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Predvidanje fizioloskog odgovora organizama na okolisne uvjete temelj je sustava informiranja
upravljanja zivim prirodnim resursima. Povezivanje fizioloskih procesa jedinke s okolisnim
uvjetima u kojima se ona nalazi stoga je od klju¢nog znacaja, osobito u kontekstu klimatskih
promjena. Teorija Dinamickih Energijskih Proracuna (Dynamic Energy Budget, DEB)
jedinstveni je konceptualni okvir koji povezivanjem saznanja o unosu, protoku i iskoristavanju
energije unutar organizma pruza osnove za razvoj modela za predvidanje utjecaja niza okoli$nih
¢imbenika na individualne procese rasta, sazrijevanja i razmnozavanja. U ovom je radu istrazen
potencijal DEB modela kao alata za informiranje aktivnosti upravljanja morskim resursima —
oCuvanja vrsta, marikulture i ribarstva — kroz razvoj i adaptaciju modela za tri reprezentativna
organizma — plemenitu perisku, komarcu i srdelu. Rezultati pokazuju kako simulacije modela
u sva tri slu¢aja pokazuju vrlo dobro poklapanje s postoje¢im mjerenim podacima, a dodatna
integracija okoli$nih podataka, kao $to su temperatura i koli¢ina hrane, poboljsava sposobnost
modela za predvidanje rasta i reprodukcije u promjenljivim uvjetima. Integracija DEB modela
jedinke u populacijski model temeljen na jedinkama (individual-based model, IBM) omogucuje
predvidanje dinamike populacije I njenog odgovora na vanjske uvjete, dobivanje uvida u
poveznice izmedu svojstava jedinke i njene populacije, te istraZivanje mehanizama povratnih
sprega ove dvije razine. Povezivanje razvijenog DEB modela s platformom geografskog
informacijskog sustava dodaje prostornu dimenziju, te daje moguénost lokalno specifi¢nog
modeliranja fiziologije organizama na Siroj prostornoj skali. Primjenom tog pristupa na
vremenske nizove projekcija okolisnih uvjeta kao funkcije klimatskih promjena, stvorena je
mogucnost vremensko-prostornih predvidanja utjecaja klimatskih promjena na organizme i
populacije od interesa. Razvijene modele, kao i spoznaje proizasle iz rezultata, moguce je
integrirati u postojece prakse informiranja i donosenja odluka i mjera, a daljnjom nadogradnjom
tezi se uspostavi novih sustava potpore odrzivom upravljanju morskih resursa.
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The management of living natural resources relies on predicting the physiological responses of
organisms to environmental conditions. Relating the physiological processes of the individual
to the surrounding environmental conditions is crucial, especially in the context of climate
change. The Dynamic Energy Budget (DEB) theory is a unique concept that consolidates
knowledge about the intake, flow and utilization of energy within the organism, providing a
framework for modelling the effects of various environmental factors on individual processes
of growth, maturation and reproduction. This study explores the potential of DEB models as
tools for informing marine resource management activities - species conservation, mariculture,
and fisheries - through the development and adaptation of models for three representative
organisms — the noble pen shell, gilthead seabream, and sardine. The results demonstrate a
strong alignment between the model simulations and measured data, while the additional
integration of environmental data, such as temperature and food availability, improves the
model's ability to predict growth and reproduction under variable conditions. Integrating the
DEB model into an individual-based population model (IBM) enables the prediction of
population dynamics and their response to external conditions, providing insights into the
connections between individual and population characteristics, as well as investigating the
feedback mechanisms between these two levels. Combining the developed DEB model with
the geographic information system adds a spatial dimension, allowing for locally specific
modeling of organism physiology on a broader spatial scale. Applying this approach to climate-
change-driven projections of environmental conditions allows for a temporal-spatial predictions
of the impact of climate change on organisms and populations of interest. Existing informing
and decision-making practices benefit from the integration of developed models and newly
derived knowledge, with further upgrades aiming to establish new support systems for the
sustainable management of marine resources.
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THESIS SUMMARY

Introduction

Sustainable development implies development that meets the needs of the present without com-
promising the ability of future generations to meet their own needs (WCED, 1987). This implies
achieving human development of today while maintaining natural systems in a state in which
they can provide both ecosystem resources and services in the long term. Sustainable deve-
lopment requires the alignment of goals and the synergy of the three main pillars of modern
civilization: society, economy and environment, and is the only policy that gives equal impor-
tance to the goals of all civilization pillars (Szymborska, 2020).

Nature provides natural resources, both non-renewable and renewable, non-living and liv-
ing. Among all, living resources are one of the most important ones driving the survival of the
whole human civilization. Although considered renewable, living resources require a controlled
way of exploitation in order to ensure their renewability. To enforce reasonable exploitation
and maintain the renewability of these resources, establishment of adequate political and legal
framework is fundamental. This includes number of policies and regulations aimed towards a
sustainable management of marine ecosystems, on global, regional, and national scale.

In European Union, the central legal framework for marine environment policies of all EU
member states is the Marine Strategy Framework Directive (MSFD), obligating each member
state to take necessary actions to achieve or maintain a good state of marine environment (Vi-
jece EU, 2008). While having their own goals, all national legislation must therefore also agree
with the goals and requirements set in the MSFD. Croatian Strategy for management of ma-
rine environment and coastal area, a national strategy developed under the national law and
aligned with the MFDS, sets action programs for monitoring as well as for the protection and
management of Croatian marine ecosystems (MGOR-RH, 2021a). Therein, key emphasis is
given to the application of numerical models in all stages of establishment and implementation
of management measures. The action plans encourage the development and implementation
of new modelling approaches - integrating (as many as possible) relevant marine environment
processes - to be used as tools for determining the current state of the system, and serve as a
source of information for creating guidelines to maintain and/or establish good environmental
status (MGOR-RH, 2021b).

The motivation behind the thesis is the need for development of new modelling tools that
would contribute to the understanding of the biological components of marine ecosystems and
that could direct related management efforts. The thesis focuses exclusively on living marine
resources, i.e. marine organisms, and targets three management activities by which humans
interact with them: conservation, mariculture, and fisheries. All these activities require a man-
agement system adapted to the future state of the environment, relying heavily on predictions
in yet unmeasured conditions. To inform such systems, especially in in the context of climate

change, modelling in general, and prediction models in particular, are extremely important.



Describing life processes, such as survival, growth and reproduction, together with energy
uptake and distribution they depend on, i.e. energy budgeting, can greatly contribute towards
understanding the organisms physiology and its response to changes in its environment. How-
ever, directly measuring energy budgets is extremely difficult. In order to gain insight into the
individual’s energy budget, unmeasurable processes are linked to measurable quantities (e.g.
length, weight, fecundity) through bioenergetic models (Nelson & Cox, 2004). Over the years,
these models have become indispensable tool in various spheres of biological and ecological
research, with the results serving as a significant source of information for decision-making
processes supporting sustainable govenance and nature protection (Cooke et al., 2013; Deslau-
riers et al., 2017).

The aim of this study is to explore the potential of the bioenergetic models as a tool for
informing three omnipresent marine resource management activities - species conservation,
mariculture, and fisheries - through the development and adaptation of the models for three

representative organisms — the noble pen shell, gilthead seabream, and sardine.

Bioenergetic modelling - Dynamic Energy Budget
Bioenergetic models are mechanistic models based on the second law of thermodynamics, and
are formulated as energy balance equations (Dumas et al., 2010; Deslauriers et al., 2017). To
this day, the most theoretically elaborated bioenergetic models are models derived within the
framework of the Dynamic Energy Budget (DEB) theory. The DEB theory explains the flow of
energy through the organism by defining a series of energy flow processes: ingestion from the
environment, followed by assimilation and consequently distribution into growth, maintenance,
and maturation or reproduction (Sousa et al., 2008; Kooijman, 2010). DEB models address
the entire life cycle of the observed species, from embryo to the adult stage, while accounting
for the influence of environmental factors, primarily temperature and food. The universality of
the fundamental processes on which they are built, DEB models have so far been successfully
applied to a wide range of different organisms (AmP, 2023). The advantage of the DEB model
over other bioenergetic models lies in the simplified parameterization, which can be carried out
with a relatively small amount of diverse data, and which results by a credible description of
the individual’s energy dynamics (Marques et al., 2018). The principles of DEB theory can be
integrated into more complex models, e.g. population models, and enable obtaining realistic
results of population dynamics based on the physiological processes of the individual (Grimm
et al., 2016). DEB models are therefore emerging as one of the best tools for understanding
the consequences of environmental changes on growth and reproduction of organisms, and can
potentially make an extremely valuable contribution to the management of natural resources.
Their ability to assimilate different types of data into a comprehensive model makes them par-
ticularly interesting for the development of tools for marine resource management purposes.
Within DEB, the organism is divided into four conceptual compartments described by ab-

stract state variables - structure, reserve, maturity, and reproduction buffer. Structural compart-



ment relates to the size of the individual, and requires energy for growth and metabolic work
(maintenance). The reserve compartment stores assimilated energy, and provides energy for
metabolic processes. Maturity is associated with increase in general complexity of the orga-
nism, and enables modelling of life-stage transitions (birth, metamorphosis, sexual maturation).
Energy investment into maturity ceases at sexual maturation, but some energy is dissipated for
maintenance of the acquired maturity level throughout the life of the individual. Reproduc-
tion buffer corresponds to the energy stored for production of reproductive tissue and gametes
once sexual maturation is reached. Structure, reserve, and reproduction buffer contribute to the
weight of the organism, maturity does not.

The energy dynamics within each compartment are described by differential equations de-
termined by mathematical expressions of energy fluxes. Ingestion of energy through food, and
its storage into the reserve, are respectively described by ingestion (py) and assimilation (py).
A part of ingested energy is returned into the environment as faeces, with the rest being assi-
milated into reserve. Energy is further mobilized by the catabolic flux (p¢) into two distinct
branches: (i) a somatic branch for maintenance of somatic processes (ps) and growth (p¢), and
(i1) reproductive branch for maintaining maturity (p;) and investment into maturation before
sexual maturity, or reproduction afterwards (pg). Reabsorption of energy from the reproduc-
tion buffer can occur in extreme cases of starvation, when mobilization from the energy reserve
is not sufficient to pay somatic and maturity maintenance costs (Kooijman, 2010). Assimila-
tion, growth, and reproduction are characterized by costs of metabolic transformations causing
energy losses, addressed by specific fractions of energy going to the related overhead fluxes.

Organisation of the life-cycle (e.g. existence of specific life stages) determines the type of
the DEB model to be used. In this study all selected species undergo metamorphosis, charac-
terized by an additional larval life stage, and implying a potential metabolic shift impacting the
standard energy budget. Therefore, a typified abj DEB model, a one-parameter extension of the
standard std model, accounting for a metabolic acceleration during the larval phase, is applied
to all modeled species.

Environmental conditions, mainly impacts of temperature and food, are directly incorpo-
rated into the DEB model. Integration of temperature follows the Arrhenius equation correction
factor that is directly applied to metabolic rates. Response to environmental food is incorpo-
rated as a Holling type-II functional response that reflects food availability, ranging from O (no
food) to 1 (unlimited food).

Given the DEB model, energy dynamics are determined by species-specific parameters.
Primary parameters govern energy fluxes, while auxiliary parameters relate the abstract DEB
quantities to the observable metrics such as physical length, weight, and fertility. Parameter
values are obtained through an automated parameterization process using a specialized software
DEBtool (DEBtool, 2022), based on empirical data (Lika et al., 2011).



Conservation - Noble pen shell

Noble pen shell (Pinna nobilis), one of the prominent examples of a critically endangered
species, was selected as a focus species for investigating the potential of DEB model as a tool
in species conservation management. The species went through several mass extinction events
since 2016, and its numbers have been drastically reduced, leaving scarce populations all across
the Mediterranean, with urgent need for conservation actions. In this study the DEB model of
the noble pen shell - the first of its kind for this organism - was parameterized and subsequently
used to predict the impacts of food availability on its growth and reproduction. Noble pen shell
undergoes metamorphosis, and selection of appropriate type of the DEB model was therefore
crucial in order to obtain realistic results. The typified abj model showed better suitability com-
pared to the standard std model when simulating existing data, implying the bivalve indeed
undergoes a metabolic metamorphosis alonside the morphological changes. It was established
that isomorphic growth can be assumed for the purposes of modelling, without sacrificing the
realism of the results. The parameterized abj DEB model was validated on independent dataset
and further used to predict impacts of four levels of food availability on growth and reproduc-
tion. The results showed that the model describes the existing data well and gives a good insight
into the general trend of energy investment in reproduction with regard to food availability. It is
argued that for its practical application, the model needs to be further tested through simulations
at variable temperatures, and has to incorporate the influence of pathogens, as they are the main

cause of mass mortality events.

Mariculture - Gilthead seabream

To adopt the DEB modelling practices for informing mariculture activities we focused on gilt-
head seabream (Sparus aurata), a most widely cultured fished across the Mediterranean. A
preliminary DEB model of the selected species was available (Lika & Kooijman, 2016), how-
ever its simulations deviated from the usually observed growth patterns. The preliminary model
was therefore re-parameterized using newly collected data from aquaculture facilities, and fur-
ther extended by the integration of seasonal temperature, which enabled realistic simulation of
seasonal growth dynamics. This facilitated the overall performance of the model, with simula-
tions matching the actual biometric data of cultivated fish. A modification of the DEB model
with an additional state variable - blood compartment - was suggested. This new formulation,
in contrast to classic DEB, enables unhindered investment of energy into growth regardless of
the state of the energy reserves. The initial set of parameters for the new model was determined
manually using literature data, and was further adjusted using automated parameterization pro-
cess. The new model formulation better describes compensatory growth compared to the classic
DEB model, and is therefore proposed to be considered for modelling growth in conditions of
periodic starvation. However, prior to its practical enforcement, the newly developed model

requires additional validation of its performance.



Fisheries - European pilchard

In the light of fisheries management, a composite model of the European pilchard (Sardina
pilchardus, i.e. sardine) was developed to investigate the relation between the individual-
and population-level status. The individual state, expressed through Fulton’s condition index,
was modeled using the DEB approach, which was then integrated into more comprehensive
individual-based population model (IBM). The composite DEB-IBM was used to analyze the
impact of fishing mortality on both individual and population condition. Emphasis is set on the
influence of food as the main factor determining the environmental carrying capacity for the
modeled population. The composite model consists of several modules, with DEB dictating
the individual performance. The simulations were run for a range of realistic fishing mortali-
ties to detect the impact of fisheries on the individual-population feedback. The results directly
contradict the common wisdom — a low individual condition index indicates population size
close to, or above, the carrying capacity, while high condition index indicates overfished stock.
This relies on the fact that, when population is underfished and becomes larger, the intraspecific
competition increases, reducing the food availability per individual. The knowledge derived
from the simulations governed development of explicit suggestions on the integration of the

condition index as a validation step for the standard stock assessment.

Temporal-spatial predictions of the impact of climate change

Previously parameterized DEB model of gilthead seabream was used to simulate the growth of
fish on a larger spatial scale in regard to locally explicit temperature conditions. First, a set of
simulations driven by recent temperature data for test locations in Croatia was run (breeding
cycle 2019-2021). The model was then further applied to quantify the effects of future temper-
ature conditions (IPCC RCP 4.5 and 8.5 climate scenarios; IPCC, 2014) on the key indicators
of gilthead seabream aquaculture in the Mediterranean - time to market, weight after two years,
and feed conversion ratio for marketable and two-year-old sizes. For this purpose, the model
was extended by the upper limit of temperature tolerance through the integration of the ex-
tended Arrhenius formulation for temperature correction. A two-year rearing cycle 2021-2023
was used as a reference period, and the effects were simulated for the mid-term (rearing cycle
2051-2053) and long-term (rearing cycle 2091-2093) periods. As expected, the results indicate
stronger impact of climate change in the long term, and a generally positive impact of the tem-
perature rise on the growth rate and cultivation period. Exceptions are expected in the regions
of intense warming (e.g. the Levantine Sea), where extreme temperatures cause the opposite
effect - a reduced number of days for optimal gilthead growth will slow down the growth and

prolong the time to market.



Conclusion and scientific contribution

The results for all three selected species indicate a great potential of the DEB model for simu-
lating the characteristics of selected organisms in current conditions, while the obtained predic-
tions do not deviate from the expected values according to the biology and physiology of the
observed species. The next step in promoting the practical application of the presented mod-
els should be aimed at quantifying the models’ suitability using appropriate statistical methods.
The models should also be further validated using independent datasets, to investigate their gen-

erality of application, especially on a spatial scale in regard to local specifics of the species.

The overall research and results presented in this dissertation represent a step forward in un-
derstanding the practical application of mechanistic bioenergetic modelling, in particular Dy-
namic Energy Budget (DEB) models. The conducted research resulted in following original

scientific contributions:

Initial parameterization of the DEB model of the endangered and protected noble pen

shell: it is the first model of its kind for the mentioned organism.

* Adaptation of the existing DEB model for gilthead seabream: the newly parameterized
model successfully simulates the growth of farmed fish, and can be used to predict the
impact of climate change on main aquaculture indicators (time to market, feed conversion

ratio).

* Proposal for an improved structure of the DEB model: the introduction of a new state
variable (blood compartment) results in a better description of compensatory growth after

starvation.

* Development of the composite DEB-IBM model of the European pilchard: the model
enables simultaneous monitoring of collective characteristics at the individual and pop-
ulation level, and the identification of the condition index as a relevant indicator of the
population status; the concepts of the composite model are universal and, with certain

adjustments, the same model can be applied to other species of interest.
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1 UVOD

Odrzivi razvoj kao koncept napretka druStva jedini je oblik razvoja koji omogucava
“zadovoljavanje potreba sadasnje generacije bez ugrozavanja mogucnosti buducih generacija
da zadovolje svoje potrebe” (WCED 1987, str. 54). Ovako definiran 1 prvi puta zabiljezen 1987.
godine na sjednici Svjetske komisije za okolis i razvoj Ujedinjenih Naroda, pod predsjedanjem
Gro Harlem Brundtlan (WCED, 1987), odrZivi razvoj podrazumijeva postizanje ciljeva ljud-
skog razvoja uz istovremeno odrZavanje prirodnih sustava u stanju u kojem dugorono mogu
pruzati resurse i usluge ekosustava. S temeljima u sektoru Sumarstva iz 18. stoljeca (Grober,
2007), gdje je prepoznato da odrZivost Suma podrazumijeva sadnju barem jednog stabla za svako
posjeceno, ovakav koncept proSiriv je i primjenjiv na sve sektore ljudskog djelovanja koji se
dotiCu prirodnih sustava.

Odrzivi razvoj podrazumijeva uskladivanje ciljeva i sinergiju tri glavne okosnice moderne
civilizacije: druStva, gospodarstva (ekonomije) i okoliSa (Slika 1). DruStvena 1 gospodarska
komponenta podrazumijevaju napredak iskljucivo ljudske zajednice, Sto se odraZava porastom
socijalno-trzisne ekonomije, no nije nuzno u skladu s ciljevima o¢uvanja okoliSa (Szymborska,
2020). OkoliSna komponenta se, s druge strane, dotice ljudskog ’prirodnog staniSta’, odnosno
svih Zivih 1 neZivih sastavnica okoliSa kojima je ¢ovjek okruZen, koje iskoriStava i svojim djelo-
vanjem mijenja. Preklapanje odrZivosti okoliSa uz poboljSanje socijalne komponente, no bez
gospodarskog napretka, dio je politike odrasta (eng. de-growth). Ako se pak fokus stavi na
utjecaj gospodarskih aktivnosti na prirodni okoli§, ali bez sagledavanja druStvenih problema,
ulazi se u domenu okolisne ekonomije. Odrzivi razvoj je, prema tome, samo jedna od politika
suocavanja s problemima napretka civilizacije, no i jedina ona koja daje jednak znacaj ciljevima
svih njenih okosnica (Slika 1A).

A. Odrzivi razvoj B. Ukorijenjenost
/‘// \
1/ \ P N Ekoloska ekonomija
‘:,.f \'\ // Okolis \
Socijalno-trzisna i Drustvo 3 Odrast Y S N
=

/ y . \ Drustvena ekonomija
\

ekonomija

] Heterodoksna ekonomija

Gospodarstvo

Okolisna ekonomija

Slika 1. Tri glavne okosnice moderne civilizacije i njihovi odnosi. A) Presjeci venovog dijagrama
prikazuju politike kojima se postiZzu zajednicki ciljevi. Zvijezda oznacava politiku odrZivog razvoja,
jedinu kojom se postiZe napredak u sve tri okosnice. B) Ukorijenjenost ciljeva: gospodarski napredak
ogranicen je ne-gospodarskim okolnostima, a stanje okoliSa odreduje konacne granice cjelokupnog

napretka. Preuzeto i prilagodeno iz Szymborska (2020).
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Potrebno je biti svjestan medusobnog odnosa ciljeva triju okosnica, prikazanom kroz dija-
gram ukorijenjenosti (Slika 1B; Szymborska 2020). U skladu s time, vidljivo je da ¢e gospo-
darska aktivnost uvijek biti ogranicena ne-gospodarskim okolnostima, no istovremeno, ona
uvijek ima utjecaj na drusStvo, kao i na prirodni okoli§. Time je implicirano da monetarna
politika ne mora, a ni ne moZe, biti vodena odvojeno od druStvenih i okoli$nih politika, kao Sto
ni one ne mogu biti neovisne o monetarnoj politici (Szant6, 1995). Ipak, kljucno je primijetiti
da su konacne granice socijalnih i ekonomskih postignuéa ograni¢ene upravo stanjem okolisa,
odnosno cjelokupni napredak civilizacije ovisi o dostupnim prirodnim resursima.

Prirodni resursi podrazumijevaju Zive 1 neZive komponente planeta Zemlje koje Covjek na
bilo koji nacin izravno ili neizravno koristi. Sam pojam ’prirodni resursi’ populariziran je
nakon objave knjige Small is Beautiful Ernsta F. Schumachera (1975), u kojoj autor ukazuje na
problem Zelje za beskonacnim rastom materijalne potroSnje, a naustrb iskoriStavanja ograni¢ene
materije, odnosno resursa. Resursi mogu biti obnovljivi ili neobnovljivi, a shodno tome,
potrebno je racionalizirati njihovu upotrebu te biti svjestan posljedica proizaslih iz njihovog
iskoriStavanja. Medu njima, Zivi organizmi najvrijednijih su prirodni resurs bez kojih opstanak
civilizacije nije mogug.

lako u srzi obnovljivi, Zivi resursi zahtijevaju kontroliran nacin iskoriStavanja kako bi se
osigurala njihova obnovljivost. S obzirom da je upravo druStvo to koje moZe, i mora, samo
sebe nadzirati, savjetovati i samim sobom upravljati, uspostava adekvatnog politi¢kog i pravnog
okvira osnovni je korak kako bi se osiguralo razumno iskoriStavanje i odrZila obnovljivost
ovih resursa. U skladu s tim, zakonodavni okviri (obalnih) drZava, kao instrumenti organi-
zacije druStva, ukljucuju niz politika 1 regulativa usmjerenih na odrZivo upravljanje morskim
ekosustavima. U Europskoj Uniji, osnovni pravni akt za zaStitu mora i postizanje i/ili odrza-
vanje dobrog stanja morskog okoliSa jest Okvirna direktiva o pomorskoj strategiji (ODPS; EU
Direktiva 2008/56/EZ 2008). Ona predstavlja okosnicu svih EU politika 1 inicijativa orijenti-
ranih ka odrZivom upravljanju i koriStenju morskih prirodnih resursa. Implementacija Direktive
podrazumijeva uskladivanje nacionalnog zakonodavstva s njenim odredbama, kao i izrade doku-
menata strategije za morske vode pod nacionalnom jurisdikcijom, uz dodatno poStivanje pro-
tokola Barceolonske konvencije Ujedinjenih Naroda. U Hrvatskoj, uskladivanje s Direktivom
pocelo je 2011. godine Uredbom o uspostavi okvira za djelovanje Republike Hrvatske u zastiti
morskog okolisa (NN 136/11) koja je 2014. nadogradena Uredbom o izradi i provedbi Strate-
gije upravljanja morskim okolisem i obalnim podrucjem (NN 112/14,39/17, 112/18), a sve pod
okriljem Zakona o zastiti okoliSa (MGOR-RH, 2021b). U sklopu Strategije utvrdeni su Akcijski
program sustava pracenja i promatranja te Program mjera zastite i upravljanja morskim
okolisem i obalnim podrucjem, kao glavni alati za ostvarivanje opcih ciljeva zaStite morskog
okolisa pod jurisdikcijom RH. Pri tome, sustav praenja temelji se na nizu deskriptora dobrog
stanja okoliSa, kao $to su na primjer bioloSka raznolikost, staniSta, eutrofikacija.

Jedna od kljucnih stavki Akcijskog programa primjena je numerickih modela u svim fazama

uspostave i1 provedbe Direktive kao i1 protokola Barcelonske konvencije. Tako je navedeno da
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.Kad se propisno odabiru i koriste pod striktno definiranim uvjetima i ogranicenjima, nume-
ricki modeli su mocan alat u planiranju i procesu upravljanja morskim resursima.“ (MGOR-RH
2021a, str. 104). Nadalje, istice se da ,,Razvijeni modeli koristeni u sprezi s procesom odluci-
vanja, mogu pruZiti uc¢inkovitu platformu za analiziranje, razumijevanje, diskusiju i potporu
donoSenju strateSkih odluka, te se trebaju koristiti u svrhu planiranja i poduzimanja neopho-
dnih mjera za zastitu i ocuvanje morskog okolisa i njegovih resursa.* (MGOR-RH 2021a, str.
104). Trenutno, Akcijski plan opisuje upotrebu hidrodinamickih, disperzijskih i biokemijskih
modela u svrhu procjene hidrografskih uvjeta, eutrofikacije 1 otpada u moru, te akusti¢ni model
za pracenje Sirenja buke. Modeli za potrebe procjene deskriptora bioloSke raznolikosti, stanja
komercijalno znacajnih organizama i hranidbenih mreZa i dalje su nezastupljeni, te se koristi
samo State-space Assessment Model (SAM) za procjene biomase populacija i to samo komerci-
jalno znacajnih vrsta riba. Medutim, cilj akcijskih planova je, uz koriStenje dosad uspostavljenih
modela, implementirati i nove modelerske alate koji ukljucuju Sto viSe relevantnih procesa
u morskom okoliSu, doprinoseci tako lakSem odredivanju stanja deskriptora i usmjeravanju
odluka kako bi se odrzalo i/ili uspostavilo dobro stanje.

Izrada ovog doktorata potaknuta je upravo potrebom za razvojem novih modelerskih alata
i to onih koji ¢e doprinijeti razumijevanju bioloskih komponenti morskih ekosustava i usmje-
ravanju njihovog upravljanja. Doktorat se bavi isklju¢ivo Zivim morskim resursima, odnosno
morskim organizmima, te je usmjeren na tri ciljane aktivnosti kojima covjek utjeCe na njih:
oCuvanje, marikulturu i ribarstvo. Svim ovim aktivnostima zajednicko je to Sto zahtijevaju
sustav upravljanja koji bi trebao biti prilagoden i buduéem stanju okoliSa, odnosno potrebno
je predvidanje ishoda u joS neizmjerenim uvjetima. Za informiranje takvih sustava, osobito u
kontekstu klimatskih promjena, modeliranje i predikcijski modeli imaju iznimno velik znacaj.

Doktorska disertacija koncipirana je kroz devet poglavlja na nacin kako je opisano u na-
stavku. Nakon uvoda, drugo poglavlje donosi generalni pregled pristupa modeliranja bioloSkih
sustava, objasnjava se odabir jedinke kao temeljne razine modeliranja, vaznost podataka, te je
dan povijesni pregled razvoja metaboli¢kih teorija i bioenergijskih modela. Trece poglavlje
posveceno je centralnoj metodologiji koriStenoj u ovom doktoratu, odnosno opisuju se teorij-
ska pozadina i prakti¢na izvedba modeliranja temeljenog na teoriji dinamickih energijskih pro-
racuna (eng. Dynamic Energy Budget, DEB). Nadalje, kroz Cetvrto, peto i Sesto poglavlje
prikazana je specificna primjena DEB modela za tri znaCajne morske vrste kao predstavnika
tri vazne grane upravljanja morskim resursima: plemenitu perisku kao primjer za oCuvanje
vrsta, komarcu kao predstavnika vazne marikulturne vrste, te srdelu kao iznimno znacajnu ri-
bolovnu vrstu. Svako od ovih poglavlja obuhvaca prilagodbu osnovne metodologije, odnosno
razvoj DEB modela za dan slucaj, te prikazuje i analizira dobivene rezultate. Za perisku se tako
parametrizira klasicni DEB model i isti se koristi za predvidanje rasta i razmnoZavanja u uvje-
tima razliite dostupnosti hrane. Za komarcu se asimilacijom novih podataka reparametrizira
postojeci DEB model, a dodatno se istrazuje i modifikacija njegove strukture za potrebe Sto

boljih simulacija u uvjetima gladovanja. Za srdelu, DEB model se integrira s populacijskim



1 UVOD

modelom temeljenom na jedinkama, a u svrhu otkrivanja relacija izmedu stanja jedinke i stanja
njene populacije, te implementacije tih spoznaja u upravljanje ribarstvom. U sedmom poglavlju
prikazana je prostorno eksplicitna primjena DEB modela komarce, odnosno integracija lokalno
specifiénih okoliSnih uvjeta u simulacije modela, kao i vizualizacija rezultata kroz geografski
informacijski sustav (GIS). Osmo poglavlje saCinjava rasprava koja objedinjuje postignuca ovog
doktorata te diskutira znacaj svih razvijenih modela i dobivenih rezultata u kontekstu odrzivog
upravljanja morskim resursima. U devetom poglavlju dani su glavni zakljucci. Na samom kraju

nalazi se pregled koriStenih literaturnih izvora.

Ciljevi i hipoteze Cilj ovog doktorata je razvoj alata za informiranje sustava donoSenja
odluka u tri vazne grane upravljanja morskim resursima — oCuvanju vrsta, marikulturi i
ribarstvu — kroz razvoj i adaptaciju DEB modela za tri reprezentativna organizma — plemenitu

perisku, komarcu i srdelu.

Specificno, istrazuju se tri glavne hipoteze:

H1 DEB model plemenite periske uspjesno opisuje i predvida rast i reprodukciju u ovisnosti

o dostupnosti hrane u okoliSu.

H2 DEB model komare omogucuje predvidanje promjene duljine uzgojnog ciklusa u

kontekstu klimatskih promjena.

H3 Promatranje dinamike populacije temeljene na DEB modelu daje relevantne informacije

koje se mogu direktno koristiti za informiranje sustava upravljanja u ribarstvu.
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Opisivanje sustava koji nas okruzuju, procesa koji se u njima odvijaju, kao i njihove medu-
sobne interakcije, osnova su razumijevanja svijeta oko nas. Proces modeliranja, u najSirem
smislu, predstavlja stvaranje prikaza nekog fenomena ili sustava od interesa na Sto realniji,
a istovremeno Sto jednostavniji i razumljiv nacin (Thornley i France, 2007). Dobar model
obuhvatit ¢e najvaznije ¢imbenike potrebne za razumijevanje modeliranog objekta ili pojave,
a zanemarit ¢e ono $to nema znacajan utjecaj. Ukoliko je sustav opisan numericki, odnosno ako
su procesi i ponasanje nekog sustava definirani koriste¢i matematicke jednadzbe, govorimo o
matematickom, odnosno numerickom modeliranju (Dumas i sur., 2010).

Isprva znatiZzelja, a danas 1 nuZnost razumijevanja i predvidanja rasta, preZivljavanja i
ponasanja organizama u razli¢itim uvjetima, glavni su razlozi za uvodenje matematickih mode-
la u bioloska 1 ekoloska istraZivanja. Modelima se u ovom slu¢aju prikazuju i opisuju bioloski
sustavi, kao 1 procesi koji se u njima odvijaju (Thornley 1 France, 2007; Dumas 1 sur., 2010).
Temelj ovih modela jest povezivanje bioloskih procesa s odredenim matematickim zakoni-
tostima, a s ciljem da se na $to jednostavniji nacin opiSe kompleksnost Zeljenog sustava, koji

moZe biti bilo koja razina bioloSke organizacije — od organela do ekosustava (Slika 2).
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Slika 2. Razine bioloske organizacije. Temeljna bioloSka razina modeliranja u teoriji dinamickih
energijskih proracuna je razina organizma, odnosno jedinke. Preuzeto i prilagodeno s physoc.org/

explore-physiology/what-is-physiology/.

2.1 Jedinka kao temeljni sustav modeliranja

Zivi organizam, kao jedinstven prirodni sustav i centralna to¢ka biologkih istraZivanja, odreden
je fizioloSkim procesima rasta, razvoja 1 razmnoiavanja utemeljenih na osnovnim biokemij skim
koje COVJek pokusSava objasniti koristeéi paletu matematickih modela — od modela jednostavnog
rasta, do onih koji detaljno opisuju cijeli set fizioloskih procesa.

Jedinka je bioloSka razina karakterizirana kao cjeloviti sustav visokog stupnja integracije,
koordinacije i povratne sprege odrZavanja homeostaze, odnosno stabilnosti neovisno o okolnim

uvjetima. Fizioloski procesi jedinke most su izmedu procesa niZih i viSih bioloskih razina,
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povezujudi stani¢ne procese s posljedicama vidljivim na razini populacija i ekosustava (Slika 2;
Peters, 1983). Upravo samostalnost i integriranost jedinke kao sustava, s ulogom posrednika od
metabolickih reakcija do odgovora visih razina, €ini jedinku kao najpogodniji odabir za razvoj
niza modela. Modeli koji opisuju razinu jedinke mogu se koristiti kao samostalni, fokusirajuci
se iskljucivo na jedinku od interesa, ali Cesto mogu biti integrirani u kompleksnije modele kao
moduli ili pod-modeli (DeAngelis i Matsinos, 1996; Klanjs¢ek i sur., 2006; Grimm i sur., 2016).

Najvise istraZen fizioloski proces jedinke, Sto zbog svoje ociglednosti tijekom vremena, $to
zbog relativne jednostavnosti mjerenja, jest rast. Sam proces rasta je kompleksan, no odvija
se vrlo organizirano — razli¢ite regulatorne strategije uskladuju unos 1 koriStenje potrebnih hra-
njivih tvari (ugljikohidrata, amino kiselina, masnih kiselina, minerala) te ekskreciju otpadnih
tvari (Nelson i Cox, 2004). Zbog toga Sto se rast ne odvija stohasticki ni kaoticno, moguce ga je
opisati i predvidjeti koriste¢i pristup konvencionalne matematike. Danas postoji niz modela koji
pokusSavaju opisati, ali i omoguciti predvidanje rasta u razli¢itim Zivotnim uvjetima. No model
rasta koji se temelji iskljuCivo na procesu rasta, odnosno veli¢ini organizma, uglavnom nije
dovoljan za dobivanje svih informacija potrebnih za donoSenje menadZerskih odluka vezanih uz
upravljanje Zivim resursima (Seginer, 2016). Stoga je uz proces rasta, razumijevanje i opisivanje
ostalih fizioloSkih procesa jedinke, kao $to su sazrijevanje, odrzavanje i razmnoZavanje, nuZno

za razvoj sveobuhvatnih i pouzdanih modela primjenjivih za informiranje sustava upravljanja.

2.2 Znacaj emprijskih podataka u modeliranju

Za modeliranje bilo kojeg sustava potrebne su pouzdane informacije o tom sustavu, odnosno
podaci vezani uz procese koji se odvijaju u njemu i/ili utjecu na njega (Harline 1 sur., 2021). Na
primjer, u slu¢aju modeliranja procesa rasta organizma, za razvoj, parametrizaciju i validaciju
modela potrebni su podaci o veliini tijekom vremena, u najboljem slucaju s istovremeno
mjerenim podacima o relevantnim okoliSnim uvjetima (AqADAPT, 2019). Za modeliranje
nekog drugog fizioloSkog odgovora, potrebno je poznavati njegove specificnosti te sakupiti
relevantne podatke. Tako je za modeliranje razmnoZavanja potrebno poznavati reproduktivnu
biologiju vrste, naCin i sezonalnost razmnoZavanja, te sakupiti dostupne podatke o fekunditetu
1/ili fertilitetu, takoder uz relevantne okoliSne podatke. Poznavanje odnosa fiziologije i okoliSa
u kojem organizam Zivi neophodan je za razvoj prediktivnih modela koji nam tada pruzaju
mogucnost simuliranja ishoda u razli€itim i jo§ nepoznatim uvjetima.

