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MODELLEN EN HET BEHEER VAN ECOSYSTEMEN

J. van der Meer

Rijkswaterstaat, Dienst Getijdewateren, Middelburg

Inleiding

Ecosystemen staan in onze tijd onder grote druk. Begrijpeilijk is dan
ook dat geprobeerd wordt van elke grote Ingreep (vorm van menselijk han-
delen) de gevolgen voor het ecosysteem te weten te komen. Wanneer een be-
slissing ten aanzien van een te nemen maatregel onderbouwd wordt door een
beleidsanalyse dan ligt het ook in de lijn van verwachting dat in de op
te stellen alternatieven-criteria matrix (te wvergelijken met de bekende
consumentengids methoade) ruim plaats ingeruimd wordt voor milisu-crite-
ria. Die milieuhokjes in de matrix zullen dan natuurlijk wel ingevuld
moeten worden en de vraag hece de gevolgen wvan een beleids- of beheers-
maatregel voor het ecosysteem te weten te komen, staat dan ook elke keer
levensgroot voor de deur.

Onder meer vanwege het grootschalige karakter van de ingreep liggen ma-
nipulaties met het werkelijke systeem niet voor de hand. Je kan je dan
beperken, en in veel gevallen is het daar ock bij gebleven, tot zciets
als 'best professional judgment’ in de vorm van logische redeneringen als
'als ik dit d&oe, dan gebeurt hier dat, waarna daar zus en elders zo'.
Vanwege de complexiteit wvan ecosystemen met allerlei terugkoppelingen
loop je dan al gauw vast.

Wat rest is het gebruik van modellen. Hierbij kan men denken aan labo-
ratoriumexperimenten, micro- en mesceccsystemen als wadbakken of agquaria,
fysische {schaal)modellen en niet in de laatste plaats aan wiskundige mo-
dellen. Hoewel voor het maken van wiskundige modellen niets meer nodig is
dan potlood en papier heeft de aan de teloorgang en afbraak van ecosyste-
men gepaard gaande opkomst van de computer het gebruik van wiskundige mo-
dellen sterk gestimuleerd.

Waar een veld, c¢.qg. de wiskundige medellen t.b.v. het pbeheer van eco-
systemen, zich ontwikkelt is het goed om af en toe even stil te staan, de
balans op te maken en toekomstige wegen te verkemnen. Dat gebeurt op deze
studiedag. In dit eerste verhaal wordt kort ingegaan op het model in het
algemeen, het wiskundig model in het bijzonder en op de werkwijze bij het
maken van wiskundige modellen. Uiteraard blijft in dit theoretische ge-
deelte veel liggen en alleen enkele punten, die wat meer aandacht verdie-~
nen, worden aangestipt. Hieropvolgend wordt de theorie vanuit de prak-
tijk, c.g. het gebruik van wiskundige modeilen bij de milieuwafdeling van
de Deltadienst {inmiddels overgegaan in de Dienst Getijdewateren), be-
licht.

Het model

Eykhoff (1974) geeft de volgende definitie van een model: 'Een model is
een representatie van de essentiele aspecten van een systeem. Het presen-
teert kennis van het systeem in een bruikbare wvorm'. Anders gezegd het
model zorgt ervoor dat datgene wat je wilt zien (de essentile aspecten)
ook te overzien is (bruikbaar).



Wat die essentiele aspecten zijn hangt af wvan de doelstelling die je
met het model hebt. Landkaarten behoren tot de oudste modellen die er
zijn. Zij laten die aspecten die je wilt zien overzichtelijk zien. Maar
aan een bodemkaart wvan Zeeland heeft de automobilist ter "plekke niets.
Die heeft een autokaart nodig, waar de snelwegen (de essentiele aspecten)
overdreven op weergegeven zijn. Teruggerekend is een breedte van 5 km.
geen uitzondering voor snelwegen. De vaak geuite opmerking 'ja maar, 4dit
model is niet realistisch' is in het algemeen dan ook @en zinloze. Nie-
mand gaat met zijn net gekochte autokaart boos terug naar de A.N.W.5 on~
dat zijn huis er niet op staat, Juist het niet realistisch zijn van het
model is zijn kracht. Dit geldt voor alle modellen. Zonder dcelstelling
is geen zinvol model te maken. Een poging, die slechts omschreven wordt
als het willen modelleren van de Oosterschelde of de Westelijke Waddenzee
of de Stabrechtse heide kan dan ook op niets anders dan,  een mislukking
uitlopen of om met Box (1978) te spreken op een ramp.

Bruikbaar kan in eerste instantie vertaald worden met makkelijk toepas-
baar en relatief simpel. Zo is een laboratoriumexperiment met individuele
dieren een wveel brulkbaarder model om effecten wvan bepaalde toxicanten te
toetsen dan een wadbak. Goed opgezette experimenten (aselecteren, vol-
doende onderscheidingsvermogen) zijn in het laatste geval nauwelijks te
realiseren.

Het wigkundig model

In zijn algemeenheid kan een wiskundig model &dls volgt geschreven wor-
den (figuur 1):

utt+ A t)
y(t)

E{u(t),p,x{t},t}
g(u(t))

waar:

;: de toestandsvariabelen
: de parameters

: de input

: de output

: de tijd

Tt X oo

PARAMETERS

INPUT L OuUTPRUT
MODELYERGELIJKINGEN | ——p

BEGINTOESTAND

Figuur 1. Het wiskundig model.

Jérgensen (1983) geeft vele tweedelingen waar het gaat over wiskundige
modellen : statisch versus dynamisch, lineair versus niet-lineair, black-
box {empirisch,statistisch) wversus white-box (causaal, wverklarend) enzo-
voort. Alleen op de laatste tweedeling wordt hier verder ingegaan. Het
idee leeft dat wanneer er sprake is van een directe relatie tussen input-
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en outputvariabelen er gprake is van een black-box model en dat wanneer
ar in het model gebruik gemaakt wordt van relaties op een lager integra-
tieniveau het model wit geworden is. Als wit dan synoniem is aan hard,
aan het hebben van een grote voorgpellende waarde, dan liikt mij 4it niet
juist. Als ik een ijzeren bal in de hand hou op een hoogte x boven de
grond, dan zal de bal nadat ik hem losgelaten heb na y =V~12x/g) seconden
de grond raken. Hier in Den Haag, maar ook op Antarctica en in Wladiwos-
tok. De betrouwbaarheid is gewaarborgd in een groot toepassingsgebied,
een zeger groot toepassingsgebied. Daar draait het om. Als ik een model
wil maken van een electrisch circuit dan wordt dat een 'hard' model met
een grote voorspellende waarde. Niet omdat ik een integratieniveau lager
ga, maar omdat de wetten van Kirchhoff en Ohm zo'n groot toepassingsge-
bied hebben. Het =zijn ‘wetten'. Einstein's relativiteitstheorie en de
gquantummechanica hebben de thecrieen, de wetten zo u wilt, wvan Newton
niet omvergekegeld. Alleen het toepassingsgebied is afgebakend. Bij hele
hoge snelheden en bij hele kleine deeltjes gaan ze niet meer op.

De relatie tussen lichaamsgewicht en de tijd die besteed wordt aan sla-
pen bij zoogdieren lijkt misschien een biclogische wet, maar is het niet
{figuur 2). De onbetrouwbaarheid is groot en er zijn geen geconditioneer-
de omstandigheden denkbaar waar die sterk verkleind kan worden.

UREN SLAAP PER DAG

w;\ a1 1 n 100 w0on Wodo
Lichaamsgewicht kgl

Figuur 2. De relatie tussen de lichaamsgroeotte en het aantal uren slaap
per dag bij herbivore zoogdieren. De onderbroken iijn geeft het 95% be-
trouwbaarheidsinterval weer wvan de individuele punten [naar Peters,
1983) .

Helaas ontbreken wetten in de ecologle nagenoeg. Naast een beetje
structuur (vaak aan de hand van analcgieen) dat bekend is zal de model-
leur wvan ecologische systemen af moeten gaan op relaties, die ofwel het
prototype (een bepaald systeem in een bepaalde tijdsperiode) als toepas-
singsgebied kennen, ofwel een onduidelijk tocepassingsgebied hebben (het
laboratorium van een universiteit op een bepaalde tijd). Waarmee het cen
open vraag is wat de verklarende waarde en hetrouwbaarheid is van deze
relaties onder andere dan de geconditioneerde omstandigheden waarcnder ze
hepaald =2zijn. Veel lichter dan donkergrijs zijn ecologische modellen
niet.

