n t h e  p o p ul ati o n  d e n sit y of t h e  n ati v e

a p e x  pr e d at or, L a k e  Tr o ut,  h a d str o n g c a s c a di n g eff e ct s

t hr o u g h o ut t h e f o o d  w e b a n d yi el d e d a ti m e  p eri o d  wit h

hi g h er  w at er cl arit y a n d l o w er  C hl a ( Fi g s. 2 a n d 3). F urt h er,

t h e  w at er cl arit y  d uri n g t h e  pi s ci v or e  d o mi n a nt r e gi m e  w a s

m ar k e dl y  hi g h er t h a n  hi st ori c al  d at a fr o m t h e e arl y 1 9 0 0 s,

Fi g.  5. A n n u al  d es e as o n e d  G A M esti m at es of l ar g e- b o di e d z o o pl a n kt o n

t a x a (t o p; A ) c al a n oi ds ( cir cl e) a n d D a p h ni a (tri a n gl e), a n d s m all  b o di e d
t a x a ( b ott o m; B ) c o p e p o d n a u plii (s q u ar e), c y cl o p oi d ( di a m o n d), a n d

r otif er (tri a n gl e) fr o m 1 9 8 1 t o 2 0 1 9 i n Tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o n-
si n,  U S A.  D as h e d v erti c al li n es at 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4 r e pr es e nt r e gi m e s hifts.

Fi g.  6. A n n u al  d e nsit y esti m at es of  pr e d at or y z o o pl a n kt o n s p e ci es

B yt h otr e p h es , C h a o b or us , L e pt o d or a , a n d M ysis fr o m 1 9 8 4 t o 2 0 1 9 i n Tr o ut
L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o nsi n,  U S A.  D as h e d v erti c al li n es at t h e y e ars
2 0 0 7 a n d 2 0 1 4 r e pr es e nt r e gi m e s hifts.

Fi g.  7. H y dr o a c o usti cs  d e nsit y esti m at es ( #  p er h e ct ar e) f or  Cis c o (t o p)

a n d L a k e Tr o ut ( b ott o m) fr o m 2 0 0 1 t o 2 0 1 9 f or Tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,
Wis c o nsi n,  U S A.  D as h e d v erti c al li n es at t h e y e ars 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4 r e pr e-
s e nt r e gi m e s hifts.
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f urt h er s u g g e sti n g t hi s  w a s a  u ni q u e r e gi m e f or  Tr o ut L a k e

( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 3).  Al s o, aft er t h e tr o p hi c c a s c a d e, t h er e

w a s a gr e at er a b u n d a n c e of l ar g er b o di e d gr a zi n g z o o pl a n kt o n

t a x a ( c al a n oi d s a n d D a p h ni a ),  w hi c h  m or e effi ci e ntl y gr a z e

p h yt o pl a n kt o n a n d t h er ef or e yi el d e d cl e ar er  w at er ( Gi a n u c a

et al. 2 0 1 6) ( Fi g. 5).  T h e s hift s i n t h e l o w er f o o d  w e b  w er e tri g-

g er e d b y a n i n cr e a s e d L a k e  Tr o ut  p o p ul ati o n t h at  h a s  pr e vi-

o u sl y b e e n s h o w n t o r e g ul at e  Ci s c o  p o p ul ati o n  d y n a mi c s i n

Tr o ut L a k e ( P ar k s a n d  R y p el 2 0 1 8).  W hil e L a k e  Tr o ut ar e

st o c k e d i n  Tr o ut L a k e, t h er e  w a s  n ot a cl e ar  diff er e n c e i n t h e

n u m b er, si z e, or str ai n of L a k e  Tr o ut st o c k e d t h at c o ul d

e x pl ai n t h eir l ar g e i n cr e a s e i n  d e n sit y ar o u n d 2 0 0 7

( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 4) ( Pill er et al. 2 0 0 5).  A  p ul s e of  n at ur al

r e pr o d u cti o n i n t h e  mi d- 2 0 0 0 s i s  pl a u si bl e b ut  w e  d o  n ot  h a v e

s uf fi ci e nt  d at a t o a d dr e s s t h at.  T h e t o p- d o w n tr o p hi c c a s c a d e

tri g g er e d b y i n cr e a s e d L a k e  Tr o ut  d e n siti e s  w a s si mil ar t o s e v-

er al c a s e s of L a k e  Tr o ut i ntr o d u cti o n s a s a  n o n n ati v e s p e ci e s

w h er e t h e y  h a d str o n g c a s c a di n g i m p a ct s, e s p e ci all y i n t h e

w e st er n  U nit e d St at e s ( M arti n e z et al. 2 0 0 9;  Tr o n st a d

et al. 2 0 1 0; Elli s et al. 2 0 1 1).  M or e br o a dl y, o ur r e s ult s ali g n

wit h t h e f o u n d ati o n al tr o p hi c c a s c a d e e x p eri m e nt s t h at t o o k

pl a c e i n cl o s e  pr o xi mit y t o  Tr o ut L a k e ( C ar p e nt er a n d  Kit-

c h ell 1 9 9 6).  O v er all, t h e r e gi m e s hift s fr o m z o o pl a n kti v or e t o

pi s ci v or e  d o mi n a nt st at e s  d e m o n str at e d t h e l a k e ’s  p el a gi c f o o d

w e b  h a s str o n g tr o p hi c li n k a g e s t h at c a n yi el d r a pi d c a s c a di n g

i nt er a cti o n s. F urt h er, o ur st u d y  pr o vi d e s a n e x a m pl e of l o n g-

t er m r e gi m e s hift s o c c urri n g i n a  n o n- e x p eri m e nt al e c o s y st e m

a n d i n a  h a bit at  wit h littl e  h u m a n i n fl u e n c e.

Pi s ci v o r e  d o mi n a nt t o a  n o v el r e gi m e

T h e s e c o n d r e gi m e s hift  w a s tri g g er e d b y a  mi d dl e-tr o p hi c

l e v el i n v a d er, B yt h otr e p h e s ,  w hi c h yi el d e d c o n diti o n s si mil ar t o

t h e z o o pl a n kti v or e  d o mi n a nt r e gi m e, b ut  wit h a f e w  n u a n c e s.

T h e B yt h otr e p h e s i n v a si o n  q ui c kl y i m p a ct e d l o w er tr o p hi c

l e v el s i n cl u di n g  w at er cl arit y,  C hl a , sili c a, a n d t h e gr a zi n g

a n d  pr e d at or y z o o pl a n kt o n c o m m u nit y.  H o w e v er, it i s i m p or-

t a nt t o  n ot e t h at  Ci s c o a b u n d a n c e s i n cr e a s e d sli g htl y a n d

li k el y c o ntri b ut e d a d diti o n al  pl a n kti v or y t h at i n c o m bi n ati o n

wit h B yt h otr e p h e s yi el d e d t h e s e e c ol o gi c al s hift s. L e pt o d or a d e n-

siti e s  d e cli n e d s h ar pl y aft er t h e i n v a si o n, a s  h a s b e e n t h e c a s e

i n ot h er B yt h otr e p h e s i n v a si o n s ( Fi g. 6) ( Br a n str at or 1 9 9 5,

2 0 0 5;  H o vi u s et al. 2 0 0 7). Z o o pl a n kt o n c o m m u nit y s hift s

h a v e b e e n  n ot e d a s a c o n si st e nt r e s p o n s e i n ot h er B yt h otr e p h e s

i n v a si o n s,  wit h l ar g er e c o s y st e m i m p a ct s li k e tri g g eri n g a tr o-

p hi c c a s c a d e o c c urri n g i n f e w er,  m or e e xtr e m e c a s e s ( Y a n

et al. 2 0 0 2; Str e c k er et al. 2 0 0 6;  W al s h et al. 2 0 1 6).  T h e  m aj or

s hift s i n t h e z o o pl a n kt o n c o m m u nit y ( d e cr e a s e i n l ar g e-

b o di e d gr a z er s) aft er t h e B yt h otr e p h e s i n v a si o n t h er ef or e  h a d a

c a s c a di n g i m p a ct o n  C hl a a n d  w at er cl arit y.  Alt h o u g h l o w er

tr o p hi c l e v el s  q ui c kl y r e s p o n d e d t o t h e i n v a si o n, i m p a ct s o n

t h e fi s h c o m m u nit y  w er e  n ot a s vi si bl e a n d  will r e q uir e c o n-

ti n u e d  m o nit ori n g.  T h e  Ci s c o  p o p ul ati o n i n cr e a s e d sli g htl y i n

d e n sit y a n d c o nti n u e d t o b e  d o mi n at e d b y l ar g er  Ci s c o