Napretkom tehnologije, nacin sakupljana odredenih podataka postao je jednostavniji i auto-
matiziraniji, vrijeme utroSeno na sakupljanje podataka se znacajno smanjilo, dok je njihova
tocnost istovremeno porasla (Morain, 1993; Porto i Voje, 2020). Uzmemo 1i primjer saku-
pljanja podataka o komercijalno uzgajanim ribama, moze se primijetiti kako danas sva veca
uzgajalista uspostavljaju sustave kontinuiranog praenja uzgoja, biljeZenje biometrije ribe te
koli¢ine distribuirane hrane po kavezu (AqQADAPT, 2019). Mjerenje okoli$nih uvjeta nije uvijek
uspostavljeno, pa je ove podatke ponekad potrebno sakupiti zasebno. PoZeljno je da podaci

koji se koriste za parametrizaciju modela dolaze u $to potpunijim setovima, odnosno da sadrze

6



2 PREGLED MODELIRANJA BIOLOSKIH SUSTAVA

istovremeno mjerene vremenske serije biometrijskih podataka (veli¢ina i teZina) i fizioloSkih
odgovora (rast, respiracija, reprodukcija), pracenih podacima o dostupnim resursima (hrana) i

drugim relevantnim okoliSnim uvjetima, na primjer temperature, kisika, saliniteta.

2.3 Okolisni uvjeti

Okoli$ni ¢imbenici odreduju uvjete u kojima organizam Zivi, razvija se i obavlja sve Zivotne
procese (Townsend i sur., 2008). Stoga je prilikom modeliranja organizma preporucljivo da
model ukljucuje najznacajnije okoliSne Cimbenike, bilo kao zasebne varijable ili putem funkcija
koje opisuju njihovo djelovanje na organizam.

S obzirom da metabolizam organizama, osobito hladnokrvnih, znacajno ovisi o okolnoj
temperaturi, osnovni okoliSni ¢imbenik kojeg je svakako potrebno ukljuciti u modele je tempe-
ratura. Uz to, promjena temperature predstavlja fokus klimatskih promjena kao najveceg iza-
zova u buduénosti, pa je ukljuivanje njezinog utjecaja od neizostavnog znacaja za razvoj
kvalitetnih predikcijskih modela. KoliCina hrane je takoder jedan od univerzalnih ¢imbenika
koji bi svakako trebalo uzeti u obzir, jer ona direktno odreduje koli¢inu energije i gradivnih je-
dinica dostupnih organizmu za obavljanje svih metabolickih funkcija. U kontekstu divljih popu-
lacija, gdje proces razmnoZavanja igra kljunu ulogu za njihovu opstojnost, poznavanje dostu-
pnosti energije moZe pomo¢i u modeliranju potencijalnog ulaganja u reprodukciju, odnosno ima
li organizam dovoljno energije za odrZavanje normalnog Zivotnog ciklusa i stvaranje potomaka
(White, 2008). U kontekstu uzgoja vrsta, osim $to predstavlja glavni troSak proizvodnje, hrana
je Cesto 1 glavni kontrolni faktor rasta. Poznavanje ovog Cimbenika stoga moZze imati veliki
utjecaj na cjelokupni proizvodni postupak, omogucavajuci izracun omjera ulozenog i dobivenog,
pri cemu se Zeli posti¢i optimalna veli€ina bez negativnih posljedica na konacan proizvod, a uz
Sto manji ekonomski utroSak (Young 1 sur., 2006; Staglici¢, 2008; Bavcevic i sur., 2010).

Izbor ostalih ¢imbenika ovisi o staniStu organizma koji Zelimo modelirati te o njegovoj
ovisnosti i osjetljivosti na odredene Cimbenike. Na primjer, kisik u vodenim sustavima, za razli-
ku od kopnenih staniSta, predstavlja vaZzan faktor buduci da je njegova dostupnost u vodenim
staniStima varijabilna i Cesto ograni¢avajuca (Audzijonyte i sur., 2019). Uz kisik, poznavanje
saliniteta i njegovog utjecaja mogu biti znacajni za stenohaline vrste, a pH kao ¢esto spominjan
u okviru klimatskih promjena, specificno zakiseljavanja oceana, osobito je vazan u plitkim ben-
tickim staniStima gdje moZe imati velik utjecaj na kalcificirajue organizme (Ries 1 sur., 2009).
Koli¢ina sunceve svjetlosti neizbjezan je faktor ukoliko modeliramo fotosintetske organizme
(Camacho i sur., 2003; Lee i sur., 2007; Brindley i sur., 2016), a toplinsko zraenje vazno je
za kopnene gmazove, buduci da predstavlja jedan od glavnih izvora topline te na taj nain ima

izravan utjecaj na njihovu aktivnosti (Bulté i Blouin-Demers, 2015).
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2.4 Vrste modela s obzirom na pristup modeliranju

Postoji niz razlicitih pristupa modeliranju kao i raznih varijacija modela, od jednostavnih koji
samo opisuju profile rasta do sloZenijih koji se temelje na konceptima izmjene energije i metabo-
lizma hranjivih tvari (Dumas i sur., 2010). Prema pristupu modeliranja tako postoje empirijski
(statisticki) i mehanisticki (procesni) modeli (Tablica 1).

Tablica 1. Relativne razlike u karakteristikama empirijskog (statistickog) i mehanistickog (procesnog)

pristupa modeliranju. Preuzeto i prilagodeno iz Adams i sur. (2013).

Empirijski Mehanisticki
Vrsta ovisnosti Korelacijska Uzrocna
Relativna sveobuhvatnost Manje sveobuhvatan Vise sveobuhvatan
Uvodenje mehanizama Implicitno Eksplicitno
Primarni izvor greske Ekstrapolacija Nepoznati procesi i parametri
Nesigurnost modela Niza Visa
Prostorni raspon kalibracije Manji do veci Manji
Prostorni raspon predvidanja Najbolji u rasponu kalibracije Manji do veci

Empirijski modeli oslanjaju se na opisivanje mjerenih podataka, no bez nuZznog razumije-
vanja stvarne ovisnosti o bioloSkim procesima. Primjer su jednostavni modeli rasta gdje se rast
simulira na temelju jednadZbe krivulje dobivene provlacenjem kroz podatke mjerene za taj or-
ganizam ili za Sto sli¢niji organizam u Sto sli¢nijim uvjetima (Klanj$cek i sur., 2006). Ovako
dobivene jednadZbe opisuju rezultate samo odredenog scenarija, bez razumijevanja uzro¢nih
procesa, ¢ime je ogranicena njihova mo¢ predvidanja u uvjetima van mjerenih okvira.

S druge strane, mehanisticki modeli se temelje na detaljnom opisu procesa koji eksplicitno
odreduju ponasanje sustava. Buduci da je model potrebno prilagoditi stvarnim mjerenjima,
parametrizacija mehanistickih modela takoder zahtijeva empirijske podatke, no same jednadzbe
i definicije parametara primarno su razvijene u skladu s bioloskim konceptima i zakonitostima,
neovisno o podacima. Razumijevanje razlicitih procesa i njihove meduovisnosti, kao i pozna-
vanje njihove povezanosti s faktorima koji utje€u na njih, poput okoli$nih ¢imbenika, omogucuje
stvaranje niza scenarija i predvidanja u uvjetima za koje mjerenja joS ne postoje (Gecek i sur.,
2011).

Granica izmedu dva navedena pristupa Cesto je nejasna buduci da su podprocesi mehani-
stickih modela ponekad prikazani empirijskim (statistickim) aproksimacijama, a empirijski su
modeli ponekad odabrani na temelju odredenog logi¢nog mehanizma (Kearney, 2021). Mnogi
modeli se takoder temelje na hibridnom pristupu, povezujuci ideje empirijskih 1 mehanistickih
modela (Adams i sur., 2013).

Suvremeno modeliranje za primijenjene potrebe usmjereno je prema razvoju sofisticiranih
mehanistickih modela koji bi §to jednostavnije, a $to toCnije, opisali klju¢ne fizioloske i metabo-
licke procese, a za €iji razvoj nije potrebna velika koli¢ina empirijskih podataka, ili je pak

omogucena konsolidacija podataka iz razlicitih izvora, mjerenih u razli¢itim uvjetima.
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2.5 Metabolicke teorije i bioenergijski modeli

Tradicionalno, metabolizam jedinke definiran je kao set kemijskih transformacija unutar orga-
nizma koje omogucuju njegovo prezivljavanje. U bioenergijskom smislu, metabolizam pred-
stavlja razmjenu energije i tvari u organizmu koja se odvija zadanim metabolickim putevima
(Nelson i1 Cox, 2004). Metabolizam je usko vezan s proizvodnjom topline, a ukljucuje sve pro-
cese uzimanja i transformacije energije i tvari te njihovo troSenje za rast, razvoj, odrZavanje i
razmnoZzavanje. Razvoj metabolickih teorija stoga predstavlja glavni okvir za razvoj niza bio-
energijskih modela koji, s obzirom na okvir u kojem su razvijeni, mogu sluZiti za odgovaranje
na razna pitanja u sferama biologije, ekologije i evolucije.

Modeli rasta jedinke (eng. individual growth models) obuhvaéaju upravo razinu na kojoj
se 1 odvija razmjena energije i tvari — jedinku — a u okviru metabolickih teorija oni integriraju
metaboli¢ke procese u kompleksni sustav postujuéi zakone termodinamike. Sto je model rasta
eksplicitnije povezan s temeljnim fizikalnim i1 kemijskim principima razmjene energije 1 tvari,
to je univerzalniji, odnosno kapacitet simulacija i predvidanja je puno $iri (Kearney, 2021).

Jednu od prvih definicija individualnog rasta, utemeljenu na metabolickim i bioenergijskim
osnovama stvaranja i razgradnje, odnosno anabolizma 1 katabolizma, prije viSe od 100 godina
postavio je njemacki fiziolog August Piitter (1920), a kasnije generalizirao von Bertalanffy
(1934;1960) i popularizirali Beverton i Holt (1957). Ovaj koncept u kojem je rast dominacija
anabolizma nad katabolizmom, u svojoj srZi vrijedi i danas. Veéina danaSnjih metaboli¢kih
teorija i pristupa bioenergijskog modeliranja na neki je nacin izvedeno iz Piitterovih premisa,
nadogradnjom 1 proSirenjima Piitterovog modela (Slika 3). Unutar svake od izvedenih teorija,

Piitterov, odnosno von Bertalanffy model, danas predstavlja samo specifi¢an slucaj.

2.5.1 Protok energije kao osnova mehanistickih modela

Zelimo li potpunu sliku o tome kako jedinka funkcionira u nekim uvjetima, potrebno je inte-
grirati niz metaboliCkih procesa u jedinstven model koji ¢e biti reprezentacija cjelokupnog
organizma. Protok energije kao glavni odraz metabolizma 1 poveznica svih fizioloskih procesa,
prirodno se namece kao dobar temelj za integraciju u okviru bioenergijskih modela. Bioenergij-
ski su modeli u pravilu sloZeniji mehanisticki modeli koji se temelje na drugom zakonu ter-
modinamike, odnosno razumijevanju razmjene energije izmedu organizma i okoliSa putem
metabolic¢kih procesa, a formulirani su kao jednadzbe energijske ravnoteze (Dumas i sur., 2010;
Deslauriers 1 sur.,, 2017). Za razvoj bioenergijskih modela najceSée se koristi takozvani
stopa:stanje (eng. rate:state) pristup gdje se veCina varijabli stanja sustava moZe dinamicki
opisati 1 povezati (Dumas i sur., 2010). Stanje je rezultat dinamicke izmjene, odnosno unosa
1 izluCivanja materije i energije. Zbog smislenog koncepta temeljenog na osnovnim fizikalnim
principima, bioenergijski modeli pruZaju dobru platformu za procjenu raspodijele konzumirane
energije u tri osnovne komponente: metabolizam, rast i otpad (Winberg, 1956). Ovi modeli

najcesSée obuhvadaju tri klju¢na parametra potrebna za adekvatno modeliranje rasta — ishranu,
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Slika 3. Razvoj metabolickih teorija i modela rasta organizama u proteklih 100 godina. Od inicijalne
Piitterove ideje 1920. godine, na jednu stranu se grana teorija dinamickog energijskog proracuna (DEB),
a na drugu stranu, preko von Bertalanffy (vB) i Beverton i Holt (B&H), proizlaze teorija ogranienja
kisika Skrgama (GOLT), teorija ontogenetskog modela rasta (OGM) i Sibly i Brown modela (S&B).
Narancastom bojom navedene su vaZne konceptualne inovacije. V oznacava volumen, a W masu orga-

nizma. Preuzeto i prilagodeno iz Kearney (2021).

tezinu organizma i temperaturu (Brett 1 Groves, 1979; Jgrgensen 1 sur., 2016), a takoder mogu
informirati o energijskim potrebama za preZivljavanje, reprodukciju i obranu, te o proizvodnji

otpada.

2.5.2 Potraznja i dostupnost energije

S obzirom na osnovnu strukturu, bioenergijski modeli se dijele na potraZzne i ponudne, a njihove
glavne karakteristike prikazane su na Slici 4.

Potrazni modeli stariji su od ponudnih, razvijeni iz osnovnih premisa o metabolizmu uteme-
ljenih pocetkom 20. stolje¢a. Ovi modeli raCunaju zahtjeve za energijom, te se na temelju
opazenog ili Zeljenog rasta, uz pretpostavku stalne veli¢ine obroka, moZe izraCunati koli¢ina
potrebne hrane (Klanjscek i Bavcevi¢, 2016). Najstariji i najpoznatiji potrazni model rasta
temeljen je na ve¢ prethodno spomenutoj Piitterov premisi odnosa anabolizma i katabolizma,
danas poznatiji pod nazivom von Bertalanffy (Beverton i Holt, 1957) u generalnom obliku

aw

= Wb — kw (1)
gdje su A i k koeficijenti anabolizma i katabolizma, W teZina, a b alometrijski eksponent. Uko-
liko se pretpostavi da je brzina metabolicke sinteze ogranicena povrsinom preko koje se dogada

izmjena tvari, tada je skalirajuci eksponent b = 2/3. Kod organizama s izometri¢nim rastom,
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4 Potrazni Ponudni
RAST 3 RAST
! ENERGUA ENERGUA —> !
RAZMNOZAVANIE { t RAZMNOZAVANJE
Energijske potrebe izraunate iz opservacija Rast i razmnozavanje funkcija su

* Prikupljene energije

Organizam dobiva svu potrebnu energiju * Potro$nje energije (kretanje, metabolizam)

Neprikladni u sluéaju promjenjivog

. . .. . Mehanisticki pristup
uzimanja i potrosnje energije

Koriste najée$ée samo jednu biometrijsku
velic¢inu (duljinu ili tezinu) )
N N J

Slika 4. Karakteristike potraznih i ponudnih bioenergijskih modela. Preuzeto i prilagodeno iz Klanjs¢ek
i Bavcevi¢ (2016) i AQADAPT (2019).

odnosno kada se rastom ne mijenja oblik organizma, teZina je proporcionalna kubu duljine
(W ~ L3) pa se model moZe napisati i kao funkcija duljine tijela. Najée§ée koristeno rjesenje

diferencijalne jednadZzbe pod (1) jest tipi¢ni von Bertalanffy model rasta formuliran kao
Ly = Loo(1 — ¢ Kt=10)), 2)

pri ¢emu je trenutna duljina L, odredena maksimalnom moguéom duljinom L., koeficijentom
brzine rasta k, te razlikom trenutne starosti, #, i teorijske starost organizma kada je imao mini-
malnu veli¢inu, #p. Glavni nedostatak, te ujedno 1 ono Sto ove modele €ini potraznima, je zane-
marivanje promjenjive dostupnosti hrane u okoliSu, ¢ime je primjenjivost modela ograni¢ena
samo na uvjete kada organizam dobiva svu potrebnu energiju za opaZeni rast. Potrazni mode-
li temelje se na samo jednoj biometrijskoj veliCini (duljini ili teZini), te model ne razlikuje
kondiciju organizma, odnosno predvida jednak rast neovisno o njegovom stanju, Sto nikako nije
tocno (Bavcevi€ i sur., 2010). Osim toga, vrijednosti parametara potraznih modela u velikoj
mjeri obuhvacaju i karakteristike organizma i karakteristike okoliSa, te je teSko razluCiti nji-
hovo stvarno znacenje. Rezultati ovih modela, kao 1 vrijednosti parametara, ¢esto se ne mogu
medusobno usporedivati jer ovise o specificnim uvjetima za koje su procijenjeni.

Kao odgovor na nedostatke potraznih modela, ponudni su modeli razvijeni nesto kasnije,
sredinom 20. stoljeca. Kako bi mogli uzeti koli¢inu dostupne hrane u obzir, matematicki izrazi
ponudnih modela proSireni su procesima asimilacije 1 razgradnje energije, Sto na kraju daje
bioloski realnije rezultate kao i preciznije simulacije. Osnovni konceptualni prikaz energijskog

proracuna u okviru ponudnih bioenergijskih modela dan je u obliku
C=M+A+SDA+U+F+G 3)

gdje je unesena energija (C) uravnoteZena energijom izgubljenom metabolizmom (M), ak-

tivnoscu (A), specificnom dinamickom akcijom (SDA), ekskrecijom (U) i/ili egestijom (F),
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te energijom transformiranom u biomasu, odnosno rastom (G) (Chipps i Wahl, 2008; Nisbet
1 sur.,, 2012). Ponudni modeli uvode izravnu korelaciju energijskog proracuna organizma s
energijom dostupnom u okoliSu, odnosno rade integraciju fiziologije i okoliSnih uvjeta. Nji-
hova mogucnost predvidanja procesa kao funkcije okoliSa doprinijela je tome da je veina
modernih bioenergijskih modela razvijena upravo u teorijskim okvirima ponudnih modela. Pri
tome je potrebno naglasiti kako se u kompleksnijim modelima neki procesi mogu opisivati ve¢
postojecim dobroprihva¢enim matemati¢kim izrazima, te se na primjer za izracun rasta G moze

koristiti gore navedena, standardna, von Bertalanffy jednadZba rasta.

2.5.3 Teorija dinamickih energijskih proracuna

Teorija dinamickih energijskih proracuna (eng. Dynamic Energy Budget, DEB) izravna je nado-
gradnja Piitterovih ideja (Slika 3) koju je 1986. godine predstavio S.A.L.M. Kooijman (Kooi-
jman, 1986a,b) te ju uz potporu znanstvene zajednice nastavlja razvijati do danas (Kooijman,
1993, 2001; Sousa i sur., 2008; Kooijman, 2010; Jusup i sur., 2017; Marques i sur., 2019; Kooi-
jman i sur., 2020; Kearney, 2021). Ova teorija raS¢lanjuje pojmove anabolizma i katabolizma,
odnosno objasnjava protok energije kroz organizam specificirajuéi niz prethodno nerasclanjenih
fizioloSkih procesa - od asimilacije hrane iz okoliSa do procesa rasta, odrzavanja, sazrijevanja
i razmnoZavanja (Kooijman, 2010). Ona nadalje povezuje i znanje o fizioloSkim procesima
jedinke s okoli$nim uvjetima u kojima se ta jedinka nalazi, te donosi zakljucke o dinamici unosa,
protoka i koriStenja dostupne energije s obzirom na okolinu. U sklopu DEB teorije rast je defini-
ran kao razlika izmedu asimilacije energije i potrebe odrZavanja organizma. Unos energije je,
kao 1 kod Piittera, ovisan o povrSini 1 u ravnoteZi s potroSnjom koja je proporcionalna volu-
menu. Za razliku od ostalih metabolickih teorija (Slika 3), DEB u jedinstven okvir obuhvaca
sve zivotne faze, od embrija do odrasle jedinke, modelirajuci tako cijeli Zivotni ciklus.

Bitno je razlikovati pojmove DEB ’teorije’ 1 DEB "'modela’ pri ¢emu DEB teorija postavlja
temeljne zakonitosti 1 pretpostavke fizioloskih procesa 1 njihove povezanosti s protokom ener-
gije, koje DEB model zatim koristi u praksi, odbnosno prilagodava specifi¢nim sluc¢ajevima i
daje rezultate u obliku simulacija. DEB teorija stoga omogucava razvoj DEB bioenergijskog
modela koji ¢e dati uvid u raspodijelu energije u odrZavanje, rast i razmnoZavanje organizma s
obzirom na utjecaj okoli$nih ¢imbenika.

Modeli razvijeni u skladu s DEB teorijjom mogu biti koriSteni samostalno (u klasi¢nom
obliku ili modificirani), no takoder mogu biti integrirani u kompleksnije modele kao §to su
populacijski modeli ili modeli ekosustava. U ovom doktoratu, istraZen je potencijal samostalnog
klasi¢cnog DEB modela (plemenita periska, komarca), napravljena je prilagodba standardne
strukture modela (komarca), te je provedena integracija u populacijski model temeljen na

jedinkama (srdela).
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3 TEORIJA I MODELI DINAMICKIH ENERGIJSKIH PRORACUNA

Metodolosku okosnicu ovog doktorata ¢ini modeliranje fiziologije organizma utemeljeno na
principima metabolicke teorije dinamickih energijskih proracuna (eng. Dynamic Energy Bud-
get, DEB). U ovom poglavlju dan je formalni opis DEB modela, poCevsi opisom njegove 0s-
novne strukture, kao i pretpostavkama koje je potrebno uzeti u obzir prilikom modeliranja.
Nadalje, prikazane su matematicke jednadZzbe koje omogucavaju raCunanje dinamike energije,

te je dan opis parametara i procesa parametrizacije.

3.1 Struktura modela

3.1.1 Varijable stanja

U sklopu standardnog DEB modela organizam je podijeljen na Cetiri konceptualna odjeljka
opisana apstraktnim varijablama stanja - Struktura, Rezerva, Zrelost i Reprodukcijski medu-
spremnik! (Slika 5, pravokutnici). Struktura je povezana s veli¢inom jedinke, odnosno struk-
turnim volumenom biomase organizma. Struktura raste tijekom vremena i zahtijeva odredenu
koli¢inu energije za odrZzavanje, a predstavlja kub strukturalne duljine (L?). Strukturalna je
duljina apstraktna veli¢ina koja je pomocu parametara povezana s realnom fizickom duljinom
organizma (L,,) koju je moguée mjeriti. Rezerva predstavlja asimiliranu energiju iz hrane koja
je pohranjena te sluZi kao izvor energije za sve metaboliCke procese. Za razliku od strukture,
rezerva ne zahtijeva dodatnu energiju za odrzavanje. Zrelost je povezana s povecanjem opce
sloZenosti organizma, odnosno sluZi za pracenje uzastopnog ulaganja energije u njegov razvoj,
te omogucéuje modeliranje prijelaza Zivotnih stadija (rodenje, metamorfoza, spolno sazrije-
vanje). Ulaganje energije u zrelost prestaje spolnim sazrijevanjem, no dio energije se nastavlja
rasipati tijekom Zivota jedinke kako bi se odrzala steCena razina kompleksnosti. Nakon spolnog
sazrijevanja, energija se pocinje ulagati u reprodukcijski meduspremnik, koji odgovara energiji
pohranjenoj za proizvodnju reproduktivnog tkiva i gameta. Bitno je napomenuti kako struktura,

rezerva 1 reprodukcijski meduspremnik pridonose teZini organizma, a zrelost ne.

3.1.2 Energijski tokovi

Dinamika energije svakog odjeljka odredena je energijskim tokovima (Slika 5, strelice). Unos
energije putem hrane i njezino skladiStenje opisani su ingestijom (py) i asimilacijom (p4). Dio
unesene energije vraca se u okoli$ kao feces, a ostatak se asimilira u rezervu. Energija se iz
rezerve mobilizira (p¢) u dvije razliCite grane: somatsku granu za odrZavanje somatskih procesa
(ps) 1 rast (pg), 1 reproduktivnu granu za odrzavanje zrelosti (py) 1 ulaganje u sazrijevanje do
spolne zrelosti, odnosno u razmnoZavanje nakon §to je organizam spolno sazrio (pg). Reapsor-

pcija energije iz reprodukcijskog meduspremnika moze se dogoditi u ekstremnim slucajevima

'Kurziv isti¢e da se radi o nazivu varijable stanja, kako bi se ovi izrazi kroz tekst mogli lakse razlikovati od
istih standardnih hrvatskih rijeci koje se ne odnose na varijable stanja, ve¢ prenose svoje izvorno znacenje.

13



3 TEORIJA I MODELI DINAMICKIH ENERGIJSKIH PRORACUNA

¥ /7 rasta
< s ) 7
TroSak s ry 7
¥ asimilacije s . -
1 - : o f

. ____,/ ps ] e ——
o [--“ pG' Struktura (V)

Hrana Reprodukcijski (Eq)

meduspremnik

¥ \
~ \a Trosak
reprodukcije

Feces

Slika 5. Shematski prikaz DEB modela s pridruZenim varijablama stanja (pravokutnici) i tokovima ener-
gije (strelice). Varijable stanja: rezerva (E), struktura (V), zrelost (Ey), reprodukcijski meduspremnik
(ER). Energijski tokovi: px - ingestija, p4 - asimilacija, pc - mobilizacija, pgs - somatsko odrZavanje, pg
- rast, py - odrzavanje zrelosti, pr - sazrijevanje prije/razmnoZavanje nakon postizanja spolne zrelosti.
Fiksni dio energije, kpc, mobilizira se u somatsku granu (somatsko odrZavanje i rast), dok je preostala
energija, (1 — k) pc, usmjerena u reproduktivnu granu (odrzavanje zrelosti, te sazrijevanje ili razmnoza-
vanje). Tokovi rasipanja energije (isprekidane strelice) oznacavaju gubitke energije vezane uz procese

asimilacije, rasta i razmnoZavanja. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023).

gladovanja, kada mobilizacija energije iz rezerve nije dovoljna za placanje somatskih troskova
1 troSkova odrZavanja zrelosti (Kooijman, 2010). Asimilacija, rast i razmnoZavanje karakte-
rizirani su troSkovima metaboli¢kih transformacija koje uzrokuju gubitke energije - ovi gubici

uracunati su u parametre ucinkovitosti tih procesa.

3.1.3 Zivotni ciklus jedinke u DEB modelu

Zivotni ciklus u kontekstu DEB modela uglavnom se moZe poistovjetiti sa stvarnim Zivotnim
ciklusom organizama, no postoje odredene konceptualne specificnosti na koje je potrebno
obratiti paznju. Standardni DEB model prepoznaje 3 stupnja razvoja: embrio, juvenilnu jedinku
i odraslu jedinku. Zivotni ciklus zapo&inje oplodenim jajem koje predstavlja agregiranu energij-
sku rezervu potrebnu za inicijalni rast i razvoj embrija koji se ne hrani samostalno, niti se
razmnoZzava. Nakon postizanja dovoljne razine kompleksnosti dolazi do rodenja kojim embrio
prelazi u juvenilnu jedinku koja se pocinje samostalno hraniti iz okoliSa. Juvenilne jedinke jo§
uvijek ne ulaZu energiju u razmnoZzavanje, ve¢ samo rastu i sazrijevaju. Daljnjim razvojem,
juvenilna jedinka stjeCe spolnu zrelosti, te pubertetom postaje odrasla, reproduktivno aktivna
jedinka. Nakon toga ona viSe ne sazrijeva, a asimiliranu energiju koristi za rast, odrZavanje i

razmnoZzavanje.

3.2 Glavne pretpostavke

Uvodenje koncepta rezerve razlikuje DEB teoriju od ostalih metabolickih pristupa (Kearney,

2021), a njezino uvodenje opravdano je nizom razloga (Kooijman, 2010). Energija pohranjena
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u rezervi ujednaCava prijelazna razdoblja znacajnih varijacija hrane, odnosno pomaze objasniti
slucajeve kad organizmi prezivljavaju i dulje periode bez unosa vanjske energije, a da pri tome
ne doZzivljavaju vece varijacije u funkcioniranju samog organizma. Rezerva takoder omogucuje
da esencijalni elementi potrebni za rast budu stalno dostupni u to¢no odredenom omjeru, te da se
ujednaceno mobiliziraju u daljnje procese. Osim toga, jedino viSekomponentni sustav, odnosno
podjela organizma na viSe varijabli stanja, omogucava praenje kemijskog sastava jedinke s
obzirom na brzinu rasta. Protoci, npr. plinova i topline, su linearni zbroj tri osnovna protoka
energije — asimilacije, rasipanja i rasta — Sto ne bi bilo moguce objasniti kada bi se organizam
sastojao od samo jedne komponente, odnosno samo strukture. Takoder, rezervom je moguce
objasniti pojavu da jaja, koja su zapravo gotovo cijelom masom izvor energije, s vremenom
povecavaju respiraciju, dok se njihova masa smanjuje — rezerva se tro$i i smanjuje masu jajeta,
a respiracija, kao indikator odrZavanja, raste.

Standardni DEB model razvijen je uzimajuéi u obzir 10 temeljnih pretpostavki potrebnih za
formulaciju matematickih jednadzbi kojima se prati energijska dinamika organizma (Kooijman,
2010):

1. Struktura i rezerva imaju stalni kemijski sastav (jaka homeostaza).

2. Razina zrelosti odreduje prijelaze Zivotnih faza - rodenjem zapocinje uzimanje hrane iz
okoliSa; alokacija energije u zrelost preusmjerena je u razmnoZavanje nakon stjecanja
spolne zrelosti (pubertet).

3. Hrana se asimilira u rezervu, a stopa mobilizacija energije iz rezerve za obavljanje ostalih
metabolic¢kih procesa ovisi o varijablama stanja.

4. Embrionalni stadij ima zanemarivo malu koli¢inu strukture i zrelosti, ali znacajnu koli¢inu
rezerve, Cija je gustoca jednaka gustoci rezerve majke prilikom formiranja jaja (majcinski
ucinak).

5. Stopa unosa hrane proporcionalna je povrsini jedinke, a vrijeme procesiranja hrane neo-
visno je o gustoCi hrane.

6. Gustoca rezerve pri konstantnoj gustoéi hrane neovisna je o koli¢ini strukture (slaba
homeostaza).

7. Somatsko odrZavanje proporcionalno je strukturnom volumenu organizma. Neke kom-
ponente odrzavanja (npr. zagrijavanje kod endoterma) proporcionalne su strukturnoj
povrsini2.

8. Odrzavanje zrelosti (kompleksnosti) organizma proporcionalno je zrelosti.

9. Fiksni dio energije mobilizirane iz rezerve uvijek odlazi u somatsku granu za odrZavanje i
rast, a ostatak zadovoljava potrebu odrzavanja zrelosti i ulaZe se u sazrijevanje ili razmno-
Zavanje (kappa pravilo).

10. Jedinka je izomorfna, odnosno ne mijenja oblik tijekom rasta (strukturna homeostaza).

U ovom doktoratu svi modelni organizmi su ektotermi i njihovo je odrZavanje iskljuéivo vezano uz volumen,
tj. nemaju dodatnih troSkova odrZavanja proporcionalnih s povr§inom.

15



3 TEORIJA I MODELI DINAMICKIH ENERGIJSKIH PRORACUNA

U slucaju da organizam znacajno kr$i neku od pretpostavki, potrebno je pribjeci modifikaciji
standardnog modela, naj¢eS¢e uvodenjem novih parametara i/ili jednadzbi. Za Siroko poznate
i ucestale slucajeve krSenja pretpostavki, kao Sto je odstupanje od klasicnog DEB Zivotnog
ciklusa (embrio - juvenilni - odrasli), ili pak odstupanja od izomorfnog rasta, razvijeni su
posebni tipizirani modeli koji predstavljaju varijacije i nadogradnje standardnog modela (Mar-

ques i sur., 2018).

3.3 Parametri

Dinamika energije u organizmu odredena je setom parametara specifinih za svaku pojedinu
vrstu. Parametri se dijele na primarne i pomoc¢ne. Primarni parametri izravno odreduju energij-
ske tokove i1 dinamiku varijabli stanja i iako intuitivni, veéina njih ne moze se direktno mjeriti.
Pomo¢ni parametri sluZze za povezivanje primarnih parametara u mjerljive sloZzene parametre
(najcesce omjeri dva primarna parametra) ili s realnim mjerljivim obiljeZjima, a takoder sluze za
povezivanje apstraktnih varijabli s mjerljivim veli¢inama (fizickom duljinom, teZinom, fekun-
ditetom) kao i za konverziju izmedu sustava mjernih jedinica. Popis parametara standardnog

DEB modela kao i njihov opis prikazan je u Tablicama 2 i 3.

Tablica 2. Primarni parametri DEB modela. Tocke iznad slova oznacavaju stope, dok uglate i vitiCaste
zagrade ukazuju da je parametar vezan uz strukturni volumen, odnosno povrSinu. Prilagodeno na temelju
Kooijman (2010); Jusup i sur. (2011); Marn (2016).

Parametar Simbol Jedinica Opis

Maksimalna stopa pronalaska hrane {Fm} Vd cm? Odreduje unos hrane ukoliko nije u obilju

Maksimalna stopa asimilacije { pAm} Yd cm? Odredena maksimalnom veli¢inom organizma

Ucinkovitost asimilacije Kx - Odreduje udio energije iz hrane koja se fiksira
u rezerviu

Udio alokacije u somatsku granu K - Odreduje odnos ulaganja energije u somatsku i

reproduktivnu granu
U¢inkovitost reprodukcije Kr - Odreduje udio energije alocirane u reproduk-

ciju koja se fiksira u jaja

Vodljivost energije v cnyd Odreduje mobilizaciju energije iz rezerve

Volumno-specifi¢an trosak odrZavanja [Pm] Yd cm? Odreduje koli¢inu odrZavanja proporcionalno
volumenu

PovrSinski-specifi¢an troak odrzavanja  [pr] Yd em? Odreduje koli¢inu energije odrZavanja propor-

cionalno povr§ini
Volumno-specifi¢an trosak strukture [Eg) Yem? Koli¢ina energije potrebna za sintezu jedinice

volumena strukture

Koeficijent stope odrzavanja zrelosti ky /d Odreduje troSak energije za odrzavanje
postignute zrelosti

Prag zrelosti za rodenje E Z J Odreduje vrijeme i veli¢inu prilikom rodenja

Prag zrelosti za pubertet E} J Odreduje vrijeme i veli¢inu prilikom posti-

zanja spolne zrelosti
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Tablica 3. Pomoc¢ni parametri DEB modela. Prilagodeno na temelju Kooijman (2010); Jusup i sur.
(2011); Marn (2016).

Parametar Simbol Jedinica Opis

Konstanta poluzasiéenja Kx h Odredena pronalaskom hrane i asimilacijom; {ﬂAm }SM/ Kx {F,,,}
Referentna temperatura Trey K Temperatura na koju se skaliraju sve stope; T,y = 293.15K
Arrheniusova temperatura Ty K Odreduje ucinak temperature na stope fizioloskih procesa
Koeficijent oblika Oy - Prevodi fizicku duljinu u strukturnu (volumetrijsku) duljinu
Specifi¢na gustoca dy Yem? Prevodi volumen u masu; za strukturu dy = 0,2

Kemijski potencijal e Jmol Prevodi molove u energiju; za rezervu ug = 550000
Molekularna teZina o, &mol Odredena kemijskim sastavom i atomskom masom;

za rezervu Wg = 2,9

3.4 Matematicke formulacije

Procesi protoka energije kroz organizam, kao i dinamika varijabli stanja, opisani su nizom pri-
padajucih (diferencijalnih) matematickih jednadZzbi (Tablica 4). Tokovi energije ovise o vrije-
dnostima parametara, a odnosi tih tokova odreduju dinamiku varijabli stanja. Ovako izraCunate
apstraktne varijable moguce je zatim prevesti u mjerljive veliine, kao Sto su npr. duljina, teZina,

fekunditet, koristeci pripadajuce jednadzbe, pomoéne parametre i konverzijske faktore.

Tablica 4. Osnovne matemati¢ke jednadzbe DEB modela koje opisuju energijske tokove i dinamiku
varijabli stanja, te povezuju mjerljive veli¢ine (duljinu, teZinu, fekunditet) s apstraktnim varijablama.

Parametri su opisani u Tablicama 2 i 3.

Energijski tok

Ingestija px = FLPan P 4)
Asimilacija’ pa = f{pam}L? (5)

e s . VEGIV 3 +p

Mobilizacija* pc = [E]- 7K([’E]+[EG] . (6)
Somatsko odrZavanje ps = [pm]V @)
Odrzavanje zrelosti py =kjEy (8)
Rast DG = KPc — Ps )
Sazrijevanje/RazmnoZavanje Pr=(1—K)pc—ps (10)

T Asimilacija po¢inje rodenjem; jednaka je O prije rodenja. * [E] oznatava gustoéu energije, £/v.