In navelging van wan de Kamer {(1982) haal ik hiermee Karplus {1975)
aan, die opmerkt dat de meeste modellen in een bepaald onderzoeksveld on-~
geveer dezelfde grijstint hebben. Op een spectrum lopend van zwart naar
wit deelt hij modellen uit verschillende onderzoeksvelden in (figuur 3).
Ecologische modellen plaatst hij in het donkergrijze deel, Bij velen zal
de optimistische visie bestaan dat dit plaatje de huidige mate van in-
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Figuur 3. Het spectrum van wiskundige modellen {naar Karglus, 1975).

zicht in het systeem weergeeft en dat de donkergrijze modellen na wvol-
doende onderzoeksingpanning wel gewit kunnen worden. Helaas wvalt dit
sterk te betwijfelen. Het plaatje Iigt vast en de systemen zelf bepalen
de ligging van de modellen. E¢osystemen zijn niet wit en zullen het nooit
worden: wetten liggen vele integratieniveau's lager, geplande experimen-
ten zijn nauwelijks mogelijk en er zit grote cnzekerheid in de velddata.
Figuur 4 geeft aan welke weg ecosysteem modellen kunnen bewandelen, maar,
belangrijker nog, ook hoe ze, op zZoek naar de grote witmaker, kunnen
doorschieten op deze weg (Bennett, 1979)}. )

goed

™ -
de

y n

wea /
waarlangs
modelten
topen

utsfuncti

/[

echi
COMPLEXITEIT —_—

BETROUWBAARHEID

Figuur 4. De weg die modellen kunnen afleggen (naar Bennett, 1979).

Wet zo donkergrijs als de ecologische zijn de economische modellen.
Aardig is het misschien om zich te realiseren dat zelfs ingrijpende be-
slissingen op economisch terrein van onze regering nauwelijks of niet ge-
stoeld zijn op de modellen van het Centraal Planbureau en daarbij tege-~
1ijk te bedenken welke geweldige inspanningen op het terrein van de eco-
nometrische modellen gepleegd zijn en worden. Een voorbeeld ter vergelid-
king: van een studierichting Biometrie is nog nocoit gprake geweest.

De werkwijze bij het modelleren

In het ecologisch modelonderzoek moeten verschillende stappen dooxrlopen
worden. In figuur 5 zijn deze stappen in schema gezet. Hieronder zal bij
elke stap een aantal zaken belicht worden.
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Figuur 5. De te nemen stappen in het modelonderzoek.

Het formuleren van de doelstelling en de keuze van het toepassingsgebied

Dit is de belangrijkste stap. Duidelijk moet zijn over welk(e} sys-
tem{en) we praten. Naast het afbakenen van het systeem van zijn omgeving
{liefst zo dat er gean terugkoppelingen buiten het systeem om lopen) moet
aangegeven worden binnen welk gebled de (beheersbare) inputvariabelen
zich mogen bevinden. oOutputvariabelen moeten gekozen worden. Wat dit
Laatste betreft kan men bi} ecosysteemmodellen alle kanten uit.

pata-inventarisatie en vergaring

Flk model staat of wvalt bij de data die de modelleur ter begchikking
staan. In het ecologisch veldonderzoek kunnen de ({statistische) popula-
ties nooit in zijn geheel bekeken worden. Men zal zich altijd tet het ne-
men van steekpreceven moeten beperken. Over het algemeen krijgt men dan
ook nog te maken met grote variaties. Zaak is het dus dat elke puntschat-
ting gepaard gaat met een intervalschatting, waarbij het interval dan
niet zinloos groot is. Helaas lijkt hier vaak de schoen te wringen. Het
is misschien prikkelend om in dit verband de statisticus Jeffers {1972)
te citeren die opmerkt dat in een groot deel van het onderzoek dat door
biclogen gedaan wordt zelfs de meest elementaire principes van de opzet
van experimenten en veldonderzoek genegeerd worden. In gerenommeerde
tijdschriften worden artikelen gepubliceerd waar de methoden wvan data-
verzameling en statistische analyse betreurenswaardig zijn. Naar =zijn
gchatting (zonder betrouwbaarheidsinterval) is meer dan 50 procent wvan
het biologische onderzoek verspild door een slechte experimentele of sur-
vey opzet. Waarna hij besluit met de opmerking dat de tweede revolutie
voor de deur staat {de wiskundige modellen) terwijl de eerste (de statis-
tische methodologie) aan de meeste biologen voorbij gegaan is.

Het opstellen van de modelstructuar

Aan de hand van de doelstelling, de beschikbare data, algemeen aanvaar-
de en eigen ideeen over de structuur, analogieen en laden vol met litera-
tuur zal de modelleur een modelstructuur gaan opstellen. Toestandsvaria-
belen worden uitgekozen en relaties bepaald. Bij het kiezen . van toe-
standsvariabelen zal aggregatie plaatsvinden, d.w.z. in het model worden
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meerdere variabelen gegroepeerd. Het model rekent dan met zoiets als het
fytoplankton en de deposit-feeders. Maar ook met de kom van de Ooster-
schelde en de getijgemiddelde waarden. Bij de keuze voor een tijd- en
ruimteschaal is het zaak consistent te zijn en valkuilen te vermijden.
Een voorbeeld: wanneer de relatie tussen de concentratie wvan zwevende
stof en de ingestiesnelheid wvan een mossel in het laboratorium bepaald is
kan deze niset zonder meer in een model gestopt worden waar gerekend wordt
met een tijdschaal van een getijfase. De correlatie tussen het voorkomen
van soort A en soort B hangt af van de gekoczen ruimteschaal (figuur &).

sport A
_____ soort B

Figuur 6. De verspreiding wvan soort A en soort.B.

Veel is in theorie te zeggen over dit onderdeel, in praktijk blijft de-
ze fase in de bouw van ecosysteemmodellen een tamelijk intuitieve aange-
legenheid. Toch zijn er in dit bestek wel een paar algemene opmerkingen
te maken.

Zo 1lijkt de meest logische gang van zaken te beginnen met de eenvoudig-
ste modellen, die je je voor kan stellen en het model alleen 'realisti-~
scher' te maken als de doelstelling niet beantwoord wordt.

Bij de ecologische modelbouw is sprake van het zogeheten fidentificatie
probleam' . Een bepaalde input met een bijbehorende output ls gegeven en
daarbij moet een passende modelstructuur gevonden worden. Deze is niet
uniek., Het 1ijkt dan ook verstandig om in eerste instantie meerdere al-
ternatieven naast elkaar te contwikkelen en daarmee de verdere procegure
te doorlopen. ’

Weinig zin heeft het de verschillende modulen van het model sterk te
laten verschillen in de mate van detail als dit niet door de doelstelling
ingegeven wordt. Een model dat slechts de afspiegeling is van de (altijd
specifieke} kennis van de onderzoeker{s} zal of niet aan de doelstelling
beantwoorden of een overbodige ballast aan detail met zich meedragen.

Het schatten van de parameters

Eigenlijk zou je net als bij het eenvoudige lineaire regressiemodel met
pehulp van een schatter (bijvoorbeeld de maximum likelihood schatter) ge
parameters van het model aan de hand van de input-~ en ocutputdata willen
schatten, waarbij een covariantiematrix (die de samenhang tussen de para-
metervarianties weergeeft) van de parameters opgesteld wordt.

Hoe ingewikkelder een model hoe lastiger dit wordt. Een idee is om met
Monte-Carlo simulaties uit een vastgelegd gedeelte van de parameterruimte
{waarvan de grootte hepaald wordt door de a-priori kennis plus ruime mar-
ges) te monsteren en de bijbehorende cutput goed- of af te Keuren op




grond van van te voren vastgelegde criteria, waarmee de covariantiestruc-
tuur wvan de parameters aan het licht komt (Fedra et al., 1981, van de
Kamer, 1983).

Een andere benadering, die men wel volgt is om helemaal geen parameters
te schatten uit de velddata, maar gebruik te maken van de verwachte waar-
de wan een parameter, bepaald in laboratoriumexperimenten. Als dan blijkt
dat de modeluitkomsten niet overeenstemmen met de data wordt de model-
structuur aangepast. Het eerder gesignaleerde probleem dat hierbij na-
tuurlijk om de hoek kot kijken is de extrapolatie van parameterwaarden
naar een totaal ander toepassingsgebied. In deze benadering wordt dan ook
misschien teveel waarde gehecht aan de laboratorium parameterpuntschat-
tingen vergeleken met bijveoorbeeld de waarde, die gehecht wordt aan de in
eerste instantie opgestelde modelstructuur. Er wordt gecalibreerd met be-
hulp van de modelstructuur. Ben ander bezwaar is dat de afhankelijkheids-
structuur van de parameters verwaarlcosd wordt.

