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WEBTICS voor Kanoeten

Dit rapport brengt in kaart welke informatie over de 
voedselecologie van de Kanoet (Calidris canutus)  be-
schikbaar is om berekeningen met het simulatiemodel 
WEBTICS (een afkorting van Wader Energy Balance 
TIdal Cycle Simulator) mogelijk te maken, en welke 
acties nog nodig zijn voordat een succesvol model ge-
bouwd kan worden. Onder een succesvol model wordt 
een model verstaan dat niet alleen is gekalibreerd, maar 
dat ook met succes is gevalideerd.

De keuze voor de Kanoet vloeit om te beginnen voort 
uit het gegeven dat de soort is aangewezen met een 
behoudopgaaf voor de volgende Natura2000 gebie-
den in Nederland: Westerschelde, Oosterschelde en 
Waddenzee. Van deze gebieden herbergt de Waddenzee 
veruit de grootste populatie. Daarnaast kwam uit het 
in het kader van het ZEEKENNIS-project (Kater 
2005) uitgevoerde onderzoek naar de verspreiding 
van wadvogels in de Westerschelde naar voren, dat de 
Kanoetstrandloper (Calidris canutus), naast de Wulp 
(Numenius arquata) een potentiële kandidaat was voor 
modellering van de verspreiding op basis van kennis 
over de onderliggende processen, zoals eerder gebeurd 
bij de Scholekster (Ens et al. 2005).

Het model WEBTICS (een afkorting van Wader Energy 
Balance TIdal Cycle Simulator) berekent voor een ge-
geven wadgebied een hele winter lang hoe de aanwe-
zige vogels zich over het wadgebied verspreiden en 
hoe de dieren de aanwezige voedselvoorraden uitputten 
(Rappoldt et al. 2004). Met het model kan een schatting 
gemaakt worden van de draagkracht voor de gemodel-
leerde vogelsoort en ook kan berekend worden hoe deze 
draagkracht is of wordt beïnvloed door menselijke of 
natuurlijke variaties in voedselaanbod of hoogteligging 
van de platen (Rappoldt et al. 2003a; Rappoldt et al. 
2003b; Rappoldt & Ens 2005; Rappoldt & Ens 2006). 

Om het model toe te kunnen passen op een bepaald wad-
gebied, bijvoorbeeld de Westerschelde in de provincie 
Zeeland, zijn gegevens nodig die specifiek zijn voor dat 
wadgebied. Dit betreft abiotische variabelen als hoog-
teligging en getij en biotische variabelen als het aan-
bod van voor Kanoeten geschikte prooien. Daarnaast 
moeten er parameters geschat worden die niet specifiek 
zijn voor een gebied, maar naar alle waarschijnlijkheid 
voor elk willekeurig gebied gelden. Dit betreft eigen-
schappen van de Kanoet, zoals de energiebehoefte en 
de mate van interferentie tijdens het voedselzoeken, en 
eigenschappen van de interactie tussen Kanoeten en 
hun prooien, zoals prooigrootteselectie en de functio-
nele respons. Dit rapport richt zich op deze generieke 
parameters en processen.

In Nederland komen twee ondersoorten van de Kanoet 
voor. De ondersoort canutus broedt in Siberië en over-
wintert in Afrika en doet de Nederlandse wadgebieden 
alleen op de trek aan in voor- en najaar. De ondersoort 
islandica broedt op Groenland en in het noorden van 
Canada en overwintert in de Europese wadgebieden, 
zoals de Waddenzee en de Oosterschelde. Vooral deze 
laatste ondersoort leent zich goed om met WEBTICS te 
modelleren, mede vanwege de imposante hoeveelheid 
informatie over de energetica en de voedselecologie die 
is verzameld door Zwarts (1996), Piersma (1994) en 
van Gils (2004).

Er zijn weinig vogelsoorten op de wereld waarvan het 
gewichtsverloop en de energiehuishouding zo goed 
beschreven zijn als de Kanoetstrandloper. Er is dus 
geen gebrek aan informatie om deze parameters van 
WEBTICS te schatten. Wel is het zo dat rekening moet 
worden gehouden met het feit dat Kanoeten over zeer 
lange afstanden trekken en daarvoor grote brandstof-
voorraden aanleggen. Voor Kanoeten is het niet alleen 
van belang om de winter te overleven. Het gaat er ook 
om om op het juiste moment voldoende snel in gewicht 
te kunnen toenemen. Op dit punt zijn aanpassingen van 
WEBTICS noodzakelijk.

Over de prooiselectie en de grootteselectie van 
Kanoeten is zeer veel gepubliceerd. In de Nederlandse 
wadgebieden zijn de volgende prooisoorten van groot 
belang: Nonnetje, Kokkel, Strandgaper, Mossel en 
Wadslakje. De Kanoet heeft twee aanpassingen die 
samenhangen met de voorkeur van deze soort voor 
ingegraven schelpdieren: een sterke spiermaag om de 
schelpdieren te kraken en een aangepaste snavel om in-
gegraven schelpdieren op afstand te detecteren. Het ge-
volg van de gewoonte van Kanoeten om schelpdieren 
in de maag te kraken is dat de vogels al snel te maken 
krijgen met beperkingen in de vertering, aangeduid als 
digestive constraint. Deze specifieke eigenschap ver-
dient speciale aandacht bij het modelleren.

Dankzij het eerder genoemde uitgebreide ecologisch 
onderzoek aan de Kanoet is er veel kennis over de func-
tionele respons op de belangrijke prooidieren. Dit bete-
kent dat er genoeg gepubliceerde gegevens zijn om dit 
belangrijke onderdeel van WEBTICS te parameterise-
ren. Wel zal de formalisatie aangepast moeten worden 
aan de eisen die gesteld worden door het digestive rate 
model dat de prooikeuze van Kanoeten duidelijk beter 
verklaart dan modellen die geen rekening houden met 
beperkingen in de vertering. Dit is naar verwachting 
echter een relatief kleine aanpassing van het model. 

De plaatskeuze van Kanoeten lijkt beïnvloed door de 
kosten van verplaatsingen en ook lijken de dieren te 

1. Samenvatting
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profiteren van het feit dat de getijgolf zich van west 
naar oost door de Waddenzee verplaatst. Of Kanoeten 
ook elders, bijvoorbeeld in de Delta, van de zich ver-
plaatsende getijgolf kunnen profiteren, is niet bekend. 
In WEBTICS zijn er geen kosten van verplaatsing en 
ook zijn er geen faseverschillen in het tij tussen ver-
schillende locaties. Het in WEBTICS inbouwen hier-
van is echter mogelijk. Plaatskeuze lijkt ook bepaald 
door het risico om gepredeerd te worden door roofvo-
gels. Dit predatie-risico is verwaarloosd in WEBTICS-
Scholekster en er moet dus nagedacht worden òf pre-
datierisico wel moet worden ingebouwd in WEBTICS-
Kanoet en zo ja, hoe dat dan zou moeten gebeuren.

De weinige beschikbare gegevens wijzen erop dat 
interferentie geen grote rol speelt in het bepalen van 
de verspreiding van Kanoeten over het wad in de 
Nederlandse wadgebieden. Dat klopt met de waarne-
ming dat Kanoeten vaak in zeer compacte groepen op 
het wad foerageren. Dit betekent dat in WEBTICS de 
interferentie parameter vermoedelijk zonder problemen 
op 0 gezet kan worden.

Sterfte van prooien anders dan door predatie door de 
gemodelleerde vogelsoort is een belangrijke parame-
ter in WEBTICS. Er zijn echter geen studies gevon-
den waarin voor een prooisoort de predatiedruk van de 
Kanoet vergeleken werd met de sterfte als gevolg van 

andere factoren. Dergelijke schattingen zullen eerst ge-
maakt moeten worden om WEBTICS-Kanoet te valide-
ren op het punt van de uitputting van de prooidieren. Er 
lijken wel data beschikbaar waarmee dit zou kunnen.

Over veranderingen in beschikbaarheid van de prooi-
dieren en conditieverlies is veel gepubliceerd als het 
gaat om de Waddenzee. Het is mogelijk dat de be-
schikbaarheid en de conditie van de prooidieren een 
ander seizoensverloop in de Delta hebben dan in de 
Waddenzee en er zou een meetprogramma geïnitieerd 
kunnen worden om dit uit te zoeken. Gezien de hoge 
kosten van een dergelijk meetprogramma ligt het meer 
voor de hand WEBTICS eerst te kalibreren op basis 
van schattingen voor de Waddenzee en pas als uit de 
validatie blijkt dat het model op belangrijke punten niet 
klopt over te gaan tot een meetprogramma in de Delta.

Ondersteund door professor Piersma en de andere le-
den van de onderzoeksgroep heeft Jan van Gils ver-
schillende modellen gemaakt over de prooikeuze en 
de plaatskeuze van Kanoeten op basis van een impone-
rende hoeveelheid empirisch onderzoek in het veld en 
in het laboratorium. Deze modellen beschrijven echter 
niet het gebruik van een waddengebied door een popu-
latie Kanoeten in de loop van najaar en winter, zoals 
WEBTICS dat wel doet. 
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Dit rapport brengt in kaart welke informatie over de 
voedselecologie van de Kanoet (Calidris canutus)  be-
schikbaar is om berekeningen met het simulatiemodel 
WEBTICS (een afkorting van Wader Energy Balance 
TIdal Cycle Simulator) mogelijk te maken, en welke 
acties nog nodig zijn voordat een succesvol model ge-
bouwd kan worden. Onder een succesvol model wordt 
een model verstaan dat niet alleen is gekalibreerd, maar 
dat ook met succes is gevalideerd.

De keuze voor de Kanoet vloeit om te beginnen voort uit 
het gegeven dat de soort is aangewezen met minimaal 
een behoudopgaaf voor de volgende Natura2000 ge-
bieden in Nederland: Westerschelde, Oosterschelde en 
Waddenzee1. Van deze gebieden herbergt de Waddenzee 
veruit de grootste populatie. Daarnaast kwam naar vo-
ren uit het in het kader van het ZEEKENNIS-project 
(Kater 2005) uitgevoerde onderzoek naar de ver-
spreiding van wadvogels in de Westerschelde, dat de 
Kanoetstrandloper (Calidris canutus), naast de Wulp 
(Numenius arquata), een potentiële kandidaat was voor 
modellering van de verspreiding op basis van kennis 
over de onderliggende processen (Ens et al. 2005).