Dinamika varijabli stanja

Rezerva 4F = PA—Pc an
Struktura %V = % (12)
Zrelost 4Ey = pr dok Ey < Ef (13)
Reprodukcijski meduspremnik %ER = prkada Ey = E}, 14)
Pretvorba u mjerljive velicine
I

Fizi¢ka duljina Ly=Y%" (15)
Tezina® Wi = w(dyV + 3£ (E + Eg)) (16)
Fekunditet Njaja = KR%’; (17)

¥ w predstavlja koeficijent odnosa mokre i suhe mase.
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3.5 Utjecaj okolisa

Prednost DEB modela pred ostalim bioneregijskim modelima je $to na vrlo jednostavan nacin
ukljuCuje utjecaj okoliSnih uvjeta na fizioloSke procese organizma. Uzimanje utjecaja okoline
u obzir omoguéuje konsolidaciju visestrukih skupova podataka u jedinstven parametrizacijski
okvir, unato¢ tome $to su ti podaci prikupljani u razli¢itim okoliSnim i laboratorijskim uvjetima.
Osim toga, mehanisticko uklju€ivanje okoliSnih utjecaja povecava predikcijsku mo¢ modela,
osobito za simulacije u jo§ neizmjerenim uvjetima. U svom standardnom obliku, DEB model
ukljucuje utjecaj dva klju¢na okoli$na ¢imbenika, temperaturu i hranu.

Ucinak temperature ukljucen je kao korekcijski faktor za brzine fizioloSkih procesa. Temelji

se na Arrheniusovoj jednadzbi

K(T) = koeTA<T’1“f%) (18)

gdje je ko brzina fizioloSkog procesa na referentnoj temperaturi 7, r = 20°C, k(T') brzina procesa
na okoli$noj temperaturi 7, a T4 Arrheniusova temperatura. U modelu, temperatura utjece na
fizioloSke procese putem modifikacije primarnih parametara, te se primjenjuje na maksimalnu
stopu asimilacije { pAm}, vodljivost energije v, stopu somatskog odrzavanja [py] i koeficijent
stope odrzavanja zrelosti k;.

Utjecaj dostupnosti hrane u okoliSu uobicajeno je ukljucen kao Hollingov funkcionalni

odgovor tipa I1
X

X +Kx

gdje X predstavlja koncentraciju hrane u okoliSu, a Kx je konstanta poluzasi¢enja. Vrijednost

f=

19)

funckionalnog odgovora lezi u rasponu od 0 (gladovanje) do 1 (neogranicena koli¢ina hrane), a
direktno utjece na procese ingestije, odnosno asimilacije.

Dodatno, u DEB model moguce je ukljuciti 1 utjecaj nekih drugih okoliSnih ¢imbenika
(kisik, salinitet, pH) ili razliCitih tipova stresora (patogeni, toksikanti). Tome se pristupa tako
da se vrijednosti relevantnih parametara modificiraju putem dodatno definiranih korekcijskih
faktora. S obzirom na to da su parametri direktno vezani na odredene metaboliCke procese,

promjena vrijednosti odredenog parametra odrazit ¢e se 1 na fizioloSke znacajke organizma.

3.6 Tipizirana modifikacija standardnog DEB modela

Kao $to je prethodno navedeno, standardni DEB model primjenjuje se za vecinu organizama
koji ne odstupaju od jednostavnog Zivotnog ciklusa, odnosno tijekom Zivota ne prolaze kroz
metabolicke promjene i/ili dodatne Zivotne stadije. Iznimno, standardni model moZze se pri-
mijeniti kod organizama s dodatnim Zivotnim stadijem (npr. li¢inka), ali samo u slucaju kada
je prijelaz iz jednog u drugi stadij iskljuCivo morfoloSke naravi (morfoloSka metamorfoza),
odnosno ukoliko nije praden promjenama u metabolickim procesima. U tom slucaju, uvodenje

dodatnog koeficijenta oblika za dodatni stadij moze osigurati da isti parametri i dalje dobro
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opisuju cijeli Zivotni ciklus. Veliko odstupanje rezultata simulacija od stvarno mjerenih po-
dataka moZe ukazivati na postojanje i metabolicke metamorfoze, te je potrebno primijeniti jedan
od modificiranih DEB modela, posebno razvijenih za ovakve slucajeve (Marques i sur., 2018).
Svi organizmi promatrani u sklopu doktorata imaju stadij li¢inke pa se odmah namece
pitanje koji model najbolje opisuje njihovu fiziologiju. Tipizirani abj model proSirenje je
prethodno opisanog standardnog modela, te je primarno razvijen za organizme koji prolaze
licinacku fazu s metabolickim promjenama. Ova formulacija modela proSirena je dodatnim
parametrima pa, uz dodatni koeficijent oblika za li¢inke, takoder ukljuCuje i faktor ubrzanja
sy, parametar koji opisuje ubrzanje metabolizma u periodu izmedu rodenja i metamorfoze
(Kooijman, 2014; Marques i sur., 2018), te prag sazrijevanja za metamorfozu E 1{1 koji odreduje
vrijeme kada ¢e do nje do¢i. Faktor ubrzanja odreden je strukturnom veli¢inom organizma (L)
te kontinuirano raste od vrijednosti 1 pri rodenju (L = L;) do metamorfoze, nakon Cega ostaje
konstantan i jednak omjeru duljine pri metamorfozi L; i duljine pri rodenju L, odnosno
SM:mm(L%’%)' (20)
Faktor ubrzanja utjece na dva primarna parametra DEB modela: specifi¢cnu maksimalnu brzinu
asimilacije { pa,, } 1 energijsku vodljivost v. Ovaj utjecaj se u model ukljucuje vrlo jednostavno -
mnoZenjem spomenutih parametara sa sp;. Promjena vrijednosti ovih parametara zatim izravno

mijenja asimilaciju i mobilizaciju energije, a konac¢no i dinamiku varijabli stanja.

3.7 Parametrizacija modela

Kako bi se dobio funkcionalni model koji je moguce dalje koristiti za provodenje simulacija i
predvidanja, potrebno ga je parametrizirati, odnosno odrediti set parametara reprezentativnih za
odabranu vrstu. Do danas, parametrizacija je provedena za vise od 3000 vrsta, a setovi parame-
tara javno su dostupni u otvorenoj bazi Add-my-Pet (AmP, 2023). U sklopu ovog doktorata
proces parametrizacije proveden je de novo za plemenitu perisku, dok su za komarcu 1 srdelu
koriSteni postojeci setovi parametara koji su po potrebi re-parametrizirani, a sve kako je opisano

u pripadaju¢im poglavljima.

3.7.1 Podaci

Parametrizacijska rutina koristi dvije osnovne skupine empirijskih podataka: toCkaste i serijske

podatke. Uz to, koristi i pomocne pseudo-podatke.

Tockasti podaci Tockasti podaci odnose se na neovisne, pojedinacne podatke koji opisuju
razlicite fizioloske karakteristike organizma. Ovdje pripadaju starost, veliCina i teZina pri prije-
lazima iz jedne u drugu Zivotnu fazu (rodenju, pubertetu), maksimalna starost, maksimalna
moguca veli¢ina organizma, te podaci o reprodukciji kao $to su maksimalna stopa reprodukcije,

gonadosomatski indeks i inicijalna energija jaja.
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Serijski podaci Serijski podaci odnose se na nizove uparenih podataka, najceS¢e vremenskih
nizova, ali 1 ostale kombinacije mjerenih podataka. Tu se primjerice ubrajaju veliina s obzirom
na vrijeme i/ili starost organizma, stopa rasta s obzirom na veli¢inu organizma ili temperaturu,

fekunditet u ovisnosti o veli¢ini organizma.

Pseudo-podaci Osim empirijskih podataka, parametrizacija zahtijeva pocetne vrijednosti
parametara, takozvane pseudo-podatke, koji ne odreduju konacne vrijednosti parametara, ali
utjeCu na proces parametrizacije. Ove vrijednosti najce$ée su one koje vec postoje za tu (ili

srodnu) vrstu ili se uzimaju vrijednost generalizirane Zivotinje (Kooijman, 2010).

3.7.2 Metoda kovarijacije

Parametrizacija DEB modela temelji se na kovarijacijskoj metodi koja asimilira sve dostupne
podatke, te zatim provodi proces procjene vrijednosti parametara (Lika i sur., 2011; Marques
i sur., 2018). Ovaj postupak ponavlja se iterativno koriste¢i Nelder-Mead simpleks metodu,
pri cemu se u svakom koraku procjenjuju vrijednosti parametara, izvode predvidanja podataka
koristeci te parametre u ulaznim jednadZbama modela, te zatim racuna odstupanje dobivenih
predvidanja od stvarnih emprijskih podataka (Slika 6). Proces parametrizacije staje kada je
odstupanje najmanje, te se kao izlaz dobiva kompletan set parametara. Prikladnost dobivenog
seta kvantificirana je srednjom relativnom pogreskom (eng. mean relative error, MRE) i stan-
dardiziranom srednjom kvadratnom pogreSkom (eng. standardized mean square error, SMSE).
Vrijednosti ovih statistika nalaze se u intervalu [0,0) za MRE i [0,1] za SMSE, pri ¢emu 0
oznacava to¢nu podudarnost izmedu stvarno mjerenih podataka i njihovih predvidanja. Kao do-
datna indikacija kvalitete modela koristi se mjera potpunosti - potpunost DEB modela odredena

je vrstom i koli¢inom koriStenih empirijskih podataka, a procjenjuje se na temelju kriterija

definiranih u Lika i sur. (2011).

parametri
m v e (\

¥
funkcija gubitka parametri : ‘z_’
15
o
\) metoda _/ ,I
minimizacije y;
procijenjeni P
parametri |~ 7

Slika 6. Konceptualni pregled parametrizacije DEB modela. Zeleni pravokutnici predstavljaju ulazne
elemente koji se koriste za procjenu parametara kroz proces oznacen ovalima. Narancasti pravokutnik
predstavlja izlazni set procijenjenih parametara. Rezultati koje je vratila rutina mogu se koristiti kao

ulazni pocetni set u ponovno pokrenutoj rutini. Preuzeto i prilagodeno iz Marques 1 sur. (2018).
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3.7.3 Racunalni programi i podrska

Kako bi se olakSao cijeli postupak parametrizacije DEB modela, postoji javno dostupan alat,
DEBtool. Ovaj alat omogucéuje unos i asimilaciju razli¢itih vrsta empirijskih podataka, te
automatizira cijeli proces kroz niz pred-pripremljenih programskih skripti koje je, prema potrebi,
moguce modificirati (Slika 7, Marques i sur. 2018; DEBtool 2022). U doktoratu je koriSten
DEBtool-M, odnosno inacica alata razvijena za upotrebu u MATLAB programskom okruzenju.

run my pet.m

/ — e e e m—— = = = —— — | provjera korisnickih datoteka —— o mm———
postavke procesa procjene

mydata my pet.m pars init my pet.m predict my pet.m
podaci model jednadzbe modela
tezine slobodni parametri

fiksirani parametri

l

Proces
procjene
parametara

results my pet.mat figure ##.png

procijenjeni parametri
mjera podobnosti |_,| report my pet.html

implicirana svojstva

Slika 7. Pregled arhitekture skripti parametrizacijskog postupka. Zeleni pravokutnici predstavljaju
datoteke koje postavlja korisnik. Narancasti pravokutnici predstavljaju izlazne datoteke s procijenje-
nim parametrima, slikama i izvjestajem. Plavi oval odgovara procesu procjene parametara detaljno

prikazanom na Slici 6. Preuzeto i prilagodeno iz Marques i sur. (2018).
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4 OCUVANJE VRSTA

Ocuvanje vrsta predstavlja jednu od osnovnih aktivnosti kojom covjek upravlja bioloskim
resursima, s glavnim ciljem odrZavanja bioraznolikosti, poboljSanja stanja ugroZenih vrsta, kao
i odrZavanje dobrog stanja neugrozenih. UcCinkovite strategije zaStite ugrozenih vrsta ovise o
razumijevanju potreba organizama i njihove ekoloske funkcije (Seebacher i Franklin, 2012),
Sto se u stabilnom okoliSu moZe istraZivati 1 metodama opazanja. No klimatske promjene,
zagadenje 1 drugi antropogeni pritisci ubrzano mijenjaju okoli§ (Brierley 1 Kingsford, 2009),
pa strategije oCuvanja ne ovise samo o trenutnom stanju okoliSa, nego i 0 njegovom stanju
u buduénosti. Stoga je potrebno razviti sustav upravljanja koji moZe predvidjeti utjecaje tek
ocekivanih stanja okoliSa na Sti¢eni organizam, te pomo¢i razviti optimalne strategije zastite.

U konzervacijskoj fiziologiji, jednoj od klju¢nih znanstvenih grana koja doprinosi boljem
razumijevanju ugroZenih vrsta, mehanisticki prediktivni modeli prepoznati su kao kljucan alat
za dobivanje znanja relevantnog za uspostavu ocuvanja ugroZenih vrsta (Wikelski i Cooke,
2006; Cooke i sur., 2013). Kao Sto je spomenuto, ovi modeli eksplicitno opisuju procese koji
dovode do odredenih ishoda, a ne samo ishode, te zbog toga imaju ¢vrsto uporiste za pred-
vidanje tih istih procesa u promjenjivim okoliSnim uvjetima (Urban i sur., 2016; Ijima i sur.,
2019; Marn 1 sur., 2020). Posebno su vrijedni bioenergetski modeli na razini jedinke jer otkri-
vaju kako organizmi koriste valutu Zivota — energiju - za razlicite fizioloske procese, a koji se
tada mogu simulirati u nizu raznih okoli$nih scenarija. S obzirom da se u domeni ouvanja
vrsta Cesto radi o veé ugroZenim ili gotovo izumrlim vrstama, svaka dodatna invazija na njihove
populacije je rizicna, pa su uzorkovanja, mjerenja i eksperimenti ¢esto ograniceni, a ukoliko i
jesu dozvoljeni, trebali bi biti pomno planirani kako bi se umanjio negativan utjecaj. U tom
kontekstu, DEB modeli predstavljaju iznimno pogodan pristup istraZivanju, jer parametrizacija
kroz konsolidaciju ve¢ postojecih (literaturnih) podataka rezultira inicijalnim funkcionalnim
modelom koji, osim $to daje uvid u energetiku organizma, dodatno moze ukazati na podatke
koji nedostaju kako bi se model poboljSao. Na taj se nafin zatim mogu usmjeriti in- i ex situ
mjerenja 1 eksperimenti kako bi se uz Sto manji broj Zrtvovanih jedinki i Sto manje napora
sakupile relevantne informacije.

Kao modelni organizam za testiranje korisnosti DEB modela u svrhu informiranja aktivnosti
oCuvanja vrsta odabrana je kriticno ugroZena plemenita periska. Kroz ovo poglavlje predsta-
vljen je modelni organizam, njegova biologija i ekologija te specifi¢nost zZivotnog ciklusa koje
utjeCu na pristup modeliranju - metamorfoza i alometrijski rast. Dan je pregled podataka ko-
riStenih za parametrizaciju DEB modela 1 prikazani su dobiveni rezultati - parametri modela,
simulacije i predvidanja. Na kraju, analizira se znacaj rezultata u daljnjim naporima ocuvanja

ove vrste.
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4.1 Modelni organizam: Plemenita periska

Plemenita periska, Pinna nobilis (Linnaeus, 1758) jedan je od najvecih i najdugovjecnijih
Skoljkasa diljem svijeta, te najveci endemski Skoljka$§ Mediteranskog mora. Prvenstveno priku-
pljana zbog mesa i bisusnih niti, te kao suvenir, periska je u posljednjem desetljecu trpila izravnu
i neizravnu Stetu uslijed niza drugih ljudskih aktivnosti kao Sto su sidrenje, izgradnja obale i ile-
galno kocarenje (Katsanevakis i sur., 2011; Basso i sur., 2015b; Deudero 1 sur., 2015). Unatoc
zakonskoj zastiti u Hrvatskoj od 1977., te diljem Europe od 1992. (Direktiva EU 92/43/EEC,
Aneks II Barcelonske konvencije), populacije periske doZivjele su ubrzan pad. Masnovni po-
mor uslijed serija infekcija parazitima diljem Mediterana, koji je zapoceo 2016., obiljeZava kul-
minaciju ugrozenosti ove vrste (Vazquez-Luis 1 sur., 2017; Cabanellas-Reboredo 1 sur., 2019;
Carella i sur., 2019). U listopadu 2019., kao odgovor na kolaps populacija, status ocuvanosti
periske na crvenoj listi Medunarodnog saveza za oCuvanje prirode (eng. International Union
for Conservation of Nature, IUCN) aZuriran je s “ugrozen’ na ’kriti¢no ugrozen’ (Kersting i sur.,
2019). Nekoliko mediteranskih institucija istovremeno je pokrenulo ex sifu programe ocuvanja
ove vrste. Ovi akcijski programi usredoto€eni su na uzgoj jedinki u zatoceniStvu te njihovo pre-
seljenje u prirodna staniSta (Kersting i sur., 2019; Prado 1 sur., 2019), s dodatnim naglaskom na
identifikaciju i oCuvanje jos netaknutih divljih populacija. Da bi bili u¢inkoviti, ovakvi programi
oCuvanja zahtijevaju razumijevanje kako okoliSne promjene u kombinaciji s antropogenim pri-
tiscima utjecu na fiziologiju vrste, a time 1 na njihovu ekolosku ulogu, postojanost populacija i

generalni opstanak (Seebacher i Franklin, 2012).

4.1.1 Biologija i ekologija plemenite periske

Plemenita periska endemska je vrsta u Mediteranu od razdoblja miocena, s najvecim ikad
pronadenim primjerkom od 120 cm (Zavodnik i sur., 1991). Prosjecna veli¢ina $koljke odrasle
jedinke iznosi 86 cm (Richardson i sur., 1999), uz prosjecni Zivotni vijek od 27 godina (Galinou-
Mitsoudi 1 sur., 2006; Rouanet i sur., 2015), s pronadenim primjercima starima i do 50 godina
(Rouanet 1 sur., 2015). Primarna staniSta plemenite periske su meki sedimenti, prvenstveno
obrasli livadama morskih cvjetnica, ali i podrucja golog pijeska, gdje joj je omogucéeno ukopa-
vanje i uévrséivanje u podlogu. Naime, vrsta je obiljeZena karakteristicnim sedentarnim naci-
nom Zivota pri ¢emu je gotovo tre¢ina Skoljke prednjim dijelom ukopana u sediment, a straznjim
krajem izlazi u vodeni stupac (giletié 1 Peharda, 2003; Katsanevakis, 2005; Marin i sur., 2011).

Plemenita periska je hermafrodit, odnosno razvija i muske i Zenske spolne Zlijezde. Razvoj
oba tipa gonada zapoc€inje u rano proljece, pradeno asinkronim sazrijevanjem gameta (Deudero
i sur., 2017), sezonom mrijesta koja se odvija tijekom ljeta (De Gaulejac, 1993; Richardson
i sur., 1999) i novacenjem tijekom kasnog ljeta i rane jeseni (Butler i sur., 1993). Kao i veéina
Skoljkasa, periska prolazi kroz klasi¢an li¢inacki razvoj: nakon oplodnje, razvija se slobodnopli-
vajuca li¢inka koja se pocCinje hraniti nakon dva dana, te se prihvaca za odgovarajuéu podlogu

unutar deset dana (Trigos i sur., 2018). Jednom fiksirana, mlada jedinka iznimno brzo raste
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1 uobicajeno spolno sazrijeva u dobi od dvije godine (Butler i sur., 1993; Richardson i sur.,
1999). RazmnoZzavanje kao 1 sam potencijal novacenja mladih jedinki uvelike varira izmedu
godina (Peharda i sur., 2012; Vafidis i sur., 2014) jer ovise o fizioloSkom stanju odrasle jedinke
prije samog mrijesta (Cabanellas-Reboredo 1 sur., 2009) kao i o okoliSnim uvjetima u kojima se
nalaze.

Zbog svog nacina Zivota i hranjenja, plemenita periska ima dvije znacajne ekoloske uloge
- kao procistaé vode, te kao podloga za rast drugih organizama. Zbog svoje iznimne veliine,
te posljedi¢no velike koli¢ine vode koju dnevno mozZe profiltrirati, periska uvelike doprinosi
procis¢avanju okolne vode, zadrzavajuéi znatne koli¢ine detritusa i organske tvari, ¢ime se
povecava prozirnost (Trigos i sur., 2014). Kako je time omogucen veéi i dublji prodor svjetla
u vodeni stupac, omoguéena je i veca primarna produkcija fitoplanktona i morskih cvjetnica.
Druga vazna uloga periske je da djelomi¢nim ukopavanjem u meko dno, na Cesto jednolicnom
sedimentu, njene hrapave Skoljke stvaraju dodatnu tvrdu podlogu i predstavljaju odlican medij
za nastanjivanje i zaklon niza drugih bentoskih organizama. Na taj nacin, samo svojim pri-
sustvom, periska doprinosi povecanju cjelokupne bioloSke raznolikosti podrucja koja nastanjuje
(Garcia-Marsh i Vicente, 2006; Basso i sur., 2015b). Osim svojih ekoloskih uloga, periska je
zbog svoje osjetljivosti na razli¢ite prirodne i antropogene pritiske vrlo dobar i vazan bioindika-

tor zdravstvenog stanja mediteranskih ekosustava (Cabanellas-Reboredo 1 sur., 2019).

4.2 Empirijski podaci

Status plemenite periske kao ugroZene i strogo zasti¢ene vrste do neke mjere oteZava saku-
pljanje odredenih vrsta podataka, kao 1 provodenje eksperimenata kako bi se dobila specifi¢na
fizioloska mjerenja koja bi mogla pomoci u identifikaciji optimalnih uvjeta rasta i razmnozZa-
vanja. Mjerenja provedena na perisci stoga su ve¢inom neinvazivnog karaktera i svode se na in
situ morfometrijska mjerenja i na promataranje i biljeZenje Zivotnih dogadaja kao $to su mri-
jest i pri¢vrs¢ivanje juvenilnih jedinki na podlogu (Butler i sur., 1993; Richardson i sur., 1999;
Galinou-Mitsoudi i sur., 2006; Trigos i sur., 2018). Iznimno, uz odgovarajuée dozvole, provode
se invazivne metode, kao §to je analiza tkiva, koja omogucuje praenje sazrijevanja gonada i
izracun gonadosomatskog indeksa (Deudero 1 sur., 2017).

U sklopu doktorata, za parametrizaciju i validaciju modela plemenite periske koriSteni su
empirijski podaci dostupni iskljucivo iz literature. Popis tockastih podataka s pripadajué¢im
referencama prikazani su u Tablici 5. Setovi serijskih podataka preuzeti su iz tri literaturna
izvora kako slijedi: prosje¢na duljina odraslih jedinki u odnosu na starost za dvije populacije,
duljina u odnosu na vrijeme za dvije juvenilne jedinke, i stopa rasta u odnosu na temperaturu
iz Richardson i sur. (1999); stopa rasta u odnosu na duljinu iz Sileti¢ i Peharda (2003); i fekun-
ditet u odnosu na duljinu mjeren u laboratorijskim uvjetima iz Trigos 1 sur. (2018). Svi setovi
podataka ekstrahirani su sa grafova iz pripadajucih literaturnih izvora pomocu besplatnog javno

dostupnog programa PlotReader (https://github.com/jornbr/plotreader/).
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Tablica 5. Mjerene vrijednosti karakteristika plemenite periske koriSteni kao tockasti podaci u

parametrizaciji DEB modela. Referenca oznacava izvor podatka.

Podatak Jedinica Vrijednost Referenca
Starost pri rodenju d 2 Trigos i sur. (2018)
Starost pri metamorfozi d 10 Butler i sur. (1993)
Starost pri pubertetu god 1,5 Richardson i sur. (1999)
Zivotni vijek god 27 Galinou-Mitsoudi i sur. (2006)
Duljina pri rodenju cm 0,0085 Trigos i sur. (2018)
Duljina pri metamorfozi cm 0,1 Butler i sur. (1993)
Duljina pri pubertetu cm 16,5 Deudero i sur. (2017)
Maksimalna duljina cm 86 Richardson i sur. (1999)
Inicijalna energija jaja J 0,0017 van der Veer i sur. (2006)
Gonadosomatski indeks - 0,52 Deudero i sur. (2017)

T Podatak za srodnu vrstu Magallana gigas (Thunberg, 1793) (referirana kao Crassostrea gigas), Ostreidae.

Prilikom unosa podataka u parametrizacijsku rutinu svaki podatak pracen je informacijama
o okoli$nim uvjetima, odnosno temperaturi ukoliko je to dostupno, te procijenjenim funkcional-
nim odgovorom kao indikatorom dostupnosti hrane na danoj lokaciji ili u eksperimentu. Utje-
caj temperature je uveden putem korekcijskog faktora baziranog na Arrheniusovoj jednadzbi, a
dostupnost hrane obuhvacena je funkcionalnim odgovorom, kako je opisano u potpoglavlju 3.5
prethodnog poglavlja. S obzirom na dostupnost podataka, Arrheniusova temperatura za perisku
izraCunata je iz odnosa brzina rasta i temperatura objavljenih u Richardson 1 sur. (1999).

Za validaciju modela koriSten je neovisan skup podataka o duljini Skoljke u ovisnosti o
starosti iz in situ eksperimenta rasta (Kozul i sur., 2012) s podacima o temperaturi za pripada-
juce podrucje preuzetih iz Peharda i sur. (2012), te odgovaraju¢om procjenom funkcionalnog

odgovora (Tablica 8, treéi stupac).

Procjena funkcionalnog odgovora S obzirom da informacije o to¢noj koli€ini hrane nisu bile
dostupne, pocetna vrijednost funkcionalnog odgovora za svaku je lokaciju procijenjena koriste¢i
pristup opisan u Marn i sur. (2017). Ovaj pristup pretpostavlja da je funkcionalni odgovor
jednak omjeru veli¢ine najvece jedinke ikada prijavljene na toj lokaciji i veliine najvecée ikad
zabiljezene jedinke (120 cm, Zavodnik 1 sur. 1991) odnosno one za koju se pretpostavlja da je
najveca veli¢ina koju vrsta moZe doseci pri obilnoj hrani, odnosno funkcionalnom odgovoru f =
1. S obzirom da ovako odreden funkcionalni odgovor predstavlja samo procijenjenu, a ne to¢no
izmjerenu vrijednost, njegova vrijednost nije fiksirana, ve¢ je dopuStena prilagodba tijekom
parametrizacije. Na isti nacin izraCunata je 1 vrijednost funkcionalnog odgovora vezanog za
podatake bez specifi¢ne prostorne pripadnosti (tokasti podaci, Tablica 5), pri ¢emu je vrijednost
prosjecne maksimalne veli¢ine u divljini, 86 cm (Richardson i sur., 1999), podijeljena najvecom
ikad zabiljeZenom veli¢inom, ve¢ spomenutih 120 cm. Vrijednost funkcionalnog odgovora za
podatke dobivene u laboratorijskim eksperimentima fiksiran je na 1, na temelju pretpostavke da

su jedinke u zatoCeniStvu hranjenje ad libitum.
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4.3 Implikacije za modeliranje

Kako bi se dobio DEB model plemenite periske koji ¢e §to realnije opisivati njezine fizioloske
funkcije te naposljetku dati Sto tocnija predvidanja u novim okoli§nim uvjetima, potrebno je u
obzir uzeti dvije vaZzne ontogenske karakteristike ove vrste. Prvo, potrebno je razmotriti odvija
li se prilikom fizicke metamorfoze li¢inke u mladu Skoljku ujedno i metabolicka metamorfoza,
Sto je bitno za odabir odgovarajuceg tipa DEB modela. Druga karakteristika je alometrijski rast
koji je kao takav zabiljezen za perisku (Katsanevakis i sur., 2007), no moZda nema znacajan

utjecaj na performanse jednostavnijeg modela koji pretpostavlja izometri¢an rast.

4.3.1 Metabolicke promjene u metamorfozi

Razvojne karakteristike plemenite periske, kao §to je iznimno brz rast i razvoj u prve tri godine
Zivota (Butler i sur., 1993; Katsanevakis, 2005), ukazuju na to da samo morfolo§ka metamor-
foza moZda nije dostatna za objaSnjavanje znacajnih prilagodbi koje su potrebne za sveobu-
hvatnu transformaciju iz planktonskog slobodnoplivajuéeg u bentoski sjedilacki nacina Zivota.
Iz tog se razloga namece pretpostavka kako promatranu morfoloSku metamorfozu moZze pratiti
1 unutarnja, metabolicka promjena.

Kako bi se utvrdilo odrazava li metamorfoza plemenite periske samo morfoloske promjene,
koje se mogu uhvatiti najjednostvnijim standardnim std DEB modelom, ili postoji i metabolicka
promjena koju ovaj tip modela zanemaruje, parametrizirani su i std i abj DEB model. Ova se dva
tipa modela razliku u dodatnom parametru kod abj modela, faktoru ubrzanja sy, koji odrazava

metaboli¢ko ubrzanje za vrijeme li¢inackog razvoja (Poglavlje 3, potpoglavlje 3.6).

4.3.2 Alometrijski rast

Standardni DEB model u svom primarnom obliku podrazumijeva izometrijski rast modeliranog
organizma, odnosno pretpostavlja da ne dolazi do promjena proporcija izmedu dijelova orga-
nizma, te da je mlada jedinka morfolo$ki identi¢na odrasloj. Prema Katsanevakis 1 sur. (2007),
rast plemenite periske je alometrijski i najbolje je opisan dvosegmentnim alometrijskim mode-
lom rasta s prijelomnom tockom na duljini od 20 cm. Do prijelomne tocke, relativan rast Sirine
u odnosu na duljinu 8koljke izrazito je pozitivan, tj. Skoljkas se preteZito Siri. Nakon posti-
zanja duljine od 20 cm alometrija postaje negativna, te se Skoljka sve viSe izduzuje. U skladu
s principom parsimonije, ukoliko odstupanje od izmetrijskog rasta ne utjeCe na rezultate, pret-
postavka izometrije moze biti opravdana za potrebe jednostavnosti modela. Kako bi se utvrdilo
utjece li alometrijski rast na rezultate modela, parametriziran je dodatni abj model koji taj faktor
uzima u obzir. Detaljan opis modificiranog abj modela prikazan je u nastavku.

U slucaju pretpostavke izometrijskog rasta, omjeri izmedu morfometrijskih dimenzija ostaju
nepromijenjeni tijekom ontogeneze, a strukturni volumen se u svakoj fazi Zivota moze izracunati
kao kub strukturne duljine

V=0=(8yL,)’ 1)
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pri emu Oy predstavlja koeficijent oblika, pomo¢ni parametar koji obuhvaca proporcije izmedu
morfometrijskih dimenzija i njihov odnos prema strukturnoj duljini L. Za plemenitu perisku

reprezentativna morfometrijska dimenzija je duljina Skoljke (Slika 8).

!
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f

A
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q |

Slika 8. Morfometrijske dimenzije plemenite periske. L,, - duljina, W - Sirina, T - debljina. Prilagodeno

prema Rabaoui i sur. (2007).

Periska ima izometrijski rast tijekom faze li¢inke, no pokazuje alometrijski rast nakon meta-
morfoze pri ¢emu dolazi do promjene omjera izmedu Sirine i duljine Skoljke (Katsanevakis i sur.,
2007; Rabaoui i sur., 2007). Alometrijski odnos najbolje je opisan dvosegmentnim alometrij-

skim modelom Katsanevakis 1 sur. (2007)

b
oL, zaL,,<B
w={"" . (22)
opL,? zal, > B

gdje je W Sirina Skoljke, L,, njezina duljina, a by i b, alometrijski eksponenti za svaki od
segmenata. Alometrijski model pretpostavlja prijelomnu tocku B, odnosno duljinu Skoljke pri
kojoj se pozitivna alometrija (preteZno proSirivanje) mijenja u negativnu alometriju (preteZno
produljivanje). U ovakvom slucaju, kada je izometrijski rast naruSen, a omjeri izmedu dimen-
zija tijela se mijenjaju kako organizam raste, strukturni volumen izraCunat pomocu jednadzbe
21 moze biti pod- ili precijenjen. Za uvodenje alometrije u DEB model periske, na temelju
alometrijskih odnosa iz jednadzbe 22, izveden je novi izraz za izraCunavanje strukturnog volu-
mena, odnosno strukturne duljine, nakon metamorfoze,
2+b;

Sul,’ za L,<B
/3 5 w w
Vi=L= 24t -

BéuL,> zaL,>BsB =B 73

(23)

gdje je Oy koeficijent oblika, 8 faktor normalizacije, a b i b, alometrijski eksponenti za duljinu
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prije i nakon toCke prijeloma B. Potrebno je primijetiti da pri L,, = B vrijedi istinitost izraza

2+b; 2+by

SuLy® = PBouL." 24)

te je iz njega moguce izraziti i izraCunati faktor normalizacije 3

B=L,> . (25)

Kao $to je vidljivo, uvodenje alometrijskog rasta nakon metamorfoze prosSiruje DEB model
za tri dodatna parametra: prijelomnu tocku alometrije (B) i dva alometrijska eksponenta (b 1
by). Tokovi energije i varijable stanja opisani su i dalje istim DEB jednadzbama (Tablica 4),
a razlika se pojavljuje u pretvorbi izmedu reprezentativne morfometrijske dimenzije (duljina
Skoljke) i strukturne duljine, odnosno strukturnog volumena. Vrijednosti dodatnih parametara
preuzete su iz Katsanevakis i sur. (2007): B =20, by = 1,25541 b, = 0,5801.

4.3.3 Parametrizacija

S obzirom na navedene implikacije za modeliranje, parametrizirana su ukupno tri tipa DEB
modela: standardni std model, tipizirani abj model, te abj model koji ukljucuje alometrijski rast
(alometrijski abj). Za procjenu parametara svih modela koriSteni su isti empirijski podaci (pot-
poglavlje 4.2) i poCetne vrijednosti parametara. Parametrizacija je provedena koriste¢i rutinu
DEBtool alata (DEBtool, 2022) u programu Matlab R2011b (MATLAB, 2011), kako je opisano
u potpoglavlju 3.7. Nakon odabira najpogodnijeg modela, isti je validiran, odnosno provedena

je provjera kako model simulira podatke koji nisu bili koriSteni u njegovoj parametrizaciji.

4.4 Usporedba modela

Procijenjeni parametri sva tri DEB modela (Tablica 6) omogucili su vrlo dobru reprodukciju
stvarno izmjerenih karakteristika plemenite periske. Ipak, sveukupna izvedba tipiziranog abj
modela je bila najbolja - osim realistinijih simulacija Zivotnih karakteristika (Tablica 7) 1 simu-
lacija rasta (Slika 9) u odnosu na standardni std model, tipizirani abj je zadrzao jednostavnost
u odnosu na kompleksniji alometrijski abj. Prema Lika i sur. (2011), potpunost DEB modela
na temelju podataka koji su koriSteni za parametrizaciju je 3 od 10, na temelju ¢ega model
plemenite periske ulazi medu prvih 3% vrsta u AmP bazi na temelju potpunosti (AmP, 2023).
U nastavku je dan prikaz usporedbe dobivenih parametara i simulacija parametriziranih modela,
s naglasakom na tipizirani abj model kao najprikladniji za daljnje simulacije i predvidanja rasta

1 razmnoZavanja plemenite periske.
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Tablica 6. Procijenjeni parametri plemenite periske za standardni std, tipizirani abj i abj model s
alometrijskim rastom, na referentnoj temperaturi 7,y = 20°C. Fiksirani parametri su oznaCeni pode-
bljanim fontom ({Fm} Kxs K&, Tref, Ta, B, b1 by).

Parametar std model tipizirani abj’ alometrijski abj*  Jed.
Maksimalna stopa pronalaska hrane {F.} 65 6,5 6,5 Vd em?
Maksimalna stopa asimilacije { pA,,,} 270,06 34,74 (101,44)§ 34,08 (94,74)§ Jd cm?
Uc¢inkovitost asimilacije Kx 0,80 0,80 0,80 -
Udio alokacije u somatsku granu K 0,40 0,53 0,51 —
Ucinkovitost reprodukcije KR 0,95 0,95 0,95 -
Vodljivost energije % 0,006 0,0089 (0,026)  0,0087 (0,024)3 cnyd
Volumno-specifi¢an trofak odrzavanja  [py] 30,03 7,299 6,785 Yd cm3
Volumno-specifi¢an trofak strukture [Eg] 2346 2362 2362 Yem?
Koeficijent stope odrzavanja zrelosti ky 0,002 0,002 0,002 /d
Prag sazrijevanja za rodenje E,b{ 9,8-107% 2,9-107% 3,1-.107%4 J
Prag sazrijevanja za metamorfozu E,{, - 7,3-10703 6,6-10703 J
Prag spolnog sazrijevanja (pubertet) E} 2522 5601 6098 J
Koeficijent oblika (li¢inka) Su1 0,357 0,611 0,606 -
Koeficijent oblika (odrasli) e 0,035 0,066 0,059 -
Faktor metabolickog ubrzanja syl - 2,92 2,78 -
Referentna temperatura Trey 293,15 293,15 293,15 K
Arrheniusova temperatura Ty 9002 9002 9002 K
Alometrijska prijelomna tocka B - - 20 cm
Alometrijski koeficijenti by, by - - 1,2554; 0,5801 -

T Pretpostavlja izometrijski rast tijekom cijelog Zivota.