Onzekerheidsanalyse

Puidelijk is dat wiskundige modellen gepaard gaan aan grote onzekerhe-
den. Te onderscheiden vallen:
- onzekerheid in de modelstructuur
- onzekerheid in de parameters
- onzekerheid in de begintoestand
- onzekerheid in de input

Uitgaande van een bepaalde modelstructuur zijn de overige onzekerheden
te kwantificeren. De onzekerheid in de output als gevelg van de opeensta-
peling van dexe onzekerheden zal altijd deoorberekend mosten worden. Dit
kan natuurlijk weer met Monte-Carlo simulaties. Modeluitkomsten die niet
gepaard gaan met een docrberekening van deze onzekerheden zijn van weinig
waarde. Daarnaast wordt hij deze methode de wvalkuil vermeden dat bij
niet-lineaire modellen de modeluitkomst met gebruikmaking van de verwach-
te waarde van de parameters niet gelijk is aan de verwachting van de uit-
kamsgt «

Ve

validatie

De onzekerheid van het gehele model (dus inclusief de onzekerheid in
modelatructuur) komt aazn de orde in de validatieprocedure.

In het algemeen is er in de calibratie gebruik gemaakt van slechts een
dataset en wordt het model bij de validatie getest tegen een nisuwe onaf-
hankelijke dataset. In feite wordt afgetast hoe groot het toepassingsge-
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Figuur 7. In de doorsnede D van het modelgedrag M en het systeemgedrag S
ligt naast het calibratiepunt 1 een validatiepunt 2. De grootte van Q
blijft onbekend (naar Cale et al., 1983).
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bied ig. Het Venn-diagram in figuur 7 (Cale et al., 19283) werkt verhelde-
rend en laat zien dat een validatie niets meer is dan dat er nog een punt
in de doorsnede van modelgedrag en systeemgedrag ligt. De, grootte van de-
ze doorsnede blijft cnbekend. In die zin is een invalidatie dus van meer
waarde. Duldelijk zal zijn dat de beglissing of het model gevalideerd of
geinvalideerd is alleen genomen kan worden als de onzekerheden in zowel
de modeluitvoer als de data bekend zijn.

Het mooiste is natuurlijk dat er van de datasets uit het van te voren
vastgelegde toepassingsgebied van het model een aselecte steekproef geno-
men wordt, waarvan een gedeelte gebruikt wordt voor de calibratie. Bij de
validatie kan dan tegen de nog niet gebruikte gegevens de toetsing van
het model plaats vinden.

Toepassing

Binnen het toepassingsgebied kan het model ingezet worden .ter onder-~
steuning van beleids- en beheersbeslissingen uiteradrd gepaard gaande met
een onzekerheidsanalyse (figuur 8).

Buiten het toepassingsgebied Pblijft het gebruik van ecosysteemmodellen
misschien wel altijd een geloofskwestie.

£(x)

|

Figuur 8. Het meenemen van onzekerheden maakt het de beslisser overigens
nist gemakkelijker. De keuze valt niet meer automatisch op het beleidsal-
ternatief alleen op grond van de verwachtingswaarde. Bij het afsluiten
van verzekeringen geven mensen, ondanks het feit dat zij variabele x zou-
den willen maximaliseren, de voorkeur aan alternatief A.

.

De praktiik

De praktijk is meestal minder mooi dan de theorie., Ook de Deltadienst
ontkomt daar niet aan. Toch heeft er de afgelopen 10 jaar bij de milieu-
afdeling van de Deltadienst wel degelijk een ontwikkeling plaatsgevonden.
Hieronder zullen wvier in de tijd opeenvolgende toepassingen van modellen,
gericht op het beleid en beheer van ecosystemen aan de orde komen. De
toegenomen nadruk op de onzekerheidsanalyse valt op.

Zoals al eerder in de inleiding geschetst vindt zo'n toepassing van mo-
dellen plaats in het kader van een beleidsanalyse. Een stap in zo'n ana-
lyse is het doorrekenen van een beleids- of beheersalternatief met een
model om zodoende een of meerdere hokjes in de alternatieven-criteria ma-
trix te vullen,

De in 1975 begonnen POLANO studie, een project van Rijkswaterstaat en
de RAND corporation uit Santa Monica {V.S.), is een voorbeeld van een

uitgebreide beleidsanalyse (Goeller et al., 1977). Drie alternatieven
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(een stormvlocedkering, een afgesloten en een open Oosterschelde) =zijn in
beschouwing genomen. Met behulp van een ontwikkeld algenbloeimodel
{Bigelow et al., 1977a) en een 'algemeen ecomodel' (Bigelow et al.,
1977b), een jaargemliddelde koolstofbalans, zijn de verschillende alterna-
tieven doorgerekend. De resultaten zijn samengevat in een gcorekaart (ta-
bel 1). Het model is gecalibreerd op Oosterscheldegegevens en gevalideerd
op de Grevelingen. Het model bleek in staat de ontwikkelingen in de Gre-
velingen na de afsluiting goed 'voorspeld' te hebben. Onzekerheidsanaly-
ses ontbreken.

De in POLANGO gestarte mcdelontwikkeling is ondermeer voortgezet in hat

project WABASIM (WAter BASIn Mndels), een samenwerking tussen de Delta-
dienst en het Waterloopkundig Laboratorium. De zoete poot van dit project
heeft de eutrofieringsmcdellen BLOOM II en CHARON (Los, 1981; de Roolij,
1985) voortgebracht, die ondermeer gebruikt zijn ten behoeve van de be-
leidsanalyse Grevelingen zout/zoet. Een globale beschrijving van het ge-
koppelde model is elders in deze uitgave te vinden (Los et al.,, 1986).
Daarnaast is in de studie Grevelingen zout/zoet cok gebruik gemaakt van
de meer empirisch getinte modellen wvan CUWVO (1980) en Vollenweider
(1976} . Door de werkgroep VI van de CUWVO zijn, gebaseerd op metingen in
ongeveer vijftig nederlandse meren, de relaties vastgesteld tussen ener-
zijds het onderwaterlichtklimaat en de concentraties van totaal fosfzat
en totaal stikstof en anderzijds de bovengrens van de zomergemiddelde
concentratie wan c¢hlorofyl. Aangezien de bovengrenzen hocogstwaarschijn-
1ijk bepaald worden dcor meren, waarin een mogelijke heperking “van de al-
genbiomassa door bijvoorbeeld =zooplankton of uitspoeling minimaal is,
zijn de berekende verwachtingswaarden voor de bovengrens van de zomerge-
middelde concentratie van chlorofyl in feite pessimistische schattingen,
Door Vollenweider is, gebaseerd op metingen in zo'n 80 noordamerikaansge
en europese meren, een relatie vastgesteld tussen de fosfaatbelasting en
de waterverblijftijd en de zomergemiddelde concentratie chlorofyl. In de-
ze benadering wordt impliciet vercondersteld dat de meren fosfaatbeperkt
zijn, maar in de regressieberekeningen zijn waarschijnliik ook stikstof-
en lichtbeperkte meren betrokken.
In tabel 2 zijn de zomerhalfjaargemiddelde concentraties wvan chlorofyl
vermeld die met de drie modellen zijn bevekend {van de Kamer & van dey
Meulen, 1984). Alleen het vollenweider model geeft een spreiding bij de
prognoses. Deze spreiding is overigens zeer ruim. Het ontbreken van een
indicatie van de onzekerheid in de modelresultaten bij het model BLOOM
IL/CHARON werd als een gemis ervaren.
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Tabel 1. Een gedeelte wvan de alterpnatieven—criteria matrix tea behoeve
van de beleidsanalyse Costerschelde.

Ecology Scorecard

Item Alternatives
clogsed SBB open | present
case case case Qosterschelde

Key inputs:

Salt basin area (sg km) 202 65 370 476

Tidal range at Zierikzee (m) 1] 2 3 3

Primary production (tons/day} 200 a50 350 A50

Detritus import (tons/day) 0 290 550 700

Percent of present primary R

food avallable? 17 116 78 1C0
Total biomass: N

Imount (tons afawd) 5200 29700 21300 28500

Percent of present amounts 18 104 75 100
Potential abundance of birds:

Benthos-eaters (tons afdw) 1 ) 7 10

Fish-eaters (tons atfdw) 4 06 .03 .05

Plant-eaters (tons afdw) More Zame Same
Potential shellfish culture: E

Mussels (percent of present) 13 90 160 100

Oysters (percent of present) 0 90 100 100
Nursery function:

Shrimp (percent of present) 0 400 50 100

Fish {percent of present) 1] 133 73 100
Transients: -

Rapid kill of benthic biomass ;

{tons/afdw) 11500 4540 4200

Rapid kill (percent of present

benthic biomass) 68 27 25

Change in average density of

benthic biomass from present

(g/sgq m) =25 22 -1 .