Het model WEBTICS berekent voor een gegeven wad-
gebied een hele winter lang hoe de aanwezige vogels 
zich over het wadgebied verspreiden en hoe de dieren 
de aanwezige voedselvoorraden uitputten. Met het mo-
del kan een schatting gemaakt worden van de draag-
kracht voor de gemodelleerde vogelsoort en ook kan 
berekend worden hoe deze draagkracht is of wordt 
beïnvloed door menselijke of natuurlijke variaties in 
voedselaanbod of hoogteligging van de platen. 

Om het model toe te kunnen passen op een bepaald 
wadgebied, zoals de Westerschelde in de provincie 
Zeeland, zijn gegevens nodig die specifiek zijn voor dat 
wadgebied. Dit betreft abiotische variabelen als hoog-
teligging en getij en biotische variabelen als het aan-
bod van voor Kanoeten geschikte prooien. Daarnaast 
moeten er parameters geschat worden die niet specifiek 
zijn voor een gebied, maar naar alle waarschijnlijkheid 
voor elk willekeurig gebied gelden. Dit betreft eigen-
schappen van de Kanoet, zoals de energiebehoefte en 
interferentie, en eigenschappen van de interactie tussen 
Kanoeten en hun prooien, zoals prooigrootteselectie en 
de functionele respons. Dit rapport richt zich op deze 
generieke parameters en processen.

Het model WEBTICS is ontwikkeld voor overwin-
terende Scholeksters (Haematopus ostralegus) die 
schelpdieren als hoofdvoedsel hebben (Rappoldt et 

al. 2004). Het model is gekalibreerd met gegevens 
uit de literatuur en gegevens over Scholeksters in de 
Waddenzee en Oosterschelde en met succes toegepast 
op Waddenzee (Rappoldt et al. 2003a), Oosterschelde 
(Rappoldt et al. 2003b; Rappoldt et al. 2006) en 
Westerschelde (Rappoldt & Ens 2005; Rappoldt & Ens 
2006). Om het model toe te kunnen passen op overwin-
terende Kanoeten zullen minimaal een aantal parame-
ters geschat moeten worden die voor de Kanoet andere 
waarden hebben dan voor de Scholekster. In geval van 
duidelijke ecologische verschillen tussen Scholeksters 
en Kanoeten is het misschien ook nodig om sommi-
ge processen anders te formuleren en vervolgens ook 
daarvan de parameterwaarden te schatten.

In het kader van deze studie zijn de volgende activitei-
ten ondernomen:
1. Er is een overzicht gemaakt van de wetenschap-

pelijke literatuur over de voedselecologie van de 
Kanoeten buiten het broedseizoen en er is nagegaan 
of de beschikbare studies voldoende details bevatten 
om van nut te zijn voor de kalibratie van WEBTICS. 
De verzamelde literatuur is zoveel mogelijk als pdf 
beschikbaar gemaakt en op CD gebrand.

2. De gegevens zijn verwerkt en er is een intensieve 
discussie gevoerd over de beste manier om de spe-
cifieke details van de biologie van de Kanoet in te 
bouwen in WEBTICS.

3. De inzichten zijn verwerkt in deze rapportage.

Ook zonder voorgaande studie was al duidelijk dat de 
voedselecologie van de Kanoet zowel voor kalibra-
tie als validatie van WEBTICS een aantal extra com-
plicaties met zich meebrengt in vergelijking tot de 
Scholekster. Daarbij werd gedacht aan: (1) het feit dat 
de Nederlandse kustwateren door twee verschillende 
ondersoorten van de Kanoet worden bezocht (islandica 
en canutus) op verschillende momenten in het jaar, 
(2) het grotere aantal prooisoorten dat als stapelvoed-
sel kan dienen (Nonnetje Macoma balthica, Kokkel 
Cerastoderma edule, Mossel Mytilus edulis, Wadslakje 
Hydrobia ulvae, Strandkrab Carcinus maenas, Garnaal 
Crangon crangon), (3) het feit dat geen van deze voed-
selbronnen exclusief door Kanoeten wordt benut, (4) 
het feit dat de prooien ook kunnen variëren in de mate 
waarin ze beschikbaar zijn voor de Kanoet (in het bij-
zonder ingraafdiepte en activiteit variëren sterk in de 
loop van het seizoen), (5) het feit dat er maar weinig 
reguliere monitoring programma’s zijn van de groot-
teklassen die voor de Kanoet belangrijk zijn, (6) het feit 
dat Kanoeten geneigd zijn in enorme troepen te foera-
geren. 

2. Inleiding

1 Deze drie gebieden hebben zowel een functie als foerageergebied en als slaapplaats. Daarnaast zijn er belangrijke slaapplaatsen in het Mar-
kiezaat en de Noordzeekustzone (SOVON & CBS 2005), maar dat is voor deze rapportage niet relevant.
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Een belangrijke variabele die bij nader onderzoek in 
dit rijtje bleek te ontbreken is de rol van de spiermaag. 
Kanoeten slikken gepantserde prooien, zoals schelpdie-
ren, in hun geheel in en kraken die prooien in hun maag. 
De grootte van de spiermaag varieert tussen individuen 
en varieert binnen het individu in de loop van de tijd. 
De grootte van de spiermaag bepaalt de snelheid waar-
mee prooien verteerd kunnen worden en heeft daarmee 
een doorslaggevende rol in prooikeuze, plaatskeuze en 
tijdsbesteding van de Kanoeten. Verder lopen Kanoeten 
meer risico dan Scholeksters om zelf slachtoffer te 
worden van predatie. Bovenal zijn Kanoeten kampi-
oen in het trekken over lange afstanden. WEBTICS-
Scholekster draait alleen om het overleven van de 

winter, maar Kanoeten moeten op het goede moment 
voldoende snel in gewicht kunnen toenemen om de 
trektochten succesvol te kunnen afleggen.
Er zijn verschillende manieren om WEBTICS (gedeel-
telijk) te valideren. Één methode is om met WEBTICS 
een schatting te maken van de mortaliteit van een 
prooisoort door vogelpredatie en andere factoren en 
deze met WEBTICS voorspelde verdwijning te relate-
ren aan de gemeten verdwijning. Aan het begin van het 
project werd vermoed dat de noodzakelijke data voor 
een dergelijke validatie beschikbaar zouden zijn voor 
de Friese kust en het Balgzand, en mogelijk ook voor 
locaties in de Delta. Door overleg met de betrokken on-
derzoekers in de verschillende gebieden is nagegaan of 
de betreffende data inderdaad aanwezig waren.
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3.1. Inleiding

Een uitgebreide beschrijving van WEBTICS is te vin-
den in Rappoldt et al. (2004). Hieronder wordt een 
korte beschrijving gegeven. 

De Wader Energy Balance and Tidal Cycle Simulator 
simuleert het foerageren van steltlopers gedurende een 
winterseizoen, het afnemen van het prooibestand door 
predatie, een zekere achtergrondsterfte en vermagering 
van de prooien tijdens de winter. Berekend wordt uit-
eindelijk de stress index, een getal tussen nul en één dat 
aangeeft hoe hard de vogels moeten werken om hun 
energiebehoefte te dekken. Die energiebehoefte is af-
hankelijk van de temperatuur en van de grootte van de 
vogels. 

De berekeningen worden uitgevoerd voor een bepaald 
gebied of regio, bijvoorbeeld het Waddengebied of de 
Oosterschelde. Een gebied wordt verdeeld in deelge-
bieden waarvoor de eigenlijke simulaties worden ge-
daan. Bij ieder deelgebied horen vogels die zich vrij 
(en met verwaarloosbare kosten) kunnen verplaatsen 
binnen dat deelgebied. De indeling van een gebied of 
regio in deelgebieden dient zoveel mogelijk te gebeu-
ren uitgaande van het getijderitme van de vogels. Een 
samenhangend oppervlak aan wadplaten dat bezocht 
wordt door vogels die op bepaalde (en bekende) hoog-
watervluchtplaatsen overtijen is het uitgangspunt. 

3.2. Abiotische gegevens 

De geografische breedte en lengte van een gebied wor-
den gebruikt om te bepalen of het op een zeker moment 
dag is of nacht. In de nacht wordt er namelijk niet bin-
nendijks op grasland gefoerageerd. 

Van de weersgegevens van een standaard weerstation 
wordt alleen de dagelijkse minimum en maximum 
temperatuur gebruikt. Met behulp van deze minima 
en maxima kan het dagelijks temperatuurverloop vol-
doende goed geschat worden om de energiebehoefte te 
kunnen uitrekenen. Verder wordt de temperatuur nog 
gebruikt om een het effect van langdurige vorst op de 
beschikbaarheid van de prooien in rekening te bren-
gen. 

Voor de simulatie van een seizoen zijn historische wa-
terstanden nodig zoals die door Rijkswaterstaat op ba-
sis van een 10 minuten interval worden geregistreerd. 
Aan ieder deelgebied wordt een getijdenstation toege-
kend. Als er “gaten” zitten in de tijdseries, dan kan dat 
opgevangen worden door de hoog- en laagwatertijden 

en standen te schatten aan de hand van gegevens voor 
een naburig meetstation. 

Ieder deelgebied wordt verdeeld in zogenaamde 
“spots”. Een spot is een deel van het gebied dat een 
bepaalde hoogte heeft en een bepaald oppervlak, en bij 
voorkeur ook een gemiddelde droogvalduur. Hoogte 
en gemiddelde droogvalduur worden verkregen door 
interpolatie tussen kaartgegevens voor verschillende 
jaren. De kaartgegevens staan als kolommen op een 
datafile die door WEBTICS wordt ingelezen. In het 
bijzonder als het aantal droogvallende spots klein is, 
is het van belang dat voor spots die vlak naast geulen 
liggen alleen het droogvallende oppervlak wordt op-
gegeven. Ook de gemiddelde droogvalduur heeft dan 
betrekking op alleen het droogvallende gedeelde van de 
spot. Aan de hand van de waterstand op ieder moment 
wordt bepaald of een spot op dat moment droog ligt 
of niet. Indien een gemiddelde droogvalduur bekend is 
kan (in plaats van de echte hoogte) een gecorrigeerde 
hoogte worden gebruikt die met de waterstanden van 
het gebruikte getijdenstation precies de juiste gemid-
delde droogvalduur oplevert. 

Spots hebben verder een X en Y coördinaat op de kaart. 
Die zijn in de berekeningen niet persé nodig omdat 
verplaatsingskosten (nog) niet worden meegenomen. 
Illustratieve kaartjes van de verspreiding van voedsel 
en vogels zijn echter alleen te maken als ook coördina-
ten kunnen worden ingelezen. Het maakt daarbij niet 
uit of dat hoekpunten of centrumpunten zijn voor alle 
spots, als er maar een keuze wordt gemaakt.