( > 2 5 0  m m) ( Fi g s. 7 a n d 8).  Alt h o u g h  Ci s c o  d e n siti e s st a y e d

r el ati v el y l o w, t h e l o w er tr o p hi c l e v el s  d uri n g t h e  n o v el

r e gi m e  w er e si mil ar t o t h e z o o pl a n kti v or e r e gi m e c o n fi g ur a-

ti o n. Pri or t o B yt h otr e p h e s , t h e l o w er f o o d  w e b  w a s l ar g el y c o n-

tr oll e d b y z o o pl a n kti v or y b y  Ci s c o, b ut si n c e B yt h otr e p h e s ar e a

z o o pl a n kti v or e, t h e t ot al z o o pl a n kti v or y t h at c o ntr ol s t h e

l o w er f o o d  w e b i s t h e t ot al z o o pl a n kti v or y b et w e e n

B yt h otr e p h e s a n d  Ci s c o ( S c h ul z a n d  Y uri st a 1 9 9 5, 1 9 9 8;  H off-

m a n et al. 2 0 0 1).  T h e s u b stit uti o n of z o o pl a n kti v or y b y

B yt h otr e p h e s h a s  p ot e nti al c o n s e q u e n c e s t h at  will b e f urt h er

di s c u s s e d b el o w.  O v er all,  w e f o u n d i n cr e a s e d a b u n d a n c e s of a

pr e d at or y i n v ert e br at e, B yt h otr e p h e s , t o  h a v e si mil ar i m p a ct s a s

hi g h a b u n d a n c e s of a l o n g-li v e d  n ati v e z o o pl a n kti v or o u s fi s h.

F u n cti o n al r e pl a c e m e nt  b y  B yt h ot r e p h e s

N ot o nl y  h a s t h e i n v a si o n of B yt h otr e p h e s c a u s e d a  n o v el

r e gi m e, b ut it al s o  h a s s e v er al  p ot e nti al c o n s e q u e n c e s f or t h e

l a k e’s f ut ur e f o o d  w e b a n d fi s h er y. Fir stl y, z o o pl a n kti v or y b y

B yt h otr e p h e s i s i n  dir e ct c o m p etiti o n  wit h  Ci s c o,  w hi c h i s a

hi g hl y i m p ort a nt  pr e y- fi s h s p e ci e s a n d  h a s b e e n  d e cli ni n g

t hr o u g h o ut t h e r e gi o n. L o s s of e s s e nti al o x yt h er m al  h a bit at

a n d s p e ci e s i n v a si o n s  h a v e b e e n attri b ut e d t o r e gi o n al  Ci s c o

d e cli n e,  wit h r e c e nt st at e- wi d e s ur v e y s o nl y c o n fi r mi n g  Ci s c o

pr e s e n c e i n 9 4 of 1 3 3 l a k e s ( 2 9 %  d e cli n e) t h at  h a d  hi st ori c al

Ci s c o  p o p ul ati o n s ( Kr u e g er a n d  Hr a bi k 2 0 0 5;  M a g e e

et al. 2 0 1 9;  R e ni k et al. 2 0 2 0). I n t h e  n o v el B yt h otr e p h e s

r e gi m e, o v er all z o o pl a n kti v or y i s s plit b et w e e n  Ci s c o a n d

B yt h otr e p h e s .  A s s u c h, B yt h otr e p h e s i n v a si o n r e pr e s e nt s a f u n c-

ti o n al r e pl a c e m e nt of a  n ati v e s p e ci e s t h at i s  u n d er  m ulti pl e

a nt hr o p o g e ni c t hr e at s a cr o s s t h e l a n d s c a p e.  N ot o nl y  d o

B yt h otr e p h e s c o n si st e ntl y alt er n ati v e z o o pl a n kt o n c o m m u ni-

ti e s t hr o u g h  dir e ct  pr e d ati o n, b ut i n o ur c a s e t h e y  m a y r e pl a c e

n ati v e z o o pl a n kti v or e s i n cl u di n g  Ci s c o a s  w ell a s  n ati v e  pr e d a-

t or y i n v ert e br at e s i. e., L e pt o d or a , C h a o b or u s , et c. ( W ei s z a n d

Y a n 2 0 1 1).  T h er ef or e, o ur st u d y s u p p ort s B yt h otr e p h e s a s a

Fi g.  8. C at c h  p er u nit eff ort ( C P U E) of  Cis c o > 2 5 0  m m i n t ot al l e n gt h
fr o m 1 9 8 1 t o 2 0 1 9 f or Tr o ut L a k e, Vil as  C o u nt y,  Wis c o nsi n,  U S A.  D as h e d

v erti c al li n es at t h e y e ars 2 0 0 7 a n d 2 0 1 4 r e pr es e nt r e gi m e s hifts.
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t hr e at t o  p el a gi c bi o di v er sit y i n t e m p er at e l a k e s t hr o u g h o ut

N ort h  A m eri c a ( Y a n et al. 2 0 0 2, 2 0 1 1;  W al s h et al. 2 0 1 6).

O v er all, t h e f u n cti o n al r e pl a c e m e nt of z o o pl a n kti v or y b y

B yt h otr e p h e s i s a c o n c er n f or  n ati v e z o o pl a n kti v or e s, li k e  Ci s c o,

t h at  dir e ctl y c o m p et e f or f o o d r e s o ur c e s  wit h B yt h otr e p h e s .

Ci s c o a n d  B yt h ot r e p h e s i nt e r a cti o n s

I n  m a n y i n v a d e d l a k e s, z o o pl a n kti v or o u s fi s h e s, i n cl u di n g

Ci s c o,  h a v e i nt e gr at e d B yt h otr e p h e s i nt o t h eir  di et;  h o w e v er,

t h er e i s e vi d e n c e t h at  pr e d ati o n o n B yt h otr e p h e s i s si z e  d e p e n-

d e nt ( B ar n hi s el a n d  H ar v e y 1 9 9 5; P ot h o v e n et al. 2 0 0 7;  K e el er

et al. 2 0 1 5).  A s i s t h e c a s e  wit h  m a n y fi s h s p e ci e s,  Ci s c o

u n d er g o tr o p hi c o nt o g e n y  w h er e  Ci s c o c o n s u m e l ar g er  pr e y a s

t h e y t h e m s el v e s gr o w l ar g er ( M uir et al. 2 0 1 3).  T h e s p e ci fi c

b o d y si z e at  w hi c h  Ci s c o tr a n siti o n t o  pr e y o n gr e at er  pr o p or-

ti o n s of B yt h otr e p h e s i n st e a d of alt er n ati v e  pr e y ( c al a n oi d s,

D a p h ni a , et c.) i s  n ot y et  w ell e st a bli s h e d.  H o w e v er, a n e xt e n-

si v e  di et st u d y t h at f o c u s e d o n fi s h  pr e d ati o n o n B yt h otr e p h e s

f o u n d  hi g h er  pr o p orti o n s of B yt h otr e p h e s i n t h e st o m a c h s of

Ci s c o ≥ 2 6 0  m m i n L a k e S u p eri or (l ar g e = 0. 4 3, s m all = 0. 1 8)

( K e el er et al. 2 0 1 5).  T hi s i s c o n si st e nt  wit h a s u b s a m pl e of

s m all er  Ci s c o ( n = 3 2; 1 3 9 – 1 8 4  m m) t h at  w e a s s e s s e d fr o m

Tr o ut L a k e i n t h e s u m m er of 2 0 1 9,  w h er e  Ci s c o < 2 0 0  m m

h a d l ar g er  pr o p orti o n s of D a p h ni a a n d c al a n oi d s ( 7 9. 4 %) i n

t h eir st o m a c h s r at h er t h a n B yt h otr e p h e s ( 3. 8 %) ( M arti n  &

V a n d er Z a n d e n,  u n p u bli s h e d). F urt h er t hi s a p p ar e nt

o m ni v or y of c o n s u mi n g b ot h gr a zi n g z o o pl a n kt o n a n d a n

i n v a si v e z o o pl a n kti v or e (B yt h otr e p h e s ) i s i m p ort a nt t o t h e

br o a d er f o o d  w e b c o n fi g ur ati o n.  T h e a d diti o n of B yt h otr e p h e s

s hift s t h e l a k e fr o m  pr e vi o u sl y f u n cti o ni n g li k e a f o o d c h ai n

t o f u n cti o ni n g li k e a f o o d  w e b  w h e n i n t h e  n o v el st at e

( Fi g. 1).  O v er all, t h e i nt er a cti o n s b et w e e n B yt h otr e p h e s a n d

Ci s c o ar e c o m pl e x a n d  h a v e  n ot b e e n  d e e pl y e x pl or e d,  p arti c-

ul arl y i n i nl a n d l a k e s, b ut  h a v e i m p ort a nt i m pli c ati o n s f or

u n d er st a n di n g br o a d er f o o d  w e b f u n cti o n a n d e c o s y st e m

r e s p o n s e t o  p ert ur b ati o n s.