Number of yearsg to stabilize 645 [ 0

4 primary food available = primary production rate + detritus import

rate
b aAsh-free dry weight

Tabel 2., Modelvoorspellingen wvan de zomergemiddelde chlorofylconcentra-

tie in een zoete Grevelingen,

Extra doorspoeling

Zomergemiddelde Chlorofylconcentratie (pg/l)

in m3/s
BLOOM II/CHARON CUWVC Vollenweider
a 91 78 15 - &0
50 95 78 25 - 100
100 B7 78 28 - 100
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Vandaar dat in een latere scortgelijke studie {van Eck et al., 1286),
waar met de waterkwaliteit van het toekomstige Volkerak/Zoommeer en Mar-
kiezaatsmeer betreft hier meer aandacht aan geschonken is. Voor het be-
leidsalternatief, waarbij geen water wvia het Bathse spuikanaal naar de
Westerschelde geloosd wordt, zijn wederom met de bovengencemde drie mo-
dellen de zomergemiddelde concentraties wvan chlorofyl berekend (tabel 3).
De onzekerheden in de resultaten verkregen met het Vollenweidermodel zijn
weer groot. Het CUWVD model leent zich wat moeilijker wvoor een onzeker-~
heidsanalyse. Voor het BLOOM II/CHARON model is een techniek om de door-
werking van de foutenbronnen in het modelresultaat te bepalen nog in ont-

Tabel 3. Modelvoorspesllingen van de jaargemiddelde (BLOOM II/CHARON) en
zomergemiddelde (CUWVO, Vollenweider) chlorofylconcentratie in het Volke-
rakmeer, Zoommeer en Markiezaatsmeer.

Gemiddelde Chlorofylconcentratie {pg/l)

BLOOM II/CHARON CUWVO Vollenweider
Volkerakmeer 55 = 100 82 30 - 175
Zoommeer 55 = 100 a2 25 ~ 105
Markiezaatsmeer 30 - 290 47 10 - 35

wikkeling. Vandaar dat van Eck et al. gekozen hebken vcor de wvolgende
eenvoudige onzekerheidsanalyse: allereerst zijn op grond van de modeluit-
komsten de parameters/invoervariabelen geidentificeerd die de modeluit-
komsten in hoge mate bepalen. Voor het lichtgelimiteerde Volkerak/Zoom-
meer blijkt de achtergrondextinctie de gevoeligste variabele. Wordt aan-
genomen dat deze zal komen te liggen tussen 0.2 en 1.3 m~7 dan berekent
het model een jaargemiddelde concentratie van chlorofyl tussen 55 en 100
ug/l. Voor het fosforgelimiteerde Markiezaatsmeer blijkt de bodemflux de
onzekerste factor. Met een bodemflux van 0.3 tot 0.8 gP/m2 per jaar wordt
een jaargemiddelde chlorofyleoncentratie van 30 tot 90 wg/l berekend. De
auteurs concluderen dat de onzekerheid in de resultaten van alle drie de
modellen groot is. Wordt rekening gehouden met deze onzekerheid dan over=
lappen de resultaten elkaar grotendeels. Empirische modellen blijken in
voorspellende 2in nog steeds te kunnen concurreren mei gtructuurmodellen.
Uiteraard wordt dit genuanceerd. Onder meer door de sturende functie van
het BLOCM II/CHARON-model op het onderzoek te benadrukken.

Een tweede punt waar in deze studie terecht de aandacht aan geschonken
is, is de vraag of de modellen wel ingezet hadden mogen worden. Is het
toepassingsgebied niet verlaten?

Zo beschouwt het Vollenweidermodel alleen de ryelatie tussen chlorofyl
en fosfor., Volgens de beide andere modellen zullen het Volkerakmeer en
het Zoommmeer niet fosforgelimiteerd zijn. Het is echter niet zeker dat
het model alleen opgesteld ig met fosforgelimiteerde meren. Het is dus
mogelijk dat de beide meren wel binnen het toepassingsgebied vallen. Ware
het niet dat de resultaten voor het Volkerakmeer, vanwege het hoge fos~
forgehalte alleen berekend konden worden door het Vollenweider model te
extrapoleren.

Met het BLOOM II/CHARCN model is de meeste ervaring opgedaan met door
Rijnwater gevoede eutrofe meren. In deze studie is ook gebruik gemaakt
van de met IJgselmeer gegevens gecalibreerde versie. Het 1lijkt er dan ook
op dat het mesotrofe, zeer ondiepe Markiezaatsmeer met een flink fluctu-
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erend waterpeil buiten het toepassingsgebied van BLOOM II/CHARON valt.

Het laatste wvoorbeeld is het project BALANS, een sameriwerking tussen de
Rijkswaterstaat en het Delta Ianstituut voor Hydrobiologisch Onderzoek te
Yerseke. Naast het opstellen van een jaargemiddelde koolstofbalans (Klep~
per en van de Kamer, in prep.) wordt gewerkt aan een simulatiemodel wvan
de belangrijkste koolstofstromen. Door het in balans brengen van de kool-
stofstromen in het jaargemiddelde model bleek de onzekerheid in bepaalde
meetgegevens teruggebracht te kunnen worden. Een heel andere ({boekhoud-
kundige) manier, waarop ook met onzekerheden omgegaan kan worden., Het si-
mulatiemodel is nog in ontwikkeling en het stadium, waarin geformaliseer-
de ongzekerheidsanalyses, zoals die in het theoretische gedeelte aan de
orde gekomen zijn, uitgevoerd worden is aangebroken.

Tot slot ’ .

Doelstelling, toepassingsgebied en onzekerheid zijn de sleutelbegrip-
pen. Wanneer veel meer dan tot nu toe het geval aan deze aspecten aan-

‘dacht besteed =zal worden, in plaats van bijvoorbeeld aan fijnslijperij

van de modelstructuur, kan de wiskundige modelbouw van ecosystemen aan-
sluiting vinden bij de statistisch-methodologische eisen, die aan weten-
schappelijk onderzoek gesteld mogen worden (figuur 9). Ondanks het feit
dat het aanduiden wvan het toepassingsgebied en het verkrijgen van vol-
doende goede datasets binnen dit toepassingsgebied vaak op grote proble~
men kan stuiten moeten deze wegen ingeslagen worden. Immers ook voor de
beleidsmaker en de beheerder stijgt alleen een voorspelling binnen het
toepassingsgebied en met een aangegeven onzekerheid wérkelijk boven het
niveau van 'best professional judgment' uit. Door deze constatering moet
men niet in pessimisme verwvallen. Naast verbkale uitingen van 'hest pro-
fessional judgment' zijn extrapolaties wmet hehulp van wiskundige modellen
uiteraard ook een vorm van 'best professicnal judgment!', die bij de be-
leidsmakey en beheerder wan harte welkom zijn. In dit geval is het aange-
ven van de betrouwbaarheid van de vodérspelling een heikele zaak en kan
alleen maar leiden tot schijnzekerheid. Voor de beslisser is het zaak
niet blind te varen op dit soort veoorspellingen en beleids- en beheersbhe-
slissingen zo te nemen dat zoveel mogelijk andere wegen en de weg terug
open blijven en er tegelijkertijd voor te zorgen dat er een bij het model
aansluitend goed opgezet en uitgevoerd monitoringprogramma gerealiseerd
wordt .
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Figuur 9. In plaats van een dataset, waartegen de calhibratig plaatsvindt
en een dataset, waartegen de validatie plaatsvindt, resulterend in een
onduidelijk toepassingsgebied kan beter in een van tevoren vastgelegd
toepassingsgebied een aselecte steekproef van datasets genomen worden,
waarvan een gedeelte gebruikt wordt voor de calibratie en de rest voor de
validatie. Binnen het toepassingsgebied kunnen dan voorspellingen gedaan
worden, waarbij tegelijkertijd de betrouwbaarheid wvan de voorspelling
aangegeven kan worden,
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ECOSYSTEEMMODELLEN VOOR BEHEER: PRORLEMEN EN PERSPECTIEVEN

G. wvan Straten

Technische Hogeschool Twente, Afdeling der Chemische Technologie,
Enschede

Mathematische ecosysteemmodellen voor het beheer?