¥ Pretpostavlja izometrijski rast prije i alometrijski rast nakon metamorfoze.

¥ Vrijednost u zagradi je vrijednost parametra nakon metamorfoze (ukljuéen utjecaj faktora ubrzanja sy).
1 Maksimalni faktor ubrzanja (vrijednost kod i nakon metamorfoze).

4.4.1 Standardni std vs. tipizirani abj

Iako su statistike prikladnosti (MRE, SMSE) pokazale da i standardni std model dobro opisuje
stvarno mjerene podatke, ukupni ucinak bio je 1oSiji od abj modela. Duljina Skoljke u trenutku
spolnog sazrijevanja precijenjena je, a starost pri rodenju 1 pubertetu (spolnom sazrijevanju),
maksimalna duljina te gonadosomatski indeks podcijenjeni (Tablica 7). S obzirom da standardni
model podrazumijeva konstantne vrijednosti primarnih parametara, u usporedbi s parametrima
tipiziranog abj modela, obiljezen je visokom maksimalnom povrSinski-specificnom stopom
asimilacije { pAm}, niskom energijskom vodljivos¢u v i relativno visokim volumno-specificnim
troskom somatskog odrzavanja [py]| (Tablica 6). Veda asimilacija tijekom li¢inackog Zivotnog
stadija rezultira brzim pocetnim rastom i niZzom maksimalnom veli¢inom jer se asimilacija ne
mijenja kako bi pratila troSkove odrzavanja (Slika 9). Buduci da oba ova ucinka nisu u skladu s
opazanjima, zakljuceno je kako tipizirani abj model nudi prikladniji opis ontogeneze plemenite

periske.
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Tablica 7. Mjerene i predvidene Zivotne karakteristike plemenite periske dobivene koriStenjem standar-
dnog std i tipiziranog abj DEB modela pri funkcionalnom odgovoru f = 0,72. RE predstavlja relativnu
pogresku odstupanja predvidenih od mjerenih vrijednosti. Statistika prikladnosti (redom std; abj): MRE
=0,167; 0,202; SMSE = 0,193; 0,194. Reference za mjerene podatke dane su u Tablici 5.

std model tipizirani abj

Podatak Jedinica  Mjereno Predvideno RE Predvideno RE
Starost pri rodenju d 2 1,34 0,33 1,98 0,01
Starost pri metamorfozi d 10 - - 7,05 0,29
Starost pri pubertetu god 1,5 1,24 0,17 1,26 0,15
Zivotni vijek god 27 27 < 0,01 27 < 0,01
Duljina pri rodenju cm 0,0085 0,0085 < 0,01 0,0085 < 0,01
Duljina pri metamorfozi cm 0,1 - - 0,23 1,28
Duljina pri pubertetu cm 16,5 19,95 0,21 20,18 0,22
Maksimalna duljina cm 86 74,28 0,14 79,82 0,07
Inicijalna energija jaja J 0,0017 0,001 0,01 0,001 0,02
Gonadosomatski indeks - 0,52 0,50 0,04 0,48 0,08
T Podatak za Crassostrea gigas.
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Slika 9. Usporedba simulacija rasta plemenite periske dobivenih standardnim std (plave linije) i
tipiziranim abj (crvene linije) DEB modelom za dvije Spanjolske populacije, Aguamarga (e, pune linije)

i Carboneras (M, isprekidane linije). Podaci su preuzeti iz Richardson i sur. (1999).
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4.4.2 Tipizirani abj vs. alometrijski abj

Ukljucivanje alometrijskog rasta u abj model imalo je neznatan utjecaj na vrijednosti para-
metara u odnosu na tipizirani abj, s najve¢im promjenama u vrijednostima energijskih pragova
sazrijevanja, te koeficijentu oblika nakon metamorfoze (Tablica 6). Predvidena starost i duljina
kod puberteta i maksimalna duljina bile su bolje u usporedbi s procjenama tipiziranog abj mo-
dela. Medutim, alometrijski abj model imao je loSije vrijednosti statistika prikladnosti unatoc¢
vecoj kompleksnosti (MRE: 0.212 prema 0.202; SMSE: 0.201 prema 0.194; alometrijski abj
u odnosu na tipizirani abj) te tri dodatna parametra. U konacnici, parametri, a ni simulacije
alometrijskog abj modela ne razlikuju se mnogo od onih dobiveni tipiziranim abj modelom koji

pretpostavlja izometrijski rast, dok dodana tri parametra povecavaju kompleksnost modela.

4.4.3 Parametri tipiziranog abj modela

Procijenjeni koeficijenti oblika, 0,611 za razdoblje prije i 0,066 za razdoblje poslije metamor-
foze vrlo dobro ukazuju na promjenu iz sfernog u izduZeni oblik. Faktor ubrzanja odgovoran
za metaboliCcku metamorfozu sy, ubrzava pocetni metabolizam li¢inke za gotovo 3 puta tijekom
metamorfoze. Time maksimalna povrSinski-specificna brzina asimilacije {pa,, } raste s poCet-
nih 34,74 na 101,44 Yd cm?, a energijska vodljivost v s 0,0089 na 0,026 cnvd. Udio energije koji se
raspodjeljuje u somatsku granu, k¥ = 0,53 implicira da se energija gotovo jednako ulaZe u rast
i razmnoZavanje organizma. Volumno-specifian trosak strukture [Eg| = 2362 Yem® u skladu
je sa srednjom vrijednosti ovog parametara za Skoljkase koji iznosi 2357 Yem® (AmP, 2023).
Volumno-specifi¢an troSak odrZavanja [py] od 7,299 Yd em? je niZi od prosje¢ne vrijednosti, no
i dalje u rasponu zabiljeZenom za druge Skoljke (0,49-51,68 Jd cm?). Prag spolnog sazrijevanja
je relativno visok u odnosu na druge Skoljkase, no to nije rijetkost za dugovjeCne organizme.
Prilagodene vrijednosti funkcionalnih odgovora neznatno se razlikuju od po€etno procijenjenih

vrijednosti, osim za jednu lokaciju, gdje je pocetna vrijednost bila podcijenjena (Tablica 8).

Tablica 8. Inicijalne procjene i prilagodene vrijednosti funkcionalnih odgovora dobivene parametrizaci-
jom abj DEB modela za koriStene setove podataka. f nije prilagodavan za toCkaste podatke, skupove

podataka sakupljene u laboratoriju, kao i one koriStene za validaciju.

Lokacija Podaci Procijenjen f Prilagoden f Referenca
- Tockasti' 0,72 - Tablica 5

1 Duljina - starost 0,41 0,43 Richardson i sur. (1999)

2 Duljina - starost 0,58 0,61 Richardson i sur. (1999)

3 Duljina - vrijeme 0,38 1 Richardson i sur. (1999)

3 Stopa rasta - temperatura 0,38 1 Richardson i sur. (1999)

4 Stopa rasta - duljina 0,65 0,55 Sileti¢ i Peharda (2003)
Lab Fekunditet - duljina 1 - Trigos i sur. (2018)

- Duljina - starost* 0,58 - Kozul i sur. (2012)

T Maksimalna veli¢ina koriStena za procjenu (86 cm) preuzeta je iz Richardson i sur. (1999).
¥ Set podataka za validaciju modela. Maksimalna veli¢ina koristena za procjenu (69 cm) preuzeta je iz Davenport
isur. (2011).
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4.5 Simulacije i predvidanja

4.5.1 Simulacije i validacija

Tipizirani abj model vrlo je dobro simulirao morfoloske i fizioloske osobine plemenite periske
(Tablica 7). Inicijalna energija jaja, duljina pri rodenju kao i Zivotni vijek simulrani su s rela-
tivnom greSkom manjom od 0,01. Maksimalna duljina Skoljke i gonadosomatski indeks (GSI)
su blago podcijenjeni, no 1 dalje s relativnom greSkom ispod 0,1. Simulacije modela najvise
odstupaju u procjeni dobi i duljine Skoljke u tockama prelaska iz jedne u drugu Zivotnu fazu,
odnosno kada dolazi do metamorfoze i spolne zrelosti. Dob je podcijenjena, a duljina precije-
njena u oba slucaja, osobito za metamorfozu. Rast odraslih i juvenilnih jedinki (Slika 10a 1 ¢)
simuliran je vrlo dobro, s greSkom manjom od 0,05 za odrasle i 0,15 za juvenilne. Ocekivano,
stopa rasta smanjuje se s porastom veli¢ine (Slika 10b), a povecava s temperaturom (Slika 10d).
Model takoder uspijeva reproducirati pozitivnu korelaciju izmedu veliine organizma 1 fekun-
diteta (Slika 10e).

Validacija modela nezavisnim podacima rasta pokazuje da model ima velik potencijal u
predvidanju karakteristika periske Cak i izvan okvira unutar kojeg je model parametriziran
(Slika 10f). Uklju¢ivanjem podataka o sezonalnoj temperaturi koji prate podatke koriStene za
validaciju modela, vidljivo je da model poboljSava simulaciju rasta, pri cemu uspijeva uhvatiti
promjene brzine rasta tijekom godine - brZi rast tijekom tople, te stagnaciju rasta tijekom hladne
sezone. Validacija tipiziranog abj modela stoga sugerira da set parametara dobiven procesom
parametrizacije dobro obuhvaca fizioloSke karakteristike plemenite periske, te da se isti moze

koristiti za daljnje simulacije i predvidanja.

4.5.2 Predvidanja rasta i reprodukcije u uvjetima razlicite hrane

Kako bi se predvidio utjecaj dostupnosti hrane na energiju uloZenu u rast, sazrijevanje i razmno-
Zavanje koriSten je parametrizirani tipizirani abj DEB model. Provedene su simulacije u tra-
janju od 27 godina, odnosno uobi¢ajenog maksimalnog Zivotnog vijeka periske, za Cetiri razine
hrane. Koli¢ina hrane uvedena je, kako je ve¢ ranije definirano, putem funkcionalnog odgo-
vora. Za scenarij obilne hrane funkcionalni odgovor jednak je 1, uobiCajena razina hrane za
populacije u divljini odredena je s f = 0.72, a za najniZi scenarij hrane odabran je kao najvisi
f pri kojem periska ne postiZe spolnu zrelost. Proizvoljno je odabrana jo§ jedna dodatna razina
hrane, f = 0.3 kako bi se predvidio utjecaj niZe razine hrane, a koja omogucava razmnoZavanje.
Dodatno, predvidan je i zajednicki u€inak dostupnosti hrane i veliine $koljkasa na koli¢inu
energije uloZene u razmnoZavanje i broj proizvedenih jaja, odnosno fekunditet. Fekunditet je
odreden tako da je koli¢ina energije akumulirana za reprodukciju prvo pomnoZena parametrom
ucinkovitosti reprodukcije, odnosno fiksacije energije u jaja, kg, a dobivena vrijednost je zatim

podijeljena s pripadaju¢om pocetnom energijom jaja E( za svaku razinu hrane.
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Slika 10. Mijereni podaci (toc¢ke) i simulacije modela (linije) plemenite periske dobiveni tipiziranim
abj DEB modelom. (a) Duljina Skoljke u odnosu na starost za dvije Spanjolske populacije, Aguamarga
(e, —) i Carboneras (H, — —). (b) Stopa rasta u odnosu na vrijeme za populaciju na Mljetu, Hrvatska.
(c) Duljina u odnosu na vrijeme i (d) brzina rasta u odnosu na temperaturu za jednogodisnju (o, — —)
i dvogodisnju (e, —) jedinku iz Villaricos, Spanjolska. (e¢) Fekunditet u odnosu na duljinu $koljke. (f)
Validacija modela: duljina skoljke u odnosu na starost za populaciju u Malostonskom zaljevu, Hrvatska.
Temperatura (isprekidana linija) preuzeta je iz Peharda i sur. (2012). Mjereni podaci preuzeti iz: (a), (c) i
(d) Richardson i sur. (1999); (b) Sileti¢ i Peharda (2003); (e) Trigos i sur. (2018); (f) Kozul i sur. (2012).
Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2020).
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Na Slici 11 prikazani su ishodi predvidanja. Ocekivano, pri obilnoj hrani (f = 1) Skoljka$
postiZze najvecu maksimalnu duljinu koja iznosi 110 cm, raste 1 sazrijeva najbrze, te spolnu
zrelost postiZze nakon nesto vise od jedne godine (373 dana), pri veli¢ini Skoljke od 20,6 cm
(Slike 11a i b, crna isprekidana linija). SniZavanjem koli¢ine dostupne hrane na uobicajenu
razinu u prirodi (f = 0.72), maksimalna duljina 1 fekunditet smanjeni su za 28% 1 60%, dok
se vrijeme potrebno za postizanje spolne zrelosti poveéalo za oko 25% u usporedbi s obilnom
hranom (Slike 11a i b, crvena puna u odnosu na crnu isprekidanu liniju; Slika 11d, crvene
tocke naspram crnih krizica). Duljina Skoljke potrebna za postizanje spolne zrelosti neznatno se
promijenila, odnosno smanjila za samo 1%. Za nisku razinu hrane, ali pri kojoj je moguée po-
stizanje spolne zrelosti (f = 0.3) periska se uspijeva razmnozavati prvi puta tek nakon otprilike
3 godine, pri duljini Skoljke od 19,5 cm (Slika 11b, narancasta isprekidana linija). Fekunditet je
96% nizi u usporedbi sa scenarijem obilne hrane (Slike 11d, narancasti dijamanti naspram crnih
krizi¢a). Za f nizi od 0,164, predvidena maksimalna duljina periske je 16,6 cm, ona nikada ne
postiZe spolnu zrelost, te nema mogucnost razmnoZavanja (Slika 11, plava tockasta linija i plavi
’x” markeri). Fekunditet (Slika 12) koji ovisi o koliCini energije uloZene u reproduktivnu granu
organizma, pokazuje pozitivnu korelaciju s duljinom Skoljke kao i funkcionalnim odgovorom.
Predvidanja fekunditeta pokazuje da se veci broj jaja, iako s nizom inicijalnom koli¢inom ener-
gije, moze pronaci u uvjetima manje koli¢ine dostupne hrane. Ovaj rezultat, kontraintuitivan u
odnosu na karakteristiku vecine SkoljkaSa da u uvjetima manje hrane proizvode manju koli¢inu
jaja, sugerira potencijalni artefakt modeliranja uslijed preraCunavanja energije alocirane za

reprodukciju u energiju jaja.
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Slika 11. Predvidanja (a) rasta, (b) sazrijevanja, (c) godi$nje energije uloZene u reprodukciju i (d) godi-
$njeg fekunditeta plemenite periske za Zivotni vijek od 27 godina na razli¢itim razinama hrane, dobiveno
tipiziranim abj DEB modelom. Vrijednost f krece se od najviSe f koja nije podrzavala reprodukciju
(f = 0,16) do ad libitum hranjenja (f = 1). Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2020).
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Slika 12. Predvidanja energije uloZene u reprodukciju (lijevo) i fekunditeta (broj jaja godisnje; desno)
plemenite periske s obzirom na duljinu $koljke i dostupnosti hrane, dobiveno tipiziranim abj DEB
modelom. Sivo podrudje predstavlja duljine Skoljke vece od maksimalno moguée za odredenu dostupnost
hrane. Tamno podruc¢je odgovara nepostojanju reprodukcije. Energija potrebna za proizvodnju muskih

spolnih stanica nije ukljucena. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2020).

4.6 Rasprava o rezultatima

Bolja izvedba tipiziranog abj modela u usporedbi sa standardnim szd modelom ukazuje na to
da plemenita periska zaista prolazi kroz znacajne metabolicke promjene zajedno s promjenom
oblika tijekom metamorfoze. Standardni DEB model koji u obzir uzima samo promjenu oblika,
rezultira (i) visokom maksimalnom stopom asimilacije i somatskog odrzavanja, visokom mak-
simalnom gusto¢om rezerve i iznimno brzim razvojem, te (ii) niskom energijskom vodljivosti i
malom maksimalnom duljinom. Tipizirani abj model, s druge strane, uzima u obzir metabolicko
ubrzanje do kojeg dolazi u razdoblju izmedu rodenja i metamorfoze, te daje bolje simulacije
mjerenih podataka. Uz to, vrijednosti parametara abj modela u skladu su s onima srodnih vrsta
(van der Veer i sur., 2006; Saraiva i sur., 2011; Sara i sur., 2013; Matzelle i sur., 2014; AmP,
2023). Ubrzanje metabolizma dosljedno je i s fizioloSkim zahtjevima planktonskog li¢inackog
1 bentickog odraslog stadija periske. Naime, spori metabolizam tijekom li¢inaCkog stadija
omogucuje duze vrijeme disperzije (Kooijman, 2014), a koja je predominantan nacin raspros-
tranjivanja ove vrste (Garstang, 1951). Nasuprot tome, veéa stopa asimilacije nakon prelaska
na benticki naCin Zivota optimizira sposobnost organizama da zadrZi dostupnu hranu, §to je vrlo
vazna osobina sjedilackih filtratora kao Sto su Skoljkasi. Metabolicko ubrzanje istovremeno
povecava asimilaciju i mobilizaciju energije, pri ¢emu maksimalna gustoa energije i stopa
somatskog odrzavanja ostaju nepromijenjene (Kooijman, 2014). Povecana maksimalna brzina
asimilacije u kombinaciji s relativno niskim somatskim odrZavanjem tako podrZava ubrzani rast

karakteristican za perisku.
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Naizgled podcijenjena dob postizanja spolne zrelosti, 15 mjeseci, u usporedbi s tipicnih 18
mjeseci u prirodi (Richardson i sur., 1999), omogucava uvid u ontogenezu periske. Naime, dob
sazrijevanja u prirodi Cesto se odreduje na temelju promatranja ishoda procesa razmnozavanja
kao $to su proizvodnja gameta ili mrijest. U kontekstu DEB modela, medutim, spolno sazrije-
vanje oznacava pocetak ulaganja energije u proces razmnozavanja. PoCetak diferencijacije go-
nada — premda je i to ve¢ precijenjeno — mnogo je blize stvarnom vremenu spolnog sazrijevanja
u odnosu na vidljive dogadaje (npr. mrijest). Procjena vremena spolnog sazrijevanja dobivenog
DEB modelom doista se podudara s opazenim vremenom diferencijacije gonada kod plemenite
periske: Deudero 1 sur. (2017) izvjeStavaju kako diferencijacija gonada pocinje u prosincu,
odnosno 15 mjeseci nakon mrijesta koji se odvija tijekom kasnog ljeta (Butler i sur., 1993) —
bas kako je predvideno i tipiziranim abj DEB modelom.

Kada je ograniena hranom, periska ima manje raspoloZive energije za rast, sazrijevanje 1
razmnoZzavanje. Kao protandri¢ni hermafrodit, ona prvo razvija muske, a tek kasnije Zenske
spolne Zlijezde (Deudero i sur., 2017). Pod pretpostavkama da razvoj muskih spolnih Zlijezda
pocinje kada periska doseze veli¢inu od 16,5 cm, a razvoj Zenskih spolnih Zlijezda nakon 23
cm (Deudero i sur., 2017), moze se primijetiti kako ¢e periska, do trenutka prvog mrijesta,
proizvoditi obje vrste spolnih stanica samo u slucaju kada je koli¢ina dostupne hrane visoka.
Ukoliko je dostupnost hrane niska, iako Skoljkas moZe proizvesti muSke spolne stanice, potrebna
je dodatna godina kako bi dosegao veli¢inu potrebnu za proizvodnju Zenskih gameta, odnosno
jaja.

Za nizi f, odnosno nisku dostupnost hrane, model je predvidio manju ukupnu energiju
uloZenu u razmnoZavanje, nizu pocetnu energiju rezerve li¢inaka, no ve¢i broj potomaka po
jedinci iste duljine (Slike 11c i 12). Ovaj prividno kontradiktorni rezultat veceg fekunditeta
na nizoj dostupnosti hrane proizlazi iz ravnoteze izmedu duljine Skoljke i broja potomaka u
odnosu na majcinski u€inak uslijed odredenih okoli$nih uvjeta (Smith 1 Fretwell, 1974; Marshall
i Uller, 2007; Segers i Taborsky, 2011). Op¢i koncept majcinskog u¢inka u sklopu DEB teorije
jest taj da ¢e Zenke izloZene manjoj koli€ini hrane proizvesti manja jaja koja sadrzavaju manje
energije po jajetu (Kooijman, 2010). Iz toga proizlazi da, unato¢ niZoj ukupnoj energiji aku-
muliranoj za razmnoZavanje, broj jaja - a s time i fekunditet - moZe biti veci. Ipak, kod veéine
SkoljkaSa, manja dostupnost hrane uglavnom rezultira manjom veli¢inom i koli¢inom proizve-
denih jaja (Bayne i sur. 1978, medutim McEdward 1 Miner 2003). Ovo dovodi do moguénosti
kako bi u ovom slucaju veci fekunditet utvrden pri niZoj dostupnosti hrane mogao biti arte-
fakt matematickog modeliranja. Predvidanja modela slazu se sa stvarnim opaZanjima da niza
koli¢ina hrane dovodi do manjih pocetnih rezervi liCinaka. Nedostatak hrane bi stoga mogao
utjecati na rane faze razvoja SkoljkaSa, smanjujuci mogucnost prezivljavanja (Bayne, 1976;
Helm i sur., 2004), ukupno novacenje i, u konacnici, odrzivost populacija.

Rezultati podrzavaju ideju da koli¢ina dostupne hrane u okoliSu, odnosno funkcionalni
odgovor f, moZe biti procijenjen kao omjer lokalno specificne maksimalne duljine Skoljke

prema opcenito maksimalnoj duljini za tu vrstu. Pocetne procjene funkcionalnog odgovora
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podudaraju se s prilagodenim vrijednostima za tri od Cetiri lokacije (Tablica 8). Za jednu
lokaciju, inicijalno procijenjena vrijednost bila je znatno niza od prilagodene. Medutim, ta
je lokacija obiljezena intenzivnim antropogenim utjecajem, kao $to su opetovano koclarenje
1 nesankcionirano sakupljanje jedinki periske (Richardson i sur., 1999), impliciraju¢i da su
najvjerojatnije ljudske aktivnosti, a ne koli¢ina hrane, ogranicCile veli¢inu koju je Skoljkas na
toj lokaciji mogao doseci. 1z toga se moZe zakljuciti da je metoda procjene koli¢ine dostupne
hrane, odnosno pripadajuceg funkcionalnog odgovora, na temelju promatrane duljine Skoljke,
doista pouzdana. Ipak, potrebno je prihvatiti ograni¢enje da se ona moZe primijeniti samo
na lokacijama gdje je hrana glavni ograni¢avajuci ¢imbenik, te da nije prikladna za procjenu
funkcionalnog odgovora u podrucjima gdje prevladavaju direktni antropogeni pritisci.

Kvaliteta, a ne samo koli¢ina hrane takoder bi mogla utjecati na ontogenezu plemenite
periske. Zbog jednostavnosti, u modelu se pretpostavlja da sve jedinke asimiliraju hranu iste
kvalitete. To, medutim, obi¢no nije sluc¢aj. Manji primjerci plemenite periske unose detritus
veCeg organskog sadrzaja, dok veci uglavnom filtriraju fito- i zooplankton (Davenport i sur.,
2011). Stoga bi se prilikom integracije DEB modela periske u kompleksnije ekoloSke modele
u obzir trebalo uzeti i diferencijalno hranjenje ovisno o veli€ini jedinke. Kvalitetu hrane, uko-
liko je to potrebno, u DEB model je moguce ukljuciti uvodenjem dodatnog koeficijenta koji
modificira u€inkovitost asimilacije.

Osim temperature, Ciji je utjecaj ukljuCen i u najjednostavnijim formama DEB modela,
predstavljeni model plemenite periske moguce je proSiriti i utjecajem nekih drugih okoliSnih
¢imbenika, ukoliko se za to pokaZe potreba. S obzirom na veli¢inu do koje moZe narasti, nor-
malno funkcioniranje plemenite periske zahtijeva veliku koli¢inu dostupnog kisika, te je stoga
vrsta iznimno osjetljiva na hipoksiju. Ovo je posebno izraZeno u zatvorenim plitkim lagunama
gdje visoke temperature doprinose smanjenoj dostupnosti kisika, Sto moZe dovesti do kolapsa
gustih 1 naizgled zdravih populacija (Trigos 1 sur., 2015). Ukljucivanje koncentracije otopljenog
kisika u model moze stoga poboljsati njegove performanse i dati realnija predvidanja, osobito
za prethodno opisana podruc¢ja. S obzirom da je utjecaj kisika najizraZeniji na proces unosa
energije, u DEB model ga je najlakSe uvesti putem korekcijskog faktora na stopu unosa ener-
gije kao Sto je napravljeno za srodnu vrstu Crassostrea gigas (Thomas 1 sur., 2019). Uz kisik,
potencijalno vazan okoliSni ¢imbenik jest pH, koji je uz temperaturu, pod jakim utjecajem
klimatskih promjena. Utjecaj pH na metabolizam organizma u kontekstu DEB modela istraZzen
je do odredene mjere (Muller 1 Nisbet, 2014), te je do sad primijenjen na neke vrste SkoljkasSa.
Ucinak ovog okoliSnog ¢imbenika ukljucen je kroz prilagodbu relevantnih parametara kako
bi se postigla Sto bolja simulacija podataka izmjerenih u okoliSu osjetnih promjena pH (Klok
1 sur., 2014). Utjecaj niskog pH na fiziologiju 1 metabolizam plemenite periske joS nije dovoljno
istrazen, te nedostaju podaci pomocu kojih bi bilo moguce odrediti na koje to¢no procese pH
ima najviSe utjecaja. Medutim, za tako veliki kalcificirajuci organizam, negativni ucinci sve
niZzeg pH sigurno postoje, ograni¢avajuci optimalno funkcioniranje. U buducnosti ¢e stoga biti

potrebno dublje istraziti taj utjecaj, te ga u konacnici ukljuciti u DEB model.
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Zadovoljavanje sve vecih potreba za hranom stalno rastuce ljudske populacije, suzbijanje gladi
1 sigurna prehrana za sve, zahtijeva hitnu transformaciju poljoprivredno-prehrambenih sustava
(FAO, 2022c). Morska hrana prepoznata je kao vazan izvor proteina, esencijalnih omega-3
masnih kiselina i mikronutrienata neophodnih za zdravu ljudsku prehranu, no stagnacijom njene
dostupnosti iz prirodnih populacija, uzgoj morskih organizama postao je klju¢no rjeSenje kao
njihov odrZivi izvor (Beveridge i sur., 2013; Katavié, 2017). U 2020. godini oko 56% (68
milijuna tona) uzgojenih vodenih organizama potjecalo je upravo iz (obalne) marikulture (FAO,
2022c¢). Osim $to predstavlja izvor hrane, marikultura je izuzetno vaZan gospodarski sektor
koji podrzava ekonomski i socijalni status velikog dijela stanovniStva: oko 20,7 milijuna ljudi
zaposlenih u sektoru u 2020., Sto je oko 2,6 puta viSe u odnosu na 1995. godinu (FAO, 2022c).
Cilj odrzive marikulture je postizanje optimalnog i kvalitetnog prinosa sa S§to manjim fi-
nancijskim ulaganjima, odnosno osigurati profitabilnost sektora, uz istovremeno smanjenje
negativnih utjecaja koje uzgoj ima na okoliS. Uzimajuéi prethodno u obzir, kroz niz glo-
balnih, europskih i hrvatskih propisa teZi se ojacanju postojece prakse uzgoja, uz osiguranje
visoke kvalitete proizvoda koja se plasira na trziSte (Europska komisija, 2021; FAO, 2022c;
MPOLIJ-RH, 2022b). Intenzivna marikultura u Hrvatskoj, ali 1 svijetu, uglavnom se temelji na
kaveznom uzgoju, gdje ribe imaju ograni¢en prostor kretanja i nisu u mogucénosti migrirati
(Bavcevic, 2014). Iako ovakav pristup smanjuje troSkove, u takvim postrojenjima nema mogu-
¢nosti potpune kontrole uzgojnih uvijeta, te je riba izloZena prirodnim okoliSnim uvjetima kao
i fluktuacijama istih. Na taj nacin povecani su i rizici vezani uz promjene u okoliSu, ukljucu-
juci nesigurnost proizvodnje u uvjetima klimatskih promjena - utjecaj na infrastrukturu (npr.
oStecenja kaveza uslijed ekstremnih oluja) i na sam uzgojni proces (nepovoljni uvjeti za rast).
Optimizacija marikulturnih aktivnosti, osobito u kontekstu njihove prilagodbe potencijal-
nim problemima, ovisi o uspostavi vjerodostojnog sustava upravljanja i donoSenja odluka za
uspostavu adekvatnih adaptacijskih mjera. Kako bi se postigao najbolji moguci omjer uloZzenog
1 dobivenog, sustav upravljanja mora biti utemeljen na pouzdanim projekcijama proizvodnje,
rasta 1 kvalitete ribe, a u ovisnosti o okoliSnim C¢imbenicima, kao i1 socio-ekonomskim i
ekoloskim aspektima industrije (Young i sur., 2006; Dumas i sur., 2010). U tu svrhu, mate-
maticko modeliranje predstavlja vrlo u€inkovit pristup, a matematicki modeli neizostavan alat
za stvaranje vrijednih informacija, kao Sto su procjene rasta, kompozicije biomase, zahtjevi
hranjenja, optimalna gustoca riba u kavezu, kvantifikacija utjecaja na okolis i simulacija poten-
cijalne ekonomske dobiti (Libralato i Solidoro, 2008; Nobre i sur., 2009; Dumas 1 sur., 2010;
Seginer, 2016; Besson i sur., 2017). U tom kontekstu, DEB teorija, kao jedna od trenutno
vodecih bioenergijskih teorija za razvoj predikcijskih modela na razini jedinke, prepoznata je
kao iznimno pogodna (Kooijman, 2020; Lavaud i sur., 2021; Stavrakidis-Zachou i sur., 2021).
S obzirom na mogucénosti i ograni¢enja DEB modela ¢iji se potencijal istrazuje u sklopu

ovog doktorata, svrha ovog dijela istraZivanja je dvojak. Prvo, Zeli se istrazili utjecaj ukljuci-
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vanja temperaturnih fluktuacija - kao indikatora klimatskih promjena - na simulacije rasta ribe.
Drugo, osim klasi¢nog DEB pristupa, Zeli se istraziti i modificirani DEB model, takozvani
transportni DEB, s ciljem $to boljeg predvidanja (kompenzacijskog) rasta u uvjetima vari-
jabilnog hranjenja, odnosno ciljanog gladovanja kao metode optimizacije uzgoja. Odabrani
modelni organizam je komarca, jedan od najznacajnijih predstavnika komercijalno kavezno
uzgojne vrste riba. Poglavlje zapocCinje pregledom znacajki modelnog organizma, a nastavlja se
prikazom dva parametrizirana klasicna DEB modela komarce - preliminarnog modela i modela
prilagodenog novosakupljenim podacima - te usporedbom dobivenih simulacija. Nakon toga
predstavljen je modificirani model - transportni DEB - kroz detaljan opis parametara i procesa
parametrizacije, te prikazom pripadajucih simulacija rasta komarce u uvjetima ciljanog izglad-

njivanja.

5.1 Modelni organizam: Komarca

Komarca (orada, lovata, podlanica), Sparus aurata Linnaeus, 1758 jedna je od najznacajni-
jih uzgojnih vrsta ribe u Mediteranu. Od 1980-ih uzgaja se primarno u intenzivnoj kaveznoj
marikulturi, koja je gotovo u potpunosti zamijenila tradicionalan nacin uzgoja vezan uz obalne
morske bazene i lagune kao prirodne sustave zamki za ribe (tal. vallicoltura; Ravagnan 1992;
FAO 2023b). Zbog iznimno visoke prilagodljivost ove vrste uvjetima intenzivnog uzgoja,
cjelokupni uzgojni ciklus komarce danas je u potpunosti moguce provesti u umjetnim postro-
jenjima. Mrijest, te uzgoj li¢inki i juvenilnih jednki do veli¢ine od oko 6 cm i teZine 3-
4 grama odvija se pod strogo kontroliranim uvjetima, s obzirom da se radi o najosjetljivi-
jim fazama Zivota (Cardia i Lovatelli, 2015; FAO, 2023b). Nakon toga, dohrana i rast do
konzumne veli¢ine odvija se u otvorenim kavezima (Bavcevi¢, 2014; FAO, 2023b). Ovakva
trenutna praksa kaveznog uzgoja komarce direktno je ovisna o uvjetima u okoliSu, s obzirom
da su postrojenja zbog ekonomske i organizacijske prihvatljivosti uspostavljena u obalnim po-
drucjima te izloZena direktnom utjecaju atmosfere i uvjeta u moru. Stoga odabir povoljne
lokacije igra veliku ulogu pri uspostavi kaveza. Znacajan napor u marikulturi komarce je i
uspostava adekvatnog rezima hranjenja, kako bi se smanjili gubici i utjecaj na okolis, uz odabir
sastava hrane za dobivanje kvalitetnog ribljeg mesa, odnosno postizanje povoljnog omjera pro-
teina i zdravih masti u konacnom proizvodu. Korak dalje je i predvidanje posljedica rezima
hranjenja u uvjetima promijenjenog okoliSa. Osim uzgoja, izlov divlje komarce takoder je
prisutan, no u manjoj mjeri, sa stabilnim godi$njim ulovom koji je u 2020. iznosio 8 646 tona
(FAO, 2023a). Iako to predstavlja samo oko 3% ukupne proizvodnje (290 720 tona u 2020.),
izlov ostaje vazna praksa u malim lokalnim ribarskim zajednicama, gdje osigurava socijalnu,
ekonomsku i1 prehrambenu dobrobit (Jentoft i sur., 2017; Smith i Basurto, 2019).
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5.1.1 Biologija i ekologija komarce

Komarca pripada skupini morskih riba kostunjaca iz porodice ljuskavki (Sparidae). Izgledom
je dugoljastog ovalnog oblika, bo¢no spljostenog tijela s jakom glavom i snaznom vilicom.
Latinski naziv proizlazi iz prepoznatljivog zlatnoZutog mosta izmedu o€iju, a dodatne oznake
raspoznavanja su crni rub repne peraje, tamna pruga ledne peraje, te tamna mrlja na SkrZznom
poklopcu. Najces¢i raspon veli¢ina je izmedu 20 i 50 cm, obi¢no 35 cm, teZine do 10 kg, s
maksimalnom zabiljezenom duljinom od 70 cm i teZinom 17,2 kg, te Zivotnim vijekom od oko
11 godina (Moretti i sur., 1999; Froese i Pauly, 2022b). Komarca je rasprostranjena u cijelom
Sredozemnom i Crnom moru, te uz obale istocnog Atlantika od Britanskih otoka na sjeveru
do Senegala i Zelenortskih Otoka na jugu (Bauchot i Hureau, 1990; Colloca i Cerasi, 2015;
GBIF Secretariat, 2021a; Froese 1 Pauly, 2022b). U Hrvatskoj ju nalazimo duz cijelog Jadrana,
ukljucujudi luke i uséa rijeka.

Komarc¢a je obalna vrsta koja obitava u staniStima livada morskih cvjetnica, pjeS¢anim i ka-
menitim dnima, u pravilu do dubine od 50 m (Colloca 1 Cerasi, 2015). Iznimno, odrasle jedinke
mogu se pronaci i do dubine od 150 m, dok juvenilne rijetko prelaze 30 m. Bentopelagicke su,
sedentarnog ponasanja i no¢ne ili diuralne aktivnosti. Najcesée su solitarne ili se pojavljuju u
manjim skupinama gdje postoji linearna hijerarhija (Volfstorf, 2022). PreteZito su mjesojedne
te se hrane mekuscima, rakovima, bodljikasima i drugim ribama, no oportunisticki karakter im
omogucava da u slu¢aju potrebe konzumiraju i biljnu hranu (Bauchot i Hureau, 1990; Carpenter
1 De Angelis, 2016).

Vrsta pripada protandriénim hermafroditima, odnosno nakon postizanja spolne zrelosti,
jedinka se prvo razmozava kao muzjak, a pri odredenoj veli¢ini prelazi u Zenku (Moretti i sur.,
1999). Razmnozava se vanjskom oplodnjom, a sekvencirani mrijest se odvija kroz oko 3
mijeseca u otvorenom moru u razdoblju od listopada do prosinca. Zivotni ciklus zapo&inje kao
planktonska li¢inka koja se tijekom 50 do 60 dana na optimalnoj temperaturi od 18°C razvija
u juvenilnu jedinku. Juvenilne jedinke tijekom prolje¢a i ljeta migriraju do hraniliSta u plitkim
dijelovima obalnih laguna 1 estuarija, gdje ostaju do sazrijevanja u odrasle jedinke (Suau i
Lopez, 1976; Verdiell-Cubedo 1 sur., 2013; Crosetti i sur., 2014). Sazrijevaju u muzjake do
druge godine Zivota, te prelaze u Zenke krajem druge i tijekom treCe godine, kada narastu na
veli¢inu veéu od oko 30 cm (Colloca i Cerasi, 2015).