I m p ort a ntl y, o ur r e s ult s s h o w e d a s u b st a nti al s hift i n  Ci s c o

si z e str u ct ur e t h at s u g g e st s  pr e d ati o n o n B yt h otr e p h e s w a s r el a-

ti v el y  hi g h  d uri n g t h e  n o v el r e gi m e.  W e f o u n d t h at t h e a b u n-

d a n c e of l ar g e  Ci s c o ( > 2 5 0  m m)  w a s l o w  d uri n g t h e

pl a n kti v or e  d o mi n a nt r e gi m e a n d  hi g h er  d uri n g b ot h t h e

pi s ci v or e a n d  n o v el r e gi m e s ( Fi g. 8).  T h e s hift i n ci s c o si z e

str u ct ur e b et w e e n t h e  pl a n kti v or e t o  pi s ci v or e  d o mi n a nt

r e gi m e i s c o n si st e nt  wit h a si mil ar tr o p hi c c a s c a d e st u d y

w h er e t h e i ntr o d u cti o n of L a k e  Tr o ut c a u s e d a  d e cli n e i n  C ut-

t hr o at  Tr o ut ( pl a n kti v or e) a b u n d a n c e i n  Y ell o w st o n e L a k e. I n

t h at c a s e,  C utt hr o at  Tr o ut si z e str u ct ur e al s o s hift e d t o l ar g er

i n di vi d u al s ( Tr o n st a d et al. 2 0 1 0).  A  p ot e nti al e x pl a n ati o n f or

si z e str u ct ur e s hift s aft er a tr o p hi c c a s c a d e i s t h at  w h e n t h er e

i s l o w z o o pl a n kti v or e a b u n d a n c e, c o m p etiti o n f or  pr e y

r e s o ur c e s i s  w e a k e n e d,  w hi c h all o w s f or f a st er z o o pl a n kti v or e

gr o wt h r at e s a n d t h er ef or e l ar g er i n di vi d u al s. I nt er e sti n gl y,

t h e  hi g h er a b u n d a n c e of l ar g e  Ci s c o  p er si st e d or  p ot e nti all y

i n cr e a s e d  d uri n g t h e  n o v el r e gi m e. F or B yt h otr e p h e s , t h e s hift

i n  Ci s c o si z e str u ct ur e li k el y i n cr e a s e d  pr e d at or y  pr e s s ur e,

e s p e ci all y gi v e n  Ci s c o at ti m e s  will  pr ef er e nti all y f e e d o n

B yt h otr e p h e s ( C o ul a s et al. 1 9 9 8). F urt h er, si n c e l ar g er  Ci s c o

pr e y  m or e r e a dil y o n B yt h otr e p h e s t h e i n v a si o n c o ul d f a v or

l ar g er  Ci s c o b y  pr o vi di n g a s u b st a nti al  pr e y b a s e,  w hil e s m all er

Ci s c o t h at c a n n ot r e a dil y  pr e y o n B yt h otr e p h e s c o m p et e f or

f o o d r e s o ur c e s  wit h B yt h otr e p h e s ( C o ul a s et al. 1 9 9 8; P ot h o v e n

et al. 2 0 0 7;  K e el er et al. 2 0 1 5).  A g ai n,  w hil e t h e tr o p hi c o nt o g-

e n y of B yt h otr e p h e s c o n s u m pti o n i s  n ot y et  w ell  u n d er st o o d,

c urr e nt st u di e s s u g g e st t h at t h er e i s a  p eri o d  w h er e ci s c o c a n-

n ot r e a dil y  pr e y o n B yt h otr e p h e s d u e t o t h e l ar g e b o d y si z e a n d

pr e d at or  d ef e n s e s of B yt h otr e p h e s .  T h u s, ci s c o  w o ul d b e c o m-

p eti n g f or alt er n ati v e  n ati v e z o o pl a n kt o n r e s o ur c e s  wit h

B yt h otr e p h e s ( B ar n hi s el a n d  H ar v e y 1 9 9 5;  C o m pt o n a n d

K erf o ot 2 0 0 4).  O ur  w or k s u g g e st s t h at t h e si z e str u ct ur e s hift s

w e f o u n d i n t h e  Ci s c o  p o p ul ati o n ar e i m p ort a nt t o a c c o u nt

f or  w h e n c o n si d eri n g i nt er a cti o n s b et w e e n  Ci s c o a n d

B yt h otr e p h e s .

F o o d  w e b s hift s a n d sili c a

W e f o u n d  di s s ol v e d sili c a c o n c e ntr ati o n s s hift e d al o n g t h e

s a m e ti m eli n e a s t h e l a k e ’s  m aj or r e gi m e s hift s,  w hil e al s o

b ei n g a s y n c hr o n o u s  wit h o ur r ef er e n c e l a k e ( Fi g. 4 a n d S u p-

pl e m e nt ar y Fi g. S 6).  Di at o m s ar e e s p e ci all y i n fl u e nti al t o sili c a

d y n a mi c s a s  di at o m s  u pt a k e sili c a a n d t h e n e x p ort it t o t h e

h y p oli m ni o n  w h e n t h e y f all o ut of s u s p e n si o n ( Kil h a m 1 9 7 1).

I n t h e L a ur e nti a n  Gr e at L a k e s, c ult ur al e utr o p hi c ati o n  h a s

i n cr e a s e d  di at o m  pr o d u cti o n a n d c a u s e d bi ol o gi c all y  m e di at e d

sili c a  d e pl eti o n ( S c h el s k e a n d St o er m er 1 9 7 1;  C o nl e y

et al. 1 9 9 3). I n o ur st u d y,  w e s a w r e d u c e d sili c a c o n c e ntr ati o n s

d uri n g t h e  p eri o d of  hi g h  w at er cl arit y,  w hi c h i s t h e o p p o sit e

of  w h at  w e  w o ul d e x p e ct b a s e d o n t h e  Gr e at L a k e s st u di e s.

Al s o i n c o ntr a st  wit h  Gr e at L a k e s st u di e s,  p h o s p h or u s  di d  n ot

c o- v ar y  wit h c h a n g e s i n sili c a.  T h e s hift i n sili c a  d o e s  h o w e v er

c oi n ci d e  wit h t h e  m aj or f o o d  w e b s hift s a n d t h er ef or e it s e e m s

m o st li k el y t h at t h e s hift i n sili c a i s r el at e d t o t h e f o o d  w e b

c h a n g e s. Li k el y t h e  d e pl eti o n of sili c a  d uri n g t h e cl e ar  w at er

r e gi m e  w a s i n r e s p o n s e t o a n i n cr e a s e i n  di at o m  pr o d u cti o n,

b ut  w e c a n n ot c o ntri b ut e t h e i n cr e a s e d  di at o m  pr o d u cti o n t o

e utr o p hi c ati o n a s  w e  di d  n ot s e e a n y c h a n g e s i n  n utri e nt

l e v el s. F urt h er, t h e  dr o u g ht t h at o c c urr e d i n t hi s r e gi o n fr o m

~ 2 0 0 5 t o 2 0 1 0  d o e s  n ot e x pl ai n t h e  dr o p i n sili c a or ot h er

a s p e ct s of o ur r e s ult s a s t h er e  w a s  n o c h a n g e i n  nitr o g e n,

p h o s p h or u s, or  D O C  d uri n g t h e cl e ar  w at er er a

( S u p pl e m e nt ar y Fi g. S 2) ( P er al e s et al. 2 0 2 0).  W e c a n f urt h er

s e e t h at  dr o u g ht i s  u nli k el y t o  h a v e  pl a y e d a l ar g e r ol e i n o ur

st u d y a s  Bi g  M u s k y S e c c hi,  C hl a , a n d sili c a  di d  n ot si mil arl y

r e s p o n d t o t h e  dr o u g ht  p eri o d ( S u p pl e m e nt ar y Fi g s. S 5 a n d

S 6).  U nf ort u n at el y,  w e  d o  n ot  h a v e r e a dil y a v ail a bl e  d at a t o

i n v e sti g at e  w h et h er t h er e  w a s i n a s hift i n t h e  di at o m c o m m u-

nit y it s elf t h at  m a y c h a n g e t h eir o v er all  pr o d u cti o n l e v el s.