Schubert (1984) definleert in zijn boek modelbouw als het proces van
nabootsing van het gedrag van een als systeem opgevat object met object-
vreemde middelen. Zo gezien vormen van alle mogelljke modellen, waaron-
der afheeldingen, kwalitatieve beschrijvingen, schaalmodellen enzovaort,
de mathematische modellen slechts een subklasse. Niettemin hebben in het
onderzoek mathematische modellen altijd een belangriik rol gespeeld, en
ginds de komst van gecomputeriseerde versies is deze rol alleen nog maar
toegenomen. B{j het beschrijven van systemen, het onderling vergeliljken,
het opstellen van hypothesen, het ontwerpen en uitwerken van experimen-
ten om hypothesen te toetsen worden nathematische modellen gehanteerd,
en het gebruik ervan voor deze onderzoekstoepassingen is nauweliiks
omstreden. Anders ligt dat bij toepassingen ten behoeve van het beheer.
In zeer veel gevallen zien we dat in de praktijk gebruik wbrdt gemaakt
van een meungeling van notles, mentale modellen, intultleve voorstelling-
en over hoe het systeem in elkaar zit en globale berskeningen, al dan
niet op basis van wetenschappelijk onderzoek. Met name in het wmilieube-
heer vinden mathematische modellen nog maar beperkte toepassing, hoewel
er onder druk van de economische omstandigheden een steeds sterkerve
behoefte is aan kwantitatieve metheden. De vraag die in deze bijdrage
aan de orde wordt gesteld is: kunnen ecosysteemmodellen in deze behoefte
voorzien, en een tweede vraag i1s: is het mogeliijk, noodzakelijk of ge-
wenat dat formele mathematische modellen in de plaats treden van de
globale niet-mathematische modelvoorstellingen die nu veelal worden
gehanteerd?

Twee scorten van voorspellen

Laten we, om te heginnen, eens een ogenblik stil staan bij de proce-
dure die bHij de modelbouw wordt gevolgd (Figuur 1). Belangrijke stappen
zijn: analyse van het probleem, analyse van de beschikbare gegevens,
postuleren wvan een model, calibreren van het model op een deel wvan de
gegevensg, valideren op een ander, onafhankelijk deel van de gegevens.
Veelal is de procedure iteratief; herformulering wvan het model vindt
plaats indien de afwijking tussen model en werkelijkheid te groot wordt
geacht. Op een aantal belangrijke detalls kom ik later nog terug, maar
voor het moment gaat het me erom te bezien wat er gebeurt indien we een
'correcte' versie van ‘het model® eemmaal in handen hebben. Mu komt het
op de toepassing aan, en die toepassing houdt vrijwel altijd een vorm
van voorspelling in. Maar er zijn verschillende vormen van voorspellen!

Zolang het model wordt gebruikt binnen wat we zouden kununen noemen het
werkgebiled is er niet veel aan de hand. Het gaat dan om relatief geringe
extrapolaties, om voorspelling bij geringe wijziging in systeeminputs.
Deze vorm van voorspellen is nuttig als het gaat om zaken als operatio—
neel beheer (bijv. destratificatie in spaarbekkens, voorkomen van lage
zuurstofgehaltes door doorspoelen, verdeling van water over waterlopen,
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Figuur 1. De modelbouwprocedure (uft: Somlyody en Van Straten, 1986).

enz.), het behoud van een bestaande toestand {(bijv. natuunrbehoud in
strikte zin)}, en het aangeven van de gevolgen blj geringe afwljkingen
van de pgebruikelljke roestand (bijv. te vérwachten fluctuaties in pilek-
waarden van het chlorophyl-gehalte in een meer als gevolg van de jaar-
lijkse variatie In de weersomstandigheden). Voor al deze toepassingen
kunnen goed gecalibreerde modellen met vertrouwen worden ingezet, zeker
als daarbij ook de onzekerheden mede worden aangegeven, waarvoor steeds
neer technieken worden ontwikkeld. (In dit geval is het zelfs denkbaar
dat de eis dat het model goed gecalibreerd moet zijn karm worden versoe—
peld!)

Heel anders liggen de zaken als het gaat om de wveel voorkomende be-
heersvragen waarblj het systeem in aanzienlijke mate zal worden gewij—
zigd. Zolang het systeem goed pgedefinleerd is, en de wetmatigheden in
hoge mate bekend zijn, zcals bijvoorbeeld met mechanische systemen, is
een voorspelling (ver) buiten het calibratiegebied nog wel te maken. Bij
gcosystemen verkeren we echter nlet in die situatie, zoals in een wvol-
gende paragraaf nog zal worden toegelicht. Em we moeten er dus rekening
mee houden dat processen of systeemonderdelen die in de huidige toestand
{waarop de callbratie is gebaseerd) nilet belangrijk zijn dat wel kunnen
zljn in een toekomstige, sterk geperturbeerde toestand. En dan krijgen
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Figuur 2. Ecosysteemstructuur (hier: het aquatisch milieu).

wa te maken met het dilemma beschreven door Beck (1981, 1983): ofwel we
baseren onze modellen alleen op calibreerbare processen met als gevaarx
met grote precisie een foutieve voorspelling te doen, ofwel we bouwen in
onze modellen nlet calibreerbare processen in, met als pevaar dat de
onzekerheid in onze voorspelling 2zd groot is, dat we er in de praktijk
nog niets aan hebben. Ook op het dilemma van Beck wil ik later nog te—
rugkomen.

Het bovengencemde onderscheid tussen beide voorspelvormen wordt in de
literatuur zelden gemaakt, en een brulkbare terminclogie ontbreekt. Veor
de eerste vorm van voorspellem zal ik de term extrapolatief voorspellen
of kortweg voorspellen (prediction) gebruiken. Het gaat immers om inter—
polaties of extrapolaties wvanuit de huidige toestand zonder wverdere
poespas. De tweede vorm houdt meer het maken van projecties in de toe-
komst in: projectief voorspellen. Hierin zit duidelijk een speculatief
en subjectief element; projectief wvoorspellen zal dus 1n de praktijk
neerkomen op speculatief voorspellen. Ock woorden als verwachting, prog-
nose (wellicht in het FEngels: forecast) drukken dit uit. Mijn stelling
is nu dat veel scepsis en frustratie over modelleren ten behoeve van
beheerstoepassingen wordt verocorzaakt doordat men zich onvoldoende re—
kenschap geeft wvan dit onderschied in voorspelvormen. Maar al te vaak
zien we dat modelbouw resulteert In een extrapolatief model, terwijl de
beheersvragen eigenlijk speculatief van aard waren. Het doel wvan deze
bijdrage is enkele aspecten te belichten die invloced hebben op het (pro-
Jectief) voorspelgedrag van ecosysteemmodellen en een discussie te sti-
muleren over wmogellikheden tot verbhetering ten gunste van het ecosys-
teembeheer.
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Dit stuk ig niet bedoeld als literatuuroverzicht, en wvolledigheid
wordt niet nagestreefd. De bespreking 1s grotendeels gebaseerd op eigen
observaties en ervaring. De opbouw is dat eerst een drietal elementen
worden besproken die invlced uitoefenen op de keuze en eigenschappen van
de modelstructuur. Dit zijn het object (iIn dit geval ecosystemen), de
beoogde toepassing (ecologisch beheer), en de technische mogeldjkheden
(modelstructuren als afbeelding van de realliteit). Daarna volgt een
beschouwing over het gebrek aan speculatieve voorspelkracht die uit deze
drle elementen voortvloeft, en tenslotte volgt de discussie over moge-
1i jke ultwegen.

Ecosystemen

Figuur 2 geeft een globaal beeld (model) van de structuur van ecosys-—
temen. Soortgelljke figuren zijn te vinden in elk leerboek over ecolo~
gie. Door de voortdurende energie-input zijn ecosystemen geen gesloten
systemen en bevinden ze zich niet in thermodynamisch evenwicht. Juist
het zich bevinden in een punt ver van evenwicht maakt dat het systeem

. bij energletoevoer het vermogen heeft tot zelforpanisatie en evolutie,

waarblj niet-lineaire dynamische effecten een kenmerkende rol spelen. De
theorie over ovde uit chaos staat nog maar in de kinderschoenen (zie
zijv. Prigogine, 1980}, maar raakt een van de meest essentiéle problemen
die ten grondslag liggen z2an de ounzekerheid in de beschrijving van eco-
systemen, namelijk het wezen van het leven zelf. Meer onderzoek naar de
eigenschappen van systemen ver van het evenwicht zal naar mijn overtui-
ging ook de ecologie een belangrijk stuk verder kunnen'brengen, maar de
afstand tot de praktijk is vooralsnog erg groot. Daarom nu een korte
beschouwing over enkele andere aspecten die er evenzeer de ocorzaak van
ziin dat het modelleren van ecosystemen zo moeilifk is.