3.3. Voedsel

Voor ieder deelgebied zijn voedselgegevens nodig, per 
spot en per prooi. Dat betekent dat de ruimtelijke re-
solutie waarmee deze gegevens bekend zijn in het al-
gemeen bepalend is voor de grootte van de spots. De 
voedselgegevens worden door het model gebruikt om 
de maximale voedselopname te berekenen die de vo-
gels op die spot (en op een bepaald moment) kunnen 
realiseren. De mate van detail in de voedselgegevens 
kan verschillend zijn en de simulaties worden daar dan 
op aangepast. Voor de scholekster wordt gewerkt met 
zowel dichtheid als prooigewicht voor kokkels in ver-
schillende jaarklassen. De dichtheden nemen in de loop 
van de winter af door predatie en “natuurlijke sterfte”, 
maar ook de individuele prooigewichten nemen af door 
vermagering tijdens de winter. Indien er in de weten-
schappelijke literatuur aanknopingspunten te vinden 
zijn voor berekeningen op basis van bijvoorbeeld een 
voedseldichtheid in gram per eenheid oppervlak, dan 

3. Korte beschrijving van WEBTICS
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kan er ook op basis van minder gedetailleerde gegevens 
gerekend worden. 

Afhankelijk van de mate van detail wordt, zoals ook 
hierboven uiteengezet, een “natuurlijke sterfte” van de 
prooien in rekening gebracht in combinatie met verma-
gering. Voedselgegevens kunnen in allerlei eenheden 
worden ingelezen, maar wat er uiteindelijk toe doet 
is de energie-inhoud van de eetbare delen. Dat vereist 
nogal eens ijklijnen om maten en gewichten in elkaar 
om te rekenen. 

Voor visserij gegevens geldt dat zowel gedetailleerde 
gegevens per spot als ook een totaal gevist tonnage 
gebruikt kunnen worden. In dat laatste geval wordt de 
visserij door het model gesimuleerd. Ook mengvormen 
zoals een totaal gevist tonnage en een relatieve visserij-
inspanning per spot (“black-box data”) kunnen gehan-
teerd worden.

3.4. Vogels

Vanwege het effect dat de vogels hebben op hun voed-
sel en vanwege het effect van interferentie rekent 
WEBTICS voor ieder deelgebied met een aantal vo-
gels. Tussen de maandelijkse aantallen wordt geïnter-
poleerd. Ten behoeve van draagkrachtberekeningen 
kunnen simulaties worden gedaan met andere aantallen 
dan de historische. 

De energiebehoefte van steltlopers is goed bekend en 
wordt, als de omgevingstemperatuur onder een be-
paalde waarde komt, verhoogd met extra kosten voor 

thermoregulatie. Daarmee wordt in WEBTICS reke-
ning gehouden, maar er wordt geen rekening gehouden 
met de invloed van wind en straling. Dat is ook uiterst 
moeilijk omdat die invloeden afhangen van zeer lokale 
omstandigheden, zoals de bewolkingsgraad en de mate 
van beschutting op 15 centimeter boven de grond. De 
energiebehoefte van scholeksters hangt enigszins af 
van hun eigen gewicht. Dat effect wordt in rekening ge-
bracht met behulp van (in het veld) gemeten gewichts-
verlopen gedurende de winter. Dit effect is echter rela-
tief klein en lijkt niet essentieel. 

Om de maximale voedselopname bij een bepaald voed-
selaanbod op een bepaald tijdsip uit te rekenen moet 
de functionele respons bekend zijn in een vorm die 
past bij de voedselgegevens. De functionele respons 
beschrijft het verband tussen de opname snelheid van 
voedsel en het aanbod van voedsel. Naast de maximale 
voedselopname per vogel en per tijdseenheid wordt 
een interferentie effect in rekening gebracht: een lagere 
voedselopname naarmate de vogeldichtheid hoger is. 
Dit effect wordt niet in detail gemodelleerd. Er wordt 
dus geen gedrag gemodelleerd. Er wordt slechts een 
vermindering in rekening gebracht die afhangt van de 
vogeldichtheid op de betreffende spot. 

Naast gegevens over het hoofdvoedsel kan in WEBTICS 
de bijdrage van marginale voedselbronnen worden 
meegenomen, zoals het foerageren tijdens hoogwa-
ter op wormen of emelten in grasland. Dat wordt op 
eenvoudige wijze gedaan, zonder interferentie effect, 
slechts als een functionele respons die onder voorwaar-
den haalbaar is (geen vorst en alleen overdag). 
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De Kanoet is hoog-Arctisch broedende steltloper die 
buiten het broedseizoen afhankelijk is van waddenge-
bieden. Er bestaan verschillende algemene beschrij-
vingen van de ecologie van de Kanoet (van de Kam et 
al. 1999; Simmons et al. 1983; Piersma et al. 1996b), 
en het is niet nodig deze beschrijvingen in dit rapport 
te herhalen. In Nederland komen twee ondersoorten 
van de Kanoet voor, de in Noordoost Canada en op 
Groenland broedende Calidris canutus islandica en de 
in Siberië broedende Calidris canutus canutus. 
Beide ondersoorten foerageren buiten de broedtijd 
tijdens laagwater op droogvallende wadplaten en 
zijn gespecialiseerde schelpdiereters. De ingegraven 
prooien worden op de tast gevonden en in zijn geheel 
ingeslikt. Vervolgens worden de schelpen met een 
sterke spiermaag gekraakt. Door deze foerageermetho-
de zijn Kanoeten aangewezen op kleine schelpdie-
ren: Nonnetjes Macoma balthica tot 17 mm, Kokkels 
Cerastoderma edule tot 18 mm en Mosselen Mytilus 
edulis tot 20 mm, die in de bovenste 4 centimeter van 
het wad voorkomen (Zwarts & Blomert 1992). In te-
genstelling tot veel andere steltloper soorten zoals de 
Wulp Numenius arquata en de Scholekster Haematopus 
ostralegus zijn Kanoeten niet territoriaal en niet erg 
plaats trouw en worden de foerageergebieden in grote 
groepen op een wijde schaal gebruikt. Detail studies 
waarin Kanoeten werden uitgerust met radiozender-

tjes hebben laten zien dat individuele kanoeten binnen 
een paar tijen alle belangrijke foerageergebieden in het 
westelijke deel van de Nederlandse Waddenzee kunnen 
benutten (van Gils et al. 2000; van Gils et al. 2006b). 
Een belangrijk ecologisch verschil tussen beide onder-
soorten is hun overwinteringsgebied en daarmee hun 
gebruik van de West-Europese waddengebieden. De 
ondersoort islandica overwintert in deze West-Europese 
waddengebieden, waarvan de Nederlandse Waddenzee 
(20% van de totale populatie) en de Oosterschelde (5%) 
tot de belangrijkste behoren (Davidson & Wilson 1992; 
van Roomen et al. 2005); zie Figuur 4.2. 

4. Kanoeten in Nederland

Figuur 4.1. Schematische weergave van de trekstra-
gie van de twee ondersoorten van de Kanoet die bui-
ten de broedtijd in de Nederlandse Waddenzee en het 
Deltagebied voorkomen. De ondersoort canutus broedt 
in Siberie en overwintert in Afrika. De ondersoort is-
landica broedt op Groenland en in Canada en overwin-
tert in West Europa. Bron: van de Kam et al. (2004).

knot

Figuur 4.2. Verspreiding van niet-broedende Kanoeten 
in Nederland in de periode 2001/2002 t/m 2005/2006. 
Weergegeven is het seizoensgemiddelde. Bron: SOVON.

Figuur 4.3. Seizoensverloop van de aantallen Kanoeten 
in Nederland in 2006/2007 (staafdiagram), vergeleken 
met het gemiddelde verloop en de maandelijkse minima 
en maxima in de periode 2001-2005. Bron: SOVON.
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De hoogste aantallen verblijven in Nederland tijdens 
de ruiperiode en het begin van de winter (augustus 
tot januari, zie Figuur 4.3), waarna een variabel deel, 
afhankelijk van winterstrengheid en voedselbeschik-
baarheid, doortrekt naar de Britse estuaria en Frankrijk 
(Davidson & Wilson 1992; Blew & Südbeck 2005). 
Vanaf het vroege voorjaar bevindt het grootste deel van 
de populatie zich in het oostelijk deel van de Trilaterale 
Waddenzee, vooral in Sleeswijk-Holstein (Blew & 
Südbeck 2005; Davidson & Wilson 1992; Piersma et 
al. 1994b).

De ondersoort canutus overwintert in getijdengebie-
den langs de westkust van Afrika, waarvan de Bijagós 
Archipel in Guinee-Bissau en de Banc d’Arguin in 
Mauritanië het grootste deel van de populatie bergen 
(Piersma et al. 1992). Zowel tijdens de voorjaars- als de 
najaarstrek gebruikt deze ondersoort de West-Europese 
waddengebieden als opvetgebied. In het voorjaar (mei) 
is dit gebruik geconcentreerd in het oostelijk deel 
van de Trilaterale Waddenzee, vooral in Sleeswijk-
Holstein (Piersma et al. 1994b; Piersma et al. 1992). 
Tijdens de najaarstrek maakt de populatie gebruik 
van de Waddenzee voor een korte stopover in de peri-
ode juli-augustus. Het is onbekend welke aantallen het 
Nederlandse deel van de Waddenzee gebruiken en wat 
de jaarlijkse variatie in aantallen is (Piersma et al. 1992; 
Nebel et al. 2000). Er zijn wel schattingen van de lengte 
van de periode van aanwezigheid en gewichtstoename 
van beide ondersoorten (Nebel et al. 2000).

In het Deltagebied wordt de Westerschelde vooral ge-
bruikt tijdens de voorjaarstrek en de najaarstrek door de 
in Afrika overwinterende ondersoort canutus, terwijl de 
Oosterschelde vooral wordt gebruikt door de in Europa 
overwinterende ondersoort islandica (Schekkerman et 

al. 1992). Omdat de ondersoort canutus maar kort in de 
Westerschelde verblijft is het aantal gemiddeld over het 
jaar niet hoog en lijkt het in Figuur 4.2 alsof er maar 
weinig Kanoeten in de Westerschelde voorkomen. Dit 
is echter een onderschatting van het belang van de 
Westerschelde.