H o w e v er, t h e  n e e d e d s a m pl e s  h a v e b e e n ar c hi v e d o n  mi cr o-

s c o p e sli d e s a n d if a n al y z e d t h e y c o ul d  pr o vi d e a cl e ar er
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e x pl a n ati o n a s t o  h o w t h e s e f o o d  w e b s hift s  m a y b e r el at e d t o

t h e s hift i n sili c a c o n c e ntr ati o n s.

O ur st u d y  pr o vi d e s a n e m piri c al e x a m pl e of  m ulti pl e

r e gi m e s hift s o c c urri n g i n a n  u n d e v el o p e d oli g otr o p hi c l a k e.

T hi s st u d y i s a m o n g o nl y a f e w t o s h o w r e gi m e s hift s o c c ur-

ri n g i n a  n o n- e x p eri m e nt al s etti n g.  T h e r e gi m e s hift s i n t hi s

st u d y i n cl u d e d b ot h a cl a s si c tr o p hi c c a s c a d e a n d a s p e ci e s

i n v a si o n.  T h e tr o p hi c c a s c a d e  pl a y e d o ut si mil arl y t o  m a n y

ot h er c a s c a d e st u di e s  w h er e t h e e c o s y st e m s hift e d b et w e e n a

t hr e e-ti er a n d f o ur-ti er st at e a n d tr o p hi c i nt er a cti o n s  w er e li n-

e ar.  H o w e v er, t h e s p e ci e s i n v a si o n  w a s  m u c h  m or e c o m pl e x a s

it r e wir e d t h e e c o s y st e m a n d s hift e d it a w a y fr o m b ei n g a si m-

pl e li n e ar f o o d c h ai n.  T h e  n o v el f o o d  w e b  h a d v ar yi n g

i m p a ct s o n  diff er e nt tr o p hi c l e v el s a n d  hi g hli g ht s  h o w  di sr u p-

ti v e B yt h otr e p h e s c a n b e f or a q u ati c f o o d  w e b s.  T h er e i s still

m or e  w e  n e e d t o  u n d er st a n d a b o ut t h e r ol e of s p e ci e s i n v a-

si o n s a s a tri g g er f or e c ol o gi c al r e gi m e s hift s gi v e n t h at i n v a-

si o n s c o nti n u e t o a c c el er at e  w orl d wi d e.  A m o n g t h e  m a n y

q u e sti o n s t h at r e m ai n f or s p e ci e s, i n v a si o n s a n d r e gi m e s hift

i n cl u d e  h o w t h e e c ol o gi c al i m p a ct s of s p e ci e s i n v a si o n s  will

pl a y o ut i n t h e l o n g t er m.  T o st u d y t hi s,  w e  will  n e e d t o c o n-

ti n u e t o c oll e ct l o n g t er m  d at a, e s p e ci all y i n e c o s y st e m s t h at

h a v e b e e n i n v a d e d.

D at a  A v ail a bilit y St at e m e nt

All  d at a  u s e d i n t hi s st u d y c a n b e a c c e s s e d vi a t h e  N T L-

L T E R  w e b sit e ( htt p s://lt er.li m n ol o g y. wi s c. e d u/ d at a).  C o d e c a n

b e  m a d e a v ail a bl e  u p o n r e q u e st.

R ef er e n c es

A hr e n st orff,  T.  D.,  T.  R.  Hr a bi k, P.  C. J a c o b s o n, a n d  D. L.

P er eir a. 2 0 1 3. F o o d r e s o ur c e eff e ct s o n  di el  m o v e m e nt s a n d

b o d y si z e of ci s c o i n  n ort h-t e m p er at e l a k e s.  O e c ol o gi a 1 7 3 :

1 3 0 9 – 1 3 2 0.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 4 4 2- 0 1 3- 2 7 1 9- 3

B ar n hi s el,  D.  R. 1 9 9 1.  T h e c a u d al a p p e n d a g e of t h e cl a d o c er a n

B yt h otr e p h e s c e d er str o e mi a s  d ef e n s e a g ai n st y o u n g fi s h.

J. Pl a n kt o n  R e s. 1 3 : 5 2 9– 5 3 7.  d oi: 1 0. 1 0 9 3/ pl a n kt/ 1 3. 3. 5 2 9

B ar n hi s el,  D.  R., a n d  H.  A.  H ar v e y. 1 9 9 5. Si z e- s p e ci fi c fi s h

a v oi d a n c e of t h e s pi n e d cr u st a c e a n  B yt h otr e p h e s: Fi el d s u p-

p ort f or l a b or at or y  pr e di cti o n s.  C a n. J. Fi s h.  A q u at. S ci. 5 2 :

7 6 8 – 7 7 5.  d oi: 1 0. 1 1 3 9/f 9 5- 0 7 6

B e n s o n,  B. J.,  T.  K.  Kr at z, J. J.  M a g n u s o n, a n d ot h er s. 2 0 0 6.

L o n g-t er m  d y n a mi c s of l a k e s i n t h e l a n d s c a p e: L o n g-t er m

e c ol o gi c al r e s e ar c h o n  n ort h t e m p er at e l a k e s.  O xf or d  U ni v.

Pr e s s o n  D e m a n d.

Bl oi s, J. L., P. L. Z ar n et s k e,  M.  C. Fit z p atri c k, a n d S. Fi n n e g a n.

2 0 1 3.  Cli m at e c h a n g e a n d t h e  p a st,  pr e s e nt, a n d f ut ur e of

bi oti c i nt er a cti o n s. S ci e n c e 8 0 : 4 9 9– 5 0 4.  d oi: 1 0. 1 1 2 6/

s ci e n c e. 1 2 3 7 1 8 4

B o u dr e a u, S.  A., a n d  N.  D.  Y a n. 2 0 0 3.  T h e diff eri n g cr ust a c e a n

z o o pl a n kt o n c o m m u niti es of  C a n a di a n s hi el d l a k es  wit h a n d

wit h o ut t h e  n o ni n di g e n o us z o o pl a n kti v or e  B yt h otr e p h es

l o n gi m a n us.  C a n. J. Fis h.  A q u at. S ci. 6 0 : 1 3 0 7– 1 3 1 3. d oi: 1 0.

1 1 3 9/f 0 3- 1 1 1

Br a n str at or,  D.  K. 1 9 9 5. E c ol o gi c al i nt er a cti o n s b et w e e n

B yt h otr e p h e s c e d er str o e mi a n d L e pt o d or a ki n dtii a n d t h e

i m pli c ati o n s f or s p e ci e s r e pl a c e m e nt i n L a k e  Mi c hi g a n

D o n n. J.  Gr e at L a k e s  R e s. 2 1 : 6 7 0– 6 7 9.

Br a n str at or,  D.  K. 2 0 0 5.  C o ntr a sti n g lif e  hi st ori e s of t h e  pr e d a-

t or y cl a d o c er a n s L e pt o d or a ki n dtii a n d  B yt h otr e p h e s

l o n gi m a n u s. J. Pl a n kt o n  R e s. 2 7 : 5 6 9– 5 8 5.  d oi: 1 0. 1 0 9 3/

pl a n kt/f bi 0 3 3

Br o w n,  M. E.,  D.  K.  Br a nstr at or, a n d L. J. S h a n n o n. 2 0 1 2. P o p ul a-

ti o n r e g ul ati o n of t h e s pi n y  w at er fl e a ( B yt h otr e p h es

l o n gi m a n us) i n a r es er v oir: I m pli c ati o ns f or i n v asi o n. Li m n ol.

O c e a n o gr. 5 7 : 2 5 1– 2 7 1. d oi: 1 0. 4 3 1 9/l o. 2 0 1 2. 5 7. 1. 0 2 5 1

C ar p e nt er, S.  R., a n d J. F.  Kit c h ell. 1 9 9 6.  T h e tr o p hi c c a s c a d e

i n l a k e s.  C a m bri d g e  U ni v. Pr e s s.

C ar p e nt er, S.  R., a n d ot h er s. 2 0 1 1. E arl y  w ar ni n g s of r e gi m e

s hift s:  A  w h ol e- e c o s y st e m e x p eri m e nt. S ci e n c e 8 0 : 1 0 7 9–

1 0 8 2.  d oi: 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. 1 2 0 3 6 7 2

C ar p e nt er, S.  R., a n d  M. L. P a c e. 2 0 1 8. S y nt h esis of a 3 3- yr s eri es

of  w h ol e-l a k e e x p eri m e nts: Eff e cts of  n utri e nts, gr a z ers, a n d

pr e ci pit ati o n- dri v e n  w at er c ol or o n c hl or o p h yll. Li m n ol.