Structuur, strategle, functie

Al vancuds zijn ecologische onderzoekers geobsedeerd door de observa-
tie dat de ontwikkeling van ecosystemen 1ijkt te zijn gekenmerkt door
een strategle gericht op het voortbestaan, via mechanismen als selectie,
successie en aanpassing. Concreet heeft dit geleid tot het bestuderen
van zulke macroscopische, ecologisch-theoretische begrippen als stabili-
telit, persistentie, diversitelt, weerstand, veerkracht, kwzatsbaarheid,
connectiviteit, en de relaties die daartussen en in verband met de (2l
dan niet beheersbare) omgeving bestaan. In een receante literatuurstudie
begteden ¥wa en Ringelberg (1984) uitvoerig aandacht aan deze 'unifying
concepts’ in de ecologie, en vooral aan de relatle met het beheer. De
vraag is of het zinvol is .denkbeelden over de ec¢ologische stratagieén
expliciet in modellen op te nemen. Een probleem bij het hanteren van
deze concepten 1s enerzijds dat het gaat om tamelijk abstracte groothe—
den die moeilijk of niet kunnen worden gemeten, en anderzljds dat er
weinlg eensluidendheid bestaat over de algemene geldigheid van macrosco-
pisch geformuleerde ecologische principes. Zo is lange tijd gedacht dat
een divers ecosysteem ook een hoge stabiliteit heeft (stabilitelt in de
zin van het vermogen om na een storing terug te keren naar de oorspron-
kelijk toestand). May (1972) heeft echter aangetoond dat dit geenszins
het geval hoeft te zijn. Iets dergelijks doet zich voor in de discussie
over de natuurlijke ontwikkeling wvan ecosystemen: wmaakt het systfeem
altijd een ontwikkeling door van plonlerstadium naar een climaxstadium
(met "de daarbij veronderstelde grotere stahiliteit en persistentie), of
is er veeleer gsprake van een cyclische successle? En ook: besgtaat er
slechts &&n enkel climaxstadium, dus deterministisch bepaald, of is het
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climaxstadium (als het bestaat) stochastisch? Door deze en soortgeli jke
fundamentele meningsverschillen is het opnemen van algemeen geformuleer-
de ecologische strategieprincipes in modellen meeilijk, Het 1s ook de
vraag of het gewenst is. Immers, wen kan ook redeneren dat de strategi-
sche eigenschappen van ecosystemen of onderdelen daarvan voortvloeien
ait de structuur. Dit laat onverlet de mogelijkheid om delen wvan het
gcosysteem desgewenst te beschrijven In termen van de functies die die
delen in het geheel hebben, zonder zich over het mechanlsme daarachter
in detail te bekommeren. Phytoplankton vervult nu eenmal de rol wvan
primaire producent, en zou dus in glabale modellen als koolstafleveran—
cler kunnen worden voorgesteld. In lijn hiermee is de meerderheid van de
beschikbare ecologische modellen gebaseerd op de mathematische formule-
ring van te onderscheiden compartimenten (groepen elementen uit het
ecosysteem met een min of meer gelijksocortig gedrag) in termen van de
behoudswetten en mathematische functies die de respons op de omgeving en
op elkaar weergeven, en die in principe empirisch te toetsen zijn. Hier-
in zijn dus geen wveronderstellingen over een strategie wvan het geheel
opgenomen. Men kan mijns inziens deze aanpak (ook wel als reductionis-—
tisch aangeduid) met de doelgedriénteerde zanpak (holistisch zo men wil)
verzoenen door te verlangen dat de structuurgetri¥nteerde modellen irn
elk geval niet leiden tot 'emergente' eigenschappen van het geheel die
in strijd zijn met algemeen waargenomen ecologische principes. Tischler
(1984) wijdt enkele lezenswaardige passages aan deze kwestie, en gaat
nog lets verder: ‘'Zweckbeurteilung (allerdings nicht Zweekerklarung)
steht keineswegs im Gegensatz zur Kausalforschung, sondern bietet eine
notwendige Ergdnzung zu ihr".

Veelheid vwan verschijningsvormen

Eén van de hoofdproblemen bij het modelleren van ecosystemen 1is de
veelheid wvan organismen, interacties en 1invloeden. Weliswaar is het
mogelliik hoofdgroepen te onderscheiden die ongeveer een gelijksocortige
functie hehbben (bijv. producenten, consumenten en destruenten}, maar de
respons van dergelijke aggregaten op de omgeving en op elkaar wordt in
hoge mate door de samenstelling bepaald. Gemeenschapsadaptatie treedt
veelvuldig op, doordat sommige soorten verdwijnen en andere opkomen, en
zo schijnbaar de 'rol' van de verdwenen soorten op zich nemen. Soms
blijven de overall eigenschappen van dergelijke aggregaten daardoor over
een verrassend groot gebled redelijk constant {en zijn dan vaak ook wel
empirisch althans globaal vast te stellen), maar extrapolaties buiten
dat gebied zijn niet mogelijk. Een voorbeeld is dat in modellen voor de
werking wvan rioolwaterzuiveringsinstallaties de samenstelling wvan de
bacterlebiomassa meestal irrelevant 1s, maar dit 1s niet het geval als
het erom gaat een biologisch zuiveringsproces voor meellijk afbreekbare
verbindingen te ontwerpan. Behalve op gemeenschapsniveau wordt het dyna-
misch gedrag ook op soortniveau soms door de samenstelling bepaald, met
name als gevolg van (verschuivingen in) leeftijdsverdeling. De keuze hoe
de grenzen worden getrokken, welke processen worden meegenomen en welke
niet, en hoe deze processen moeten worden geformuleerd wordt in de prak-
tijk bepaald door de doelstelling, de beschikbare tijd, mankracht en
gegeveng, en de ervaring en intuitie wvan de wodellenbouwer, maar een
algemene theorie over de te volgen methodiek ontbreekt in feite.

Fysiologische adaptatie

Wat geldt op het niveau van de gemeenschap geldt ook op het niveau van
de soort. Alle organismen zijn in staat door middel van interne verande—
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ringen te reageren op hun omgeving. Zolang dit wverband eenduldig 1is,
d.w.z. dat biil de momentaan heersende omgevingsfactor &£n interne toe—
stand heerst, is er geen probleem. Maar bij veel orgapnismen Is er niet
zo'n simpele koppeling omdat de voorgeschiedenis meespeelt. Ter voor-
beeld de bekende relatie tussen groeisnelheid van algen en ingestraalde
lichtintensiteit (Figuur 3). De momentane reactle bl3i verandering van
lichtintensiteit volgt een Smith curve, maar bij voortdurende blootstel-
ling aan een nleuw constant niveau vinden zodanige aanpassingen in de
cel plaats (bijv. via aanpassing van het chlorophyl gehalte) dat een
hernieuwd opgenomen momentane response curve nu een andere beginhelling
en een ander eindniveaun heeft. Indien de externe veranderingen in licht-
niveau langzaam gaan t.o.v. de aanpassingstild, dan 1ijkt het erop dat
de algenpopulatie een Steele-curve volgt. Maar het zonder meer gebruiken
van deze curve in modellen kan nog wel eens voor verrassingen zorgen
Indien in het wveld aan deze voorwaarde niet is voldaan. Een ander voor-
beeld is dat veel planten hunr nutridnt-koolstof verhouding aanpassen aan
het aanbod, maar omdat deze Interne cel concentratie ook de opname beln-
vloedt levert dit direct een moeilijkheid op bi] de modelbouw: ofwel men
neemt de interne c¢el concentratié als variabele in het model op, met een
navenante toename van het aantal te bepalen parameters, ofwel men doet
dit niet, met als risico een minder realistisch modelgedrag.

Ruimteli jke variatie

Ruimtelijke inhomogeniteit is eerder regél dan ultzondering. Het is
zelfs vaak een voor de mens begerenswaardige eigenschdp van een ecosys—
teem. Verschil in grondscort, bodemhelling, ligging t.o.v. de zon, en
vele andere externe factoren meer zijn hiervoor bepalend. Het kan ook
een emargente eigenschap zijen (bliv. kolonievorming). Zelfs in een veel-
al homogeen vetrondersteld systeem als een ondiep meer bij veel wind
kunnen aanzienlijke inhomogeniteiten wvoorkomen door de vorming van wind-
veren vercorzaakt door Langmuir circilaties. Voor de modellering geeft
ruimtelijke variatie bemonsteringsproblemen, problemen van de te defini-
gren klefnste ruimtelljke eenheden en problemen met betrekking tot de
mate van ultwisseling tussen de eenheden.