Het aantal overwinterende kanoeten in Nederland 
is sinds midden jaren 90 afgenomen, zie Figuur 4.4. 
Deze afname vond vooral plaats in Waddenzee. In de 
Zeeuwse Delta is de Kanoet sinds eind jaren tachtig 
toegenomen (van Roomen et al. 2005; Schekkerman et 
al. 1992).  Gemiddelde jaarlijkse maxima waren in de 
periode 1998-2003 93000 vogels in de Waddenzee en 
24000 vogels in de Oosterschelde (van Roomen et al. 
2005).

Figuur 4.4. Trend van het voorkomen van de Kanoet 
in Nederland. Als index voor het voorkomen zijn de 
gesommeerde maandelijkse tellingen gedeeld door 12 
(maanden). De trendlijn en de betrouwbaarheidsinter-
vallen zijn berekend met het programma TrendSpotter. 
Bron: SOVON.
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5.1. Overwintering en trek

Een groot deel van de Scholeksters die in de Waddenzee 
en Delta overwinteren broeden op minder dan 1000 km 
afstand – een afstand die in minder dan een etmaal kan 
worden afgelegd. WEBTICS-Scholekster concentreert 
zich daarom op de problemen die de Scholeksters on-
dervinden bij het overleven van de winter onder de aan-
name dat een Scholekster die de winter heeft overleefd 
ook wel in het broedgebied zal kunnen komen. Voor 
Kanoeten is de situatie heel anders, omdat de wadge-
bieden in Europa vele duizenden kilometers verwij-
derd zijn van de broedgebieden op de hoog-Arctische 
toendra. Onderzoek maakt aannemelijk dat de conditie 
waarmee de Kanoeten in het broedgebied arriveren en 
het moment van arriveren belangrijke gevolgen hebben 
voor het broedsucces (Ens et al. 2006). Het gaat dus 
niet alleen om overleven, maar ook om het tijdstip en 
de snelheid waarmee de Kanoeten aan het einde van 
hun verblijf kunnen opvetten om naar het broedgebied 
te trekken (Ens et al. 1994). Mutatis mutandis geldt 
hetzelfde voor de ondersoort canutus die in het najaar 
in de West-Europese wadgebieden opvet om door te 
trekken naar zijn overwinteringsgebieden in Afrika. 
Dit gegeven vereist een conceptuele aanpassing van 
WEBTICS.

Verschillende trekstrategieën hebben bijbehorende op-
vetstrategieën (Hedenstrom & Alerstam 1997). Door 
Weber et al. (1998) is een model gemaakt over de op-
timale trekstrategie voor een vogel met de eigenschap-
pen van een Kanoet en door Ens et al. (2006) is dit 
model voor beide ondersoorten geparameteriseerd. De 
timing van de voorjaarstrek van canutus en islandica 
in Sleeswijk-Holstein is beschreven door Prokosch 
(1988). Een overzicht van de trekstrategie van canutus 
wordt gegeven door Piersma et al. (1992) en de trekstra-
tegie van islandica wordt beschreven door Davidson & 
Wilson (1992), recent aangevuld door Wilson & Strann 
(2005).

5.2. Gewichtsverloop

Het gewichtsverloop is een belangrijke parameter in 
WEBTICS en voor de Kanoet zijn er zeer veel gege-
vens voor beide ondersoorten, zowel uit het veld als in 
gevangenschap. 

Veldschattingen van het profiel van het abdomen cor-
releren met de mate van opvetten van Kanoeten. De 
methode kan niet gebruikt worden voor het maken 
van veldschattingen van de opvetsnelheid van indivi-
duele Kanoeten, maar de opvetsnelheid van groepen 

van Kanoeten kan zo wel bestudeerd worden (Wiersma 
& Piersma 1995). In de meeste veldstudies is het ge-
wichtsverloop echter bepaald door vogels te vangen 
met mistnetten of kanonnetten: canutus en islandica 
in het voorjaar in Sleeswijk-Holstein (Prokosch 1988), 
canutus in winter en voorjaar (Piersma et al. 1992), 
voorjaar islandica in IJsland (Gudmundsson et al. 
1991; Morrison 2005), islandica in voorjaar (Davidson 
& Wilson 1992), najaar Ottenby Zweden (Helseth et al. 
2005). Uit een review van opvetsnelheden van 5 van 
de 6 ondersoorten van de Kanoetstrandloper blijkt dat 
opvetsnelheden toenemen met de afstand tot de evenaar 
(Piersma et al. 2004b). Een geïdealiseerde gewichts-
curve in de loop van het jaar wordt voor beide onder-
soorten gegeven door Piersma (1994) – bladzijde 271 
van het proefschrift.

Veranderingen in gewicht zijn een gevolg van verande-
ring in lichaamsamenstelling. De veranderingen in li-
chaamsamenstelling tijdens de trek zijn voor de Kanoet 
beschreven door Piersma (1998), Piersma et al. (1999) 
en Morrison (2005). Morrison et al. (2005) beschrijft 
de verandering na aankomst in broedgebied, terwijl 
Morrison (2006) daarnaast ook het opvetten in IJsland 
van islandica beschrijven. Veranderingen in lichaamsa-
menstelling tijdens de trek zijn voor de verwante Grote 
Kanoetstrandloper (Calidris tenuirostris) onderzocht 
door Battley et al. (2001b)

Onderzoek aan dieren in gevangenschap toont aan dat 
de jaarritmes van rui en gewichtstoename gedeeltelijk 
endogeen zijn gestuurd. Het gewichtsverloop in ge-
vangenschap van tamme Kanoet wordt gegeven door 
Piersma (2002b) en van tijdens de voorjaarstrek gevan-
gen dieren van de ondersoort canutus door Cadee et al. 
(1996).

Het gewicht waarbij verhongerende Kanoeten sterven 
is hoger als hun dagelijkse energieverbruik hoog is 
(Piersma et al. 1994a).

5.3. Dagelijkse voedselbehoefte

De dagelijkse voedselbehoefte is een belangrijke pa-
rameter in WEBTICS en aan metingen en schattingen 
van het energieverbruik van de Kanoet is geen gebrek. 
Dat betekent ook dat er heel veel details bekend zijn. In 
het volgende overzicht komen veel van die details aan 
bod. Dat betekent niet dat al die details in WEBTICS 
moeten worden ingebouwd.

Een belangrijke component van het energieverbruik is 
het basaalmetabolisme, meestal aaangeduid als BMR, 

5. Energie budget
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een afkorting van Basal Metabolic Rate. BMR varieert 
binnen het individu met gewicht (Piersma et al. 1995a): 
hoe hoger het gewicht hoe hoger BMR. Dit is ook het 
geval wanneer individuen van verschillende ondersoor-
ten, die onder verschillende condities overwinteren, 
met elkaar worden vergeleken (Piersma et al. 1996a). 
Exponenten voor de relatie tussen BMR en lichaams-
gewicht binnen het individu, binnen de soort en tus-
sen soorten, worden gegeven door Kvist & Lindström 

(2001). De variatie in BMR binnen het individu is het 
gevolg van veranderingen in de grootte van organen met 
een hoge metabolische activiteit en niet van verande-
ringen in de metabolische activiteit van orgaanweefsel 
(Weber & Piersma 1996). Door Piersma et al. (2004a) 
werd onderzoek gedaan aan de relatie tussen BMR en 
lichaamsgewicht tijdens experimentele verandering in 
dieet waarbij de spiermaag sterk toenam. Battley et al. 
(2001a) onderzocht de relatie tussen BMR en lichaams-
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Figuur 5.1. Vergelijking van het dagelijkse energieverbruik (Watt) van twee ondersoorten van de Kanoet. De on-
dersoort islandica broedt in het noorden van Canada en op Groenland en overwintert in West-Europa. De onder-
soort canutus broedt in het noorden van Siberië en overwintert in Afrika.  Voor elke ondersoort geven de bovenste 
drie grafieken het (berekende) dagelijkse energieverbruik in de loop van het jaar voor elk van de drie belangrijkste 
gebieden die door de ondersoort worden gebruikt. De onderste grafiek geeft het energieverbruik in de loop van het 
jaar uitgaande van de plekken waar de dieren zich daadwerkelijk bevinden op een bepaald moment in het seizoen. 
Bron: van de Kam et al. (2004).
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gewicht voor de verwante Grote Kanoetstrandloper 
(Calidris tenuirostris) na een trektocht van 5500 km 
en na experimentele “verhongering” en concludeerde 
dat BMR toeneemt met toenemend gewicht. Zie ook 
Vezina et al. (2007).
Naast BMR wordt de voedselbehoefte ook bepaald door 
de activiteit. Schattingen van de afzonderlijke energe-
tische kosten van voedselzoeken, het opnemen van de 
prooien en het kraken van die prooien – op basis van 
experimenten met gekooide vogels – worden gegeven 
door Piersma et al. (2003). Een vergelijking van de ver-
schillende brandstoffen: glycogeen, vet en eiwit, wordt 
gemaakt door Jenni & Jenni-Eiermann (1998). Er zijn 
ook metingen gepubliceerd over welk type brandstof 
wordt gebruikt in rust en tijdens langdurig vliegen in 
een windtunnel (Jenni-Eiermann et al. 2002).
Een overzicht van variatie in energieverbruik als func-
tie van het seizoen en variatie in lichaamssamenstel-
ling, afgezet tegen grenswaarden aan dat energiever-
bruik wordt gegeven door Piersma (2002a).

5.4. Thermoregulatie

Kanoeten zijn veel kleiner dan Scholeksters en zij 
moeten verhoudingsgewijs meer energie uitgeven om 
op temperatuur te blijven. De kosten van thermore-
gulatie zijn uitgebreid bestudeerd bij de Kanoet mid-
dels “heated taxidermic mounts” (Wiersma & Piersma 
1994). Dit zijn opgezette Kanoeten die van binnen-
uit verwarmd worden onder verschillende condities. 
Vervolgens is gemeten hoeveel energie moest worden 
toegevoerd om te zorgen dat de opgezette Kanoet op 
temperatuur bleef. Er worden een groot aantal verge-
lijking gegeven om het energieverbruik van Kanoeten 
onder allerlei verschillende condities te berekenen. De 
getallen van Wiersma & Piersma (1994) kunnen ook 
op een nogal simplistische manier gebruikt worden om 
op basis van buitentemperatuur, instraling en windsnel-
heid een schatting te maken van het dagelijkse ener-
gieverbruik (Ens et al. 2006). Die aanpak lijkt erg op 
de aanpak van Cartar & Morrison (1997), die melden 
dat ze een methode beschrijven “based on previously 
published empirical allometric and heat-transfer equa-
tions, that allows a rough estimate to be made of the 
daily maintenance metabolic costs (i.e., basal and ther-
moregulatory costs) incurred by a bird in a simple cold 
two-dimensional environment. The model uses widely 
available weather variables (temperature, wind speed, 
and global solar radiation), morphological variables 
(body mass, height of body’s centre of gravity, diame-
ter of torso), and a habitat variable (height of vegeta-
tion).”