O c e a n o gr. L ett. 3 : 4 1 9– 4 2 7. d oi: 1 0. 1 0 0 2/l ol 2. 1 0 0 9 4

C olli e, J. S.,  K.  Ri c h ar d s o n, a n d J.  H. St e el e. 2 0 0 4.  R e gi m e

s hift s:  C a n e c ol o gi c al t h e or y ill u mi n at e t h e  m e c h a ni s m s ?

Pr o g.  O c e a n o gr. 6 0 : 2 8 1– 3 0 2.  d oi: 1 0. 1 0 1 6/j. p o c e a n. 2 0 0 4.

0 2. 0 1 3

C o m pt o n, J.  A., a n d  W.  C.  K erf o ot. 2 0 0 4.  C ol o ni zi n g i nl a n d

l a k e s:  C o n s e q u e n c e s of  Y O Y fi s h i n g e sti n g t h e s pi n y cl a-

d o c er a n ( B yt h otr e p h e s c e d er str o e mi). J.  Gr e at L a k e s  R e s.

3 0 : 3 1 5– 3 2 6.  d oi: 1 0. 1 0 1 6/ S 0 3 8 0- 1 3 3 0( 0 4) 7 0 3 9 4- 9

C o nl e y,  D. J.,  C. L. S c h el s k e, a n d E. F. St o er m er. 1 9 9 3.  M o di fi -

c ati o n of t h e bi o g e o c h e mi c al c y cl e of sili c a  wit h e utr o p hi-

c ati o n.  M ar. E c ol. Pr o g. S er. 1 0 1 : 1 7 9– 1 9 2.  d oi: 1 0. 3 3 5 4/

m e p s 1 0 1 1 7 9

C o ul a s,  R.  A.,  H. J.  M a ci s a a c, a n d  W.  D u nl o p. 1 9 9 8. S el e cti v e

pr e d ati o n o n a n i ntr o d u c e d z o o pl a n kt er ( B yt h otr e p h e s

c e d er str o e mi) b y l a k e  h erri n g ( C or e g o n u s art e dii) i n  H ar p

L a k e,  O nt ari o. Fr e s h w.  Bi ol. 4 0 : 3 4 3– 3 5 5.  d oi: 1 0. 1 0 4 6/j.

1 3 6 5- 2 4 2 7. 1 9 9 8. 0 0 3 4 0. x

Elli s,  B.  K., a n d ot h er s. 2 0 1 1. L o n g-t er m eff e ct s of a tr o p hi c

c a s c a d e i n a l ar g e l a k e e c o s y st e m. Pr o c.  N atl.  A c a d. S ci.

U. S.  A. 1 0 8 : 1 0 7 0– 1 0 7 5.  d oi: 1 0. 1 0 7 3/ p n a s. 1 0 1 3 0 0 6 1 0 8

E st e s, J.  A., a n d  ot h er s.  2 0 1 1.  T r o p hi c  d o w n g r a di n g  of

pl a n et e a rt h. S ci e n c e 8 0 :  3 0 1– 3 0 6.  d oi: 1 0. 1 1 2 6 / s ci e n c e.

1 2 0 5 1 0 6

F ol e y, J.  A.,  M.  T.  C o e,  M. S c h eff er, a n d  G.  W a n g. 2 0 0 3.

R e gi m e s hift s i n t h e S a h ar a a n d S a h el: I nt er a cti o n s b et w e e n

e c ol o gi c al a n d cli m ati c S y st e m s i n  N ort h er n  Afri c a. E c o s y s-

t e m s 6 : 5 2 4– 5 3 9.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 0 2 1- 0 0 2- 0 2 2 7- 0

Gi a n u c a, A. T., J. H. P a nt el, a n d L. D e M e est er. 2 0 1 6. Dis-

e nt a n gli n g t h e eff e ct of b o d y si z e a n d  p h yl o g e n eti c dist a n c es

o n z o o pl a n kt o n t o p- d o w n c o ntr ol of al g a e. Pr o c.  R S o c.  B

Bi ol. S ci. 2 8 3 : 2 0 1 6 0 4 8 7. d oi:1 0. 1 0 9 8/rs p b. 2 0 1 6. 0 4 8 7

M arti n et al. R e gi m e s hift s i n a  N ort h t e m p er at e l a k e

S 1 7 0

https://lter.limnology.wisc.edu/data
https://doi.org/10.1007/s00442-013-2719-3
https://doi.org/10.1093/plankt/13.3.529
https://doi.org/10.1139/f95-076
https://doi.org/10.1126/science.1237184
https://doi.org/10.1126/science.1237184
https://doi.org/10.1139/f03-111
https://doi.org/10.1139/f03-111
https://doi.org/10.1093/plankt/fbi033
https://doi.org/10.1093/plankt/fbi033
https://doi.org/10.4319/lo.2012.57.1.0251
https://doi.org/10.1126/science.1203672
https://doi.org/10.1002/lol2.10094
https://doi.org/10.1016/j.pocean.2004.02.013
https://doi.org/10.1016/j.pocean.2004.02.013
https://doi.org/10.1016/S0380-1330(04)70394-9
https://doi.org/10.3354/meps101179
https://doi.org/10.3354/meps101179
https://doi.org/10.1046/j.1365-2427.1998.00340.x
https://doi.org/10.1046/j.1365-2427.1998.00340.x
https://doi.org/10.1073/pnas.1013006108
https://doi.org/10.1126/science.1205106
https://doi.org/10.1126/science.1205106
https://doi.org/10.1007/s10021-002-0227-0
https://doi.org/10.1098/rspb.2016.0487


Gr a h a m,  N.  A. J., S. J e n ni n g s,  M.  A.  M a c N eil,  D.  M o uill et, a n d

S.  K.  Wil s o n. 2 0 1 5. Pr e di cti n g cli m at e- dri v e n r e gi m e s hift s

v er s u s r e b o u n d  p ot e nti al i n c or al r e ef s.  N at ur e 5 1 8 : 9 4– 9 7.

d oi: 1 0. 1 0 3 8/ n at ur e 1 4 1 4 0

H a, J.  Y., a n d ot h er s. 2 0 1 3. L a k e r e st or ati o n b y

bi o m a ni p ul ati o n  u si n g  pi s ci v or e a n d  D a p h ni a st o c ki n g;

r e s ult s of t h e bi o m a ni p ul ati o n i n J a p a n. Li m n ol o g y 1 4 : 1 9–

3 0.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 2 0 1- 0 1 2- 0 3 8 1- 9

H a n s e n,  G. J.  A., a n d ot h er s. 2 0 2 0.  W all e y e gr o wt h  d e cli n e s

f oll o wi n g z e br a  m u s s el a n d  B yt h otr e p h e s i n v a si o n.  Bi ol.

I n v a si o n s 5 : 1 4 8 1– 1 4 9 5.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 5 3 0- 0 2 0- 0 2 1 9 8- 5

Hi nt z,  W.  D.,  B.  M.  M att e s,  M. S. S c h ul er,  D.  K. J o n e s,  A.  B.

St ol er, L. Li n d, a n d  R.  A.  R el y e a. 2 0 1 7. S ali ni z ati o n tri g g er s

a tr o p hi c c a s c a d e i n e x p eri m e nt al fr e s h w at er c o m m u niti e s

wit h v ar yi n g f o o d- c h ai n l e n gt h. E c ol.  A p pl. 2 7 : 8 3 3– 8 4 4.

d oi: 1 0. 1 0 0 2/ e a p. 1 4 8 7

H off m a n, J.  C.,  M. E. S mit h, a n d J.  T. L e h m a n. 2 0 0 1. P er c h or

pl a n kt o n:  T o p- d o w n c o ntr ol of  d a p h ni a b y y ell o w  p er c h

( P er c a fl a v e s c e n s) or  B yt h otr e p h e s c e d er str o e mi i n a n

i nl a n d l a k e ? Fr e s h w.  Bi ol. 4 6 : 7 5 9– 7 7 5.  d oi: 1 0. 1 0 4 6/j. 1 3 6 5-

2 4 2 7. 2 0 0 1. 0 0 7 1 6. x

H olli n g,  C. S. 1 9 7 3.  R e sili e n c e a n d st a bilit y of e c ol o gi c al s y s-

t e m s.  A n n u.  R e v. E c ol. S y st. 4 : 1– 2 3.

H o vi u s, J.  T.,  B. E.  B ei s n er,  K. S.  M c C a n n, a n d  N.  D.  Y a n.

2 0 0 7. I n dir e ct f o o d  w e b eff e ct s of  B yt h otr e p h e s i n v a si o n:

R e s p o n s e s b y t h e r otif er  C o n o c hil u s i n  h ar p L a k e,  C a n a d a.