Dynamlica en tijdschaal

Het behoeft nauwelijks betoog dat de tijd een grote rol speelt. Het is
zelfs de vraag of zelfs bij constante omgevingsfactoren (zoals in het
laboratorium) wel een steady state of een steady cycle bestaat. In het
veld zijn de omgevingsfactoren, zoals het weer, nooit constant en zou
het ecosysteem hoogstens éver kleine perioden in een quasi-gteay state
kunnen zijn. Een bekend voorbecld van de rol van varlabele omgevingsfac-—
toren 1s Hutchinson's paradox van het plankton. Dit kam als volgt worden
toegelicht (enigszins afwiikend van Hutchinson's oorspronkelijke redene—
ring, 1961): een planktongemeenschap die in het laboratorium in een
chemostaat wordt gebracht ondervindt omstandigheden die in het algemeen
slechts voor &é&n enkele scort optimaal zijn. Afhankelijk van de begin-
voorwaarden blijft op den duur alleen deze ene soort over. Ook modellen
waarin de belangriijkste algenfvsiologische eigenschappen zijn opgenomen
geven deze uitkomst. Niettemin komen in het oppervlaktewater vele tien—
tallen goorten naast elkaar voor. De oplossing van deze paradox 1ls dat
temporele variatie en niet~lineaire dynamica het persistent co-existeren
van soorten mogelijk maakt zonder dat oolt een steady state wordt bhe—
relkt (Huston, 1979; Levinsg, 1979).
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De rol wvan het toeval

Toeval speelt een grote rol in de ecologie, en het is eigenlijk verba-—
zingwekkend dat hieraan nog zo weinig onderzoek is verricht. Tk wil hier
op zlin minst drie soorten toevalligheden onderscheiden (waarschijnlijk
z1ijn er meer).

In de cerste plaats 1s er een invloced op ecosystemen die gepaard gaat
met toevallige externe gebeurtenissen. Fen voorbeeld is het op gang
komen van bepaalde soorten in pionierlandschappen mnadat zij daarheen
door passerende vogels zijn overgebracht. Weliswaar 1s de gebeurtenis
causaal te verklaren, maar het is niet mogelijk te wvoorspellen of, wan-—
reer en waar het gebeuren zal. Het plotseling veranderen wvan de phyto-
planktonsamenstelling in een meer zou in sommige gevallen wellicht in
verband kunnen worden gebracht met inspoeling uit omringende waterlopen
bij hevige regenbulen. Veel voorspellingen over toekomstig ecosysteemge-
drag blijken impliciet te berusten op de aanname dat dergelijke externe
gebeurtenissen 1n het geheel niet of juist met zekerheid wdl zullen
optreden; en er ls dus altijd een kans dat de voorspelllng om deze reden
niet uitkomt.

Een tweede vorm wvan toeval 1s een zuivere richtingsloosheid, welke
niet causaal te verklaren is. Het optreden van mutaties weordt wel in
deze categorie ingedeeld, hoewel hierover nog wel discussie mogelijk is
(zie hierover Tischler, 1984). Bij kleine populaties kan het al dan niet
voorthestaan afhangen van toevallige ontmoatingen van de partders.

Dit laatste wvoorbeeld ligt overigens op het grensgebied met de derde
vorm waarlin het toeval zich openbaart en die kan worden omschreven met
de term:; het satochastisch karakter van causale verbanden. In modellen
wordt dIt aspect nog maar zelden mede beschouwd, heoewel het een zeer
grote rol speelt. Streit (1980) geeft daarvan een aardig voorbeeld dat
is ontleend aan Pielou (1969). Als in een discrete versie van het expo-
nentietle groeimodel alleen discrete reproducties worden toegestaan (het—
geen uiteraard zeer realistisch is), en wel zodanig dat gemiddeld in een
bepaald tijdsinterval dezelfde reproductiesnelheid wordt bereikt als in
het meestal gebrulkte, deterministische continue model, dan blijkt dat
het verloop in de tijd zeer sanzienllik kan afwiljken van het determinis-
tisch wverloop. Herhaling (bijvoorbeeld overeenkomend met een volgende
jaarcyclus) zou dan weer een ander patroon geven, en het gevolg is dat
er een variatie in de populatiegroctte ontstaat. In dit voorbeeld blijkt
het gemiddelde van glle realisaties nog wel het deterministisch traject
te volgen. Worden echter Interacties met andere soorten toegevoagd dan
hoeft dit a2l niet meer het geval te zljn. Zo vonden Tiwari en Hobble
(1976) in een theoretisch voorbeeld zeer aanzienlijke afwijkingen als
zlj de parameters opvatten als stochastische grootheden dle met een
zekere kansverdeling random fluctueerden. Een interessant nevenproduct
van hun onderzoek was ook, dat het leek of het systeem met de stochas—
tische parameters een grotere stabiliteit had dan het tijd-invariante
parametersysteem.

Chaotisch gedrag

Zelfs als ecosystemen worden heschreven met deterministische vergeli’j-
kingen blijkt dat variabelen een ingewlkkeld gedrag kunnen vertonen, ook
bij simpele structuren en bij afwezigheid van omgevingsfluctuaties. In
het meest eenvoudige wvoorbeeld, de Lotka-Volterra vergelljkingen voor
één roofdier en &é&n prooi, treden niet-sinusvormige oscillaties op.
Welliswaar hebben deze een wvaste en voorspelbare frequentie, maar de
amplitude blijkt zeer gevoellg voor de begincondities en is dus nauwe-
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lijke voorspelbaar als deze niet nauwkeuvrig genoceg kunnen wordea vastge-
stald. Prederen twee rovers op &fn built dan is reeds sgprake van zeer
gecompliceerde tijdsverlopen. Alekseev en Kornilovsky (1985) bestudeer-
den een model met twee roofdier-prool paren, waarbi] de prooi-soorten
concurreren om &&n nutriBnt. Hun resultaten tonen een complexe cyclus
waarop een ingewikkeld patroon van hogere frequenties 1s gesuperponeerd.
Hoewel z1j dat niet met zoveel woorden zeggen suggereren hun bevindingen
ook dat deze patronen drastisch veranderen bij verschulvingen in totale
hoeveelheid beschikbare nutriént. Er treden Hopf bifurcaties op, en zij
spreken 1n dit verband van 'stochastisatie' van het systeemgedrag en van
'chaotisch' gedrag., Niet duidelijk is evenwel of dit ‘chaotisch' gedrag
nu determinisitsch is bepaald of niet. Waarschijnlijk is dit nog wel het
geval, maar de voorspelbaarheld in de praktijk zal gering zijn door de
onmogelijkheid de randvoorwaarden exact te bepalen. Het is in elk geval
duidelijk dat zowel het 'toeval' als het 'chaotisch' gedrag ons op de
fundamentele vraag brengen tot op welke mate van detafl ecosysteemgedrag
eigenli jk voorspelbaar is.

De.becogde toepassing: beheer .

Ecosystenen zijn dus cowmplex, tijd-variant en in deterministische zin
in zekere mate ounvoorgpelbaar. Betekent dit dat we de moed beter op
kunnen geven om te zoeken naar modellen ten behoeve van het beheer?
Geenszins. Maar voordat onder deze omstandigheden met modelleren wordt
begonnen 1s het belangrijk eerst na te gasn hoe de beheersvraag is ge—
formleerd, aan welk type beheer wordt gedacht en over welke beheersin-
strumenten we in de praktljk beschikken. Over elk van deze aspecten nu
een enkel woord.

Bi] de keuze van het meest geschikte model speelt de formulering van
de vraag een grote rol. Het maakt een heel verschil of bij de eutrofi&-
ringsbestrijding bijvoorbeeld de doelstelling is het terugdringen wvan
het chlorophylgehalte (bijv. overeenkomstig de IMP-norm) of dat de doel~
stelling is het terugdringen van de blauwalgen ten gunste van een sgor—
tenrijk groenalgensysteem en het bereiken van een zichtdiepte van 100 =
150 em {zoals voor het Veluwemeer wordt wverlangd; Hosper, 1983). Maar al
te vaak wordt de vraag aangepast aan het model in plaats van andersom.
Wel kan het ulteraard zo zljn dat de vraag zelf een evolutie doormaakt
onder meer door het met modellen verkregen vergrootte inzicht.