Net als bij BMR zijn er veel details bekend, waarvan 
bekeken moet worden of het wel nuttig is ze in te bou-
wen in WEBTICS. Zo blijkt dat bij temperaturen be-
neden de kritische temperatuur (10 ºC), de kosten van 

thermoregulatie deels gecompenseerd worden door de 
warmte die geproduceerd wordt door lichaamsbewe-
ging (lopen) (Bruinzeel & Piersma 1998). Verder is er 
sprake van seizoensvariatie in thermal conductance: 
het winterkleed houdt de warmte beter vast dan het 
broedkleed (Piersma et al. 1995a). Ook leidt langdurige 
blootstelling aan bepaalde omgevingstemperaturen tot 
acclimatisatie (Vezina et al. 2006).

De beide ondersoorten van de Kanoeten ondervinden 
heel verschillende klimaatregimes in de loop van het 
jaar en dit heeft zijn weerslag op hun dagelijkse voed-
selbehoefte (Figuur 5.1).

5.5. Digestive bottleneck

De digestive bottleneck is een parameter in WEBTICS 
waarvan het belang afhangt van de situatie. De essentie 
is dat de snelheid waarmee voedsel verteerd kan wor-
den soms een grens stelt aan de hoeveelheid energie 
die een dier in de loop van een dag tot zich kan nemen 
(Weiner 1992). De digestive bottleneck is van belang 
bij Scholeksters (Kersten & Visser 1996; Zwarts et al. 
1996), maar speelt een nog aanzienlijk grotere rol in 
de voedselecologie van de Kanoet, als gevolg van het 
feit dat deze vogels de schelpdieren met schelp en al 
inslikken. Daarom is er uitgebreid onderzoek aan ge-
daan (van Gils et al. 2003a). De grootte van de spier-
maag bepaalt hoe snel de Kanoeten het schelpmateriaal 
kunnen verwerken en daarmee bij een gegeven prooi-
kwaliteit (de vlees/schelp ratio) de maximale hoeveel-
heid energie die kan worden opgenomen (van Gils et 
al. 2003a). Mede op basis van dit gegeven en kennis 
over het dieet van de Kanoet in de Waddenzee en de 
grootte van de spiermaag in de loop van het seizoen, 
laten van Gils et al. (2003a) zien dat de Kanoeten in 
nazomer, herfst en winter de grootte van hun spiermaag 
zodanig “kiezen” dat ze in hun voedselbehoefte kunnen 
voorzien (Figuur 5.2). In het voorjaar komt de grootte 
van de spiermaag overeen met de grootte die men zou 
verwachten als de Kanoeten hun dagelijkse voedselop-
name proberen te maximaliseren (Figuur 5.2). Dat is 
te begrijpen vanuit de noodzaak om grote vetvoorra-
den aan te leggen om de trektocht naar de noordelijke 
broedgebieden te kunnen maken. Een wereldwijde ver-
gelijking van de grootte van de spiermaag in overwin-
teringsgebieden en doortrekgebieden van verschillende 
ondersoorten van de Kanoet ondersteunt dit beeld: ’s 
winters is de grootte van de spiermaag ingesteld op een 
neutrale energieboekhouding (de inkomsten moeten de 
uitgaven dekken), maar tijdens de trek wordt de spier-
maag zodanig omgebouwd dat de totale opname van 
energie maximaal wordt (van Gils et al. 2005a). In ge-
vangenschap kan de grootte van de spiermaag in onge-
veer een week tijd halveren of verdubbelen in grootte, 
afhankelijk van het voedsel dat de gevangen dieren 
wordt aangeboden (Dekinga et al. 2001). Als de vogels 
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Figuur 5.2. (A) Samenstelling van het dieet (gestapel-
de balken geven het dieet als percentage van de totale 
energie-consumptie op de linker as) en het maand-spe-
cifieke vleesgehalte per prooitype (Zwarts 1991 – niet 
weergegeven) bepalen de kwaliteit van de gemiddelde 
prooi (met lijnen verbonden stippen geschaald op de 
rechter as, uitgedrukt in hoeveelheid metaboliseerbare 
energie per g schelpgewicht, DMshell). De data betreffen 
Kanoeten in de Waddenzee in de periode 1988-2000. 
(B) Voor Kanoeten die alleen hun dagelijkse energie-
budget proberen te balanceren (“satisficing”) wordt de 
maaggrootte voor elke maand voorspeld uit de kwali-
teit van de prooien (weergegeven als diagnale lijnen 
van gelijke prooikwaliteit) en de dagelijkse hoeveelheid 
energie die nodig is om een neutrale energie-balans in 
de Waddenzee te hebben. Ook weergegeven is het al-
ternatief van Kanoeten die de netto opname-snelheid 
proberen te maximaliseren, waarbij het maximaal mo-
gelijk energieverbruik is geschat uit de vergelijking 
van Kirkwood-Kvist (vertikale balk). (C) Voorspelde 
maaggewichten voor Kanoeten die hun netto opname-
snelheid maximaliseren (bovenste lijn) en Kanoeten die 
hun energie-balans in evenwicht proberen te houden 
(“satisficing”, onderste lijn). Ook weergegeven de ge-
meten maaggroottes voor vrijlevende Kanoeten in de 
Waddenzee in de periode 1984-2002. Dit betreft gemid-
delden ±SD; N=920, waarbij 73 gewichten door dis-
sectie werden verkregen en 847 door ultrasonographie 
van levende vogels. In het voorjaar (Februari – Mei) 
proberen de Kanoeten zo snel mogelijk op te vetten, 
terwijl in de rest van het jaar een neutraal energiebud-
get prevaleert. Met toestemming van de Company of 
Biologists overgenomen uit van Gils et al. (2003a).
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“zacht” voedsel worden gevoerd neemt de spiermaag 
af in omvang, terwijl een dieet van schelpdieren met 
dikke schelpen zorgt voor een toename in de omvang 
van de spiermaag. 

5.6. Verteringsefficientie en calorische 
waarde van de prooi

De energiewinst die een vangst van een prooi met een 
bepaalde grootte met zich meebrengt voor een vogel is 
een parameter in WEBTICS. Die energiewinst hangt af 
van de calorische waarde van de prooi en van de verte-
ringsefficiëntie. De calorische waarde van de verschil-
lende prooisoorten wordt gegeven door Zwarts (1988) 
en Zwarts & Wanink (1993). Op basis van metingen 
in het laboratorium wordt de verteringsefficiëntie voor 
Scholeksters en een aantal andere steltlopersoorten die 
vlees eten geschat op 85% (Speakman 1987; Kersten 
& Visser 1996; Kersten & Piersma 1987; Zwarts & 

Blomert 1996). Schattingen voor de Kanoet zijn lager 
(Klaassen et al. 1990; Piersma 1994).

5.7. Conclusie

Er zijn weinig vogelsoorten op de wereld waarvan het 
gewichtsverloop en de energiehuishouding zo goed be-
schreven zijn als de Kanoetstrandloper. Er is dus geen 
gebrek aan informatie om de parameters van WEBTICS 
te schatten. Wel is het zo dat de Kanoet een specifieke 
eigenschap heeft die speciale aandacht verdient bij het 
modelleren, te weten de digestive constraint. Dit is geen 
probleem, want de digestive constraint wordt nu al ex-
pliciet in WEBTICS gemodelleerd. Daarnaast moet 
rekening worden gehouden met het feit dat Kanoeten 
over zeer lange afstanden trekken. De Kanoeten moeten 
niet alleen de winter overleven, maar ook op het juist 
moment voldoende snel in gewicht kunnen toenemen. 
Dit laatste vereist mogelijk een conceptuele aanpassing 
van WEBTICS.
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6.1. Habitat selectie

Buiten de broedtijd worden Kanoeten vrijwel uitslui-
tend waargenomen in wadgebieden. Kanoeten worden 
wel foeragerend waargenomen in zoutpannen, maar in 
vergelijking met andere soorten is de fractie die van dit 
habitat gebruik maakt relatief laag (Masero et al. 2000). 
De auteurs concluderen dat Kanoeten er alleen foera-
geren als ze onvoldoende voedsel tijdens laagwater op 
het wad kunnen vinden (Masero et al. 2000). Daarmee 
vervullen de zoutpannen dezelfde functie die weilan-
den vervullende voor de Scholekster. Met dit weiland-
foerageren in tijden van nood is rekening gehouden in 
WEBTICS. Echter, in Nederland komen geen zoutpan-
nen voor, dus voor WEBTICS-Kanoet kunnen de mo-
gelijkheden om tijdens hoogwater nog aan voedsel te 
komen op 0 worden gezet.

6.2. Prooiselectie

Het is voor WEBTICS belangrijk om te weten welke 
prooien worden gegeten. Het dieet van de Kanoet is zeer 
goed bekend. Dit heeft ermee te maken dat Kanoeten 
vooral schelpdieren eten en dat uit de schelpresten in de 
faeces het dieet kan worden gereconstrueerd (Dekinga 
& Piersma 1993). Veldwaarnemingen bevestigen zon-
der uitzondering het dieet dat uit een analyse van de 
faeces wordt gereconstrueerd. 

Kanoeten hebben een grote gespierde maag om hun 
prooien te kraken, die in het geheel worden ingeslikt. 
De spiermaag atrofieert als de vogels onvoldoende 
prooien met een harde schelp te eten krijgen (Piersma 
et al. 1993b). Daarnaast hebben Kanoeten in hun sna-
veltop een uniek detectie mechanisme, waarmee ze op 
afstand ingegraven schelpdieren kunnen ontdekken 
(Piersma et al. 1998); zie Figuur 6.1.

Tweekleppigen (vooral Nonnetjes Macoma balthica, 
aangevuld met kleine Kokkels Cerastoderma edule en 
Mosselen Mytilus edulis en soms Strandgapers Mya 
arenaria) vormen vrijwel altijd het hoofdvoedsel van de 
Kanoet2. Nonnetje, Mossel en Alikruik in het voorjaar 
in Noord-Noorwegen (Wilson & Strann 2005). Mossel 
en Alikruik in voorjaar IJsland (Alerstam et al. 1992). 
Nonnetje en Wadslakje in voorjaar in Nederlandse en 
Duitse Waddenzee (Tulp & Verkuil 1993). Nonnetje, 
Kok kel en Wadslakje in najaar in Nederlandse 
Wadden zee (Poot & Roelen 1993). Op de rotskusten 
van Schotland werden vooral Mossels en Alikruiken 
Littorina spec. gegeten (Summers & Smith 1983). In de 
Taag werd vooral Hydrobia gegeten en in mindere mate 
Platte Slijkgaper Scrobicularia plana (Moreira 1994).