Bi ol. I n v a si o n s 9 : 2 3 3– 2 4 3.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 5 3 0- 0 0 6- 9 0 2 8- 2

J e p p e s e n, E.,  M. S ø n d er g a ar d,  B.  Kr o n v a n g, J. P. J e n s e n, L.  M.

S v e n d s e n, a n d  T. L. L a uri d s e n. 1 9 9 9. L a k e a n d c at c h m e nt

m a n a g e m e nt i n  D e n m ar k.  H y dr o bi ol o gi a 3 9 5 – 3 9 6 : 4 1 9–

4 3 2.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ 9 7 8- 9 4- 0 1 7- 3 2 8 2- 6 _ 3 6

K a s pr z a k, P., J.  B e n n d orf,  T.  G o n si or c z y k,  R.  K o s c h el, L.

Kri e nit z,  T.  M e h n er, S.  H ül s m a n n,  H. S c h ult z, a n d  A.

W a g n er. 2 0 0 7.  R e d u cti o n of  n utri e nt l o a di n g a n d

bi o m a ni p ul ati o n a s t o ol s i n  w at er  q u alit y  m a n a g e m e nt:

L o n g-t er m o b s er v ati o n s o n  B a ut z e n r e s er v oir a n d

F el d b er g er  H a u s s e e ( G er m a n y). L a k e  R e s er v.  M a n a g. 2 3 :

4 1 0 – 4 2 7.  d oi: 1 0. 1 0 8 0/ 0 7 4 3 8 1 4 0 7 0 9 3 5 4 0 2 7

K e el er,  K.  M.,  D.  B.  B u n n ell, J. S.  Di a n a, J.  V.  A d a ms, J.  G.

M y c h e k- L o n d er,  D.  M.  W ar n er,  D. L.  Y ul e, a n d  M.  R.  Vi ns o n.

2 0 1 5. E v al u ati n g t h e i m p ort a n c e of a bi oti c a n d bi oti c dri v ers

o n  B yt h otr e p h es bi o m ass i n l a k es s u p eri or a n d  Mi c hi g a n.

J.  Gr e at L a k es  R es. 4 1 : 1 5 0– 1 6 0. d oi: 1 0. 1 0 1 6/j.j glr. 2 0 1 5. 0 7. 0 1 0

Kil h a m, P. 1 9 7 1.  A  h y p ot h e si s c o n c er ni n g sili c a a n d t h e fr e s h-

w at er  di at o m s. Li m n ol.  O c e a n o gr. 1 6 : 1 0– 1 8.

Killi c k,  R., a n d I. E c kl e y. 2 0 1 4.  C h a n g e p oi nt:  A n  R  p a c k a g e f or

c h a n g e p oi nt a n al y si s. J. St at. S oft w. 5 8 : 1– 1 9.

Kit c h ell, J. F. 1 9 9 2. F o o d  w e b  m a n a g e m e nt:  A c a s e st u d y of

L a k e  M e n d ot a. S pri n g er S ci e n c e  &  B u si n e s s  M e di a.

K or o v c hi ns k y,  N.  M., a n d S. E.  Ar n ott. 2 0 1 9. T a x o n o mi c r es ol u-

ti o n of t h e  N ort h  A m eri c a n i n v asi v e s p e ci es of t h e g e n us

B yt h otr e p h es L e y di g, 1 8 6 0 ( Cr ust a c e a:  Cl a d o c er a:  C er-

c o p a gi di d a e). Z o ot a x a 4 6 9 1 : 1 2 5– 1 3 8. d oi: 1 0. 1 1 6 4 6/ z o ot a x a.

4 6 9 1. 2. 2

Kr u e g er,  D.  M., a n d  T.  R.  Hr a bi k. 2 0 0 5. F o o d  w e b alt er ati o n s

t h at  pr o m ot e  n ati v e s p e ci e s:  T h e r e c o v er y of ci s c o

( C or e g o n u s art e di)  p o p ul ati o n s t hr o u g h  m a n a g e m e nt of

n ati v e  pi s ci v or e s.  C a n. J. Fi s h.  A q u at. S ci. 6 2 : 2 1 7 7– 2 1 8 8.

d oi: 1 0. 1 1 3 9/f 0 5- 1 3 2

L ar s o n, E.  R.,  T.  A.  Kr e p s,  B. P et er s, J.  A. P et er s, a n d  D.  M.

L o d g e. 2 0 1 9.  H a bit at e x pl ai n s  p att er n s of  p o p ul ati o n

d e cli n e f or a n i n v a si v e cr a y fi s h. E c ol o g y 1 0 0 : 1– 7.  d oi: 1 0.

1 0 0 2/ e c y. 2 6 5 9

M a g e e,  M.  R., P.  B.  M cI nt yr e, P.  C.  H a n s o n, a n d  C.  H.  W u.

2 0 1 9.  Dri v er s a n d  m a n a g e m e nt i m pli c ati o n s of l o n g-t er m

ci s c o o x yt h er m al  h a bit at  d e cli n e i n L a k e  M e n d ot a,  WI.

E n vir o n.  M a n a g. 6 3 : 3 9 6– 4 0 7.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 0 0 2 6 7- 0 1 8-

0 1 1 3 4- 7

M arti n e z, P. J., a n d ot h er s. 2 0 0 9.  W e st er n L a k e tr o ut  w o e s.

Fi s h eri e s 3 4 : 4 2 4– 4 4 2.  d oi: 1 0. 1 5 7 7/ 1 5 4 8- 8 4 4 6- 3 4. 9. 4 2 4

M c C a ul e y E ( 1 9 8 4)  T h e e sti m ati o n of t h e a b u n d a n c e a n d bi o-

m a s s of z o o pl a n kt o n i n s a m pl e s.  A  M a n  m et h o d s  A s s e s s

S e c o n d Pr o d u ct fr e s h  w at er s. 1 7 : 2 2 8– 2 6 5.

M uir,  A.  M., P.  V e c s ei,  T.  C. Pr att,  C.  C.  Kr u e g er,  M. P o w er,

a n d J.  D.  R ei st. 2 0 1 3.  O nt o g e n eti c s hift s i n  m or p h ol o g y

a n d r e s o ur c e  u s e of ci s c o  C or e g o n u s art e di. J. Fi s h  Bi ol. 8 2 :

6 0 0 – 6 1 7.  d oi: 1 0. 1 1 1 1/jf b. 1 2 0 1 6

N y str ö m,  M.,  C. F ol k e, a n d F.  M o b er g. 2 0 0 0.  C or al r e ef  di st ur-

b a n c e a n d r e sili e n c e i n a  h u m a n- d o mi n at e d e n vir o n m e n.

Tr e n d s E c ol. E v ol. 1 5 : 4 1 3– 4 1 7.

P ar k s,  T. P., a n d  A. L.  R y p el. 2 0 1 8. Pr e d at or – pr e y  d y n a mi c s

m e di at e l o n g-t er m  pr o d u cti o n tr e n d s of ci s c o ( C or e g o n u s

art e di) i n a  n ort h er n  Wi s c o n si n l a k e.  C a n. J. Fi s h.  A q u at.

S ci. 7 5 : 1 9 6 9– 1 9 7 6.  d oi: 1 0. 1 1 3 9/ cjf a s- 2 0 1 7- 0 3 0 2

P er al e s,  K.  M.,  C. L.  H ei n,  N.  R. L otti g, a n d  M. J.  V a n d er

Z a n d e n. 2 0 2 0. L a k e  w at er l e v el r e s p o n s e t o  dr o u g ht i n a

l a k e-ri c h r e gi o n e x pl ai n e d b y l a k e a n d l a n d s c a p e c h ar a ct er-

i sti c s.  C a n. J. Fi s h.  A q u at. S ci. 7 7 : 1 8 3 6– 1 8 4 5.

Pill er,  K.  R.,  C.  C.  Wil s o n,  C. E. L e e, a n d J. L y o n s. 2 0 0 5.  C o n-

s er v ati o n g e n eti c s of i nl a n d L a k e tr o ut i n t h e  u p p er  Mi s si s-

si p pi  Ri v er b a si n: St o c k e d or  n ati v e a n c e str y ?  Tr a n s.

A m. Fi s h. S o c. 1 3 4 : 7 8 9– 8 0 2.  d oi: 1 0. 1 5 7 7/t 0 4- 0 4 0. 1

P ot h o v e n, S.  A.,  H.  A.  V a n d er pl o e g, J. F.  C a v al ett o,  D.  M.