U ekoloskom kontekstu komaréa predstavlja predatorsku vrstu koja se u staniStima na
kojima boravi nalazi na vrhu prehrambenog lanca. Svojom predacijom ima vrs$ni u¢inak (eng.
top-down control), te na taj nacin kontrolira brojnost plijena i stabilnost cjelokupne Zivotne
zajednice (Madeira 1 sur., 2016). Komarc€a izuzetno dobro koristi inaCe teSko dostupne izvore
hrane, poput beskraljeznjaka ¢vrstih oklopa, te stoga ima posebno vaznu ulogu u benti¢kim
zajednicama tvrdog supstrata (Pavlidis i Mylonas, 2011).
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5.2 Klasi¢cni DEB model

5.2.1 Preliminarni DEB model

Kao preliminarni model komarCe preuzet je ve¢ postojeéi unos iz Add-my-Pet baze (Lika i
Kooijman, 2016). S obzirom da se radi o vrsti koja, kao i veéina riba, prolazi kroz proces
metamorfoze, odnosno prelazi iz planktonskog li¢inackog stadija u oblik odrasle jedinke, ko-
riSten je tipizirani abj DEB model koji ima moguénost modeliranja ovih fizickih i metabolickih
prijelaza (Poglavlje 3, potpoglavlje 3.6). Pripadajuéi set parametara dobiven je na temelju
postojecih podataka ukljucenih u unos iz baze: tockastih podataka o Zivotnim karakteristikama
komarce (starost, duljina 1 teZina u prijelazima Zivotnih faza, gonadosomatski indeks) i jednoj

vremenskoj seriji podataka o rastu li¢inki (Lika i Kooijman, 2016).

5.2.2 Prilagodba parametara novim podacima

S obzirom da preliminarni model koristi set parametara dobiven koriStenjem samo jednog vre-
menskog niza podataka o rastu komarce, i to podataka o rastu liinki, dobivene simulacije
rasta juvenilnih 1 odraslih jedinki nisu se pokazale zadovoljavajuce. Kako bi dobili realisti¢nije
simulacije za cijeli Zivotni ciklus komarce, provedena je ponovna parametrizacija modela
asimilacijom novih serija podataka sakupljenih u uzgojnim postrojenjima u sklopu AQADAPT
projekta. Novi setovi podataka sastoje se od biometrijskih mjerenja - duljine i teZine ribe -
tijekom uzgojnog razdoblja od jedne 1 pol godine - od nasada 28. sijecnja 2019. do izlova
30. srpnja 2020. Biometrije su sakupljane jednom mjesec¢no za prosje¢no 100 jedinki po uz-
gojnom kavezu, iz ukupno pet kaveza, zakljucno s 18. lipnja 2020. (izuzev 1. i 2. mjeseca
2020. kada podaci nisu skupljeni) - ukupno 16 vremenskih tocaka. Za svako uzorkovanje za
svaki od kaveza izraCunate su srednje vrijednosti duljine i tezine. U parametrizaciju su zatim
ukljucene serije podataka teZine s obzirom na duljinu, te vremenske serije prosjecne duljine i
tezine. Biometrijski podaci praceni su podacima o temperaturi mjerenih na lokacijama uzorko-
vanja. U parametrizaciji su uz novoasimilirane podatke zadrZani i postojeéi tockasti podaci iz
preliminarnog modela. Parametrizacija je slijedila standardni postupak procjene parametara po-
mocu DEBtool alata u MATLAB okruZzenju (DEBtool, 2022), prilagodbom skripti za uCitavanje
1 simuliranje novih podataka (potpoglavlje 3.7; Lika i sur. 2011; Marques 1 sur. 2018).

5.2.3 Simulacije

Simulacije tockastih podataka i novo asimiliranih serija podataka provedene su koriStenjem i
preliminarnog 1 novoparametriziranog abj DEB modela. JednadZbe koriStene u oba modela su
klasi¢ne DEB jednadZzbe opisane u Poglavlju 3 (Tablica 4). Vrijednosti parametara za svaki od
modela navedene su u Tablici 9. Simulacije i odstupanja od stvarno mjerenih podataka prikazani
su u Tablici 10 (toCkasti podaci) 1 na Slici 13 (serije podataka). Detaljna analiza dobivenih

rezultata nalazi se u raspravi o rezultatima (potpoglavlje 5.4) na kraju ovog poglavlja.
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Tablica 9. Preliminarne vrijednosti parametara klasicnog DEB modela komarce i njihove vrijednosti

nakon prilagodbe novo asimiliranim podacima. Vrijednosti oznacene podebljanim slovima su fiksirane.

Parametar Preliminarno Prilagodeno Jedinica
Maksimalna stopa pronalaska hrane {Fn} 6,5 6,5 Vd cm?
Maksimalna stopa asimilacije { PAm} 19,926 17,180 Yd em?
Ucinkovitost asimilacije Kx 0,80 0,80 -
Udio alokacije u somatsku granu K 0,944 0,935 -
Ucinkovitost reprodukcije KR 0,95 0,95 -
Vodljivost energije v 0,0468 0,0534 cnyd
Volumno-specifi¢an troSak odrzavanja [Pum] 14,9712 12,4891 Yd em?
Volumno-specifi¢an trofak strukture [EG] 5235 5312 Yem?
Koeficijent stope odrzavanja zrelosti ky 0,002 0,002 /d
Prag sazrijevanja za rodenje E ,l} 0,0437 0,0711

Prag sazrijevanja za metamorfozu E I’, 3753 429,6

Prag sazrijevanja za pubertet Ef 178400 210600

Tablica 10. Mjerene vrijednosti karakteristika komarce koriStene kao tockasti podaci u parametrizaciji

klasi¢cnog DEB modela i simulacije dobivene koriStenjem preliminarnog i novoprocijenjenog seta

parametara. RE predstavlja relativnu pogresku predvidenih u odnosu na mjerene vrijednosti. Statistike

prikladnosti modela (redom preliminarni; novoparametrizirani): MRE = 0,209; 0,170; SMSE = 0,073;

0,050. Reference za mjerene podatke navedene su u fusnoti tablice.

PRELIMINARNI NOVOPARAMETRIZIRAN
Podatak Jedinica Mjereno Simulirano RE Simulirano RE Ref
Starost pri izlijeganju d 3 3,423 0,14 3,47 0,16 T
Starost pri rodenju d 9 8,099 0,10 7,604 0,16 T
Starost pri metamorfozi d 100 142,4 0,42 208,1 1,08 T
Starost pri pubertetu d 1095 509 0,54 776 0,29 ¥
Zivotni vijek d 4015 4015 < 0,01 3945 0,02 ¥
Duljina pri izlijeganju cm 0,226 0,1913 0,15 0,1716 0,24 i
Duljina pri rodenju cm 0,363 0,2908 0,20 0,2291 0,37 T
Duljina pri pubertetu cm 36,5 41,5 0,14 32,44 0,11 i3
Maksimalna duljina cm 70 122,2 0,75 92,93 0,33 ¥
TeZina pri rodenju g 1,6e-4 1,95e-4 0,22 2,05e-4 0,28 T
Tezina pri metamorfozi g 1,5 1,275 0,15 1,232 0,18 T
TeZina pri pubertetu g 500 566,6 0,13 581,5 0,16 ¥
Maksimalna teZina g 17200 14480 0,16 13670 0,21 ¥
Gonadosomatski indeks - 0,05 0,05 < 0,01 0,04912 0,02 T

T Lika i sur. (2014); * Froese i Pauly (2022b); ¥ Kraljevi¢ i Dulci¢ (1997)
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Slika 13. Simulacije (linije) i mjereni podaci (tocke): Duljina u ovisnosti o tezini (prvi red - a, d, g), rast

u duljinu (drugi red - b, e, h) i rast u tezinu (treci red — c, f, i). Simulacije dobivene koriStenjem prelimi-

narnih parametara (lijevi stupac) pokazivale su znatno odstupanje od stvarnih podataka, pa je provedena

ponovna procjena parametara i zatim dobivene nove simulacije reparametriziranim modelom (paneli d-i).

Ukljucivanje podataka o temperaturi (treéi stupac, tockasta plava linija) doprinosi poboljSanju simulacija:

simulacije u panelima e) i f) loSije prate mjerene podatke od simulacija u panelima h) i i).
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5.3 Model s prilagodenom strukturom

U slucaju duljih perioda gladovanja zabiljeZzeno je da ribe mogu kompenzirati rast nakon
ponovne uspostave hranjenja (Ali 1 sur., 2003; Bavcevi€ 1 sur., 2010). Medutim, ovisno o
uvjetima izgladnjivanja, ponovno hranjenje dovodi do potpunog, djelomi¢nog ili neucinkovi-
tog oporavka organizma (Ali i sur., 2003). Kako u velini slucajeva oSteenja nisu nepovratna,
povratak fizioloskih funkcija ribe na stanje prije gladovanja je uobicajeno. Pri tome, naknadno
povecanje tezine poznato kao ’kompenzacijski rast’ obi¢no je povezan s poveanom stopom
rasta koja moZe premasiti i izvorne vrijednosti brzine rasta prije gladovanja (Bavcevié i sur.,
2010; Pérez-Jimanez i sur., 2011).

Klasi¢ni DEB pristup temelji se na konceptu rezerve kao glavnog posrednika energije prema
svim ostalim procesima. Koli¢ina energije u rezervi ovisi o razlici izmedu asimilacije i mobi-
lizacije, a "kappa pravilom’ odredena je daljnja raspodjela energije u somatsku i reproduktivnu
granu, odnosno u rast i razmnoZavanje (Kooijman, 2010). Jedna od glavnih uloga rezerve je
ublazavanje utjecaja promjene dostupnosti hrane u okolisu, no ukoliko je stopa ovih promjena
brza od izmjene energije u rezervi, model razvijen na ovakvoj premisi viSe ne moze dovoljno
dobro opisati opaZeni rast (FIMDEB, 2010).

Ovaj nedostatak klasicnog DEB pristupa moguce je poboljsati uvodenjem novog odjeljka,
odnosno nove varijable stanja, koja omogucuje brzu izmjenu energije. Odjeljak krvi jedan je
od nacina da se sva asimilirana energija relativno brzo transportira u sve dijelove organizma,
te se da se bez zadrSke Koristi za niz razli¢itih procesa, od odrzavanja, rasta, razmnozavanja
i stvaranja energijskih zaliha (Klanj$cek i sur., 2007). Ovakav koncept stavlja rast i pohranu
energije u direktnu kompeticiju za energijom dostupnoj u krvi. Na taj je naCin omogucéeno da
se, u slucaju kada u okoliSu ima dovoljne hrane, rast nastavi jednakom brzinom cak 1 kada su

energijske zalihe organizma istroSene.

5.3.1 Opis modela

Protok energije u organizmu odvija se od asimilacije energije iz okoliSa, pa preko transporta,
do njene konacne raspodjele u Zivotne procese odrzZavanja, rasta, razmnozavanja. Organizam
je podijeljen na 3 osnovna odjeljka: krv (B) koja je odgovorna za transport sve energije kroz or-
ganizam, struktura (V') koja predstavlja funkcionalna tkiva koja se ne mogu iskoristit kao ener-
gijske rezerve, te energijska rezerva (L) koja predstavlja zalihe iskoristive energije (Slika 14).
Osim za izgradnju novih tkiva (poveéanje strukture) i nakupljanje energijskih rezervi, energija
se trosi 1 za odrzavanje postojece strukture, te se ulaze u stvaranje reproduktivnih stanica,
odnosno potomaka.

Modifikacija strukture modela i uvodenje novog odjeljka krvi ukljucivala je uspostavu mate-
matickih izraza koji opisuju izmjenu energije izmedu krvi i ostalih odjeljaka, a na temelju
Klanjscek i sur. (2006). Ovi izrazi ovise o pretpostavkama oblika same vaskularne mrezZe preko
koje se ta izmjena odvija. U ovom je sluCaju pretpostavljen standardni izomorfni vaskularni su-

stav u kojem se povrsina vaskularne mreze povecava proporcionalno strukturnoj povrsini ribe.
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Slika 14. Shematski prikaz DEB modela s prilagodenom strukturom - transportni DEB. Transportni

DEB model ukljucuje odjeljak krvi koji omoguéava prijenos i brzu izmjenu energije, pri ¢emu su procesi

rasta i pohrane energije direktno kompetitivni.

5.3.2 Parametri

Organizmi su u transportnom DEB modelu odredeni s osam osnovnih parametara (Tablica 11,
bijela pozadina). Uz njih, nekoliko pomoc¢nih parametara (Tablica 11, siva pozadina) omogucava
povezivanje mjerljivih obiljezja organizma (duljine, tezine) s nemjerljivim velicinama modela
(strukturnom povrSinom i volumenom) i prelazak iz jednog mjernog sustava u drugi, odnosno
konverziju izmedu mase, volumena i energije. Parametri su ukljueni u matemati¢ke izraze

metabolickih procesa opisanih u sljedecoj sekciji.

Inicijalne vrijednosti parametara

Inicijalne vrijednosti parametara za transportni DEB model odredene su na temelju literaturnih
podataka i informacija o fizioloSkim procesima koji odgovaraju svakom pojedinom parametru,
uz odredene pretpostavke. Ove su vrijednosti zatim posluZile kao ishodiSne za automatiziran

postupak dodatne prilagodbe parametara opisan u sekciji 5.3.5.

oy — Odnos strukturne i fiziCke duljine moguée je odrediti iz eksperimenata izgladnjivanja
riba, uz pretpostavku da su kod izgladnjelih riba energetske rezerve potpuno iskoriStene, te
da teZina ribe odgovara teZini preostalog tkiva, odnosno njezin volumen (V,) ekvivalent je
strukturnom volumenu (V). Iz podataka o tezini (W) i duljini (L,,) izgladnjele ribe, te uzi-
majuéi gustoéu tkiva p = 1 8/cm® moguée je iz jednakosti W /p =V, =V = L? = §yL} odrediti
Sy = VW /L,,. Za odredivanje 8y koristeni su podaci iz Ceballos-Francisco i sur. (2020), pri
¢emu je dobivena vrijednost 0,217, $to pada u raspon prethodno prijavljenih vrijednosti &y iz
drugih izvora (0,1917 u AmP bazi, Lika i Kooijman, 2016; 0,229 u Bavcevié i sur., 2020).
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Tablica 11. Osnovni i pomo¢ni parametri transportnog DEB modela. Sivom pozadinom istaknuti su

pomocéni parametri.

Parametar Simbol Jedinica Opis

Maksimalna stopa asimilacije Linax Jd cm? Odreduje maksimalnu duljinu organizma i potencijal
asimilacije energije po povrSini

TroSak odrZavanja volumena m Jd cm? Odreduje koliko energije je potrebno u jedinici vre-
mena za odrZavanje jedinice volumena strukture;
veéinom vezano uz obnavljanje strukture

Trosak rasta volumena g Yem? Koli¢ina energije potrebna za sintezu jedinice
strukture

Stopa koriStenja energije za rast Be /d Odreduje iskoriStavanje energije iz krvi za potrebe
rasta strukture

Vodljivost energije Br Il Odreduje mobilizaciju energije izmedu krvi i rezerve

Konstanta ravnoteznog omjera kr - Konstanta ravnoteznog omjera izmedu krvi i rezervi

Ucinkovitost reprodukcije kr - Ucinkovitost fiksiranja energije u reprodukcijskom
materijalu

Konstanta poluzasiéenja K h Odreduje funkcionalni odgovor organizma s obzirom
na dostupnost hrane u okoliSu

Koeficijent oblika Sy - Koeficijent za konverziju fizicke duljine u strukturnu

Energetska vrijednost lipida g Ve Energetska vrijednost lipida po jedinici mase

Energetska vrijednost proteina 1By Ve Energetska vrijednost proteina po jedinici mase

Energetska vrijednost krvi Ben Ve Energetska vrijednost krvi po jedinici mase

m — Energija potrebna za odrZavanje jedinice strukture moZe se izraCunati iz podataka o

bazalnom metabolizmu organizma, odnosno respiraciji. Potros$nja kisika komarce pri 20 °C
iznosi 3,4 mg02/kg.min (Remen i sur., 2015), te koriste¢i oksikalorijsku vrijednost za karnivorne
ribe 3,24 cal/mgo, (Elliott i Davison, 1975) i konverzijski faktor kalorija u dzule 4,184 //cat, do-
biva se potro$nja bazalnog metabolizma od 66 //g,,,.d. Uz pomo¢ konverzijskih faktora mokrog
u suho tkivo’” (sdw/gww = 0,1) i odnosa teZine i volumena (0,2 g/cm’) moZe se izraCunati

energijska potro$nja stvaranja jedinice strukturnog volumena, koji iznosi 132 J/d.cm®.

Inax — Uz pretpostavku konstantnog okoliSa, strukturni volumen organizma priblizava se
asimptoti volumena V... Volumen ¢e dose¢i maksimalnu vrijednost V,,,x za dostupnost hrane
f=1,paizizraza Ve = Vipgx = (Ipax/ m)3 moZemo izracunati /,,,,. Najveca zabiljeZena veli¢ina
komarce je 70 cm (Froese i Pauly, 2022b) iz ¢ega, koristeéi prethodno odredene Oy i m, dobi-
vamo Vi, = 3505 cm?, a zatim I,q, = 2005 J/d.cm?.

Br — Pretpostavimo li da je vrijeme praZnjenja probavnog trakta dovoljno za uspostavljanje
ravnoteZe protoka energije izmedu krvi i rezervi, B se moze izraunati iz stope gastrickog

praznjenja. Za komarcu, brzina gastrickog praznjenja nakon hranjenja komercijalnim peletima

24 hd!

iznosi oko 8% po satu (Pedro Andrade i sur., 1996). Iz toga proizlazi B; = T 008 T =

1,924

3*gww oznalava jedinicu mase mokrog tkiva, tj. gram wet weight’, nasuprot gdw koji ozna¢ava jedinicu mase
suhog tkiva ’gram dry weight’
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k; — Uz pretpostavku da uobicajeno najveéi Fultonov indeks kondicije* od 1,9 ozna¢ava mak-
simalno uhranjenu ribu s maksimalnim energijskim rezervama, te da krv ¢ini 3 % ukupne mase
ribe (Conte i sur., 1963), moguce je odrediti masu, a zatim i sadrZaj energije u pojedinom
odjeljku. Prilikom konverzije mase u sadrzaj energije koriSteni su konverzijski faktori 35,8 //¢
za rezervu (L., energija lipida, uz pretpostavka da je vecina rezervi pohranjena u obliku lipida)
i 23,1 k//g za strukturu (P,,, energija proteina, uz pretpostavka da je struktura izgradena veci-
nom od proteina). Iz pretpostavke da krv sadrzi oko 7 grama proteina, dobiven je konverzijski
faktor energijske vrijednosti krvi 1,617 k//¢ (B,,). Parametar k; je konac¢no izracunat kao omjer

energije krvi 1 energije rezerve iz ¢ega je dobivena vrijednost 0,0015.

Bc —Pretpostavkom da su prilikom maksimalne gustoce energije u rezervi (er,,,.) svi odjeljci,

a1 proces rasta, u ravnotezi, iz formule k; = ﬁG:Z

max

iz prethodno odredenih parametara moguce

je odrediti B¢, pri ¢emu on iznosi 2,65 /d.

Vrijednosti parametara g — energija potrebna za sintezu jedinice strukture 1 kg — efikasnost kon-
verzije energije u reproduktivni materijal, preuzeti su iz ekvivalentnih preliminarnih parametara

klasi¢nog DEB modela, pri ¢emu je g = Eg = 5235 J/cm’, a kg = kg = 0,95.

5.3.3 Metbolicki procesi

Unos energije iz okoliSa u krv (asimilacija)
Samo dio ukupne unesene energije hranom je asimilirano i transportirano krvlju kroz tijelo.
Zbog toga protok energije iz okoliSa u krv (Fyp) ovisi o gustoci hrane, sposobnosti organizma da
unosi i procesira hranu, te uc¢inkovitosti asimilacije. U slucaju pretpostavke da organizam raste
izomorfno, uzimanje energije proporcionalno je njegovoj strukturnoj povrsini iz ¢ega dobivamo
izraz

Fip = Inax f V. (26)

Odrzavanje
Odrzavanje organizma obuhvaca protok energije za osnovne metabolicke procese koji odrzavaju
organizam na Zivotu, a ovisi o njegovoj veli€ini, kao i fizickoj aktivnosti. Pretpostavkom da je taj
troSak energije proporcionalan strukturnom volumenu organizma (V), tok energije u odrZavanje
moze se prikazati kao umnoZak volumena i energijskog zahtjeva za odrzZavanje jedinice tog
volumena (m)

Fgy= mV. 27

Rast

Proces rasta obuhvaca povecanje strukturne biomase, a definiran je kao tok energije iz krvi

“Najéesca mjera kondicije ribe, ra¢una se na temelju teZine (W) i duljine (L), prema formuli K = 100 W/r3.
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nakon $to se zadovolji odrZzavanje postojece strukture. Ovisi o koli¢ini energije dostupnoj u krvi

(Ep) i stopi iskoriStavanje energije (Bg)
Fpe = [BcEs — Faum]..>. (28)

Dinamicka ravnoteza izmedu krvi i rezerve
Krv i rezerva u direktnom su kontaktu te postoji stalna teznja za uspostavom ravnotezZe izmedu
ova dva odjeljka. Pretpostavkom da je tok iz krvi u rezervu, i obratno, linearno ovisan o koli¢ini

energije u izvoriSnom odjeljku, i da ne ovisi o stanju odrediSnog, dobivamo sljedece izraze:

* Pohrana energije u rezervu
Fpr = BLEp. (29)

* Oslobadanje energije iz rezerve
Frp = BLkLEL. (30)

RazmnoZavanje
Proces razmnoZavanja u direktnoj je kompeticiji s procesima rasta i stvaranja energijskih zaliha
za energiju dostupnu u krvi, a koli¢ina energije koja e se uloZiti u stvaranje reproduktivnih

tkiva i stanica ovisi o u€inkovitosti fiksiranja energije u reproduktivni materijal (kg):
Fpr = krEpB. 31)

5.3.4 Dinamika varijabli stanja

Dinamicke promjene varijabli stanja u jedinici vremena odredene su prethodno opisanim

metabolickim procesima. Promjena energije u odjeljku krvi ovisi o dotoku energije iz okolisa i

unutarnje rezerve, te toku energije prema procesima odrZavanja, rasta, razmnozavanja i pohrane
dEp

T Fip+Fip — Fpr — Fpm — FpG — Fr. (32)

Promjena strukture ovisi o toku energije u proces rasta te cijene sinteze jedinice strukture,

nakon Sto su zadovoljene potrebe odrZzavanja

dv 1
— = —Fpg. 33

ar g Be (33)
Promjena energije pohranjene u rezervi ovisi o ravnoteznoj dinamici s odjeljkom krvi te je

odredena tokovima energije iz i u krv

dE;
= — Fn; — Frn. 34
7 BL— F1B (34)

3[X]. je skraéena oznaka za veéu nenegativnu vrijednost, odnosno max(0,X).
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5.3.5 Parametrizacija

Za prethodno opisan transportni DEB model izradene su programske skripte koje integriraju
gore opisane jednadZbe metabolic¢kih procesa i dinamike varijabli stanja. Time je dobiven algo-
ritam za odredivanje energijskog proracuna, te omogucena parametrizacija modela i koriStenje
istog za simulacije podataka i predvidanja. Prilagodavanje parametara provedeno je koristeci
podatke o rastu u duljinu iz seta gore opisanih novo sakupljenih biometrijskih podataka (sekcija
5.2.2) s pripadaju¢im podacima o okoliSnoj temperaturi. Algoritam koriSten za odredivanje
najboljeg skupa parametara je logaritmirana vjerodostojnost modela (eng. log-likelihood). Ovaj
pristup racuna vrijednost log-likelihood funkcije za svaki pojedini set parametara i odabire
onaj za koji je ta vrijednost najveca. Model konvergira kad se log-likelihood zanemarivo mi-
jenja u iteracijama algoritma. Algoritam je integriran u programske skripte izradene za ovu
svrhu. Postupak parametrizacije rezultirao je setom parametara navedenih u Tablici 12 (stupac
5). Usporedba simulacija dobivenih transportnim DEB modelom prije i nakon automatizirane

parametrizacije prikazana je na Slici 15.

Tablica 12. Inicijalne i konacno procijenjene vrijednosti parametara transportnog DEB modela.

Fiksirane vrijednosti oznacene su s 1 i podebljanim fontom.

Parametar Simbol Jedinica Inicijalni Prilagodeni
Maksimalna stopa asimilacije Linax Jd cm? 2005 3731,8
Volumno-specifi¢an trosak odrZavanja m Yd cm? 132 42,7712
Volumno-specifi¢an trosak rasta g Yem? 5235 14645
Stopa koriStenja energije za rast Bc /d 2,65 0,3405
Vodljivost energije B /d 1,92 1,5965
Konstanta ravnoteZnog omjera kr. - 0,0015 0,0014
Utinkovitost reprodukcije’ kr - 0,95 0,95
Koeficijent oblika' Om - 0,217 0,217
Energijska vrijednost lipida® Len Ve 35800 35800
Energijska vrijednost proteina’ P, Ve 23100 23100
Energijska vrijednost krvi' B, Ve 1617 1617

5.3.6 Simulacije

Model s prilagodenim strukturom - transportni DEB - koriSten je za simulaciju scenarija rasta u
uvjetima periodi¢nog izgladnjivanja, odnosno uzgojnom procesu s uklju¢enim periodima kada
moze do¢i do izostanka regularnog hranjenja. Periodi izgladnjivanja u model su uvedeni tako
da je vrijednost funkcionalnog odgovora ribe f za taj period jednak 0. Za periode regularnog
hranjenja f je jednak 1, odnosno odgovara hranjenju ad libitum. Simulacija obuhvaca izmjenu
1 dan hranjenja / 3 dana gladovanja, tijekom uzgojnog perioda od jedne godine. Za usporedbu,
jednaki uvjeti koriSteni su za simulaciju energijskog proracuna klasi¢nim DEB modelom, a sve

dobivene simulacije prikazane su na Slici 16.
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Duljina (cm)

45
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---Inicijalni parametri
— Prilagodeni parametri
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300 400 500
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Slika 15. Mjereni podaci (kruZici) i simulacije rasta komarce transportnim DEB modelom (linije).

Iscrtkana linija oznacava simulaciju inicijalnim parametrima, a puna linija simulaciju s prilagodenim

parametrima, dobivenih nakon automatizirane parametrizacije.
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Slika 16. Simulacije rasta komarce klasicnim DEB modelom (plava crtkana linija) i transportnim DEB

modelom (crvena puna linija). Lijevo je simulacija rasta uz svakodnevno ad-libitum hranjenje tijekom

jedne godine. Desno je simulacija scenarija za isto razdoblje no s periodima izgladnjivanja, odnosno

izmjene 1 dan hranjenja / 3 dana gladovanja.
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5.4 Rasprava o rezultatima

Prilagodbom parametara klasicnog DEB modela novoasimiliranim podacima poboljSana je
generalna prikladnost modela u odnosu na preliminarni set parametara (MRE 0,170 u odnosu na
0,209; SMSE 0,050 u odnosu na 0,073). Iako je relativna greSka za vecinu simulacija tockastih
podataka veca u odnosu na inicijalni model, simulacije podataka usko vezanih za pracenje rasta,
odnosno duljine pri pubertetu i maksimalne duljine, su bolje nakon prilagodbe (Tablica 10).
Simulacije tezina u prijelazima Zivotnih faza imaju vece odstupanje, pri ¢emu je teZina pri pu-
bertetu precijenjena, a maksimalna tezina podcijenjena. Mjereni podatak maksimalne teZine
iznosi 17,2 kg (Froese 1 Pauly, 2022b) Sto se smatra izuzetno visokom vrijednosti, s obzirom
da je prosjeCna maksimalna teZina komarce u pravilu oko 10 kilograma, te iznimno prelazi tu
vrijednost. U skladu s time, dobivena simulacija maksimalne teZine od oko 13,7 kg bliza je bio-
loskoj realnosti. Model s prilagodenim setom parametara bolje simulira i serije podataka rasta
u odnosu na preliminarni model (Slika 13). Simulacija starosti pri pubertetu je takoder prilicno
visoke vrijednosti - 3 godine - §to omogucuje ribi da naraste do nesto vece teZine. S obzirom na
protandri¢ni hermafroditski nacin Zivota, komarce prvo spolno sazrijevaju u muzjake, te prelaze
u Zenke nakon dosezanja teZine od oko 500 g. S obzirom da su uneseni podaci prosjek neovisan
o spolu, model radi ’kompromis’ izmedu simulacija starosti i teZine pripubertetu - prva je nesto
manja, a druga nesto veca od referentnih vrijednosti. U prosjeku, ova kombinacija vrijednosti
(776 dana, 582 g) odgovarala bi konacnom spolnom sazrijevanju u Zenku. S obzirom da se u
akvakulturi ciljano uzgajaju spolno nezrele jedinke, odnosno Zeli se izbjeci troSenje energije za
stvaranje gonada, sve ove vrijednosti dostiZu se uglavnom nakon postizanja konzumne veliine.
Ukljucivanje podataka o okoliSnoj temperaturi u model poboljSava simulacije rasta. Hladni
periodi uzrokuju usporavanje metabolizma pa tako i proces rasta, $to je zanemareno kada tem-
peraturne fluktuacije nisu ukljuc¢ene. Njihovim ukljuc¢ivanjem, model ima mogucnost simulacije
perioda sporijeg rasta ili stagnacije upravo u uvjetima nizih temperatura (Slika 13h, 1).

Usporedbom predvidanja rasta klasicnim DEB modelom u odnosu na transportni DEB
model moZe se primijetiti da su u uvjetima konstantne hrane njihove simulacije bliske (Slika 16,
lijevo). Medutim, klasi¢ni DEB sporije reagira na promjene dostupnosti hrane (Slika 16, desno,
isprekidana linija), Sto odraZava Cinjenicu da se prvo puni rezerva, a tek se nakon toga energija
ulaZe u rast. To rezultira sporijom uspostavom brzine rasta na onu prije izgladnjivanja, te riba u
konacnici doseZe manju veli¢inu u istom vremenskom periodu. Transportni DEB model, s druge
strane, brzo reagira na promjenu koli¢ine hrane, energija za rast se pocinje izdvajati odmah iz
krvi, pa je 1 simulirana duljina ribe veca (Slika 16, desno, puna linija). Trenutno predloZeni
transportni DEB model pokazuje potencijal za predvidanje rasta u uvjetima varijabilne hrane 1
ciklusa gladovanja, no za njegovu prakti¢nu upotrebu potrebno ga je validirati na nezavisnim
podacima, potvrditi njegove performanse, te ga po potrebi dodatno prilagoditi.

S obzirom da je u sklopu doktorata klasi¢ni DEB model komarce prakti¢no primijenjen za
prostorno eksplicitno modeliranje rasta s obzirom na okoli$ne uvjete (Poglavlje 7), performanse

modela dodatno Ce biti analizirane u pripadaju¢em poglavlju i generalnoj raspravi.
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6 RIBARSTVO

Ribarstvo je primarni nacin iskoriStavanja divljih morskih populacija i kao takvo je neodvo-
jivo od pojma odrZivosti, ukoliko se njegove dobrobiti Zele omoguditi i budu¢im generacijama.
Osim Sto osigurava prihode za 37,9 milijuna ljudi direktno zaposlenih u sektoru, ukupno oko
492 milijuna na neki nacin ovisi o lokalnim ribarskim aktivnostima (FAO, 2022c). Ribarstvo
ima vrlo vaznu ulogu u drustvu kao temelj prihoda za mnoge zajednice, a takoder predstavlja
1 izvor zdrave ljudske prehrane, osobito proteina i masnih kiselina. Ono izravno podrZava i
ostale sektore, osiguravajuci riblje brasno i druge proizvode nuzne za uzgoj u akva- i agrikulturi
(Merino i sur., 2014).

Glavni cilj odrZivog ribarstva je postici Sto veci ulov bez ugroZavanja samoobnovljivosti
izvornih populacija, odnosno ribolovnog stoka (reproduktivni dio populacije). To se moZe osi-
gurati uspostavom kontroliranog ribolova koji je nuzno prilagodavati stanju populacije, a koja
je pod utjecajem ne samo ribarstva, vec 1 niza drugih abiotickih 1 biotickih ¢imbenika. Sustav
odlucivanja koji omoguéuje takvu regulaciju stoga ovisi o poznavanju stanja (veli¢ine) stoka i
razumijevanju kako populacija reagira i mijenja se s obzirom na vanjske - prirodne i antropo-
gene - utjecaje.

UcCinkovito donoSenje odluka u upravljanju ribolovno vaznim populacijama oslanja se na
znanstvene savjete temeljene na podacima i modelima. Tradicionalno, savjeti se izvode iz
analitickih procjena stokova na temelju podataka o ulovu po jedinici napora (eng. catch per
unit effort, CPUE), indeksima brojnosti i podacima o dobnoj strukturi stokova (Quinn i Deriso,
1999; Tesfaye i Getahun, 2021). NaZalost, zbog napora potrebnog za njihovo prikupljanje, takvi
podaci nedostaju za viSe od 80% svjetskog ribarstva (Costello i sur., 2012; Mu 1 sur., 2021),
ogranicavajuci trenutnu praksu uspostave ucinkovitih mjera upravljanja kao temelja odrzivosti
(Hilborn i sur., 2020; FAO, 2021). S druge strane, biometrije, odnosno duljina i tezZina, uobica-
jeni su podaci koji se prikupljaju ¢ak i na razini malog lokalnog ribolova (Dennis i sur., 2015;
Mackinson 1 sur., 2017). Unato¢ tome Sto ova mjerenja sadrZe puno viSe informacija nego $to
se obi¢no smatra, njihov potencijal jos je uvijek neiskoriSten.

Kondicijski indeks - jednostavan omjer biometrija - identificiran je kao dobar pokazatelj
energijskog statusa i fizickog stanja riba, a povezan je s njihovom fiziologijom ukljucujuci rast,
reprodukciju i sposobnost plivanja (Martinez i sur., 2003; Schloesser i Fabrizio, 2017; Bavcevi¢
isur., 2020). Nadalje, moze se koristiti za identifikaciju fizioloskog stanja jedinke i, posljedi¢no,
za procjenu njihovog prezivljavanja i buduceg reproduktivnog uspjeha (Mu 1 sur., 2021). S
obzirom da fizioloSki odgovor jedinke definira populacijsku dinamiku, informacije sadrZane
unutar kondicijskog indeksa u nacelu sadrZe informacije o statusu populacije. Takve infor-
macije se zatim mogu Koristiti u procjeni stoka, te posljedi¢no kao podrSka donoSenju odluka
vezanih uz njegovo iskoriStavanje. Nazalost, zbog nedostatka razumijevanja korelacija izmedu
procesa na razini jedinke 1 odgovora na razini populacije, menadZeri trenutno tesko povezuju

individualni kondicijski indeks sa stanjem populacije, te se ustruavaju Koristiti ga u donosenju
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odluka. Upravo zbog uske povezanosti energijskog statusa i kondicije ribe, bioenergijski mo-
deli, pa tako 1 DEB, imaju velik potencijal u istraZivanju kondicijskog indeksa 1 njegove relacije
s drugim karakteristikama jedinke, ali i populacije.

U ovom se poglavlju istrazuje moguénost modeliranja fiziologije jedinke u sklopu popu-
lacijskog modela kako bi se dobio uvid u povezanost ove dvije bioloSke razine kao i utjecaj
ribolovnog pritiska na njih, te polozili temelji za razumijevanje i prakti¢no koristenje kondi-
cijskog indeksa kao dodatnog indikatora stanja populacije. Odabrani modelni organizam je
europska srdela, jedna od najznacajnijih ribolovnih vrsta u Mediteranu i duZ istocnoatlantske
obale. Nakon predstavljanja odabranog organizma, u ovom je poglavlju prikazan detaljni pre-
gled izradenog kompozitnog populacijskog modela, te uloga i poloZaj DEB individualnog mo-
dela kao njegovog klju¢nog modula. Prikazane su simulacije dinamike jedinki i populacije
pod utjecajem ribolova, analizirani dobiveni rezultati, kao i prednosti i nedostaci modela. Siri
znacaj i potencijalna primjena u sustavu donoSenja odluka diskutira se u generalnoj raspravi
(Poglavlje 8).