Wormen ontbreken vrijwel geheel als prooi voor deze 
soort. Alleen Zwarts & Blomert (1992) vonden enkele 
kaken van de Zeeduizendpoot Hediste diversicolor in 
Kanoet faeces voor de Friese kust, en zagen Kanoeten 
deze wormen ook eten, terwijl Evans et al. (1979) in 

6. Dieet en grootteselectie

2Een opvallende uitzondering zijn de eieren van Degenkrabben Limulus polyphemus, die massaal worden gegeten in Delaware Bay in de 
USA (Karpanty et al. 2006). Aangezien Degenkrabben niet in Europa voorkomen zal hier verder geen aandacht aan worden besteed.

Figuur 6.1. Schematische visualisatie van het unieke mechanisme waarmee Kanoeten ingegraven schelpen op 
afstand kunnen detecteren. In (A) zijn er geen schelpdieren die de door de in het wad prikkende Kanoet uitgezon-
den drukgolven terugkaatsen. In (B) zijn die er wel, zodat het interstitiele water niet wegkan en zich een drukveld 
opbouwt rond de schelp (C) dat door de Kanoet kan worden gedetecteerd. Bron: van de Kam et al. (2004).
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het modderige estuarium van de Tee zelfs in 45% van 
de door hen uitgezochte Kanoet braakballen kaken van 
de Zeeduizendpoot vonden. Ook kreeftachtigen worden 
slechts in zeer geringe mate gegeten, maar zijn wel in 
meerdere studies gevonden. Kanoeten foerageren ver-
moedelijk niet op Artemia vanwege zout stress (Masero 
2002).

Prooien zijn profijtelijker voor de Kanoet naarmate 
ze meer vlees en minder schelp bevatten. Kanoeten 
met een dieet van schelpdieren in een te lage conditie 
kunnen niet op gewicht blijven (Piersma et al. 2000). 
Nonnetjes zijn daarom de geprefereerde prooi (Zwarts 
& Blomert 1992; Piersma et al. 1993a; Piersma et 
al. 1994b). Alternatieve prooien zijn Kokkel, Mossel 
en Wadslakje (Piersma et al. 1993a). In de westelijke 
Waddenzee zijn Kokkels de belangrijkste prooi in ja-
ren dat er weinig dunschalige schelpdieren zijn zoals 
Nonnetjes en Strandgapers (van Gils et al. 2004). Door 
van Gils et al. (2006a) is aangetoond dat kokkelvisserij 
een negatief effect heeft op de kwaliteit van Kokkels, 
gemeten als de verhouding tussen vlees en schelp, en 
daarmee ook op de overlevingsmogelijkheden van de 
Kanoet.

Gegevens over handling time en profitability van de 
verschillende prooisoorten worden gegeven door van 
Gils et al. (2005b).

6.3. Grootteselectie

Van alle belangrijke prooisoorten zijn gegevens bekend 
over de grootteselectie: Wadslakje (Zwarts & Blomert 
1992; Poot & Roelen 1993; Tulp & Verkuil 1993; 
Piersma et al. 1993a; Ieno et al. 2004; Moreira 1994), 
Nonnetje (Zwarts & Blomert 1992; Poot & Roelen 
1993; Tulp & Verkuil 1993; Piersma et al. 1994b; 
Piersma et al. 1993a), Kokkel (Poot & Roelen 1993; 
Piersma et al. 1993a), Strandgaper (van de Kam et al. 
2004) en Mossel en Alikruik (Alerstam et al. 1992).

6.4. Conclusie

De Kanoet heeft twee aanpassingen die samenhangen 
met de voorkeur van deze soort voor ingegraven schelp-
dieren: een sterke spiermaag om de schelpdieren te kra-
ken en een aangepaste snavel om ingegraven schelpdie-
ren op afstand te detecteren. Over de prooiselectie en 
de grootteselectie van Kanoeten is zeer veel gepubli-
ceerd. In de Nederlandse wadgebieden zijn de volgen-
de prooisoorten van groot belang: Nonnetje, Kokkel, 
Strandgaper, Mossel en Wadslakje. Schelpdieren met 
dunne schelp en veel vlees worden geprefereerd.
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De functionele respons beschrijft het verband tussen 
de opnamesnelheid van een prooi en de dichtheid van 
een prooi. Dit is één van de belangrijkste relaties in 
WEBTICS. Het is ook bij uitstek een relatie waarvan 
mag worden aangenomen dat ze niet afhangt van het 
gebied waar de relatie wordt gemeten. Een op het wad 
rond Griend gemeten functionele respons kan worden 
toegepast in berekeningen over het Delta gebied, en 

omgekeerd. Zo is de opnamesnelheid van Kanoeten die 
op Hydrobia foerageren gemeten in de Taag (Moreira 
1994), maar er is geen reden om aan te nemen dat bij 
eenzelfde dichtheid Hydrobia de Kanoeten in Nederland 
een andere opnamesnelheid zouden hebben.

Er is zeer uitgebreid onderzoek gedaan naar de functi-
onele respons van Kanoeten die op schelpdieren foera-

7. Functionele respons

Figuur 7.1. Grafische weergave van een model dat is gebaseerd op het idee dat de optimale prooikeuze niet 
bepaald wordt door de profitability van de prooien (het CM model), maar door de snelheid waarmee prooien 
verteerd kunnen worden (het DRM model). In dit voorbeeld is voor elk genummerd punt de profitability ei/hi (W) 
uitgezet tegen de ballast ratio (ballast massa gedeeld door handling time) ki/hi (g s-1) voor elk prooi type i=1, … 
, 4. De dikke lijnen zijn de grenswaarden voor mogelijke opnamesnelheden (tijdens het voedselzoeken) in termen 
van ballast massa (X; horizontale as) en energie (Y; vertikale as). Welke korte termijn opnamesnelheid (X, Y) 
wordt gerealiseerd binnen dit mogelijkheidsgebied hangt af van de prooikeuze van de predator P = (p1, p2, p3, 
p4), waarvan de waarden bij elk punt van het mogelijkheidsgebied zijn weergegeven. Als alle prooien geweigerd 
worden (P = 0, 0, 0, 0) dan is de opname natuurlijk ook 0 (X, Y = 0, 0). Als alleen het eerste prooitype wordt 
geselecteerd (gedefinieerd als het type met de beste verteerbaarheid ei/ki; P = 1, 0, 0, 0) leidt tot X, Y = [λ1h1/
(1+λ1h1)].(k1/h1),[ λ1h1/(1+λ1h1)].(e1/h1). Als de een na meest verteerbare prooi hieraan wordt toegevoegd (P = 1, 1, 
0, 0) worden X en Y verhoogd met respectievelijk λ2h2/(1+λ1h1+λ2h2).[(k2/h2)-X|(P=1,0,0,0) en λ2h2/(1+λ1h1+λ2h2).
[e2/h2)-Y|(P=1, 0, 0, 0), etc.; voor meer details zie (Hirakawa 1995). Toevoeging van het derde prooitype leidt 
tot de maximale opnamesnelheid tijdens het foerageren (gedefinieerd als Y*). Echter, in dit voorbeeld kan de 
snelheid van ballast opname X* die is geassocieerd met Y* niet langdurig worden volgehouden als gevolg van 
de beperkte verteringsmogelijkheden (weergegeven met de vertikale grijze lijn). De predator krijgt last van een 
digestive constraint. In het grijze gebied links van c zijn alle opnamesnelheden (X, Y) weergegeven die langdurig 
kunnen worden volgehouden. Om de opname van voedsel op de lange termijn te maximaliseren (aangegeven door 
de ster bij Ymax) moet de predator alleen prooitype 1 (dichte punt) en een deel van prooi type 2 (grijze punt; P = 
(1, 0.3, 0, 0). Dit dieet kan eenvoudig worden afgeleid van de Optimale Dieet Lijn (ODL weergegeven door de 
diagonale gestreepte lijn), die gevonden wordt uit de tangens tot het mogelijkheidsgebied in het punt (c, Ymax) en 
die de scheiding vormt tussen prooien die onderdeel zijn van het optimale dieet (boven de ODL) en die daar niet 
toe behoren (onder de ODL). De enige prooisoort die op de ODL ligt (in dit geval prooitype 2) zou gedeeltelijk 
moeten worden geprefereerd. Bedenk overigens dat volgens het optimale dieetmodel (CM), prooien waarvoor ei/
hi=Y* geaccepteerd zouden moeten worden, oftewel P = (1, 1, 1, 0). Met toestemming van Blackwell Publishing 
overgenomen uit van Gils et al. (2005b).
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geren. Kanoeten lijken op de tast naar voedsel te zoe-
ken en op basis van metingen aan snavel doorsnede, 
prooidoorsnede en pikfrequentie zijn door Zwarts & 
Blomert (1992) de parameters van Holling’s functione-
le respons gefit. In een vervolg studie met Kanoeten in 
gevangenschap bleek deze “tast-functionele respons” 
te voldoen voor Kanoeten die op Kokkels foerage-
ren, maar de zoeksnelheid sterk te onderschatten voor 
Kanoeten die op de veel dieper ingegraven Nonnetjes 
foerageerden (Piersma et al. 1995b). De verklaring dat 
Kanoeten voor diep zittende prooien gebruik maken 
van remote sensing werd later bevestigd (Piersma et al. 
1998). Zie ook Figuur 6.1. Dit betekent dat Kanoeten 
bij lage dichtheden van ingegraven schelpdieren nog 
voldoende voedsel kunnen vinden. Voor WEBTICS be-
tekent het alleen dat niet de parameterschattingen van 
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Figuur 7.2. Plaatskeuze van Kanoeten is niet alleen af-
hankelijk van het prooiaanbod, maar ook van de grootte 
van de spiermaag van het individu. (A) Voor elke groot-
te van de spiermaag (en direct daaraan gerelateerde 
opname snelheid van massa ballast – horizontale as) 
is het mogelijkheidsgebied voor de korte termijn op-
namesnelheid van energie (verticale as) weergegeven. 
Dit is gebeurd voor gebied A (in grijs weergegeven) en 
gebied B (gearceerd). Vogels die meer dan 2 mg ballast 
per seconde kunnen verwerken (dus met een spiermaag 
van meer dan 7 g zoals aangegeven op de onderste 
horizontale as) kunnen de hoogste opnamesnelheden 
halen in gebied A, terwijl vogels met minder verte-
ringscapaciteit de hoogste opnamesnelheden kunnen 
halen in gebied B. Als Kanoeten hun opnamesnelheid 
maximaliseren dan zouden vogels met een grote spier-
maag in gebied A moeten foerageren en vogels met een 
kleine spiermaag in gebied B. (B) Deze verwachtingen 
werden bevestigd. Met een box-whisker plot is de vari-
atie in spiermaaggrootte weergegeven voor vogels die 
in gebied A, in beide gebieden en alleen in gebied B 
naar voedsel zochten. (C) De waargenomen diëten als 
functie van grootte van de spiermaag (gemiddelde ± 
SE, aangegeven als punt ± balk) komen goed overeen 
met de voorspelde waarden (grijze balken). De steek-
proefgrootte per spiermaag categorie van het aantal 
gezenderde Kanoeten is twee (4 g), twee (5 g), twee (6 
g), een (7 g), een (8 g), een (12 g) en een (13 g). (D) 
De waargenomen dagelijkse foerageertijd neemt af als 
functie van de massa van de spiermaag (gemiddelde ± 
SE, weergegeven als stippen ± balk; 123 waarnemin-
gen aan 38 individuen) en ligt tussen twee theoretische 
voorspellingen. De eerste voorspelling geeft de dage-
lijks benodigde foerageertijd die nodig is om de dage-
lijkse energiebehoefte te voldoen (benedenste lijn in het 
grijze vlak; de pijl geeft het punt aan waar de dieren 
switchen van gebied B naar A, wat gevolgen heeft voor 
de minimale dagelijkse foerageertijd). De tweede voor-
spelling geeft de maximale dagelijkse foerageertijd 
zoals die wordt bepaald door de bovengrenzen aan de 
dagelijkse opname van metaboliseerbare energie (9.6 
x BMR; bovenste lijn in het grijze vlak). Het lijkt erop 
dat Kanoeten met een kleine spiermaag in staat zijn 
in hun dagelijkse energiebehoefte te voorzien, terwijl 
Kanoeten met een grote spiermaag zo snel mogelijk 
opvetten. De frequentie verdeling van de grootte van 
de spiermagen aangetroffen in Juli-Augustus (n=103; 
grijze balken) suggereert dat de meeste dieren waar-
schijnlijk een licht positieve dagelijkse energiebalans 
hebben. Met toestemming van Blackwell Publishing 
overgenomen uit van Gils et al. (2005c).
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Zwarts & Blomert (1992), maar die van Piersma et al. 
(1995b) gebruikt moeten worden.