Kr u e g er,  D.  M.  M a s o n, a n d S.  B.  Br a n dt. 2 0 0 7.  Al e wif e

pl a n kti v or y c o ntr ol s t h e a b u n d a n c e of t w o i n v a si v e  pr e d a-

t or y cl a d o c er a n s i n L a k e  Mi c hi g a n. Fr e s h w.  Bi ol. 5 2 : 5 6 1–

5 7 3.  d oi: 1 0. 1 1 1 1/j. 1 3 6 5- 2 4 2 7. 2 0 0 7. 0 1 7 2 8. x

P ott h off,  A. J.,  B.  R.  H er wi g,  M.  A.  H a n s o n,  K.  D. Zi m m er,

M.  G.  B utl er, J.  R.  R e e d,  B.  G. P ar s o n s, a n d  M.  C.  W ar d.

2 0 0 8.  C a s c a di n g f o o d- w e b eff e ct s of  pi s ci v or e i ntr o d u cti o n s

i n s h all o w l a k e s. J.  A p pl. E c ol. 4 5 : 1 1 7 0– 1 1 7 9.  d oi: 1 0. 1 1 1 1/

j. 1 3 6 5- 2 6 6 4. 2 0 0 8. 0 1 4 9 3. x

R  C or e  T e a m ( 2 0 1 9)  R:  A l a n g u a g e a n d e n vir o n m e nt f or st ati s-

ti c al c o m p uti n g.

R at aj c z a k, Z., J.  B.  Ni p p ert, a n d  T.  W.  O c h eltr e e. 2 0 1 4.  A br u pt

tr a n siti o n of  M e si c gr a s sl a n d t o s hr u bl a n d: E vi d e n c e f or

t hr e s h ol d s, alt er n ati v e attr a ct or s, a n d r e gi m e s hift s. E c ol o g y

9 5 : 2 6 3 3– 2 6 4 5.  d oi: 1 0. 1 8 9 0/ 1 3- 1 3 6 9. 1

M arti n et al. R e gi m e s hift s i n a  N ort h t e m p er at e l a k e

S 1 7 1

https://doi.org/10.1038/nature14140
https://doi.org/10.1007/s10201-012-0381-9
https://doi.org/10.1007/s10530-020-02198-5
https://doi.org/10.1002/eap.1487
https://doi.org/10.1046/j.1365-2427.2001.00716.x
https://doi.org/10.1046/j.1365-2427.2001.00716.x
https://doi.org/10.1007/s10530-006-9028-2
https://doi.org/10.1007/978-94-017-3282-6_36
https://doi.org/10.1080/07438140709354027
https://doi.org/10.1016/j.jglr.2015.07.010
https://doi.org/10.11646/zootaxa.4691.2.2
https://doi.org/10.11646/zootaxa.4691.2.2
https://doi.org/10.1139/f05-132
https://doi.org/10.1002/ecy.2659
https://doi.org/10.1002/ecy.2659
https://doi.org/10.1007/s00267-018-01134-7
https://doi.org/10.1007/s00267-018-01134-7
https://doi.org/10.1577/1548-8446-34.9.424
https://doi.org/10.1111/jfb.12016
https://doi.org/10.1139/cjfas-2017-0302
https://doi.org/10.1577/t04-040.1
https://doi.org/10.1111/j.1365-2427.2007.01728.x
https://doi.org/10.1111/j.1365-2664.2008.01493.x
https://doi.org/10.1111/j.1365-2664.2008.01493.x
https://doi.org/10.1890/13-1369.1


R e ni k,  K.  M.,  M. J. J e n ni n g s, J.  M.  K a m p a, J. L y o n s,  T. P. P ar k s,

a n d  G.  G. S a s s. 2 0 2 0. St at u s a n d  di stri b uti o n of  Ci s c o

( C or e g o n u s art e di) a n d L a k e  W hit efi s h ( C or e g o n u s

cl u p e af or mi s) i n I nl a n d L a k e s of  Wi s c o n si n.  N ort h e a st  N at

2 7 : 4 6 9– 4 8 4.  d oi: 1 0. 1 6 5 6/ 0 4 5. 0 2 7. 0 3 0 7

S c h eff er,  M., S.  H.  H o s p er,  M. L.  M eij er,  B.  M o s s, a n d E.

J e p p e s e n. 1 9 9 3.  Alt er n ati v e e q uili bri a i n s h all o w l a k e s.

Tr e n d s E c ol. E v ol. 8 : 2 7 5– 2 7 9.

S c h eff e r,  M., S.  C a r p e nt e r, J.  A. F ol e y,  C. F ol k e, a n d  B.  W al k e r.

2 0 0 1.  C at a st r o p hi c s hift s i n e c o s y st e m s.  N at u r e 4 1 3 :

5 9 1 – 5 9 6.

S c h eff e r,  M., a n d S.  R.  C a r p e nt e r.  2 0 0 3.  C at a st r o p hi c r e gi m e

s hift s i n e c o s y st e m s:  Li n ki n g t h e o r y t o  o b s e r v ati o n.

T r e n d s  E c ol.  E v ol. 1 8 :  6 4 8– 6 5 6.  d oi: 1 0. 1 0 1 6 /j.t r e e. 2 0 0 3.

0 9. 0 0 2

S c h eff er,  M., a n d E. J e p p e s e n. 2 0 0 7.  R e gi m e s hift s i n s h all o w

l a k e s. E c o s y st e m s 1 0 : 1– 3.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 0 2 1- 0 0 6- 9 0 0 2- y

S c h el s k e,  C. L., a n d E. F. St o er m er. 1 9 7 1. E utr o p hi c ati o n, sili c a

d e pl eti o n, a n d  pr e di ct e d c h a n g e s i n al g al  q u alit y i n L a k e

Mi c hi g a n. S ci e n c e 8 0 : 4 2 3– 4 2 4.  d oi: 1 0. 1 1 2 6/ s ci e n c e. 1 7 3.

3 9 9 5. 4 2 3

S c h ul z,  K., a n d P.  Y uri st a. 1 9 9 5.  Di et c o m p o siti o n fr o m

all o z y m e a n al y si s i n t h e  pr e d at or y cl a d o c er a n  B yt h otr e p h e s

c e d er str o e mi. Li m n ol.  O c e a n o gr. 4 0 : 8 2 1– 8 2 6.  d oi: 1 0. 2 3 0 7/

2 8 3 8 3 1 7

S c h ul z,  K. L., a n d P.  M.  Y urist a. 1 9 9 8. I m pli c ati o ns of a n i n v ert e-

br at e pr e d at or ’s ( B yt h otr e p h es c e d erstr o e mi) at y pi c al eff e cts

o n a p el a gi c z o o pl a n kt o n c o m m u nit y.  H y dr o bi ol o gi a 3 8 0 :

1 7 9 – 1 9 3. d oi: 1 0. 1 0 2 3/ A: 1 0 0 3 4 8 4 8 1 3 6 7 2

St a pl e s,  D. F.,  R. P.  M a ki, J.  K.  Hir s c h,  W.  C.  K erf o ot, J. F.

L e D u c,  T.  B urri,  B.  M. L afr a n c oi s, a n d J.  Gl a s e. 2 0 1 7.

D e cr e a s e i n y o u n g- of-t h e- y e ar y ell o w  p er c h gr o wt h r at e s

f oll o wi n g  B yt h otr e p h e s l o n gi m a n u s i n v a si o n.  Bi ol. I n v a-

si o n s 1 9 : 2 1 9 7– 2 2 0 5.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 5 3 0- 0 1 7- 1 4 3 1- 3

St e el e, J.  H. 1 9 9 8.  R e gi m e s hift s i n  m ari n e e c o s y st e m s. E c ol.

A p pl. 8 : 3 3– 3 6.  d oi: 1 0. 2 3 0 7/ 2 6 4 1 3 6 1

Str ail e,  D., a n d  A.  H äl bi c h. 2 0 0 0. Lif e  hi st or y a n d  m ulti pl e a nt-

i pr e d at or  d ef e n s e s of a n i n v ert e br at e  p el a gi c  pr e d at or,

B yt h otr e p h e s l o n gi m a n u s. E c ol o g y 8 1 : 1 5 0– 1 6 3.  d oi: 1 0.

2 3 0 7/ 1 7 7 1 4 1

Str e c k er,  A. L., S. E.  Ar n ott,  N.  D.  Y a n, a n d  R.  Gir ar d. 2 0 0 6.