6.1 Modelni organizam: Europska srdela

Europska srdela, Sardina pilchardus (Walbaum, 1792), iznimno je vaZna ribolovna vrsta u
Europskoj uniji i Sjevernoj Africi gdje se primarno iskoriStava za ljudsku prehranu, a pred-
stavlja 1 jednu od osnovnih sirovina za proizvodnju ribljeg braSna i ulja. S ulovom od oko 1,5
milijuna tona godiS$nje (FAO, 2023a) ¢inila je ¢ak 14% ukupnog ulova u Mediteranu od 2018.
do 2020. godine (FAO, 2022b). Istovremeno, udio prelovljenih stokova srdele prelazi svjetski
godisnji prosjek u odnosu na ostale ribolovne vrste (FAO, 2022c). Tijekom posljednja dva de-
setljeca, osobito nakon sredine 1990-ih, klimatske su promjene dodatno utjecale na dinamiku,
ali i distribuciju populacija srdele, pomicuci granice areala prema polovima (Giannoulaki i sur.,
2014). Uz to, generalno je poznato kako populacije srdela, kao i veéine vrsta malih pelag-
i¢kih riba, pokazuju snazne fluktuacije u brojnosti i neovisno o utjecaju ribarstva (MacCall,
2009). Kombinacija svih ovih ¢imbenika predstavlja izazov za odrZivost populacija ove vrste,
te ugroZava nasu ovisnost o njima. NadleZna tijela za informiranje odluka u ribarstvenoj politici,
kao Sto su Znanstveno savjetodavni odbor za ribarstvo (SAC) Opce komisije za ribarstvo Sre-
dozemlja (GFCM) i Znanstveni, tehnicki i gospodarski odbor za ribarstvo (STECF) Europske
Unije, ulazu znacajne napore kako bi se postigao oporavak kolabiranih populacija i ocuvali

zdravi stokovi srdela, uz stalno poticanje dodatnih istrazivanja (FAO, 2022b).

6.1.1 Biologija i ekologija europske srdele

Europska srdela obitava u otvorenim vodama Sredozemnog mora i isto¢nog Atlantika duz obale
od Velike Britanije do Senegala (GBIF Secretariat, 2021b) s perifernim populacijama u po-
drucju Azora, Madeire i Kanarskih otoka. Pripada porodici srdeljki (Clupeidae) karakteriziranih

malom veli¢inom tijela i relativno kratkim Zivotnim vijekom, s maksimalnom veli¢inom odrasle
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jedinke od 17,5 do 27 cm i prosjecnim Zivotnim vijekom od 8 godina (Rochet, 2000; Silva i sur.,
2008; Froese 1 Pauly, 2022a). Odrasle jedinke nastanjuju pelagicko staniSte kontinentalne po-
dine u rasponu od 10 do 100 m dubine, pokazujuéi tipi¢nu agregaciju u jata (Froese i Pauly,
2022a). Rani zivotni stadiji ograniCeni su na obalno more, uz izbjegavanje podrucja visoke za-
mucenosti 1 niskog saliniteta (Giannoulaki 1 sur., 2014). Srdele se hrane Sirokim rasponom
veliCinskih frakcija plijena u kojem dominiraju mezozooplanktonski kopepodi te jaja i rani
razvojni stadiji drugih morskih organizama, ali i vlastite vrste (kanibalizam; Nikolioudakis i sur.
2012; Garrido 1 van der Lingen 2014). Hranu mogu uzimati neselektivno filtriranjem 1 ciljano
aktivnom selekcijom vecih Cestica. Jedinke su razdvojena spola, a spolnu zrelost postiZu tije-
kom prve dvije godine Zivota, kada dosegnu otprilike 50% svoje maksimalne veli¢ine (Véron
1 sur., 2020; Froese i Pauly, 2022a). Mrijeste se serijski u trajanju do Sest uzastopnih mjeseci
tijekom jedne sezone, pri cemu je tocno razdoblje mrijesta odredeno temperaturnim uvjetima
geografskog podrucja (Whitehead, 1985; Basilone i sur., 2021).

Srdela ima iznimno vaZnu ekoloSku ulogu u pelagi¢kim ekosustavima koja primarno proi-
zlazi iz njenog poloZaja u trofickoj mreZi. Naime, kao predator fito- i zooplanktona, a plijen
predatorskih riba, morskih sisavaca i ptica, srdela ima klju¢nu ulogu u prijenosu energije s niZih
na viSe troficke razine (Cury i sur., 2000). Na taj nacin srdela odrzava stabilnost zdravog ekosus-
tava, a svaka znaCajna promjena njene brojnosti moZe se izravno odraziti na druge komponente
trofickog lanca (Smith i sur., 2011).

6.2 Kompozitni DEB-IBM model

U ovom dijelu istraZivanja razvijen je kompozitni model u kojem je DEB model jedinke
integriran kao modul populacijskog modela temeljenog na jedinkama (eng. individual-based
model, IBM). Kompozitni model prevodi energijski status jedinke s obzirom na okoli$ne uvjete
1 antropogeni utjecaj (ribolovni pritisak) u dinamiku promatranu na razini populacije, pruza
moguénost simultanog pradenja stanja ove dvije bioloSke razine, te identifikaciju mehanizama
povratnih sprega.

Kompozitni model ima dvije glavne komponente, okolis i jedinke. Njegov algoritam odvija
se kroz niz modula zaduZenih za provodenje slijeda Zivotnih funkcija i aktivnosti jedinki, kao
i dinamiku okoliSa, pri ¢emu se istovremeno prati populacijska dinamika koja proizlazi iz in-
terakcije ovih komponenti. Model je izraden u javno dostupnom i besplatnom programskom
paketu NetLogo 6.2.1, specijaliziranom za izradu IBM modela (Wilensky, 1999).

6.2.1 Okolis

Okolis je definiran s dva ¢imbenika: temperaturom i dostupnos$éu hrane. U trenutnom modelu,
temperatura je fiksni parametar i iznosi 20°C u svim simulacijama. Dostupnost hrane proizlazi
iz koncepta konstantnog i hranom ograni¢enog nosivog kapaciteta okoliSa za modeliranu vrstu.

U takvom sustavu, ukupna dnevna raspoloZiva hrana dostupna cijeloj populaciji je konstantna,
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te stoga odreduje nosivi kapacitet (maksimalni broj jedinki), pri ¢emu on odgovara ravnoteZznom
stanju neekspolatiranog stoka. Kako bi se utvrdio utjecaj nosivog kapaciteta, provedene su
simulacije za dva scenarija, odnosno dvije razine hrane, visoku i nisku. U oba scenarija, ukupna
hrana dostupna populaciji na pocetku svakog vremenskog koraka (dana) je fiksni iznos, X.
Dostupna hrana tada odreduje zajednicki funkcionalni odgovor populacije f.omm, @ na temelju
broja jedinki i njihove veliine (detaljno opisano niZe u sekciji 6.2.4, modul Hrana). Niska
dostupnost hrane, koja predstavlja niski nosivi kapacitet okoliSa, postavljena je tako da ukupna
dnevno dostupna koncentracija hrane odgovara konstanti poluzasi¢enja srdele (zaokruZeno na
najblizih nizih 10), odnosno X = 230 Ji ~ Kx . Za scenarij visokog nosivog kapaciteta, dostup-

nost hrane je postavljena na priblizno 50 puta vecu vrijednost, odnosno X = 11500 Ji.

Alternativna dinamika hrane - kemostat
Kako bi se testiralo vrijede li promatrani obrasci promjena osobina jedinki i populacije s obzirom
na ribolovni pritisak bez obzira na dinamiku hrane, provedene su dodatne simulacije u kojima
je ukljuCena zasebna dinamika hrane. Umjesto staticne hrane, ovdje je razmotrena kemostatska
dinamika opisana u De Roos i sur. (1990), pri ¢emu se promjena hrane u svakom vremenskom
koraku, AX, izracunava kao

AX = r(Xpa —X) —1 (35)

gdje r predstavlja brzinu protoka kroz promatrani sustavu, X,,,, maksimalnu koli¢inu hrane
u sustavu (kada se ne konzumira, tj. kada nema predatora), X trenutnu dostupnost hrane, a
I konzumaciju od strane predatora (srdele). Vrijednost X, odabrana je u skladu s time da
nosivi kapacitet okoliSa za ribe bude jednak onome u simulacijama sa statichom hranom, pa
je tako u ovom sluéaju X, =~ 2Ky za scenarij niskog nosivog kapaciteta i 50 puta veéi za
scenarij visokog nosivog kapaciteta. U svakom vremenskom koraku prvo se racuna dotok hrane,
r(Xmax — X), koji se zbraja s postojeCom hranom u sustavu kako bi se odredila ukupna dostupna
hrana za taj vremenski korak, X = X + r(Xjs,x — X ). Nakon toga primijenjen je isti pristup kao
sa staticnom hranom: odreden je zajednicki funkcionalni odgovor f,;,m, te izraCunato uzimanje
hrane svake jedinke (opisano u sekciji 6.2.4, modul Hrana). Ukupna konzumirana hrana /
oduzeta je od ukupno dostupne hrane, a preostala hrana proslijedena je u sljedeci vremenski
korak.

6.2.2 Jedinke

Jedinke pridonose dinamici populacije kroz Zivotne aktivnosti preZivljavanja, rasta i novacenja,
pri ¢emu je novacenje odredeno izlijeganjem, sazrijevanjem 1 mrijeStenjem. Fiziologija jedinke
modelirana je koriStenjem osnovnih nacela DEB teorije, Sto podrazumijeva da je svaka jedinka
karakterizirana standardnim DEB varijablama stanja i protocima energije (Poglavlje 3, pot-
poglavlje 3.1). Kompozitni model koristi pripadajue matematicke jednadzbe koje opisuju

fizioloSke procese asimilacije, rasta, odrzavanja, sazrijevanja i reprodukcije, kao i dinamiku
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varijabli stanja (potpoglavlje 3.4, Tablica 4). Odabrani modalni organizam, srdela, vec je
parametrizirana u okviru DEB teorije, pa su vrijednosti parametara preuzete iz pripadajuceg
unosa u Add-my-Pet bazi (Tablica 13; Nunes i sur. 2019). S obzirom da Zivotni ciklus srdele
ukljuCuje dodatan Zivotni stadij liCinke, za modeliranje je koriSten tipizirani abj DEB model
(Marques 1 sur. 2018; Nunes 1 sur. 2019; potpoglavlje 3.6).

Asimilacija svake jedinke kljucni je korak koji utjeCe na njezinu interakciju s okoliSem kao
i na interakciju s drugim jedinkama kroz intraspecijsku kompeticiju. Individualna asimilacija

racuna se na klasi¢ni nacin u sklopu DEB modula (detaljnije opisano niZe u sekciji 6.2.4).

Tablica 13. Parametri DEB modela europske srdele (Sardina pilchardus), preuzeti iz Add-my-Pet baze

(Nunes i sur., 2019). Formulacija za izracun pocetne energije jaja izvedena je u sklopu ovog istraZivanja.

Primarni DEB parametri Oznaka Vrijednost Jedinica
Maksimalna stopa pronalaska hrane {Fn} 6.5 Vd cm?
Maksimalna stopa asimilacije { ﬁAm} 396,002 Jd cm?
Ucinkovitost asimilacije Kx 0,80 —
Udio alokacije u somatsku granu K 0,945 -
Ucinkovitost reprodukcije KR 0,95 -
Vodljivost energije % 0,0172 cnyd
Volumno-specifican trofak odrzavanja [Pum] 396,195 Yd em?
Volumno-specifi¢an trofak strukture [EG] 5197 Yem?
Koeficijent stope odrzavanja zrelosti ky 0,002 /d
Prag sazrijevanja za rodenje E ;’1 0,0112
Prag sazrijevanja za metamorfozu E,J{ 0,3478
Prag sazrijevanja za pubertet E} 3013
Pomoéni DEB parametri Oznaka Vrijednost Jedinica
Konstanta poluzasiéenja’ Kx 235 |
Koeficijent oblika om 0,1152 -
Specifi¢na gustoca strukture dy 0,2 Yem?
Koeficijenti mase/energije/teZine OE 23,9 ol
UE 550000 Jmol
Koeficijent omjera mokre/suhe mase w 5 -
Faktor ubrzanja* Sy mm(i % -
Pocetna energija jaja® Ey %;”fjim ([E |- [E pmin]) + Eomin J

{ﬁAm }5M

T Izratunato kao J°% i zaokruZeno na najblizih 5.
TS

¥ Izradunat kao omjer trenutne duljine L i duljine pri rodenju, Ly, i Ostaje konstantan nakon metamorfoze jednak
i—i gdje je L; duljina pri metamorfozi (Poglavlje 3, potpoglavlje 3.6).
$ Odredeno s obzirom na majéinski u¢inak, odnosno ovisi o stvarnoj gusto¢i energije majke [E]. [En] i [Epmin]

su maksimalna i minimalna energija fertilne majke koja proizvodi vijabilna jaja s maksimalnom, E,,,, odnosno
minimalom, Eqyy;,, pocetnom energijom.
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6.2.3 Ribolovna smrtnost

Utjecaj ribolova ukljucen je u model putem trenutacne stope ribolovne smrtnosti koja se pribraja

prirodnoj smrtnosti. Ukupna vjerojatnost smrti svake jedinke, M, izraCunata je kao
M =1—¢ MMy (36)

gdje M, predstavlja specifi¢nu prirodnu stopu smrtnosti, koja obuhvaéa smrtnost povezanu sa
staro$¢u organizma i smrtnost zbog predatora, M r predstavlja trenutacnu stopu ribolovne smrt-
nosti (Tablica 14), a At je vremenski korak modela jednak 1365 godine (1 dan). Ribolovna
smrtnost primijenjena je samo na odrasle jedinke, odnosno riblji stok. PreZivljavanje je stohas-
ti¢ki proces u skladu s izraCunatom vjerojatnos¢u smrti. Pretpostavlja se da populacija kolabira
kada prosjecna veliCina populacije u ravnoteznom stanju padne ispod 10% pocetne veliCine

stoka.

Tablica 14. Parametri smrtnosti europske srdele (Sardina pilchardus) preuzeti iz ICES (2019). Smrtnost
jajaizrazava se kao udio ukupne koli¢ine proizvedenih jaja; smrtnosti za druge Zivotne faze su trenutacne

stope smrtnosti.

Zivotna faza Simbol Vrijednost Jedinica
Jaja’ Migq 0,998 %
Juvenilni M; 1,071 Iy
Odrasli M, 0,61%/0,38 ly
Ribolov My raspon od 0 do 4 Iy

T Smrtnost jaja primjenjuje se kao jednokratni dogadaj smrtnosti prije izlijeganja.
# Smrtnost mladih odraslih, do 1 godine nakon sazrijevanja.

6.2.4 Moduli DEB-IBM modela

Kompozitni model sastoji se od niza pojedina¢nih modula zaduZenih za izvrSavanje odredenih
funkcija, ukljucujuéi dinamiku okoliSa (hrana), raCunanje energijskog proraCuna jedinke, te
odvijanje njenih Zivotnih aktivnosti (prezivljavanje, sazrijevanje, razmnoZzavanje). Model ra-
zlikuje tri tipa jedinki s obzirom na razinu zrelosti - nakupine oplodenih jaja (embrio), ju-
venilne jedinke i odrasle jedinke - koje svojim djelovanjem odreduju populacijsku dinamiku.
Svaki modul izvodi se jednom u svakom vremenskom koraku simulacije, osim Mrijesta koji je
ogranicen na pripadajuce razdoblje mrijesta. Popis modula i kratki opis svakog prikazan je u

Tablici 15, a detaljan pregled dan je u nastavku.

Prezivljavanje Modul preZivljavanja razlikuje juvenilne jedinke koje umiru samo uslijed
prirodne smrtnosti te odrasle jedinke na koje utjeCe i ribolovna smrtnost. Smrt svake jedinke
je stohasti¢ki dogadaj s vjerojatnoScu smrti izraCunatom koriste¢i jednadzbu 36. Modul prati
koli¢inu i biomasu ulovljenih riba, odnosno onih koje su uginule isklju¢ivo zbog ribolova, a

inace bi preZivjele.
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Tablica 15. Opis modula kompozitnog DEB-IBM modela.

Modul Kodni naziv Uloga

PreZivljavanje Survival Racunanje stope prezivaljavanja svake jedinke; umiranje
Hrana Food update Racunanje koli¢ine dostupne hrane u okolisu

DEB DEB Racunanje energijske dinamike jedinke (uzimanje energije,

raspodijela u fizioloske procese); energijska dinamika jaja;
provodenje strategije resorpcije energije u slucaju gladovanja

Mrijest Spawning Raspodijela energije reprodukcijskog meduspremnika u jaja
Izlijeganje Hatching Izlijeganje jaja i stvaranje potomaka

Sazrijevanje Maturation Prijelaz juvenilnih jedini u odrasle

Starenje Aging Pracenje dobi svake jedinke

Hrana Hrana se obnavlja u svakom vremenskom koraku - danu - kao ukupna dnevno do-
stupna hrana, izraZzena kao koncentracija energije X (¥1). Vrijednost je unaprijed odredena i
konstantna tijekom simulacije u slucaju staticke hrane, ili se iznova racuna svaki vremenski
korak u slucaju kemostatske dinamike hrane. Ukupna raspoloziva hrana se u svakom vremen-
skom koraku ravnomjerno rasporeduje svim jedinkama, implementirano putem zajednickog
funkcionalnog odgovora feomm. lzraCun fiom, prati opu definiciju iz Martin 1 sur. (2017):
funkcionalni odgovor moze se definirati kao omjer stvarno asimilirane hrane u jednom danu i
maksimalne koli¢ine hrane koja fizioloski mozZe biti asimilirana u danu, odnosno
PA
p.Amax‘

f comm — 37
Pod pretpostavkom da populacija potencijalno moZe pojesti sav raspoloZivi plijen, ukupna

asimilacija hrane cijele populacije (p4) jednaka je asimilaciji ukupne dnevno dostupne hrane

o Kx X Wy

A& (38)

Pa

pri ¢emu je X koncentracija hrane, Wy volumen sustava, kx ucinkovitost asimilacije, a At vre-
menski korak modela (1 dan). Maksimalna koli¢ina hrane koju bi populacija u principu mogla
asimilirati u jednom danu (p4,qy) odreduje se kao zbroj individualnih maksimalnih asimilacija

(PAmax;» | 0znacava jedinku) svih N jedinki, a s obzirom na njihovu strukturnu duljinu L;,

N N
PAmax = Z pAmaxi = Z {pAm}SM,'sz- (39
i=1 i=1

UvrStenjem jednadzbi 38 1 39 u izraz jednadZzbe 37 dobiva se zajednicki funkcionalni odgovor:

' XW,
p—A,1>=mm xd Wy 1. (40)

f = min ( - - ,
comim PAmax At Z{vzl {pAm}sMiLi2
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Uputno je primijetiti kako je u slucaju obilne hrane brojnik u jednadZzbi 40 jednak ili veci od
nazivnika, pa ¢e feomm biti 1. U slucaju niske koliCine hrane, p4 je nizi od pamar, pa €€ feomm

biti nizi od 1.

DEB Algoritam DEB modula izvodi se za svaku jedinku zasebno, raunajuci energijske tokove
1 proizaSlu energijsku dinamiku koja diktira rast, razvoj i razmnoZavanje.
Individualna asimilacija, p,,, izraCunata je na klasi¢ni DEB nacin, ali vodena zajedniCkim

funkcionalnim odgovorom f;q.m,

DA; = fcomm{pAm}sMile- (41

Nakon §to je asimilacija poznata, preostali energijski tokovi i dinamika varijabli stanja slijede
klasi¢nu DEB teoriju (Poglavlje 3, potpoglavlje 3.1).

Koristeci jednadzbe pretvorbe (Poglavlje 3: Tablica 4) i odgovarajuée parametre (trenutno
poglavlje, sekcija 6.2.2: Tablica 13), apstraktne DEB varijable prevedene su u bioloske velicine,

odnosno fizi¢ku duljinu

1/3
L, = %, (42)
mokru masu
Wy = w(dyV + 2L (E + Ex)), 43)
ME
1 fekunditet
Nioja = KR%’;. (44)

Duljina i teZina su zatim koriStene za izracun Fultonovog kondicijskog indeksa (K), najcescée
koriStene metrike fizioloskog stanja ribe (Ricker, 1975; Nash i sur., 2006), kao omjer fizicke
tezine (g) 1 kubne duljine (cm?), skaliran faktorom 100 kako bi se vrijednost priblizila jedinici,

K=1 4
OOL (45)

W
—.
w
Energijska dinamika oplodenih jaja (embrija) raCuna se na isti nacin kao gore opisano, no s

obzirom da se oni ne hrane, njihova asimilacija jednaka je 0.

Mrijest U ovom se modulu energija sadrZzana u reprodukcijskom meduspremniku odraslih
jedinki prenosi u gamete. Algoritam ovog modula izvodi se tijekom sezone mrijesta koja je za
srdelu postavljena na 90 uzastopnih dana godiSnje (od 180. do 270. dana). Svaka Zenka mora
biti uparena s jednim muZjakom kako bi se jaja mogla oploditi. Kada je uparena, Zenka stvara po
jednu nakupinu jaja u svakom vremenskom koraku, rasporedujuci dio ukupne energije sadrzane
u reprodukcijskom meduspremniku, a u skladu s u€inkovitosti reprodukcije kg i proporcionalno
trajanju sezone (broju dana) mrijesta. Broj jaja koji ¢e nakupina sadrZavati odreden je ukupnom

dodijeljenom energijom i pocetnom energijskom rezervom jaja, Ey. PoCetna rezerva izraCunava

59



6 RIBARSTVO

se u skladu s maj¢inim u¢inkom, odnosno ovisno o gustoéi rezerve energije majke [E],

- Eomax — Eomin

EO - m ([E] - [Epmin]) +E0min (46)

gdje su [E,| i [Epmin) maksimalna i minimalna gustoca energije fertilne majke, koja proizvodi
odrziva jaja s maksimalnom, Eg,,y, odnosno minimalnom, Ey,;,, pocetnom energijskom
rezervom.

Mrijest muZjaka obuhvacen je na slican nacin. Svaki muZjak moZe biti uparen s najvise 10
Zenki. Iz njihovog reprodukcijskog meduspremnika se u svakom vremenskom koraku tijekom
sezone mrijesta oduzima odgovarajuci udio energije za stvaranje gameta, koje ¢e oploditi jaja

uparenih Zenki.

Izlijeganje 1z svake nakupine oplodenih jaja koja su dosegla prag zrelosti za rodenje izleci ¢e
se pripadajuéi broj potomaka. Prilikom izlijeganja, dio ukupnog broja potomaka podlijeze smr-
ti u skladu s prirodnim mortalitetom, M., (Tablica 14). PreZivjele liCinke zadrzavaju konac¢nu
strukturu (veliCinu), energijsku rezervu 1 zrelost jajasca iz kojeg su se izlegle, a njihov repro-

dukcijski meduspremnik je prazan.

Sazrijevanje Modul sazrijevanja provjerava razinu zrelosti juvenilnih jedinki te u skladu s
njom provodi prijelaz Zivotnih faza. Svaka juvenilna jedinka metamorfozira iz licinackog oblika
u oblik odrasle ribe nakon S§to dosegne prag zrelosti za metamorfozu. Proces metamorfoze
oCituje se na metabolizam kroz faktor ubrzanja sy; (Poglavlje 3, potpoglavlje 3.6), a koji se u
skladu s razinom zrelosti raCuna u sklopu ovog modula. Uz metamorfozu, ovaj modul prati 1
dostizanje spolne zrelosti - kada dostignu prag zrelosti za spolno sazrijevanje, juvenilne jedinke

postaju odrasle, prestaju ulagati energiju u sazrijevanje i po¢inju se razmnoZavati.

Starenje Modul starenja zaduZen je za uvecavanje dobi svake jedinke za 1 dan na kraju svakog
vremenskog koraka. Uz to, u njega je moguce definirati i dodatne provjere i funkcije koje ovise

0 starosti organizma.

6.2.5 Provodenje simulacija

Racunalni program NetLogo kroz integrirani alat BehaviorSpace omogucava automatizirano
postavljanje serije simulacija s razli¢itim kombinacijama unaprijed definiranih ulaznih parame-
tara. Za srdelu, simulirane su dvije razine dostupnosti hrane - visoka i niska - koje odgovaraju
odabranim scenarijima nosivog kapaciteta okoliSa. Unutar svakog scenarija proveden je niz
simulacija odredenih stopom ribolovne smrtnosti u rasponu od 0 do 4 godiSnje, s korakom od
0,1: ukupno 41 simulacija za svaki od dva scenarija nosivosti. Svaka simulacija zapocela je s
15-godisnjim razdobljem bez ribolova kako bi se umanjio utjecaj prijelaznog perioda i dopustilo

populaciji da prvo postigne ravnotezno stanje neeksploatirane populacije.
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Nakon pocetnog perioda bez ribolova, konstantna stopa ribolovne smrtnosti specificna za
simulaciju primjenjena je na populaciju u minimalnom trajanju od 25 godina (ukupno 40
godina simulacije; Slika 17). Simulacija traje dok populacija ne dosegne novo ravnotezno stanje
ili dok ne izumre. Kriterij novog ravnoteznog stanja postignut je kada se dvogodisnji prosjek
vrijednosti feomm preklopi s 10-godiSnjim prosjekom, odnosno kada se ova dva prosjeka raz-

likuju manje od + 1%.

Ribolovna smrtnost (god-1)
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Slika 17. Kondicijski indeks srdele pri razli¢itoj ribolovnoj smrtnosti za scenarij visokog nosivog
kapaciteta okoliSa. Linije odgovaraju 10-godisnjem pomi¢nom prosjeku kondicijskog indeksa odraslih
Zenki. Podebljana linija predstavlja neekspolatiranu populaciju, isprekidana linija odgovara maksimal-
noj simuliranoj odrZivoj ribolovnoj smrtnosti (3,7 godi$nje). Tockaste linije su simulacije pri stopama
ribolovne smrtnosti >3,8 godiSnje, koje su rezultirale kolapsom populacije (prosjec¢na veliina popu-
lacije manja od 10% pocetne velicine stoka). Strelica oznaCava vrijeme uvodenja ribolovne smrtnosti,
na kraju 15. godine simulacije. Oznake s desne strane predstavljaju trenutane stope ribolovne smrtnosti
koje odgovaraju pripadaju¢im linijama; oznacena je samo svaka peta simulacija, a ribolovna smrtnost

koja uzrokuje kolaps populacije ozna€ena je kurzivom. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023).
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Inicijalizacija simulacije Inicijalizacija simulacije modela sastoji se od postavljanja DEB i
IBM parametara, okoli$nih uvjeta i poCetne populacije. PoCetna veliCina populacije postavljena
je tako da bude blizu ravnoteZne vrijednosti neeksploatirane populacije, a sastoji se samo od
odraslih jedinki, s omjerom musSkog u odnosu na Zenski spol unutar raspona zabiljeZenog za
srdelu (0,88 - 1,28; Mustac i Sinovci¢ 2010; Keznine i sur. 2020). Pocetna velicina svake jedinke
nasumicno je dodijeljena iz normalne distribucije sa srednjom vrijednosti koja odgovara uo-
bicajenoj duljini (20 cm; Froese i Pauly 2022a) i standardnom devijacijom od 5 cm. Starost
jedinke je odredena prema skaliranoj duljini (duljingmaksimalna duljina), a teZina, struktura i rezerva
izvedeni su iz duljine pomocu jednadZzbi pretvorbi (Poglavlje 3: Tablica 4), uz pretpostavku
funkcionalnog odgovora f = 0,8. Zrelost je postavljena na maksimalnu vrijednost, odnosno
zrelost spolnog sazrijevanja, a reprodukcijski meduspremnik jedinki je prazan. Volumen modeli-
ranog okoliSa odabran je prema zahtjevima modeliranja za svaki od scenarija - dovoljno mali
da smanji vrijeme trajanja izracuna, no dovoljno velik da se izbjegne nasumicno izumiranje
pocetne populacije. PoCetne osnovne postavke za niski / visoki nosivi kapacitet okolisa bile su:
¢ Volumen sustava (1): 5000 / 500

* Koli¢ina hrane (//1): 230 / 11500 (stati¢na hrana); 460 / 23000 (kemostatska dinamika)
* Pocetni broj jedinki (muzjaka; Zenki): 500; 500 / 2000; 2000

6.2.6 Analiza podataka

Karakteristike jedinki (duljina, teZina, kondicijski indeks, energijska rezerva i dob spolnog
sazrijevanja) 1 populacije (brojnost, biomasa stoka i biomasa ulova) biljeZzene su u svakom
vremenskom koraku. Svi snimljeni podaci su obradeni, analizirani i vizualizirani pomocu
racunalnog programa MATLAB R2011b (MATLAB, 2011). Statisticki znacaj utjecaja no-
sivog kapaciteta okoliSa na individualna i populacijska svojstva prezivjelih populacija testiran je
neparametrijskim Wilcoxon testom za uparene podatke. Regresija prikazana na Slikama 18 i
19 je robustni pomicni prosjek vrijednosti zabiljeZen na kraju simulacije, u ravnoteZnom stanju
populacije, dobiven koriStenjem ponderiranih linearnih najmanjih kvadrata i modela polinoma
drugog stupnja: smooth funkcija s rloess metodom i rasponom od 0,7. U svrhu vizualizacije,

rezultati brojnosti populacije su log ;¢ transformirani.

6.3 Rasprava o rezultatima

Kompozitni DEB-IBM model realisticno simulira Zivotne znacajke srdele te biljezi dinamiku
populacije koja proizlazi iz njih. Sve fizioloSke karakteristike opaZene u ravnoteZnom stanju
populacije su unutar prijavljenih raspona. Ribolovna smrtnost utjece na veli¢inu populacije, a
time i na razinu intraspecificne kompeticiju za hranu. Posljedi¢no, kompeticija utjeCe na mode-
lirane individualne karakteristike. Nosivi kapacitet okoliSa ima znaCajan utjecaj na sva mjerena
svojstva populacije, ali, iznenadujuce, ucinci kapaciteta na individualne karakteristike nisu
znacajni. Isti trendovi, kao i raspon vrijednosti, zabiljeZeni su i u slucaju koriStenja alternativne

dinamike hrane (kemostat).
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Utjecaj ribolova Najveca odrZiva ribolovna smrtnost srdele, F,s, koja ne dovodi do kolapsa
populacije, slicna je u oba scenarija nosivog kapaciteta okoliSa, te iznosi 3,7 1 3,6 godiSnje za
visoku odnosno nisku nosivost (Slika 18). Prosjecni kondicijski indeks, tezina i duljina ribe
pozitivno su korelirani s porastom ribolovne smrtnosti (Slika 18a i ¢). Za obje razine nosivog
kapaciteta, najviSi kondicijski indeks zabiljeZen je na F,;s pri Cemu iznosi 0,94 za viSu, odnosno
0,93 za niZu nosivosti. Dob pri spolnom sazrijevanju smanjuje se kako se ribolovna smrtnost
povecava te se krece u rasponu od oko 270 dana u neeksploatiranoj populaciji, do 150 dana pri
Fns (Slika 18e). VeliCina ribolovnog stoka je u negativnoj korelaciji s ribolovnom smrtnoS¢u
(Slika 18b), a biomasa stoka stagnira do stope smrtnosti od 2,5 godiSnje, nakon Cega pada
(Slika 18d). U oba scenarija nosivog kapaciteta, veli¢ina neeksploatiranog stoka je oko 7 puta
veca, a njegova biomasa je oko 1,6 puta veca u usporedbi s pripadaju¢im vrijednostima na F;.
Biomasa ulovljene ribe raste s porastom ribolovne smrtnosti do 3,1 1 3 godiSnje, te naglo pada

iznad 3,4 i 3,2 (Slika 18f), za scenarij visoke odnosno niske nosivosti.

Utjecaj nosivog kapaciteta okoliSa Nosivi kapacitet okoliSa odreduje maksimalnu brojnost
jedinki koju populacija moze postiéi. Ocekivano, veéi nosivi kapacitet podrZzava vecu brojnost.
U oba scenarija nosivog kapaciteta, brojnost se smanjuje s povecanjem ribolovnog mortaliteta
(Slika 18b) te rezultira jednakim obrascem odnosa izmedu individualnih karakteristika jedinki
i njihove brojnosti (Slika 19). Prosjec¢ni funkcionalni odgovor (kao indikator dostupnosti hrane
po jedinci), kondicijski indeks i tezina negativno su korelirani s velicinom stoka. Najveci kondi-
cijski indeks zabiljeZen je pri najniZoj brojnosti, dok je najmanji kondicijski indeks zabiljeZen
pri visokoj brojnosti, te iznosi 0,56 u oba scenarija (Slika 19b). ProsjeCna tezina jedinke se
smanjuje s oko 56 na 9 grama, kako se veliCina stoka povecava (Slika 19c). Dob pri spolnom
sazrijevanju raste s povecanjem brojnosti stoka kao posljedica vece intraspecijske kompeticije
za hranu (Slika 19d). U skladu s terenskim opaZanjima da srdela spolnu zrelost uglavnom
postiZe unutar prve godine Zivota (Véron i sur., 2020; Froese i Pauly, 2022a), simulirana dob
pri spolnom sazrijevanja kreée se od 150 dana pri niskoj brojnosti do oko 300 dana pri visokoj

brojnosti, u oba scenarija nosivog kapaciteta.

Kemostatska dinamika hrane Provedba simulacija s alternativhom - kemostatskom - dina-
mikom hrane, rezultira jednakim trendovima promjena karakteristika jedinki 1 populacija s
obzirom na ribolovnu smrtnost (Slike 20 1 21). I u slucaju dinamicke, kao 1 staticne hrane,
jedinke se natjeCu za resurse: povecanje veliine populacije smanjuje dostupnost hrane po
jedinci. NiZza dostupnost hrane zatim dovodi do manjih energijskih rezervi kao i smanjene
reprodukcije, $to u konacnici rezultira i promjenu kondicijskog indeksa u ovisnosti o brojnosti
populacije. Ovakav trend bi se stoga mogao primijetiti u svim sustavima koji su ograniceni

hranom, a u kojima dolazi do intraspecijske kompeticije za hranu.
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Slika 18. Utjecaj ribolovne smrtnosti na individualne (lijevi paneli) i populacijske (desni paneli) znacajke
srdele, za visoku i nisku nosivost okoliSa. Markeri predstavljaju 10-godiSnji prosjek zabiljeZen na
kraju svake simulacije, a linije su regresije pomi¢nih prosjeka, primijenjene na nekolabirane populacije
(kruzi¢i); X markeri odgovaraju kolabiranim populacijama (prosje¢na veli¢ina populacije ispod 10%
pocetne veliCine). Desne vertikalne osi na panelima (b), (d) i (f) odgovaraju scenariju niske nosivosti.
Individualni kondicijski indeks (a), teZina (c) i duljina (c - umetak) povecCavaju se, a vrijeme postizanja
spolne zrelosti () smanjuje se s ribolovnom smrtno$¢u u oba scenarija. Veli¢ina ribolovnog stoka (b)
smanjuje se s ribolovnom smrtnos¢u za oba scenarija, dok biomasa stoka stagnira do ribolovne smrtnosti
2,5 godiSnje te se nakon toga smanjuje (d). Ulovljena biomasa (f) raste do ribolovne smrtnosti od oko
3 godiSnje, a nakon toga se smanjuje. Napomena: Za vizualizaciju brojnosti (panel b) koriStena je logio

skala. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023).
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Slika 19. Funkcionalni odgovor i individualne karakteristike odrasle srdele kao funkcije brojnosti
(veli¢ine stoka) u ravnoteZznom stanju populacije, za scenarije niskog i visokog nosivog kapaciteta
okoliSa. Markeri predstavljaju 10-godiSnji prosjek zabiljeZen na kraju svake simulacije, a linije su regre-
sije pomicnih prosjeka, primijenjene samo na nekolabirane populacije (kruzi¢i); X markeri odgovaraju
kolabiranim populacijama (prosjec¢na veli¢ina populacije ispod 10% pocetne veliine). Funkcionalni
odgovor (a), kondicijski indeks (b) i teZina (c) se smanjuju, dok dob pri spolnom sazrijevanju (d) raste
s brojnosti, u oba scenarija nosivosti. Napomena: brojnost (x-0s) je logo transformirana radi lakse
vizualizacije. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023)

Univerzalnost modela S obzirom da je intraspecijska kompeticija za resurse univerzalno
svojstvo populacija (Ward i sur., 2006), kvalitativna korelacija izmedu kondicijskog indeksa
1 veli¢ine populacije u odnosu na nosivi kapacitet okoliSa takoder je univerzalna znacajka, a ne
funkcija parametara specificnih za pojedinu vrstu. Kondicijski indeks se poveéava samo ako
povecanje teZine prestigne povecanje volumena (kub duljine) - a ova pojava je zapravo uvijek
tocna. Naime, svaki organizam izloZen vecoj dostupnosti hrani ¢e se udebljati, odnosno imat ¢e
viSe energijskih rezervi u odnosu na svoju veli¢inu, koje tada i viSe pridonose njegovoj teZini.
Ovaj koncept jedan je od glavnih zahtjeva bilo kojeg bioenergijskog modela, ukljuc¢uju¢i i DEB
modele (Kooijman i sur., 2020). Uz to, mehanizmi ugradeni u DEB i IBM pristup modeliranja
su univerzalni, §to implicira da su promatrani odnosi izmedu kondicijskog indeksa i karakteri-

stika populacije takoder univerzalni.
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Slika 20. Funkcionalni odgovor i individualne karakteristike odrasle srdele kao funkcije brojnosti
(veli¢ine stoka), u ravnoteZznom stanju populacije, za scenarije niskog i visokog nosivog kapaciteta
okoliSa, s kemostatskom dinamikom hrane. Sve oznake jednake su onima kako je navedeno u opisu
Slike 19. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023).