Een andere aanpassing van de Kanoet heeft meer con-
sequenties voor WEBTICS. Dit betreft het feit dat de 
dieren de schelpdieren in hun geheel inslikken en in de 
maag kraken. Dit leidt tot een digestive constraint die 
reeds eerder is beschreven. Dit betekent dat de optimale 
prooikeuze niet zozeer bepaald wordt door de profita-
bility (energiewinst per tijdseenheid handling), maar 
door de snelheid waarmee de prooien verteerd kunnen 
worden (van Gils et al. 2005b). Zie ook Figuur 7.1.

7.1. Modellen over gebiedskeuze

Door van Gils (2004) is uitgebreid onderzoek ge-
daan naar de plaatskeuze van foeragerende Kanoeten. 
Verschillende vragen stonden daarbij centraal:
1. De grootte van de spiermaag bepaalt de snelheid 

waarmee voedsel verteerd kan worden. Hoe hangt 
de optimale plaatskeuze af van de grootte van de 
spiermaag (van Gils et al. 2005c)?

2. Kanoeten bouwen tijdens het foerageren kennis op 

over de kwaliteit van een voedselplek en tegelijker-
tijd wordt de kwaliteit van die plek verlaagd door-
dat zij prooien onttrekken. Welke informatie moe-
ten de Kanoeten benutten om het moment te kiezen 
waarop zij beter op zoek kunnen naar een andere 
plek (van Gils et al. 2003b)?

3. Foeragerende Kanoeten lopen tijdens het foerageren 
vermoedelijk meer risico om door een roofvogel ge-
grepen te worden dan tijdens perioden van inactivi-
teit, maar een Kanoet die niet voldoende foerageert 
wacht de hongerdood. Verder zijn er energetische 
kosten verbonden aan de verplaatsing van het ene 
foerageergebied naar het andere. Er zijn ook gro-
te verschillen in kwaliteit tussen voedselplekken, 
maar het is niet zeker hoeveel kennis de Kanoeten 
daarover hebben. Hoe lossen de Kanoeten dit foera-
geerprobleem op (van Gils et al. 2006b)?

4. Maken Kanoeten gebruik van het feit dat in de 
Waddenzee sprake is van een getijgolf die zich van 
west naar oost verplaatst (van Gils et al. 2005c)?

Hieronder zal elk van deze studies in meer detail be-
sproken worden om na te gaan wat de resultaten bete-
ken voor WEBTICS.
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& handling

departure

time budget

inter-capture interval

giving-up time (GUT)

Figuur 7.3. Hypothetisch foerageerscenario van een Kanoetstrandloper en een aanduiding van de informatie die 
een Kanoet kan gebruiken om te besluiten de plek al of niet te verlaten. Tussen aankomst en vertrek ontmoet de 
Kanoet vier prooidieren op toevallige momenten. Voorafgaand aan elke prooivangst (dichte stip; de diameter van 
de cirkel is een maat voor de handling time), moet een Kanoet enige tijd besteden aan zoeken (witte balk). Nadat 
een aantal prooien is gevonden en gegeten (drie in dit geval) moet de Kanoet stoppen omdat zijn maag vol is. 
De prooien moeten eerst verteerd worden. Het vangstinterval is de zoektijd die nodig is om een enkele prooi te 
vangen (doorgetrokken lijn). De zoektijd tussen de laatste prooivangst en het moment van vertrek is de giving-up 
time (GUT). Verschillende foerageerparameters (GUT, totaal aantal gevangen prooien als functie van de totale 
zoektijd) geven de Kanoet informatie over de prooidichtheid in het gebied. Met toestemming van de University of 
Chicago Press overgenomen uit van Gils et al. (2003b).
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7.1.1. Grootte van de spiermaag en plaatskeuze

Op basis van het digestive rate model voorspellen van 
Gils et al. (2005c) in welk gebied de Kanoeten naar 
voedsel moeten zoeken afhankelijk van de grootte 
van hun spiermaag. De voorspellingen van dit model 
konden in het veld worden bevestigd (Figuur 7.2). Dit 
model is een uitbreiding van het klassieke meerprooi 
model dat zich uitsluitend richt op het maximaliseren 
van de energiewinst per tijdseenheid. In het digestive 
rate model wordt ook rekening gehouden met de snel-
heid waarmee de prooien verteerd kunnen worden; zie 
ook Figuur 7.1. 

7.1.2. Vertrekregels

Een Kanoet die aankomt op een voedselplek heeft mis-
schien een globaal idee over de aanwezige voedsel-
voorraad, maar geen precieze informatie. Door op de 
plek naar voedsel te zoeken krijgt het dier steeds meer 
informatie, maar wordt de kwaliteit van het gebied ver-
laagd doordat de vogel prooidieren onttrekt. De vraag 
die door van Gils et al. (2003b) werd gesteld is welke 
informatie de foeragerende Kanoeten gebruiken om 
een besluit te nemen wanneer een foerageerplek verla-
ten moet worden (Figuur 7.3). 

Op basis van ingenieuze experimenten concludeerden 
van Gils et al. (2003b) dat de vogels hun besluit om te 
vertrekken baseerden op voorkennis over het relatieve 
voorkomen van goede en slechte plekken in combinatie 
met de informatie die ze opdeden over de plek door er 
te foerageren. Dergelijke gedetailleerde beschrijvingen 
van het gedrag van individuele Kanoeten vormen geen 
onderdeel van WEBTICS en het lijkt ook niet nodig om 
dergelijke details in te bouwen.

Van Gils et al. (2003b) vroegen zich ook af welk maxi-
malisatie criterium de vogels precies hanteerden tijdens 
het voedselzoeken. De conclusie is dat de vogels niet 
de netto energiewinst per tijdseenheid foerageren maxi-
maliseren, wat wel de standaard aanname is van model-
len over optimaal foerageergedrag (Stephens & Krebs 
1986). Dat criterium houdt echter geen rekening met 
het feit dat er sprake is van een digestive constraint: 
op een gegeven moment zit het darmkanaal vol met 
voedsel en kunnen de vogels pas weer nieuw voedsel 
opnemen na een verteringspauze. De noodzaak om 
het voedsel te verteren moet ook in het maximalisatie 
criterium verwerkt worden als de kans groot is dat de 
vindsnelheid van het voedsel veel groter is dan de ver-
teringssnelheid. Dat is zeker het geval bij de Kanoet 
die leeft van schelpdieren met vaak veel schelp en wei-
nig vlees. Onderstaand schema legt uit welke keuze de 
Kanoeten moeten maken om hun netto energie opname 
over een langere periode te maximaliseren (Figuur 7.4). 
Van Gils et al. (2003b) tonen aan dat de Kanoeten deze 
lange-termijn netto energieopname maximaliseren. 
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Figuur 7.4. Grafische oplossing van het probleem hoe 
een vogel zijn netto energie opname γ op lange termijn 
kan maximaliseren als hij te maken heeft met een diges-
tive constraint volgens McNamara & Houston (1997).  
Als we γ plotten als functie van de lange termijn energie 
metabolisme c, dan komen lijnen met een helling van -1 
overeen met lijnen met eenzelfde bruto energie opname 
snelheid b, waarbij het intercept overeenkomt met b 
(want γ = b – c). Digestive constraints b^ begrenzen 
de bruto energie opname en worden dus ook voorge-
steld door dergelijke lijnen. Het grijze gebied zijn alle 
mogelijke opties tijdens het foerageren; het vierkant 
komt overeen met rusten.  Overigens zou het gebied 
met alle mogelijke foerageeropties er heel anders uit 
kunnen zien. Net als McNamara & Houston (1997) is 
gekozen voor een bult. Als de digestive constraint al-
tijd groter is dan bruto energie opnames groter dan bnet 
(boven lijn 1), dan wordt het foerageren in feite niet 
beperkt en is Onet de optimale keuze. Als de digestive 
constraint lager ligt bmin ≤ b^ <bnet (tussen lijnen 1 en 
2), dan is het optimaal om minder snel te foerageren 
met een snelheid tussen Omin en Onet, zodanig dat b = 
b^. Als de digestive constraint lager ligt dan bmin (tus-
sen lijnen 2 en 3), dan zou een deel van de tijd gerust 
moeten worden (Orest) en de overige tijd aan foerageren 
besteed Omin, zodanig dat b = b^. De waarde voor Omin 
wordt gevonden door een tangens te construeren van 
Orest tot het grijze gebied (gestreepte lijn). In dat geval 
is de gemiddelde lange termijn netto opname snelheid 
van energie gelijk aan de kruising van de tangentiële 
lijn en de digestive constraint lijn (het driehoekje voor 
een voorbeeld waarde van b^).  Met toestemming van 
de University of Chicago Press overgenomen uit van 
Gils et al. (2003b).
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7.1.3. Predatie, verhongering en kosten van ver-
plaatsing