V ari ati o n i n t h e r e s p o n s e of cr u st a c e a n z o o pl a n kt o n s p e ci e s

ri c h n e s s a n d c o m p o siti o n t o t h e i n v a si v e  pr e d at or

B yt h otr e p h e s l o n gi m a n u s.  C a n. J. Fi s h.  A q u at. S ci. 6 3 :

2 1 2 6 – 2 1 3 6.  d oi: 1 0. 1 1 3 9/ F 0 6- 1 0 5

Str e c k er,  A. L., a n d S. E.  Ar n ott. 2 0 0 8. I n v a si v e  pr e d at or,

B yt h otr e p h e s,  h a s v ari e d eff e ct s o n e c o s y st e m f u n cti o n i n

fr e s h w at er l a k e s. E c o s y st e m s 1 1 : 4 9 0– 5 0 3.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/

s 1 0 0 2 1- 0 0 8- 9 1 3 7- 0

Tr o n st a d, L.  M.,  R.  O.  H all,  T.  M.  K o el, a n d  K.  G.  G er o w. 2 0 1 0.

I ntr o d u c e d L a k e tr o ut  pr o d u c e d a f o ur-l e v el tr o p hi c

C a s c a d e i n  Y ell o w st o n e L a k e.  Tr a n s.  A m. Fi s h. S o c. 1 3 9 :

1 5 3 6 – 1 5 5 0.  d oi: 1 0. 1 5 7 7/t 0 9- 1 5 1. 1

W al s h, J.  R., S.  R.  C ar p e nt er, a n d  M. J.  V a n d er Z a n d e n. 2 0 1 6.

I n v a si v e s p e ci e s tri g g er s a  m a s si v e l o s s of e c o s y st e m s er vi c e s

t hr o u g h a tr o p hi c c a s c a d e. Pr o c.  N atl.  A c a d. S ci. 1 1 3 : 4 0 8 1–

4 0 8 5.  d oi: 1 0. 1 0 7 3/ p n a s. 1 6 0 0 3 6 6 1 1 3

W al s h, J.  R.,  R.  C. L at hr o p, a n d  M. J.  V a n d er Z a n d e n. 2 0 1 7.

I n v a si v e i n v ert e br at e  pr e d at or,  B yt h otr e p h e s l o n gi m a n u s,

r e v er s e s tr o p hi c c a s c a d e i n a  n ort h-t e m p er at e l a k e. Li m n ol.

O c e a n o gr. 6 2 : 2 4 9 8– 2 5 0 9.  d oi: 1 0. 1 0 0 2/l n o. 1 0 5 8 2

W ei s z, E. J., a n d  N.  D.  Y a n. 2 0 1 1. S hifti n g i n v ert e br at e

z o o pl a n kti v or e s:  W at er s h e d-l e v el r e pl a c e m e nt of t h e  n ati v e

L e pt o d or a b y t h e  n o n-i n di g e n o u s  B yt h otr e p h e s i n  C a n a-

di a n s hi el d l a k e s.  Bi ol. I n v a si o n s 1 3 : 1 1 5– 1 2 3.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/

s 1 0 5 3 0- 0 1 0- 9 7 9 4- 8

Wil s o n,  K.  A., J. J.  M a g n u s o n,  D.  M. L o d g e,  A.  M.  Hill,  T.  K.

Kr at z,  W. L. P err y, a n d  T.  V.  Willi s. 2 0 0 4.  A l o n g-t er m r u st y

cr a y fi s h ( Or c o n e ct e s r u sti c u s) i n v a si o n:  Di s p er s al  p att er n s

a n d c o m m u nit y c h a n g e i n a  n ort h t e m p er at e l a k e.  C a n.

J. Fi s h.  A q u at. S ci. 6 1 : 2 2 5 5– 2 2 6 6.  d oi: 1 0. 1 1 3 9/ F 0 4- 1 7 0

Y a n,  N.  D.,  R.  Gir ar d, a n d S.  B o u dr e a u. 2 0 0 2.  A n i ntr o d u c e d

i n v ert e br at e  pr e d at or ( B yt h otr e p h e s) r e d u c e s z o o pl a n kt o n

s p e ci e s ri c h n e s s. E c ol. L ett. 5 : 4 8 1– 4 8 5.  d oi: 1 0. 1 0 4 6/j. 1 4 6 1-

0 2 4 8. 2 0 0 2. 0 0 3 4 8. x

Y a n,  N.  D.,  B. L e u n g,  M.  A. L e wi s, a n d S.  D. P e a c or. 2 0 1 1.  T h e

s pr e a d, e st a bli s h m e nt a n d i m p a ct s of t h e s pi n y  w at er fl e a,

B yt h otr e p h e s l o n gi m a n u s, i n t e m p er at e  N ort h  A m eri c a:  A

s y n o p si s of t h e s p e ci al i s s u e.  Bi ol. I n v a si o n s 1 3 : 2 4 2 3–

2 4 3 2.  d oi: 1 0. 1 0 0 7/ s 1 0 5 3 0- 0 1 1- 0 0 6 9- 9

A c k n o wl e d g m e nt s

T h e a ut h ors  w o ul d li k e t o a c k n o wl e d g e  N T L- L T E R f or t h e c oll e cti o n

a n d a v ail a bilit y of  d at a t h at  m a k e t his  m a n us cri pt  p ossi bl e.  Dis c ussi o ns
wit h St e v e  C ar p e nt er, J o e  Mr n a k, a n d  Gr e g S ass  pr o vi d e d h el pf ul i nsi g hts
f or t his st u d y. T h e a ut h ors  w o ul d li k e t o t h a n k t w o a n o n y m o us r e vi e w ers

f or t h eir ti m e a n d f e e d b a c k t h at h el p e d i m pr o v e d t his  m a n us cri pt. T h e
a ut h ors ar e a p pr e ci ati v e of h el p  wit h t h e st o m a c h c o nt e nt  w or k fr o m S y d-

n e y Bl as k o ws ki a n d E m m a- K at e St e c k er. I m a g es us e d i n t his  m a n us cri pt
ar e c o urt es y of t h e I nt e gr ati o n a n d  A p pli c ati o n  N et w or k,  U ni v ersit y of
M ar yl a n d  C e nt er f or E n vir o n m e nt al S ci e n c e (i a n. u m c es. e d u/s y m b ols/).

T his  w or k  w as f u n d e d  b y t h e  Wis c o nsi n  D e p art m e nt of  N at ur al R es o ur c es
a n d t h e  N S F  N ort h T e m p er at e L a k es L o n g- T er m E c ol o gi c al R es e ar c h Pr o-
gr a m  gr a nt ( D E B- 1 4 4 0 2 9 7).

C o n fl i ct  of i nt e r e st

N o n e  d e cl ar e d.

S u b mitt e d 1 5 J a n u ar y 2 0 2 1

R e vi s e d 1 4 J a n u ar y 2 0 2 2

A c c e pt e d 2 0 J a n u ar y 2 0 2 2

G u e st e dit or:  D a vi d  A. S e e k ell

M arti n et al. R e gi m e s hift s i n a  N ort h t e m p er at e l a k e

S 1 7 2

https://doi.org/10.1656/045.027.0307
https://doi.org/10.1016/j.tree.2003.09.002
https://doi.org/10.1016/j.tree.2003.09.002
https://doi.org/10.1007/s10021-006-9002-y
https://doi.org/10.1126/science.173.3995.423
https://doi.org/10.1126/science.173.3995.423
https://doi.org/10.2307/2838317
https://doi.org/10.2307/2838317
https://doi.org/10.1023/A:1003484813672
https://doi.org/10.1007/s10530-017-1431-3
https://doi.org/10.2307/2641361
https://doi.org/10.2307/177141
https://doi.org/10.2307/177141
https://doi.org/10.1139/F06-105
https://doi.org/10.1007/s10021-008-9137-0
https://doi.org/10.1007/s10021-008-9137-0
https://doi.org/10.1577/t09-151.1
https://doi.org/10.1073/pnas.1600366113
https://doi.org/10.1002/lno.10582
https://doi.org/10.1007/s10530-010-9794-8
https://doi.org/10.1007/s10530-010-9794-8
https://doi.org/10.1139/F04-170
https://doi.org/10.1046/j.1461-0248.2002.00348.x
https://doi.org/10.1046/j.1461-0248.2002.00348.x
https://doi.org/10.1007/s10530-011-0069-9
http://ian.umces.edu

	 Rise of a native apex predator and an invasive zooplankton cause successive ecological regime shifts in a North Temperate Lake
	Methods
	Study system
	Data collection and handling
	Data analysis

	Results
	Regime shifts and food web states
	Zooplanktivore dominant regime (1981-2006)
	Piscivore dominant regime (2007-2014)
	A novel regime (2015-2019)

	Discussion
	Piscivore dominant to a novel regime
	Functional replacement by Bythotrephes
	Cisco and Bythotrephes interactions
	Food web shifts and silica
	Data Availability Statement

	References
	Acknowledgments
	Conflict of interest