Ovisnost o gustoci populacije Ovisnost karakteristika jedinki i populacije o gustoéi popu-
lacije (eng. density-dependence) igra znaCajnu ulogu u dinamici populacije i stanju jedinki.
Ovisnost o gustodi Cesto je uvedena kroz negativan ucinak na razmnoZavanje, rast i/ili preZivlja-
vanje, koji se poveéava s veliCinom populacije (van Gemert i Andersen, 2018), a temeljni uzrok
ovisnosti o gustoéi je intraspecificna kompeticija za resurse, ¢esto hranu (Amundsen i sur.,
2007; Hazlerigg 1 sur., 2012). Ovaj mehanizam je inherentno obuhvacen predstavljenim DEB-
IBM pristupom, ¢ime se izbjegavaju klasi¢ne ad-hoc pretpostavke i dodatni parametri kako bi
se adresirala ovakva ovisnost. Medutim, drugi mehanizmi ovisnosti o gusto¢i takoder mogu
biti aktivni, $to trenutni model ne uzima u obzir. Na primjer, smrtnost ovisna o gusto¢i (Rose
1 sur., 2001; Stige 1 sur., 2019) ili pojava kanibalizma (Ricard i sur., 2016; Canales 1 sur., 2020)
mogu ograni€iti veli¢inu populacije znatno ispod razine koju bi ogranicila dostupnost hrane.
U ovakvim slucajevima, kada drugi ¢imbenici kontroliraju rast populacije, populacija mozda
nikada nece dosegnuti stanje u kojem je kompeticija za hranom dovoljno izraZena da utjece na

energijski status jedinke i, posljedi¢no, na individualna svojstva kao S$to je kondicijski indeks.
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OkoliSne fluktuacije Kompozitni model trenutno u obzir ne uzima sezonske fluktuacije
okoli$nih ¢imbenika za koje je poznato da utjeCu na fizioloSko stanje i reproduktivni u€inak
organizma (Morgan i sur., 2010; Mazumder i sur., 2016). Tako je, radi jednostavnosti, tempe-
ratura konstantna u svim provedenim simulacijama, iako je poznato da promjene temperature
utjeCu na brzinu fizioloSkih procesa. Medutim, ove fluktuacije ne utjeCu na povratnu spregu
izmedu hrane i veli¢ine populacije, stoga njihovo uvodenje ne bi promijenilo promatrane tren-
dove izmedu kondicijskog indeksa i veli¢ine populacije. Ukoliko je potrebno, ove fluktuacije
moguce je uvesti putem korekcijskog faktora koji utjeCe na stopu asimilacije 1 odrZavanja, te
vodljivost energije, kako je ve¢ prethodno opisano (Poglavlje 3, potpoglavlje 3.5).
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Slika 21. Utjecaj ribolovne smrtnosti na individualne (lijevi paneli) i populacijske (desni paneli) znacajke
srdele, za visoku i nisku nosivost okoliSa, s kemostatskom dinamikom hrane. Sve oznake jednake su

onima kako je navedeno u opisu Slike 18. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023).
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7 PROSTORNO EKSPLICITNO DEB MODELIRANJE

Mjera zaStite okoliSa usmjerena na odabir pogodnih lokacija za uspostavu akvakulturnih
postrojenja eksplicitno je definirana u sklopu ,IzvjeS¢a o provedenom postupku strateske
procjene utjecaja na okoli§ za nacionalni plan razvoja akvakulture za razdoblje do 2027.
godine, Nacionalnog plana razvoja akvakulture, kroz Mjeru 3.1 Uspostavljanje ravnoteZe
izmedu odrZivog razvoja akvakulture, zastite prirode i prilagodbe klimatskim promjenama
(MPOLJ-RH, 2022a,b). Tocka 12. navedene Mjere glasi:

w~Prioritet dati provodenju aktivnosti utvrdivanja i kartiranja najpovoljnijih podrucja za
razvoj akvakulture i podrucja gdje bi akvakulturu trebalo iskljuciti.
(MPOLJ-RH 2022a, str. 7),

¢ime se naglasava vaznost odabira lokacije, odnosno isklju¢ivanje onih koje je potrebno
saCuvati od utjecaja. Osim toga, 1. tocka Mjere eksplicitno istie da je neophodno ,,izbje-
gavati negativne utjecaje na podrucja rasprostranjenosti ciljnih stanisnih tipova* (MPOLJ-
RH 2022a, str. 8) u koje spadaju staniSta morskih cvjetnica, grebeni, morske Spilje, staniSta
vaznih halofita i odredene vrste dna. Sve odluke Nacionalnog plana doneSene su u skladu s
Europskom strategijom razvoja akvakulture (Europska komisija, 2021), a takoder se poklapaju
1 s ciljevima niza Europskih inicijativa, kao Sto su EU Mission Starfish, Farm2Fork 1 Blue
Economy, te globalnih pokreta ukjljuc¢uju¢i FAO Blue Transformation (FAO, 2022a) i Ciljeva
za odrzivi razvoj Ujedinjenih Naroda (Hambrey, 2017). UspjeSna provedba ovih strategija ne-
dvojbeno ovisi o donosenju odgovarajuc¢ih menadzerskih odluka koje uskladuju akvakulturnu
proizvodnju sa zahtjevima trZiSta, a s obzirom na okoli$ne ¢imbenike, uzimajuci u obzir socio-
ekonomske i1 ekoloSke aspekte ove industrije (Young i sur., 2006; Dumas i sur., 2010). Osim
toga, odrzivi razvoj akvakulture moguc je jedino uz stalna ulaganja u cjelokupni sektor (Cherry,
2021; Pedersen 1 Tang, 2021). Kako bi se to postiglo, potrebno je unaprijediti razumijevanje
utjecaja okoliSnih uvjeta, osobito u kontekstu klimatskih promjena, te uspostaviti jasnu komu-
nikaciju prema potencijalnim investitorima, uz preporuke mjera prilagodbi koje ¢e povecati
dobit 1 umanjiti eventualne gubitke.

Poznavanje klju¢nih indikatora uspjesnosti akvakulturnog uzgoja kao Sto su vrijeme uzgoja
do trziSne veliCine, indeks konverzije hrane i rizik od bolesti, te moguénost njihovog pred-
vidanja, temeljna su znanja koja podupiru donoSenje i provodenje adekvatnih mjera. Kako je
ve¢ spomenuto (Poglavlje 5: Marikultura) ve¢ina uzgojnih postrojenja nalazi se u otvorenim
kavezima direktno izloZenim promjenjivim uvjetima, te je odabir pogodne lokacije kljucan.
Lokacija mora osigurati povoljne uvjete za rast ribe, no istovremeno poStivati mjere ofuvanja
okoliSa spomenutog Nacionalnog plana razvoja akvakulture (MPOLJ-RH, 2022b) 1 Europske
strategije razvoja akvakulture (Europska komisija, 2021). Povezivanje rasta riba s lokalno
specifi¢nim uvjetima prirodan je korak naprijed u modeliranju kako bi se dobile relevantne

informacije za adekvatno planiranje i optimizaciju uzgojnog procesa, sada i u buduénosti.
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U ovom poglavlju prikazana je primjena klasi¢nog abj DEB modela za simuliranje rasta
komarce koristeéi lokalno specifi¢ne temperaturne uvjete. Preliminarno su provedene simu-
lacije rasta na odabranim hrvatskim uzgajaliStima, uz vizualizaciju rezultata u geografskom
informacijskom sustavu (GIS). Takoder su kvantificirani ucinci buduc¢ih temperaturnih uvjeta,
odnosno klimatskih scenarija Meduvladinog panela o klimatskim promjenama (IPCC, 2014),
na klju¢ne faktore akvakulture komarce u Sredozemlju, u suradnji s kolegama iz Zavoda za
kvantativnu ekologiju Odjela za biologiju Sveucilista u Osijeku. Kroz istu suradnju razvijen je
1 prototip alata koji objedinjuje simulacije u pristupaénu web aplikaciju koja omogucuje uvid u

relativne promjene performansi uzgoja s obzirom na uzgajanu vrstu i odabrani scenarij.

7.1 Simulacije rasta na hrvatskim uzgajalistima

U sklopu AqQADAPT projekta (HRZZ IP-2018-01-3150) odabrano je 5 uzgajaliSta na kojima je
provedena preliminarna evaluacija rasta komarce (Slika 22):
e Limski kanal - 45,12 °N, 13,60 °E
Cres - 45,02 °N, 14,35 °E
Vrgada - 46,84 °N, 15,51 °E
* Rogoznica - 43,51 °N, 15,95 °E
Ston - 42,93 °N, 17,49 °E

,,,,,

Slika 22. Lokacije odabranih uzgajalista riba u Hrvatskoj. Koordinate lokacija dane su u tekstu iznad.
Karta izradena u QGIS programu (QGIS.org, 2020).

Za navedene lokacije preuzeti su temperaturni podaci s Europske platforme Copernicus. 1z
cjelokupnog seta podataka za Mediteranski bazen (CMEMS, 2023), u QGIS programu
(QGIS.org, 2020) su ekstrahirani oni vezani na koordinate odabranih uzgajaliSta, pri cemu je
iz viSegodiSnjeg vremenskog niza izdvojen period od dvije godine, od 1. svibnja 2019. do 30.

travnja 2021., kao reprezentativni uzgojni ciklus.
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Koristeci klasi¢ni abj DEB model za komarcu opisan u poglavlju Marikultura (Poglavlje 5,
potpoglavlje 5.2), pokrenute su simulacije rasta ribe nasadne veliCine 5 cm s dostupnom
relativnom koli¢inom hrane koja odgovara funkcionalnom odgovoru f = 0.9. Simulacije su
tjerane odgovarajuim temperaturnim podacima za svaku odabranu lokaciju, u programu
MATLAB (MATLAB, 2011). Dobiveni rezultati, odnosno krivulje rasta u duljinu i teZinu,
su zatim dodani kao graficki atribut pripadajucoj lokaciji u QGIS sucelju (Slika 23).
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Slika 23. Rezultati simulacija rasta komarce na odabranim hrvatskim uzgajaliStima, tjerani pripadajuéim
temperaturnim podacima preuzetih sa Copernicus platforme (CMEMS, 2023). Desno dolje, uokvireno,
prikazana je vizualizacija rezultata simulacija za lokaciju Cres, kao graficki atribut u QGIS sucelju
(QGIS.org, 2020).
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7.2 Modeliranje utjecaja klimatskih promjena na regionalnoj skali

Rezultati predstavljeni u ovom potpoglavlju proizasli su iz uske suradnje s kolegama iz Zavoda
za kvantitativnu ekologiju Odjela za biologiju SveuciliSta u Osijeku, koji su zasluzni za tehnicku
izvedbu ovog dijela istraZivanja, odnosno (i) dobavljanje i pohranu podataka klimatskih sce-
narija, (ii) integriranje DEB modela u programski algoritam za provodenje simulacija na §iroj
prostornoj i vremenskoj skali, (iii) provodenje niza simulacija za odabrane scenarije, 1 (iv)

formatiranje rezultata u pristupacni format za sto lakSu daljnju manipulaciju i vizualizaciju.

7.2.1 Klimatski scenariji

Putevi reprezentativne koncentracije (eng. Representative Concentration Pathway, RCP) pred-
stavljaju skup od cCetiri klimatska scenarija do kraja 21. stoljeca, a formulirao ih je Meduvladin
panel o klimatskim promjenama (eng. Intergovernmental Panel on Climate Change, IPCC)
2014. godine u sklopu svog 5. izvjeSca o procjeni (IPCC, 2014). Ovim se scenarijima iskazuju
razliciti potencijalni klimatski ishodi — RCP2.6, RCP4.5, RCP6.0 i RCP8.5 — pri ¢emu broj
odrazava dodatno zracenje (izraZzeno u W/m?) u 2100. godini kao posljedicu emisije staklenickih
plinova i drugih ¢imbenika, u odnosu na predindustrijsko vrijeme (status zracenja u 2011. u
odnosu na predindustrijsku razinu iznosila je 2,3 W/m?; IPCC 2014). Pocevsi od 2021. pa do
ozujka 2023., formulacijom 6. izvjes¢a o procjeni IPCC-a predstavljeno je 5 novoprilagodenih
klimatski scenarija, tzv. Zajednicki druStveno-ekonomski putevi (eng. Shared Socioeconomic
Pathway, SSP; IPCC 2021). Ovi scenariji utemeljeni su na potencijalnim svjetskim socio-
ekonomskim i tehnoloSkim putanjama 21. stoljeéa, te su povezani s klimatskim politikama
kako bi se prikazali razli¢iti klimatski ishodi za kraj stoljeca. Medutim, SSP scenariji tek su
u zacetku ukljucivanja u novijim istrazivanjima, dok RCP scenariji prevladavaju u dosadasnjoj
literaturi. U skladu s tim, u sklopu doktorata su za predvidanja utjecaja promjene klime na
rast riba takoder koriSteni RCP klimatski scenariji, kako bi rezultate mogli staviti u kontekst
dosadaSnjih spoznaja. Odabrani su umjereni RCP 4.5 scenarij s prosje¢nim porastom tempera-
ture od 1.8°C, odnosno pesimisti¢ni RCP 8.5 scenarij s prosje¢nim porastom od 3.7°C (IPCC,
2013). Kljuc¢ni podaci dobiveni iz ovih klimatskih scenarija jesu upravo predvidanja promjena
temperature u skladu s pripadaju¢om koncentracijom staklenickih plinova - ovi podaci su javno

dostupni putem Copernicus Climate Change servisa (C3S, 2020).

7.2.2 Utjecaj temperature

Utjecaj temperature na metabolizam u DEB model je ukljucen putem Arrheniusove relacije koja
odreduje korekcijski faktor za brzinu metabolickih procesa ispod 1 iznad referentne temperature
(T, = 20°C, Kooijman 2010). Za potrebe modeliranja na vecoj prostornoj skali, primijenjena
je prosirena Arrheniusova formulacija koja, za razliku od osnovne formulacije (Poglavlje 3,

potpoglavlje 3.5), ukljucuje korekciju 1 za gornju granicu raspona temperaturne tolerancije, te
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je integrirana u obliku:

ko-sa(T), ako T < T,
ko-sa(T)-su(T), ako T > Ty,

gdje je ko brzina metabolizma na referentnoj temperaturi (7. s), a izrazi
7ol i)
sa(T)=e ! (T’ef ! (48)

predstavljaju klasi¢nu Arrheniusovu formulaciju za korekciju na danoj temperaturi T (s4(T)),

te utjecaj gornje granice raspona termalne tolerancije (sg (7). Koristene su sljedece vrijednosti
temperaturnih parametara:

Arrheniusova temperatura T, 8414K
Arrheniusova temperatura gornje termalne granice Ty 84842 K

Gornja temperaturna granica Ty 301,15 K (28°C)
Referentna temperatura T..r 293,15K (20°C)

Gornja temperaturna granica (T = 28°C) je specifi¢na za komaréu (Kaya Oztiirk i sur., 2020),
a Ty koja odreduje stopu smanjenja metaboli¢kih stopa iznad Ty, zbog nedostatka podataka

za komarcu, preuzeta je od lubina (Lika 1 sur., 2018).

7.2.3 Indikatori akvakulture

Kako bi se dobio uvid u utjecaj klimatskih promjena na akvakulturnu proizvodnju, iz rezultata

DEB modela procijenjeni su kljucni indikatori akvakulture:

1. Vrijeme do trziSta (eng. time to market - TTM): vrijeme uzgoja potrebno da riba dosegne
prosjecnu trziSnu veli¢inu (400 grama za komarcu; Seginer i Ben-Asher 2011). Indikator
je vazan jer utjece na troSkove infrastrukture i osoblja, a s obzirom na godi$nji proizvodni

kapacitet.

2. Indeks konverzije hrane (eng. feed conversion ratio - FCR) na 400 g: budu¢i da hrana
¢ini do 60% troSkova proizvodnje akvakulture, promjene u FCR mogu znacajno utjecati

na troskove proizvodnje. Izraunat je iz koliCine pojedene hrane kao

FCR — ukupna pojedena hrana (g suhe mase)
- prirast teZine (g suhe mase)

3. TeZina nakon 2 godine: veca masa ribe postaje sve popularnija na trzistu, a ciklus rasta

zaokruZen na cijelu godinu pomaZze ucinkovitom koriStenju infrastrukture.

4. FCR nakon 2 godine: pomaze procjeni troSkova proizvodnje dvogodiSnjeg ciklusa rasta.
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Uz to, promatrana su i dva okoliSna pokazatelja koji odreduju prikladnost za uzgoj komarce i
potencijalno drugih vrsta: (i) prosjeCna temperatura mora kao odraz klimatskih promjena i (i)
broj dana s temperaturom mora jednakom ili viSom od 28°C, granicom iznad koje je komarca

izloZena poveéanom stresu i smanjenom rastu (Kaya Oztiirk i sur. 2020 i pripadajuce reference).

7.2.4 Postavke simulacija i izracuni

Za simulacije rasta koriStene su srednje dnevne temperature povrSine mora prethodno opisanih
klimatskih scenarija. Simulacije su provedene za dvogodi$nji uzgojni ciklus u tri vremenska
razdoblja, s poCetkom 1. travnja 2021. godine (referentno), 2051. godine (srednjorocno) i 2091.
godine (dugoro¢no). Odabrana je nasadna veli¢ina riblje mladi od 6.5 cm, koja odgovara teZini
od 4.78 grama (uz pretpostavku da je mlad hranjena do sita te prilikom nasada ima maksimalnu
energijsku rezervu), $to je u rasponu uobicajene nasadne veli¢ine komarce (Okte, 2002; EFSA,
2008). Za vrijeme trajanja simulacija, pretpostavljena je relativno visoka dostupnost hrane
(f = 0.9), no malo ispod ad libitum - ovakva strategija preporuca se u akvakulturi s ciljem
izbjegavanja nedovoljnog ili prekomjernog hranjenja uz optimizaciju troSkova (White, 2008;
Bonaldo i sur., 2010).

Koli¢ina unesene hrane vazna je za izraun FCR indikatora, pa je ona pradena tijekom uz-
gojnog ciklusa kao zbroj energijskih tokova ingestije px. Ovaj je zbroj preveden u suhu teZinu
hrane koristeci indekse konverzije hrane i energije wx = 23.9 8/mol i px = 525000 //mol. Prinos
tezine izraCunat je kao razlika postignute tezine (W,,; trziSne od 400 g, odnosno teZine nakon 2

godine) i1 nasadne tezZine (W, ), te preveden u suhu masu pomoéu omjera mokre i suhe mase

init
ribe (w = 5). Konacno, FCR je izraCunat kao omjer suhe mase pojedene hrane prema ukupnom

prinosu suhe mase ribe u danom uzgojnom periodu:

Wy

FCR = Ex . (49)
1/W<WW - Wwinit)

UC¢inci klimatskih promjena na indikatore za svaku lokaciju izraCunati su kao razlika izmedu
simulacija koje pocinju 2051. godine i simulacija koje po€inju 2021. za srednjorocne, odnosno
kao razlika izmedu simulacija koje pocinju 2091. i simulacija koje poc¢inju 2021. za dugoro¢ne
ucinke. IzraCunate su osnovne statistike svih lokacija zajedno - srednja vrijednost, medijan i 95-
1 percentil - za simulacije svakog indikatora, kao i njihove razlike izmedu perioda. Prostorno,
simulacije su provedene na standardnoj mreZi teritorijalnih voda Sredozemnog mora, 10x10
km, Europske okolisne agencije (EEA). Simulacije su kodirane u programskom jeziku Python
v3.10, koristeci raCunalne pakete za znanstvene izracune, Numpy (Harris 1 sur., 2020) 1 SciPy
(Virtanen 1 sur., 2020) kao 1 pakete za analizu podataka 1 manipulaciju Pandas (McKinney,
2010) i GeoPandas (Jordahl i sur., 2020). Analiza podataka provedena je u programu MATLAB
R2011b (MATLAB, 2011), a za vizualizaciju rezultata koriSten je slobodno dostupan program
QGIS (QGIS.org, 2020).

73



7 PROSTORNO EKSPLICITNO DEB MODELIRANJE

7.2.5 Rezultati simulacija

Simulacije indikatora za sve scenarije i periode prikazane su u Prilogu 1 (Slike P1 do P6), a
u nastavku su prikazane razlike indikatora za svaki scenarij, za srednjoro¢no (razlika 2051. 1
2021.) i1 dugoroc¢no (razlika 2091. 1 2021.) razdoblje. Sveukupni porast temperature zbog kli-
matskih promjena ocit je za dugoro€no razdoblje za oba RCP scenarija, pri ¢emu scenarij 8.5
ukazuje na znatno toplije obalne vode (Slika 24). Simulacije za srednjorocno razdoblje pred-
vidaju manji porast temperature za pesimisti¢ni scenarij (RCP 8.5) s prosjekom od 0,33°C, u
odnosu na porast od prosjec¢no 0,55°C za umjereni scenarij (RCP 4.5). Ovo je artefakt koji proi-
zlazi iz Cinjenice da se za referentno razdoblje (2021.) takoder koriste projekcije, a ne mjerene
vrijednosti. Sveukupno, oCekuje se porast temperature mora u cijelom Sredozemlju, a najvece
zagrijavanje, a s time i potencijalni utjecaji klimatskih promjena na indikatore akvakulture,

ocekuju se u sjevernom Jadranu, Egejskom i Levantinskom moru te Tunisu i Libiji.

MID-TERM (2021-2051) LONG-TERM (2021-2091)

EET) | MEAN TEMP 2Y
RCP4.5

MEAN TEMP 2Y
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RCP 4.5

MEAN TEMP 2Y
RCP 8.5
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RCP 8.5
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95th percentile: 0.62 - 24 ¢ ile: 2. .

Slika 24. Razlike u prosjecnoj temperaturi tijekom dvogodis$njeg uzgoja za srednjoro¢no (2021./2051.;
lijevo) i dugoro¢no (2021./2091.; desno) razdoblje, za IPCC scenarije RCP 4.5 (gore) i 8.5 (dolje). Bijela
boja oznacava promjenu manju od £0,32°C. Srednja vrijednost, medijan i 95-1 percentil prikazani su u

donjem lijevom kutu svakog panela.

Unato¢ predvidenom povecanju temperature, podrucja Egejskog, Mramornog i Ligurskog
mora te Lionskog zaljeva e, s obzirom na predviden broj dana s temperaturom iznad 28°C i
dalje ostati prikladna za uzgoj komarce (Slika 25). U podrucju Levantinskog mora, Gabeskog
zaljeva i Syrtisa uz obalu Libije ocekuje se povecanje broja dana neprikladnih za uzgoj (> 28°
C; Slika 25). Broj takvih dana veci je za RCP 8.5 nego za RCP 4.5 za oba perioda. lako bi
sjeverni Jadran mogao doZivjeti najveci porast prosjecnih temperatura (3,79 °C za RCP 8.5),
broj dana smanjene pogodnosti za uzgoj komarce ne prati taj porast. Najvece smanjenje broja
dana prikladnih za uzgoj predvida se u sjeveroistocnom Levantinskom moru, gdje se za RCP
8.5 ocekuje povecanje broja dana s temperaturom iznad 28 °C s maksimalnih 129 u referentnom
(2021.) na 243 dana u dugoro¢nom (2091.) razdoblju.
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MID-TERM (2021-2051) LONG-TERM (2021-2091)
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Slika 25. Razlike u broju dana s temperaturom jednakom ili veéom od gornje termalne granice za
rast komarce (28°C) tijekom dvogodiSnjeg uzgoja za srednjorocno (2021./2051.; lijevo) i dugorocno
(2021./2091.; desno) razdoblje, za IPCC scenarije RCP 4.5 (gore) i 8.5 (dolje). Bijela boja oznaCava
promjenu manju od £10 dana. Srednja vrijednost, medijan i 95-i percentil prikazani su u donjem lijevom

kutu svakog panela.

Dugorocno gledano, vrijeme do trZiSne veli¢ine komarce (400 grama) smanjit e se s pro-
sjecnih 450 za do 161 dan u Lionskom zaljevu, iza kojih slijede Egejsko, Jadransko i Alboransko
more (Slika 26). Neocekivano, vrijeme uzgoja produZit ¢e se u srednjoro¢nom razdoblju RCP
8.5 scenarija u podruc¢jima sredi$njeg Mediterana. Ova pojava je, medutim, kompenzirana po-
jaCanim zagrijavanjem u dugoro¢nom razdoblju. Nasuprot tome, u Levantinskom moru vrijeme
potrebno za postizanje trzisne veliCine e ostati produljeno za do 66 dana neovisno o zagrija-
vanju. U prosjeku se dugorocno ipak ocekuje smanjenje vremena uzgoja za 21 i 25 dana, za
RCP4.518.5.

MID-TERM (2021-2051) LONG-TERM (2021-2091)

RCP 4.5

RCP 8.5

Slika 26. Razlike u vremenu uzgoja do trzi$ne veli¢ine za komarcu (400 g) za srednjoroc¢no (2021./2051.;
lijevo) i dugorocno (2021./2091.; desno) razdoblje, za IPCC scenarije RCP 4.5 (gore) i 8.5 (dolje). Bijela
boja oznacava promjenu manju od 7 dana. Srednja vrijednost, medijan i 95-1 percentil prikazani su u

donjem lijevom kutu svakog panela.
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FCR za trziSnu veli¢inu ne pokazuje znacajnu srednjoro¢nu promjenu (t-test, p = 0,4236),
s maksimalnim povecanjem do 0,003 na svim lokacijama i scenarijima, §to predstavlja porast
od samo 0,1% u odnosu na prosjek referentnog razdoblja (2,126; Slika 27). Dvogodis$nji FCR,
medutim, pokazuje drugaciji odgovor - on opcenito raste, s najveim povecanjem od 7% u
odnosu na prosjek referentnog razdoblja, 2,35. Smanjenje FCR za produljeni uzgoj ocekuje se

u obalnim podru¢jima Tunisa i Libije, te Levantinskom moru (Slika 28).

MID-TERM (2021-2051)

B

LONG-TERM (2021-2091)
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RCP 8.5

m%ems ST h - :
ﬁ%mmﬁomsm — ﬂ | esth per 2 ; — ﬂ e

Slika 27. Razlike u FCR za trZiSnu veli¢inu komarce u uzgoju (400 g) za srednjorocno (2021./2051.;
lijevo) i dugoro¢no (2021./2091.; desno) razdoblje, za IPCC scenarije RCP 4.5 (gore) i 8.5 (dolje). Bijela
boja oznaCava promjenu manju od +0.0014. Srednja vrijednost, medijan i 95-i percentil prikazani su u

donjem lijevom kutu svakog panela.

RCP 4.5

RCP 8.5

3 -03
ian: 2.39E-04
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Slika 28. Razlike u FCR nakon dvogodis$njeg uzgojnog ciklusa komarc¢e za srednjoro¢no (2021./2051.;
lijevo) i dugoro¢no (2021./2091.; desno) razdoblje, za IPCC scenarije RCP 4.5 (gore) i 8.5 (dolje). Bijela
boja oznacava promjenu manju od +0.036. Srednja vrijednost, medijan i 95-i percentil prikazani su u

donjem lijevom kutu svakog panela.

76



7 PROSTORNO EKSPLICITNO DEB MODELIRANJE

Promjene u teZini koja se postiZe nakon dvije godine slijedi isti obrazac kao i FCR: prosjecna
postignuta teZina za referentno razdoblje iznosi 1087 grama za RCP 4.5 (Slika P1, dolje lijevo)
i 1117 grama za RCP 8.5 (Slika P4, dolje lijevo) s povecanjem od 9 i 14% za RCP 4.5 i RCP
8.5 u dugorocnom razdoblju (Slika 29).

MID-TERM (2021-2051) LONG-TERM (2021-2091)

RCP 4.

RCP 8.5

Slika 29. Razlike u teZini komarce nakon dvogodisnjeg uzgoja za srednjoroc¢no (2021./2051.; lijevo) i
dugorocno (2021./2091.; desno) razdoblje, za IPCC scenarije RCP 4.5 (gore) i 8.5 (dolje). Bijela boja
oznaCava promjenu manju od £65 grama. Srednja vrijednost, medijan i 95-i percentil prikazani su u
donjem lijevom kutu svakog panela.

7.3 Prototip geoprostorne web aplikacije

Takoder u suradnji s kolegama iz Zavoda za kvantitativnu ekologiju SveuciliSta u Osijeku
razvijen je i prototip geoprostorne web aplikacije koja integrira predvidanja ve¢ spomenuta dva
indikatora ucinka akvakulture - vrijeme uzgoja do trziSne velicine i indeks konverzije hrane - te
dodatno i rizik izloZenosti bolesti. Aplikacija ukljucuje dva IPCC klimatska scenarija, RCP 4.5
i 8.5, pokriva obalno podrucje Mediteranskog bazena, te daje mogu¢nost modeliranja rasta za

14 vrsta komercijalno (potencijalno) vaznih vrsta riba (Haberle i sur., 2022).

Vrijeme uzgoja (TTM) Za racunanje vremena uzgoja do trziSne veliCine koriste se rezultati
dobiveni predvidanjima klasi¢nog abj DEB modela. Model, na temelju parametara odabrane
vrste iz AmP baze (AmP, 2023) i temperaturnih podataka odabranog klimatskog scenarija za
odabrano vremensko razdoblje, racuna dinamiku rasta ribe. U konacnici, biljeZi se vrijeme koje

je potrebno da riba u danim uvjetima postigne predodredenu trziSnu veli¢inu.

Indeks konverzije hrane (FCR) Indeks konverzije hrane racuna se kao omjer uloZene hrane
i dobivene mase ribe, a njegova vrijednost ukazuje na profitabilnost uzgoja. NiZa vrijednost
indeksa oznacava da riba ucinkovito iskoriStava hranu, dok veca vrijednost ukazuje na veéu
potro$nju hrane za postizanje iste mase. U akvakulturi ribe ova se vrijednost uglavnom krece
od 1 do 2.4 (Fry i sur., 2018).
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Rizik od bolesti vibrioze Rizik od najcesce bolesti u akvakulturi - vibrioze - raCuna se kao
broj dana u godini s izloZenoS¢u koncentracijama Vibrio bakterija koja prelazi preddefiniranu
grani¢nu vrijednost za koju je poznato da u najvise sluajeva uzrokuje pojavu bolesti. Sto je broj
takvih dana veci to je i rizik veéi. Koncentracija Vibrio bakterija raCuna se koristeci logistic¢ki

model rasta bakterija tjeran istim temperaturnim podacima kao i DEB model riba.

Prototip aplikacije je modularan, ¢ime je omoguéeno da se relativno jednostavno dodaju nove
ulazne i izlazne veliCine, te da se postojeci algoritmi na kojima se temelji mogu nadogradivati.
Aplikacija je vizualnim suceljem prilagodena korisnicima (Slika 30), javno je dostupna i
moguce joj je pristupiti putem interneta (http://perfect-demo.ddns.net/login; Haberle
i sur. 2022). VaZzno je napomenuti kako se radi o razvojnoj verziji, pa aplikacija nije uvijek

funkcionalna.

Welcome to PerfeCt!
Instructions:

1. Click on an existing aquaculture farm denoted by blue markers or choose a blue square as a new farm location in the Mediterranean (zoom in for easier selection).
2. Choose a fish species and a climate change scenario for which you would like to see the model simulation results.
3. Click the Blue "Simulate!" button.

4. Wait up to 40 seconds to see the simulation results.

Feel free to explore around the Mediterranean!

Argyrosomus_regius
Dentex_dentex
Dicentrarchus_labrax
Diplodus_puntaz; k
Gadus_morhua
Lithognathus_mormyrus
Oncorhynchus_mykiss
Pagellus_erythrinus
Polyprion_americanus
Salmo_salar
Salmo_trutta

. ipyleafiet | Tiles © Esri — Source: Esri, i-cubed, USDA, USGS, AEX, GeoEye, Getmapping, Aerogrid, IGN, IGP, UPR-EGP. and the GIS User Community
Scophthalmus_maximus

EEA field ID; 10| Sparus_aurata
Thunnus_thynnus

Species: | Argyrosomus_regius v

Scenario: @ RCP4.5
O RCP8s

Slika 30. Sucelje prototipa geoprostorne web aplikacije za predvidanje indikatora ucinka akvakulture
u uvjetima klimatskih promjena. Aplikacija je dostupna na http://perfect-demo.ddns.net/login,
te putem Blue-Cloud servisa (Haberle i sur., 2022).
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Istrazivanja objedinjena u ovom radu usmjerena su na razvoj modela kao alata kojima je moguce
informirati sustave donoSenja odluka u tri vaZzne grane upravljanja morskim resursima — ocu-
vanju vrsta, marikulturi i ribarstvu. Razvojem i adaptacijom DEB modela za tri reprezentativna
organizma - plemenitu perisku, komarcu i srdelu - tezi se $to realnijem opisivanju trenutnog
(izmjerenog) stanja, a s time 1 stvaranju temelja za Sto tocnija predvidanja u jo§ neizmjerenim
uvjetima. Ovakav pristup postaje izrazito vaZan u kontekstu klimatskih promjena. Naime,
klimatske promjene potencirane antropogenim utjecajem na okolis, i negativne posljedice koje
proizlaze iz toga, u prethodnih su 160 godina dosegle dosad nezabiljeZen uzlazni trend (AAS,
2015). Procesi zagrijavanja, zakiseljavanja 1 deoksigenacije, praceni promjenama u cirkulaciji
vode, Sirenjem invazivnih vrsta i prelovom divljih populacija, predstavljaju Sirok spektar prije-
tnji morskim ekosustavima (Vitousek i sur., 1997a,b; Brierley i Kingsford, 2009; Coma i sur.,
2009; Anderegg i sur., 2010; Gruber, 2011; Popova i sur., 2016; Cavraro 1 sur., 2022). Uz to,
intenzifikacija ekstremnih dogadaja 1 njihov utjecaj na vrste od interesa osobito je izraZena na
podruc¢jima vrucih tocaka klimatskih promjena (Giorgi, 2006). Mediteranski bazen, a u sklopu
njega i Jadran, predstavljaju jednu od najkriti¢nijih regija sa zagrijavanjem do 20% vecim od
globalnog prosjeka (Cherif i sur., 2020) i sve ceS¢om pojavom (morskih) toplinskih valova, susa,
ekstremnih padalina i oluja (Hochman i sur., 2022; Dayan i sur., 2023; Makris i sur., 2023). Uvid
u ishode potencijalnih scenarija kojima bi organizmi mogli biti izloZeni u buducnosti, stoga je
nuzan za razvoj lepeze mjera kojima ée biti moguce optimizirati upravljacke aktivnosti.

Predstavljenim istrazivanjem (i) parametriziran je DEB model plemenite periske - prvi takve
vrste za ovaj organizam - i isti je testiran za predvidanje rasta i razmnoZavanja pri razlicitoj
dostupnosti hrane, (ii) reparametriziran je postoje¢i DEB model komarce novim podacima kako
bi toCnije predvidao njen rast s obzirom na temperaturne uvjete projicirane scenarijima kli-
matskih promjena, uz predlaganje alternativne formulacija DEB modela s potencijalom za bolje
predvidanje utjecaja gladovanja na dinamiku rasta, i (iii) provedena je integracija DEB modela
srdele u populacijski IBM model koji je omogucio povezivanje statusa jedinke sa stanjem njene
populacije.