Een tweede element dat van invleced is op de modelkeuze is of de: voor-
genomen beheersvorm direct ingrijpend is’ of voorwaardenacheppend. In het
waterbeheer heeft direct ingrijpen nogal de boventoon gevoerd (verminde—
ring van de BOD en fosfaatbhelasting, doorspoelen). Vaak (maar niet al-
tijd) gaat het daarblj om maatregelen met een saneringskarakter. Voor-
waarden scheppend beheer heeft een meer subtiel karakter. Bijvoorbeeld:
om een divers ecosysteem te verkrijgen of te behouden moet er voor vol-
doende ruimtelijke variatie gezorgd worden, en zou het wel eens gunstig
kunnen zijn een zekere fluctuatie in de omgevingsfactoren toe te laten
(zle ook Kwa en Ringelberg, 1984). De moellijkheid is natuurlijk dat
ook, of misschien wel juigt, voor. voorwaardemschappend beheer een goed
inzicht nedig is in het functloneren van ecosystemen. Omdat er echter
een marge is waarbinnen gewenste structuren kununen ontstaan is het moge-—
1ijk dat een aanpak gebaseerd op ervaring efficiZnter ig dan een model-
matige henadering. Een model is wel nodig als we willen weten tot hoever
we kunnen gaan (of, meer technisch geformuleerd : waar de bifurcatiepun-—
ten liggen waar we bij uit de buurt moeten blijven of juist bewust voor-
bij willen gaan).

Er is geen duidelijke overgang tussen voorwaardenscheppend en direct
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beheer. In een interessante studie over de mogelljkheden van biomani-
pulatie voor het waterkwaliteitsbeheer (Richter, 1985) worden =zowel
directe waatregelen gencemd, zoals intensieve selectieve visserij op
brasem en het uitzetten en bevissen van snoekbaars, als indirect, zoals
het aanbrengen van een geschikt kunstmatig substraat voor driehoeksmos-—
selen. Omdat het hierbij om subtiele ingrepen gaat die goed gedoseerd
dienen te worden. om nadelige gevolgen te voorkomen (bijveorbeeld het
gevaar van massaal afsterven van de driehoeksmosselpopulatie) 1s het
begeleiden en bljsturen van het feltelilke beheer met een operationeel
ecosysteemmodel dat steeds op grond van de beschikbaar komende gegevens
wordt geactualiseerd eigenlijk onontbeerlijk.

Het derde element dat invloed op de modelontwikkeling zou dienen te
hebben, maar in de praktijk vaak pauwelijks heeft, heeft betrekking op
de beachikbaarheid en de hcedanighefd van beslissingsmogelijkheden bij
het beheer. Zo heeft het bijvoorbeeld weinig zin om een gedetailleerd
algengroeimodel te ontwikkelen om de effecten van defosfatering op
RWZI's na te gaan indien 80% van de belasting afkomstig 1s van diffuse
bronnen. VYeel beslissingen zijn van het wel/niet type. Intuitief past
hierbij geen verfijinde rekenpartij. En tenslotte kan al uit een globale
analyse blijken of besligsingen wel govoelig zullen zijn voor nadere
detailleringen in het model. Als dit niet het geval is heeft verdere
ter niet bij voorbaat mopgelijk een dergelijke analyse uit te voeren. Ook
dan zal men bij het doorrekenen van beheersvragen hehoefte kannen hebhen
aan een vereenvoudigd model, maar dit dient dan gebaseerd té zijn op
gedetallleerde analyses en modellen waarvit de essentialia voor het
beheer worden gelicht (zie Somlyody en Van Straten, 1986).

Modelfouten

Vereenvoudigen is de quintessence van het modelleren. BeInvloed door
de karakteristieken wvan het te modelleren systeem en door de beoogde
toepassing worden tijdens het modelleren vele beslissingen tot veraen—
voudiging genomen. EBr is weinig literatuur over de systematiek wvan het
vereenvoudigen (afgezien van de model orde reductie technieken in de
regeltheorie). Vaak worden vereenvoudigingstechnieken toegepast zonder
dat de modellenbouwer zich dit bewust is. Appendix I geeft een formeel
overzicht. Enkele aspecten worden hieronder beknopt belicht.

Middeling in de tiid

Bekend is het middelen over een etmaal, waardoor de details van de
dag-nacht lichtcyclus verloren gaan., Meestal wordt voor de eenvoud de
lichtinstralingsfunctie gestileerd. De daardoor ontstane middelingsfou-
ten kunnen deels worden gecompengeerd door de groeiconstanten aan te
pasgen. Deze zljn dan dus niet meer gelijk aan die welke uit lahorato—
riumexperimenten volgen! Tijdsmiddeling bij stromende media Ieidt tot
turbulentiebljdragen die niet nul zijn. Vrijwel steeds wordt deze bij—
drage gemodelleerd alsof het een soortgelijk proces is als moleculaire
diffusie. Het grote verschil fs echter dat men er rekening mee moeat
houden dat de resulterende turbulente diffusiecoéfficié&nt situatie af-
hankeld jk ig.

Ruimtell jke middeling

In principe zijn hierbij zeven vormen mogelijk. Ten belangrijke conse-
quentie is dat aan de meetgegevens die voor de calibratie worden ge-
bruikt de els moet worden gesteld dat =zij representatief zijn voor de
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overeenkomstige ruimtelijk gemiddelde waarde. Hieraan is in de praktijk
slechts zelden voldaan, zodat ‘'millimeteren' bij de calibratie meestal
zinloos is. Ten aanzien van watersystemen moet worgen opgemerkt dat
widdeling over drie dimensies minder ver gaat dan de aanname van ideale
menging. De aanname van ideale menging (d.w.z. uniforme concentraties)
is alleen nodlg indien de reactietermen niet lineair zijn. Overigens
b1lijkt uit het voorbeeld van de Fotosynthese dat zelfs bij ideale meng-
ing nog aanzienlijke fouten kunnen optreden als er ruimtelijke gradién-
ten in inputfuncties bestaan, bijveorbeeld t.g.v. diepteverschillen.
Daar het begtaan van ruimtelijke verschillen zeer bepalend kan zijn voor
de ontwlkkeling van een ecosysteem mag niet te snel tot ruimtelljke
middeling besloten worden. Vooral in aquatische ecosystemen is de rol
die patchiness zou kunnen spelen in het onderzoek m.i. onderbelicht
gebleven.

Aggregeren

Het samenvoegen van componenten gebeurt in elk ecosysteemmodel, om de
eenvoudige reden dat het onmogelijk is alle duizenden afzonderlijke
soorten en hun levensstadia apart te beachrijven. Aggregatid is er de
oorzaak van dat het moeilijk is in het laboratorium aan &én soort ver-
kregen parameters over te brengen naar het model: in het model moeten
immers parameters- worden gebrulkt die het gedrag van een gehele groep
weergeven. Deze kunnen dus beter empirisch worden bepaald door vergeltii-
king met veldgegevens. Wel 13 laboratoriumonderzoek zinvol om functione—
le wverbanden bloot te leggen. Een voorbeeld is hoe algengroei afhangt
van de lichtintensiteit. Afgezien wvan de problemen met adaptatle (zie
verder), treedt desondanks nog een probleem op: het samenvoegen van de
voor elke soort geldende relaties tot die van het ensemble levert bij
niet-lineariteit niet hetzelfde functionele verband op. Meestal wordt
dit echter wel aangenomen, hetgeen op 2ijn minst betekent dat de ensem~
bleparameters zeker niet constanten- zullen zijin. Anderziids moet men
pragmatisch constateren dat temidden van alle andere onzekerheden en
fouten dit soort fouten 'er ook nog wel bij kumnen'.

Samenballen (lumpen)

Dit staat voor de procedure bepaalde processen die wel bekend zijn
niet expliciet te modelleren, maar te laten onderduiken in de paraheters
van de overige processen. Vaak is het mogeliik deze parameters afhanke~
1lijk te maken van externe beinvloedingsfactoren die ook het onderliggen-
de proces in sterke mate bepalen, teneinde toch een realistisch tijds-
verloop te krijgen. Zo kan de mineralisatlesnelheld, die strikt genomen
afhangt van de bacteriebiomassa, als een sterk temperatuursafhankelijk
proces worden gemodelleerd, zonder de bacteriebiomassa expliclet te be-
schri jven.

Verwaarlozen

De vorm van verwaarlozing door weglaten van componenten en processen
heeft dezelfde consequenties als hiervoor bij het lumpen besproken. Het
kan zijn dat verwaarlozen mogelijk is owmdat de rol van het proces aanm
toonbaar gering fis. Men moet dan echter op zijn hoede zijn bij extrapo-
laties. Een andere vorm van verwaarlozen heeft betrekking op het weg-
laten wvan detalls die voor de grote 1ijm niet belangriik zijn. Het is
aechter niet eenvoudig uit te maken wanneer dit zo is! Een voorbeeld is
het weglaten van snelle dynamische verschijnselen, zocals korte termijn
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