Dobiveni rezultati ukazuju na izniman potencijal DEB modela za simulaciju karakteristika
odabranih organizama u trenutnim uvjetima, a dobivena predvidanja ne odskacu od vrijednosti
koje bi se ocekivale s obzirom na biologiju i fiziologiju promatranih vrsta. Medutim, osim
osnovnih statistika za prikladnost parametara ukljuenih u proces parametrizacije u sklopu
DEBtool alata (MRE, SMSE; Marques i sur. 2018), performanse modela trenutno nisu statis-
ticki analizirane. Sljedeci korak u promicanju prakti¢ne primjene predstavljenih modela trebao
bi stoga biti usmjeren na kvantifikaciju njihove prikladnosti primjenom odgovarajuéih statis-
tickih metoda. Modele je takoder potrebno validirati nezavisnim podacima, kako bi se utvrdila
njihova generalnost primjene, osobito u prostornom smislu, uzimajuci u obzir specificnosti vrste

s obzirom na lokaciju za koju su sakupljeni nezavisni podaci. Proces modeliranja klasican je
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primjer iterativnog procesa koji obuhvaca validaciju preliminarnih modela, te zatim njihovu
ponovnu prilagodbu i nadogradnju u skladu s novim spoznajama, a u okviru svrhe kojoj su
namijenjeni. Odabir modela za prakticnu primjenu ne bi trebao biti a priori, ve¢ bi se trebao
temeljiti na rezultatima statistickih analiza koje pomazu da se iz seta testiranih modela izdvoje
oni koji najbolje opisuju mjerene podatke (Katsanevakis 1 Maravelias, 2008; Lugert i sur., 2016).
Tako se za modele rasta riba prikladnost modela mjerenim podacima (eng. goodness of fit)
moze odrediti kroz srednji postotak odstupanja, a ukoliko je model namijenjen za predvidanja,
potrebno je posvetiti paznju i na oblik dobivenih krivulja rasta kao i na vrijednosti parametara
modela, kako bi njegovi rezultati bili pouzdaniji. Danas se za odabir modela u biologiji Cesto
koriste analize temeljene na teoriji informacije, poput Akaikeovog kriterija informacije (Kat-
sanevakis, 2006; Katsanevakis 1 Maravelias, 2008). Ova analiza procjenjuje gubitak informacija
u modelu, te Sto je gubitak manji, to je model kvalitetniji (Akaike, 1983). Dodatno, provodenje
analize osjetljivosti doprinosi razumijevanju kako rezultati modela ovise o parametrima, koliko
su parametri osjetljivi na promjene u koriStenim podacima, ali i koji raspon vrijednosti para-
metara daje pouzdane rezultate (Matyja, 2023). Iako konacno uklju¢ivanje DEB modela u stan-
dardne protokole akcija i programa mjera zastite 1 upravljanja morskim resursima neizbjezno
zahtijeva dodatne napore, provedenim istraZzivanjem postavljeni su temelji za daljnje korake
s krajnjim ciljem primjene modela ,,u svrhu planiranja i poduzimanja neophodnih mjera za
zastitu i ocuvanje morskog okolisa i njegovih resursa." (MGOR-RH 2021a, str. 104).

U skladu s tri odabrane aktivnosti upravljanja morskim resursima - oCuvanje, marikultura
1 ribarstvo - te pripadajuéim vrstama, pretpostavljene su i testirane tri hipoteze vezane uz

ucinkovitost i primjenu DEB modela. Diskusija u nastavku dotice se svake od njih.

Hipoteza 1: DEB model plemenite periske uspjesno opisuje i predvida rast i reprodukciju

u ovisnosti o dostupnosti hrane u okoliSu.

Plemenita periska karakterizirana je vrlo sporom populacijskom dinamikom, a jedan od glavnih
razloga je vrlo niska stopa novacenja (Cabanellas-Reboredo i sur., 2019). To ¢ini ovu vrstu
iznimno osjetljivom, jer ograni¢ava njenu sposobnost prevladavanja negativnih utjecaja i uspo-
rava oporavak desetkovanih populacija. Predvidanja kako uvjeti uzgoja odreduju rast, spolno
sazrijevanje i razmnozavanje jedinki mogu uvelike doprinijeti poboljSanju napora usmjerenih
na ocuvanje ove kriticno ugroZene vrste, a koje se prvenstveno oslanjaju na (i) sposobnost
kultiviranja jedinki u zatocCeniStvu s ciljem njihovog ponovnog nastanjivanja u divljinu, 1 (ii)
ucinkovitu zastitu jo§ netaknutih divljih populacija (Kersting i sur., 2019).

Nedavni dogadaji masovnog pomora plemenite periske istaknuli su potrebu za razumijeva-
njem energijske dinamike ove vrste, Sto moZe uvelike doprinijeti informiranju procesa donosSenja
odluka vezanih za njeno ocuvanje (Riva, 2002). Model dinamickog energijskog proracuna
razvijen u sklopu ovog istrazivanja pokazao je potencijal da realno simulira trenutno izmjerene
karakteristike periske, ali i predvida njen rast i razmnoZavanje u promjenjivim okoliSnim uvje-

tima (Poglavlje 4,potpoglavlje 4.5). Jedan od klju¢nih koraka u testiranju prikladnosti tipa DEB
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modela bio je ukljucivanje procesa metamorfoze, odnosno odredivanje je li potrebno prilagoditi
metabolicke procese, ili je uvodenje samo morfoloSke metamorfoze dovoljno. Parametrizacija
razlicitih tipova modela, odnosno standardnog std i tipiziranog abj DEB modela, ukazala je
kako abj model koji ukljuuje metabolicku metamorfozu bolje simulira stvarne karakteristike
ovog organizma, te objaSnjava i relativno brz rast juvenilnih jedinki izmedu metamorfoze i
postizanja spolne zrelosti. Dodatno, istraZen je u¢inak alometrijskog rasta nakon metamorfoze
kroz parametrizaciju alometrijskog abj modela. Rezultati su pokazali kako alometrijski rast
plemenite periske neznatno utjeCe na vrijednosti parametara, kao i na konacne performanse
DEB modela, a istovremeno doprinosi njegovoj sloZenosti. Povecanje kompleksnosti modela
za postizanje gotovo jednakih rezultata kosi se s principom parsimonije, te dozvoljava pret-
postavku izometrijskog rasta Skoljke za potrebe DEB modeliranja.

Predvidanja utjecaja koli¢ine hrane na rast i reprodukcijski uspjeh periske dobivena tre-
nutnim modelom ne daju apsolutno to¢ne vrijednosti, no one su u rasponu mjerenih vrijednosti
i dobar su pokazatelj generalnih trendova - o€ekivano, reprodukcija raste s povecanjem do-
stupnosti hrane, a ukoliko hrana padne na prenisku koncentraciju, jedinka naraste na tek 20%
uobicajene duljine i ne postiZze spolnu zrelost. Simulacije nisu ukljucivale podatke o tempera-
turi, Sto bi doprinijelo tocnijim izraCunima. Temperatura utjee na sazrijevanje spolnih Zlijezda
1 pocCetak mrijesta periske, a ima znacajan utjecaj i na preZivljavanje tijekom njenog ranog
razvoja (Basso 1 sur., 2015a; Deudero 1 sur., 2015). Optimalna temperatura za rast periske je
20°C, pri ¢emu su procesi razmnoZavanja regulirani sezonalnom fluktuacijom temperature od
16 do 25°C (Trigos i sur., 2015). Temperatura Sredozemnog mora uglavnom se krece u rasponu
od 13°C tijekom zimskih do 27°C tijekom ljetnih mjeseci, $to u oba slucaja prelazi u subopti-
malne uvjete. Mediteran je takoder identificiran kao jedna od kriticnih vrucih tocaka klimatskih
promjena (Giorgi, 2006), obiljeZen sve jaim i1 uCestalijim temperaturnim ekstremima, osobito u
plitkim obalnim podrucjima. Uslijed toga, prezivjele populacije plemenite periske, osim antro-
pogenim pritiscima i parazitskim napadima, izlozene su dodatnom termalnom stresu (Basso
i sur., 2015b). S obzirom da je u DEB model vrlo lako moguce ukljuditi utjecaj promjene
temperature (vidljivo iz predstavljenog modela za komarcu), ovim jednostavnim proSirenjem
trenutno prezentirani model mozZe postati jo§ pouzdaniji.

Dodatno bi bilo potrebno ukljuciti i utjecaje patogenih, s obzirom da oni predstavljaju
primarni izvor smrtnosti nedavnog masovnog izumiranja (Cabanellas-Reboredo 1 sur., 2019;
Carella i sur., 2019; Sari¢ i sur., 2020). Za integraciju utjecaja patogenih, bilo bi potrebno testi-
rati na koji dio energijskog proracuna oni utjecu, odnosno povecava li se energijska potreba za
odrzavanjem, odnosno smanjuje li se ulaganje u rast i/ili reprodukciju. Testiranje ovih hipoteza
zahtijeva i neke dodatne podatke o zarazenim jedinkama kako bi se ovako novoformulirani
modeli mogli (re)parametrizirati i validirati.

S obzirom na diferencijalno hranjenje ovisno o veli¢ini jedinke (Davenport i sur., 2011),
uzimanje kvalitete hrane u obzir bilo bi neophodno ako bi cilj modeliranja bio kompeticija

za hranu izmedu razli¢itih Zivotnih stadija vrste, osobito prilikom ugradnje DEB modela u
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kompleksnije ekoloske modele. Osim kompeticije, obalni ispusti, cvjetanje algi i resuspen-
zija sedimenta takoder mogu utjecati na koli¢inu dostupne hrane za razliCite Zivotne stadije. To
moze rezultirati razli¢itim prezivljavanjem pojedinih Zivotnih stadija, te shodno tome utjecati na
strukturu populacije. Modeliranje populacijske dinamike s uklju¢enim diferencijalnim hranje-
njem s obzirom na dinamiku hrane u okoliSu, stoga bi moglo doprinijeti odredivanju optimalnih
lokacija za uspostavljanje mladih populacija i/ili reintrodukciju ve¢ odraslih jedinki.

Na temelju predstavljenih rezultata, moze se utvrditi kako pomno odabran tip DEB modela,
parametriziran pomocu literaturno dostupnih podataka, uspjeSno opisuje i predvida rast i re-
produkciju plemenite periske u uvjetima razliite dostupnosti hrane. Medutim, za prakticnu
primjenu modela neophodna je dodatna validacija i analiza njegovih performansi. Nadalje, s
obzirom na glavni uzrok masovnog pomora - infekcija patogenima - osobito u kontekstu kli-
matskih promjena, proSirivanje DEB modela ukljuc¢ivanjem ovih utjecaja, zasigurno bi dodatno
pospjesilo realnost simulacija.

Daljnji razvoj modela ovisi o dostupnosti novih podataka o vrsti, a s obzirom na sve ¢eSce
napore uzgoja periski ex situ, preporucuje se uspostava dvosmjernog, otvorenog dialoga izmedu
eksperimentalnih znanstvenika i modelera, s ciljem jasne komunikacije potreba jednih i drugih.
Potreba za odredenim podacima za reparametrizaciju modela doprinosi usmjeravanju eksperi-
menata, a novosakupljeni podaci omogucuju iterativni proces nadogradnje modela. PoboljSani
modeli potom ponovno mogu usmjeravati nove eksperimente i/ili konkretne akcije oCuvanja,
poput odabira optimalne koli¢ine hrane za postizanje uspjesSnog novacenja, ili odabir najpogod-
nijih lokacija za reintrodukciju jedinki, s obzirom na okoliSne uvjete. Uz znanstvenu zajednicu,
ukljucivanje Sirokog gradanstva u proces sakupljanja podataka (eng. citizen science) postalo
je vrlo vrijedan resurs (Cabanellas-Reboredo i sur., 2019; HAOP, 2021) - osim §to dizu svijest
o vaznosti o¢uvanja vrste, ovakve akcije doprinose sakupljanju vrlo vrijednih informacija koje,
nakon kvalitativne provjere, povecavaju cjelokupnu bazu znanja neophodnu za provodenje

daljnjih napora oCuvanja.

Hipoteza 2: DEB model komarce omogucuje predvidanje promjene duljine uzgojnog
ciklusa u kontekstu klimatskih promjena.

Klimatske promjene donose neizvjesnost te tako smanjuju povjerenje investitora u stabilnost
akvakulturnog sektora, ugroZavajuéi planove prosirivanja proizvodnje (Hambrey, 2017; Europ-
ska komisija, 2021; FAO, 2022a). Europske i globalne strategije teze ublaZzavanju negativnih
utjecaja klimatskih promjena i jaCanju povjerenja ulagaca kroz niz inicijativa za promicanje
primjera dobre prakse, ulaganja u znanstvena istraZivanja, te promoviranje razvoja novih tehno-
logija s ciljem optimizacije uzgoja u novim okoliSnim uvjetima (FAO, 2022c).

Modeliranje rasta ribe osnovni je pristup za dobivanje uvida u jedan od kljucnih indikatora
akvakulturne proizvodnje - vrijeme potrebno do trZiSne veli¢ine (TTM). Medutim kako bi se
dobio uvid u dodatne indikatore, kao Sto je to indeks konverzije hrane (FCR), nije dovoljno

poznavati samo rast, ve¢ je neophodno kvantificirati i protok odnosno iskoriStavanje energije
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iz hrane. Upravo DEB model, koji se temelji na mehanistickom opisu energijskih tokova,
omogucuje povezivanje energije dobivene iz okoliSa s klju¢nim fizioloSkim procesima. Posto-
jeci preliminarni model komarce dostupan u AmP bazi (Lika i Kooijman, 2016) parametriziran
je na temelju jednog seta podataka o rastu li¢inki, te se pokazao neadekvatnim za simuliranje
rasta jedinki u uzgoju. Njegovom reparametrizacijom podacima o rastu komarce u uzgoju, do-
biven je model poboljSanih performansi, a uvodenjem utjecaja temperature uspjesno je simuli-
rana i sezonalna dinamika rasta (Poglavlje 5: Slika 13). Model se kao takav pokazao priklad-
nim za daljnje predvidanje utjecaja klimatskih promjena. Primjena modela za simulacije rasta
na testnim hrvatskim lokacijama pokazala je moguc¢nost identifikacije duljine uzgojnog ciklusa
s obzirom na lokalno specifi¢ne recentne temperaturne uvjete (Poglavlje 7, potpoglavlje 7.1).
Integracija temperaturnih podataka IPCC RCP klimatskih scenarija te predvidanja rasta u ovim
potencijalnim uvjetima na prostornoj skali Mediterana potvrdila je potencijalnu prakti¢nu pri-
mjenu DEB modela za kvantifikaciju klju¢nih indikatora uzgoja, ukljucuju¢i i duljinu uzgojnog
ciklusa (Poglavlje 7, potpoglavlje 7.2).

Osim duljine ugojnog ciklusa, DEB model je pokazao mogucnost kvantifikacije 1 indeksa
konverzije hrane (FCR), klju¢nog indikatora za uvid u isplativost uzgoja, odnosno omjer potrebe
ulaganja i dobiti. FCR je iznimno koristan za prakti¢ne potrebe hranidbe, odnosno izracun
troSkova 1 prihoda u skladu s nabavnim i prodajnim trZiStem (Bavcevic i sur., 2016). S obzirom
da oko 60% ukupnih troSkova akvakulturne proizvodnje otpada upravo na hranu (Sathishkumar
i sur., 2021), uvid u promjene FCR moZe pozitivno utjecati na odluke vezane uz hranidbu, a
u svrhu optimizacije konacnog prinosa. Poznato je da veliina obroka utjece na iskoriStavanje
hrane, ali 1 pojavu kompeticije, kao 1 ukupni otpad. Laboratorijski eksperimenti pokazali su
kako hranjenje s 2 - 2.5% teZine uzrokuje vec¢u kompetitivnost i ubrzano plivanje, a 3.5% sma-
njuje intenzitet hranjenja (Andrew i sur., 2004). Zanimljivo je i da brzina isporuke hrane utjece
na njenu iskoristivost, pri cemu brza isporuka povecava stopu Zvakanja i nemarno hranjenje, uz
povecanje koli¢ine otpadne hrane i manju ukupnu ucinkovitost. Hranjenje u iznosu 3% teZine
pokazalo se kao najucinkovitije, karakterizirano najveim rastom, smanjenom kompeticijom i
manjim gubitkom hrane (Andrew i sur., 2004). Koli¢ina hrane utjeCe i na uspostavu dominacije,
pri ¢emu u uvjetima smanjene hrane dominantne jedinke pokazuju vecu relativnu specificnu
stopu rasta i niZi indeks konverzije hrane u odnosu na subordinatne (Goldan i sur., 2003; Mon-
tero 1 sur., 2009). Poznavanje FCR 1 utvrdivanje pravilne veli¢ine obroka, odnosno dinamicka
prilagodba obroka s obzirom na ocekivan rast, neophodna je za optimizaciju uzgojnog procesa.
Trenutni klasi¢ni model ne ukljucuje razliCite vrste hrane ni eksplicitnu promjenu veliine
obroka, ve¢ pretpostavlja relativnu koli€inu hrane koja odgovara konstantnom funkcionalnom
odgovoru tijekom cijelog uzgojnog ciklusa. Osim toga, modificirani DEB model, iako ima bolji
potencijal za simulacija rasta u uvjetima povremenog gladovanja, ne moZe se prakti¢no koris-
titi prije nego se validiraju njegovi parametri i performanse. Ipak, oni predstavljaju temelj za
nadogradnju novih modela eksplicitno namijenjenih za analizu utjecaja hranidbe.

Uskladivanje hranidbe s temperaturnim uvjetima takoder je vrlo vazno. Izbjegavanje pre-
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tjeranog unosa hrane pri temperaturama nizim od 16°C neophodno je za uspostavu prirodnog
ritma stagnacije hranjenja zimi (Pita 1 sur., 2002). Smanjeno hranjenje potrebno je primijeniti
i na temperaturama iznad 30°C kada se komarca prestaje hraniti (Katselis i sur., 2007) jer bi
viSak hrane i njezin nagli raspad uslijed pojacane mikrobioloske aktivnosti mogli potaknuti
razvoj patogena. Trenutni model u obzir ne uzima relaciju temperature i hrane, no to je moguce
integrirati uvodenjem smanjenog unosa energije u periodima van temperaturnog optimuma.

Uz kontrolu hranidbe, jedan od temeljnih izazova uzgoja je odrzavanje maksimalne mogude
gustoce jedinki, Sto je povezano s nizom drugih izazova - ogranicene koliCine kisika, agresivno
ponaSanje, kompeticija, prijenos patogena (Colloca i Cerasi, 2015). U uvjetima zagrijavanja,
metaboliCke reakcije se ubrzavaju, raste potreba za kisikom, te dolazi do promjene u ponasSanju
riba pojavom vece agresije i kompeticije. Istovremeno, poviSena temperatura smanjuje topivost
kisika te uglavnom povecava salinitet, koji jo§ dodatno smanjuje njegovu dostupnost. Ovi para-
lelni procesi, ukoliko dovedu do premalog zasienja kisikom (< 70%; CIWF 2019), osobito
u uvjetima izostanka mijeSanja vode ili dodatne pojave deoksigenacije, mogu imati negativan
utjecaj na rast i konverziju hrane, te uzrokovati pomor jedinki (Bavcevi¢, 2014; Breitburg i sur.,
2018). DEB model pruza moguc¢nost kvantifikacije respiracije s obzirom na veli¢inu ribe i tem-
peraturne uvjete - uskladivanjem dobivenih vrijednosti s ocekivanim koncentracijama kisika u
uzgojnom postrojenju, moguce je odrediti optimalne gustoce pocetnih nasada te, prema potrebi,
planirati rasadivanje ribe u viSe kaveza tijekom uzgojnog ciklusa. Simulacije trenutnog modela
limitirane su i ne mogu dati apsolutno tocne vrijednosti, no mogu posluZiti za okvirnu procjenu
metabolickih potreba i relativan odnos s limitiraju¢im faktorima.

Odabir lokacije 1 uzgojne vrste igraju klju¢nu ulogu pri organizaciji akvakulturnih postro-
jenja: uspjeh proizvodnje ovisi o podobnosti vrste za rast u okoliSnim uvjetima koje diktira
odabrana lokacija. U Sredozemnom i Crnom moru 79% ukupne akvakulturne proizvodnje u
2021. godini bio je uzgoj lubina i komarCe (FAO, 2023a). Usporedbom uzgojnih zahtjeva
ove dvije vrste pokazano je kako akvakultura komarce ostavlja manji okoli$ni otisak naspram
akvakulture lubina (Zoli i sur., 2023), a sama komarca je bolje prilagodena uzgoju u umjereno
toplim vodama u odnosu na lubina koji pokazuje afinitet prema hladnijim uvjetima
(Adri.SmArtFish, 2020; Cavraro i sur., 2022). Komaraca stoga predstavlja povoljniji odabir za
uzgoj u kontekstu globalnog zatopljenja, a kvantifikacija uc¢inaka klimatskih promjena klju¢na
je za prilagodbu postojecih 1 uspostavu novih uzgojnih postrojenja.

Prostorno eksplicitna primjena DEB modela, odnosno modeliranje rasta komarce koristeci
temperaturne podatke za svaku pojedinu lokaciju, pokazala je izuzetnu moguénost usporedbe
utjecaja razliCitih klimatskih scenarija, te analizu potencijalnih ishoda (Poglavlje 7,
potpoglavlje 7.2). Generalno je utvrdeno kako ¢e vecina trenutno vrlo produktivnih akvakul-
turnih podrucja - Lionski i Gabeski zaljev, Syrtis, Egejsko i Levantinsko more te sjeverni Jadran
- biti najviSe pogodeni klimatskim promjenama. Utvrdene razlike za srednjoro¢no i dugorocno
razdoblje ukazuju na generalno pozitivan utjecaj porasta temperature na brzinu rasta, medutim u

nekim regijama Ce previsoka temperatura izazvati suprotan efekt, smanjujuci broj dana optimal-

84



8 GENERALNA RASPRAVA

nih za uzgoj komarce, ¢ime se trajanje uzgoja produljuje. VaZno je napomenuti da je parametar
koji odreduje brzinu smanjenja stope metaboliCkih procesa iznad temperaturne granice trenutno
preuzet od lubina. Stoga se, za dobivanje tocnijih predvidanja rasta komarce upravo iznad
ovih termalnih granica, preporuca reparametrizacija modela novim podacima o metabolickoj
aktivnosti na visokim temperaturama. Sli¢na studija ograni¢ena na Grcku akvakulturu lubina
pokazala je jednake trendove: povecana temperatura rezultira brZim rastom, no pojava ekstrem-
nih vremenskih prilika predstavlja prijetnju kaveznoj infrastrukturi i kontinuitetu hranjenja $to
bi moglo dovesti do znacajnih gubitaka (Stavrakidis-Zachou i sur., 2021).

Vrijeme nasada 1 poCetna veli¢ina riblje mladi koja se nasaduje takoder su vazni ¢cimbenici
koji utjecu na uspjeh uzgoja (Stavrakidis-Zachou i sur., 2021). IstraZivanje na komar¢i nije
ukljucivalo ove faktore, s obzirom na prostornu Sirinu kojom je obuhvacen cijeli Mediteranski
bazen, gdje optimalno vrijeme i veli¢ina nasada mogu varirati. Medutim, postojeci DEB model
prikladan je za provedbu ovih simulacija: integracijom promjene ovih pocetnih uvjeta, moguce

je simulirati ishode specificnog proizvodnog ciklusa na nekoj uzoj prostornoj skali.

Hipoteza 3: Promatranje dinamike populacije temeljene na DEB modelu daje relevantne
informacije koje se mogu direktno Kkoristiti za informiranje sustava upravljanja u

ribarstvu.

Povezivanje modela razvijenih za razliite razine bioloSke organizacije omogucuje uvid u medu-
sobni odnos promatranih razina, odnosno moze ukazati kako promjene na jednoj razini utjecu
na promjene uocene na drugoj razini. U ribarstvu, fokus iskoriStavanja je cjelokupna populacija,
medutim, njena dinamika odredena je stanjem jedinki. Stanje jedinke moguce je procijeniti na
razli¢ite nacine, no teZnja je pronaci indikator koji dobro opisuje stanje, a ne zahtijeva dodatne
financijske i radne napore. Za ribe, ukljucujuéi srdelu, Funltonov kondicijski indeks identi-
ficiran je kao optimalna mjera koju je vrlo lako izraCunati iz uobi¢ajenih biometrija (duljine i
tezine; Nash i sur. 2006), a koja dobro odrazava energijski status jedinke (Bavcevic i sur., 2020).

Kompozitni DEB-IBM model omogucuje simultano pradenje stanja jedinke, iskazanog
putem kondicijskog indeksa, i statusa populacije, te analizu korelacije medu njima. Rezultati
modela direktno doprinose razumijevanju indeksa kondicije i promicanju njegove implementaci-
je u proces odlucivanja, Sto je neophodno, s obzirom da je do sada bio nepravedno zanemarivan
i/ili pogresno tumacen. Naime, u izvjeStaju radne grupe za procjenu incuna i srdela u Jad-
ranskom moru kondicijski indeks se uopée ne spominje (GFCM, 2022b), a generalno videnje
je da nizak kondicijski indeks implicira 10§ status populacije te zahtijeva smanjenje ili obustavu
ribolovnog napora (GFCM, 2018, 2022a). Rezultati provedenog istrazivanja u izravnoj su
suprotnosti s dosadasnjim stavovima, odnosno ukazuju kako nizak kondicijski indeks zapravo
ukazuje na veli¢inu populacije blizu ili iznad nosivog kapaciteta okoliSa, dok visok kondicijski
indeks ukazuje na prekomjerni izlov. Ovaj rezultat oslanja se na pretpostavku konstantnog
nosivog kapaciteta okoliSa, kao 1 to da je populacija ograni¢ena hranom. U takvim populaci-

jama, stalna koli€ina resursa dijeli se izmedu svih jedinki, $to odreduje maksimalnu veli¢inu
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populacije koju staniSte moZe odrzati (Sayre, 2008). Individualna dostupnost hrane koja u
konacnici odreduje kondicijski indeks, stoga prvenstveno ovisi o kompeticiji izmedu jedinki
- ona pak direktno ovisi o broju jedinki i njihovoj sposobnosti asimilacije hrane.

Simulacije razli¢itih scenarija ribolovnog napora, definiranih nizom realnih ribolovnih mor-
talita, pokazuju da se prosjecni individualni kondicijski indeks povecava s porastom ribolovne
smrtnosti i manjom brojnoséu jedinki. Nasuprot tome, kao posljedica povecane intraspecijske
kompeticije za raspolozive resurse, kondicijski indeks pada kada se veli¢ina populacije priblizi
nosivom kapacitetu okoliSa, bez obzira na apsolutnu vrijednost tog kapaciteta.

Iako je fokus ovog istrazivanja bila srdela, kao jedna od kljucnih ribolovnih vrsta u Hrvatskoj
i Mediteranu, isti kompozitni pristup moguce je primijeniti na bilo koju vrstu od interesa.
Za to je potrebna prilagodba i DEB i IBM komponenti modela. VaZno je koristiti prikladno
parametriziran DEB model koji pokazuje visok stupanj podudaranja prilikom simulacija karak-
teristika odabrane vrste, kao i odgovarajuée populacijske parametre (prirodna smrtnost, omjer
spolova, dominacija/hierarhija) koji ¢e odraziti stvarnu dinamiku populacije. Kroz razumije-
vanje odnosa individualne 1 populacijske dinamike, model moZe, uz kondicijski indeks, istraZiti
1 neke druge karakteristike jedinke kao i1 njihovu relaciju s populacijskom dinamikom. Time
se otvara moguénost identifikacije novih, potencijalno korisnih, indikatorskih mjera koje mogu
doprinijeti to¢nijoj, brzoj i jeftinijoj procjeni stanja populacija.

Provedeno istraZivanje nedostatno je za izravnu preporuku kondicijskog indeksa kao
direktne mjere stanja ribolovnog stoka i za takvu primjenu potrebna su dodatna istraZivanja
1 empirijske potvrde. Ipak, dobivene spoznaje ve¢ se u ovom obliku mogu integrirati u postojeci
proces donoSenja odluka, kao Sto je prikazano na Slici 31. PredloZen pristup daje prednost
standardnom protokolu procjene ribolovnog stoka, koji koristi terenske podatke - ulov, brojnost
i biologiju vrste - za tjeranje klasicnih modela procjene (Lynch i sur., 2018). Kondicijski indeks,
izraCunat iz istih podataka uz minimalne dodatne troSkove, moZe se zatim koristiti kao

informacija za provjeru to¢nosti inicijalnih procjena stanja populacije. Moguc¢i ishodi su:

1. Stanje stoka procjenjuje se kao loSe, a kondicijski indeks je visok. Dvije neovisne procjene

su dosljedne i standardna procjena je validirana.

2. Stanje stoka procjenjuje se kao loSe, a kondicijski indeks je nizak. Dvije neovisne procjene

nisu dosljedne i dodatna istraZivanja potpomogla bi donosenju pravilnih odluka.

3. Stanje stoka procjenjuje se kao dobro, a kondicijski indeks je nizak. Dvije neovisne procjene

su dosljedne i standardna procjena je validirana.

4. Stanje stoka procjenjuje se kao dobro, a kondicijski indeks je visok. Dvije neovisne procjene

nisu dosljedne 1 dodatna istraZzivanja potpomogla bi donoSenju pravilnih odluka.

U slucaju ne slaganja ove dvije nezavisne procjene, prvi korak je potvrda pretpostavke da je
promatrana populacija doista ograniena hranom. Daljnja istraZivanja zatim mogu ukljucivati

procjenu ostalih okolisnih ¢imbenika (npr. staniste, plijen, izloZenost patogenima) ili negativan
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fpoBaR™ i DONOSENJE
% STATUS ; i ODLUKA

......................

DODATNA ISTRAZIVANJA

- potvrda limitacije hranom

— detaljne analize
ekosustava

- hranidbene mreze

— analiza biomarkera

Slika 31. PredloZena integracija kondicijskog indeksa u proces donoSenje odluka u ribarstvu. Ispreki-

dane linije prikazuju pojednostavljeni trenutni pristup; upitnik oznacava trenutnu ogranic¢enu i/ili upitnu
upotrebu kondicijskog indeksa. Pune linije oznacavaju novu ulogu kondicijskog indeksa kao dodatne
informacije standardnoj procjeni ribolovnog stoka. Podaci s terena tjeraju modele procjene stoka, a kom-
binirane informacije koriste se za procjenu njegovog stanja. Umjesto da se izravno koriste u daljnjem
donosenju odluka, standardni rezultati mogu se validirati indeksom kondicije dobivenim iz istih
terenskih podataka. Ako se dvije nezavisne procjene slazu (los status stoka + visok kondicijski indeks ili
dobar status stoka + niski kondicijski indeks), intervencija nije potrebna. Medutim, ako se dvije procjene
razlikuju (lo§ status stoka + niski kondicijski indeks ili dobar status stoka + visok kondicijski indeks),
preporucaju se dodatna istrazivanja koja bi otkrila pravi razlog odstupanja ove dvije procjene, te pravilno

usmjerila daljnje odluke. Prilagodeno na temelju Haberle i sur. (2023).

ljudski utjecaj (ilegalni i/ili neprijavljeni ribolov) (Link i sur.,, 2020). Takoder se predlaze
1 proSirivanje poznavanja fiziologije odabrane vrste kroz analizu biomarkera (Brosset i sur.,
2021) 1/ili analiza hranidbenih mreza, kako bi se identificirale eventualne promjene u dinamici
ekosustava (Eero i sur., 2021). Dodatno, moguce je provesti sveobuhvatnu analizu klju¢nih
mehanizama (migracije, predacija, kompeticija, itd.) koji utjecu na vrstu od interesa (Link
1 sur., 2020).

Integracija DEB pristupa kao klju¢nog modula kompozitnog DEB-IBM modela rezultirala
je spoznajama na temelju kojih je bilo mogudée adaptirati postojeci proces donoSenja odluka
u ribarstvu - u ovom slucaju kroz integraciju kondicijskog indeksa u proces utvrdivanja stanja
ribolovnog stoka. Prilagodbom postojeéeg kompozitnog modela, moguce je provoditi nove
simulacije i dobiti uvid i u druge povratne sprege izmedu jedinki i populacija. Nastavkom
ovakvih istrazivanja mogucée je doci do novih saznanja koje doprinose daljnjoj adaptaciji

postojecih i razvoju novih procesa odlucivanja.
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9 ZAKLJUCCI

Na temelju provedenih istrazivanja donose se sljedec¢i zakljucci o primjeni modela dinamickih

energijskih proraCuna u svrhu potpore odrZivom upravljanju morskim resursima:

1.

Iako parametriziran ograni¢enom koli¢inom iskljucivo literaturnih podataka, DEB model
plemenite periske realno opisuje postojee podatke te daje dobar uvid u generalni trend
ulaganja energije u rast, sazrijevanje i razmnoZavanje s obzirom na dostupnost hrane, ¢ime

moZe poduprijeti analizu scenarija zaStite i reintrodukcije ove kritino ugroZene vrste.

Model plemenite periske ukljuuje morfoloSku i metabolicku metamorfozu, no istovre-
meno pretpostavlja izometrijski rast, ¢ime je zadrZana jednostavnost modela bez Zrtvo-

vanja realnosti konacnih simulacija.

Prilagodbom parametara DEB modela komar¢e novim podacima iz uzgoja poboljSane su

simulacije sezonske dinamike rasta.

Teorijskim razvojem DEB modela dodana je nova varijabla stanja - krv - koja omogucuje
nesmetano ulaganje energije u rast neovisno o stanju energijske rezerve, ¢ime se

poboljsava predvidanje kompenzacijskog rasta u uvjetima periodickog gladovanja.

Ucinak klimatskih promjena na klju¢ne indikatore akvakulture komarce u Sredozemlju -
vrijeme uzgoja do trzi$ne veliCine, teZinu nakon dvogodi$njeg uzgoja, te indeks konverzije
hrane za trzisnu i dvogodis$nju veli¢inu - moguce je kvantificirati primjenom DEB modela

komarce tjerane temperaturnim podacima IPCC RCP klimatskih scenarija.

Simulacije utjecaja klimatskih promjena kroz 70 godina na razini Mediterana pokazuju da
se za akvakulture u srednjoro¢nom razdoblju o¢ekuje uglavnom pozitivan utjecaj, no da je
dugorocno potrebno razmotriti upotrebu alternativnih uzgojnih vrsta, pogotovo na istoku

1 jugo-istoku Mediterana.

. Simultano promatranje dinamike stanja jedinke i populacije, te uocavanje njihove

povezanosti i povratnih sprega omogucéeno je integracijom DEB modela u populacijski
IBM model - DEB-IBM kompozitni model.

. Spoznaje proizasle iz simulacija kompozitnog DEB-IBM rezultirale su direktnim prijedlo-

gom adaptacije postojeceg procesa donosenja odluka u ribarstvu - informacije o indeksu
kondicije mogu posluZiti za validaciju standardne procjene ribolovnog stoka, te ukazati na

eventualne razlike te potrebu za daljnjim istraZivanjima prije donoSenja kona¢nih odluka.

Razvoj DEB modela za specifi¢nu prakticnu primjenu zahtijeva otvorenu komunikaciju
izmedu eksperimentalnih znanstvenika, modelera i krajnjih korisnika (menadZeri,

donositelji odluka) kako bi se uskladile potrebe svih strana.
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Prilog 1 - Simulacije indikatora akvakulture u uvjetima klimatskih promjena
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Slika P1. Simulacije indikatora za razdoblje uzgoja 2021.-2023. prema scenariju klimatskih promjena
RCP 4.5. Lijevo: prosjecna 2-godisnja temperatura, vrijeme do trziSta (TTM), teZina nakon 2 godine;
Desno: broj dana koji prelazi 28°C, FCR u trenutku TTM, FCR nakon 2 godine. Srednja vrijednosti,
medijan i 95-1 percentil navedeni su u donjem lijevom kutu svakog dijagrama. Izradeno u QGIS (2020).
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Slika P2. Simulacije indikatora za razdoblje uzgoja 2051.-2053. prema scenariju klimatskih promjena

RCP 4.5. Raspored panela i oznake jednake kao i na prethodnoj slici.
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Slika P3. Simulacije indikatora za razdoblje uzgoja 2091.-2093. prema scenariju klimatskih promjena
RCP 4.5. Raspored panela i oznake jednake kao na prethodnim slikama.
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Slika P4. Simulacije indikatora za razdoblje uzgoja 2021.-2023. prema scenariju klimatskih promjena
RCP 8.5. Raspored panela i oznake jednake kao na prethodnim slikama.
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Slika P5. Simulacije indikatora za razdoblje uzgoja 2051.-2053. prema scenariju klimatskih promjena
RCP 8.5. Raspored panela i oznake jednake kao na prethodnim slikama.
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Slika P6. Simulacije indikatora za razdoblje uzgoja 2091.-2093. prema scenariju klimatskih promjena
RCP 8.5. Raspored panela i oznake jednake kao na prethodnim slikama.
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