In WEBTICS-Scholekster wordt geen rekening gehou-
den met de mogelijkheid dat de vogels zelf ten prooi 
vallen aan een roofvogel. Kanoeten zijn aanzienlijk 
kleiner dan Scholeksters en het risico om zelf ten prooi 
te vallen aan een roofvogel is meetbaar. In een Engels 
estuarium werden in de loop van de winter naar schat-
ting minimaal tussen de 3,3 en 4,4% van de overwinte-
rende Kanoeten door roofvogels (Sperwer, Smelleken 
en Slechtvalk) gepredeerd (Cresswell & Whitfield 
1994). Op de Banc d’Arguin bedroeg dit predatierisico 
door grote valken (Lanner Valk, Slechtvalk, Barbarijse 
Valk) 1,0% voor de juveniele Kanoeten en 0,1% voor 
de adulte dieren (van den Hout et al. 2007). Dit pre-
datierisico kan ook deels de voorkeuren voor bepaalde 
hoogwatervluchtplaatsen verklaren (van Gils et al. 
2000; Rogers et al. 2006b; Rogers et al. 2006a).

Door van Gils et al. (2006b) is een viertal modellen ge-
maakt over de verspreiding van Kanoeten in de weste-
lijke Waddenzee in de nazomer. Voor deze periode van 
twee maanden werd aangenomen dat er geen grote va-
riatie in prooiaanbod en prooibeschikbaarheid optrad; 
er was dus ook geen sprake van prooiuitputting door de 
vogels zelf. Verder werd de periode zo gekozen dat alle 
dieren van de ondersoort canutus naar Afrika vertrok-
ken zijn en zich alleen nog islandica Kanoeten in het 
gebied bevinden. Om de optimale gebiedskeuze te be-
rekenen werd gebruik gemaakt van stochastic dynamic 
programming (McNamara & Houston 1986; Mangel & 

Clark 1986) en het uitgangspunt vormde de aanname 
dat de dieren hun kans om aan het einde van de twee 
maanden nog in leven te zijn wilden maximaliseren. 
De Kanoeten konden op twee manieren hun leven ver-
liezen: verhongering of predatie door een roofvogel. 
Over dat laatste bestaan nauwelijks harde gegevens en 
daarom werden voor predatie-risico zowel zeer hoge 
als zeer lage waarden aangenomen om te kijken hoe 
gevoelig de eindconclusie was voor variatie in preda-
tie-risico. Voor elk van de jaren 1996-2000 werd het 
prooiaanbod gemeten. En middels het eerder besproken 
digestive rate model kon voor elke plek de opname-
snelheid van voedsel worden berekend (Figuur 7.5). 

Stochastic dynamic programming (SDP) is een opti-
malisatie techniek die het optimalisatieprobleem “van 
achter naar voren” oplost (Houston & McNamara 
1999; Mangel & Clark 1988). Eerst wordt het optimale 
gedrag voor de laatste tijdstap berekent, vervolgens 
voor de voorlaatste enz. Tot uiteindelijk voor elke com-
binatie van tijdstap, gewicht van de vogel en locatie be-
kend is wat het optimale gedrag is. Vervolgens worden 
zogenaamde foward simulations uitgevoerd, waarbij 
modelvogels op het begintijdstip in het gebied worden 
“losgelaten” die zich “optimaal” gaan gedragen. Alleen 
door de forward simulations wordt duidelijk hoe dat 
optimale gedrag er in de praktijk uitziet. Bij het bereke-
nen van het optimale gedrag werden verschillende aan-
names gedaan, waardoor uiteindelijk de volgende vier 
verschillende modellen ontstonden:
1. Vogels zijn niet-ideaal en niet-vrij. Hierbij werd 

aangenomen dat de vogels geen kennis hadden en 
op elke locatie de gemiddelde opname-snelheid 

Figuur 7.5. Kaart met per monsterpunt (250 m grid) de berekende opnamesnelheid, gemiddeld over de jaren 1996-
2000. De grootte van de punt is een maat voor de opnamesnelheid en een open symbool betekent een opnamesnel-
heid van nul. Met toestemming van de Ecological Society of America overgenomen uit van Gils et al. (2006b).
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Figuur 7.6. Kanoeten die in de westelijke Waddenzee 
verblijven kunnen de beschikbare foerageertijd ver-
lengen door “met de getijgolf mee” te foerageren. (A) 
Laagwater is 2 uur eerder in het westen van het stu-
diegebied (de nummers bij de grijze lijnen geven het 
tijdverschil weer). Door met de tijgolf mee te reizen 
kunnen de Kanoeten die op Richel overtijen meer dan 
17 uur per dag foerageren (aangegeven met omcirkel-
de nummers). Dit is een duidelijk verschil met 12 uur 
foerageertijd per dag voor Kanoeten die gedurende de 
gehele getij cyclus in de buurt van Richel blijven. (B) 
Dagelijkse foerageertijd neemt toe met een afname in 
de grootte van de spiermaag, zodanig dat vogels met 
een kleine spiermaag wel 17 uur per dag naar voedsel 
moeten zoeken. Dit is alleen mogelijk door de beschik-
bare laagwaterperiode uit te breiden door van west naar 
oost te reizen. (C) Opbouw van de dagelijkse werkdag 
wat betreft plaatskeuze als functie van de grootte van de 
spiermaag, weergegeven voor een volledige getijcyclus 
(uren na hoogwater op de vertikale as). Onafhankelijk 
van de grootte van de spiermaag verlaten de Kanoeten 
Richel ongeveer 3 uur na hoogwater om op de platen 
ten ZZW van Richel te foerageren (vierkantjes; balken 
geven SE weer; 221 waarnemingen aan 45 individuen). 
Hoe kleiner de spiermaag van de Kanoet, hoe later deze 
platen verlaten worden om op de net beschikbaar geko-
men platen van de Grienderwaard naar voedsel te gaan 
zoeken (open cirkels; 169 waarnemingen aan 45 indi-
viduen). Dit verschil in timing afhankelijk van grootte 
van de spiermaag blijft aanwezig gedurende de gehele 
laagwaterperiode als de vogels de Grienderwaard ver-
laten op weg naar de Ballastplaat (dichte stippen; 103 
waarnemingen aan 35 individuen; overigens verlaten 
niet alle individuen de Grienderwaard), als de vogels 
terugkomen van de Ballastplaat (open driehoekjes; 115 
waarnemingen van 37 individuen) en als ze weer terug-
keren naar de hoogwatervluchtplaats op Richel (dichte 
driehoekjes; 136 waarnemingen van 38 individuen). 
Met toestemming van Blackwell Publishing overgeno-
men uit van Gils et al. (2005c).

verwachten (niet ideaal). Verder werdt aangenomen 
dat er kosten waren om van de ene plek naar de an-
dere te komen (niet vrij).

2. Vogels zijn niet-ideaal, maar wel vrij. Hierbij werd 
aangenomen dat de vogels geen kennis hadden en 
op elke locatie de gemiddelde opname-snelheid 
verwachten (niet ideaal). Verder werd aangenomen 
dat er geen kosten waren om van de ene plek naar 
de andere te komen (wel vrij).

3. Vogels zijn ideaal, maar niet vrij. Hierbij werd aan-
genomen dat de vogels perfecte kennis hadden over 
het voedselaanbod op elke locatie ( ideaal). Verder 
werd aangenomen dat er wel kosten waren om van 
de ene plek naar de andere te komen (niet vrij).

4. Vogels zijn ideaal en vrij. Oftewel, de vogels heb-
ben perfecte kennis over het voedselaanbod in het 

gebied en er zijn geen kosten verbonden aan ver-
plaatsingen tussen plekken.

Het model dat veronderstelde dat de Kanoeten wel 
ideaal, maar niet vrij waren, voldeed het beste. Onder 
de overgebleven modellen deed het model dat veron-
derstelde dat de Kanoeten ideaal en vrij waren (wat 
in WEBTICS wordt verondersteld) het duidelijk het 
beste.

7.1.4. Inspelen op de getijgolf

Kanoeten die in de westelijke Waddenzee overwinteren 
kunnen de tijd die ze tijdens laagwater op de droog-
vallende platen naar voedsel kunnen zoeken verlengen, 
door zich tijdens afgaand water met de getijgolf mee 
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naar het oosten te verplaatsen (van Gils et al. 2005c). 
Dit is vooral belangrijk voor Kanoeten met een kleine 
spiermaag, omdat zulke Kanoeten hun voedsel minder 
snel kunnen verteren (van Gils et al. 2005c). Het zijn 
inderdaad vooral Kanoeten met kleine spiermagen die 
langer dan 12 uur per etmaal foerageren (Figuur 7.6). 
In de huidige versie van WEBTICS wordt voor de his-
torische berekeningen wel met daadwerkelijk gemeten 
waterstanden gewerkt, maar voor elk gebied wordt één 
getijstation gekozen. Dat betekent dat geen rekening 
wordt gehouden met de verplaatsing van de getijgolf. 
Het inbouwen van de getijgolf is in principe mogelijk. 
In WEBTICS kunnen deelgebieden worden onder-
scheiden met een bijbehorend getijstation. De simu-
laties voor de deelgebieden worden echter synchroon 
uitgevoerd. Dat betekent dat er na ieder tijdstap (van 
een aantal minuten) een moment is waarop de verde-
ling van de vogels over de deelgebieden veranderd kan 
worden, als voor de verplaatsingen een criterium wordt 
ontwikkeld. Dat criterium zou eenvoudig kunnen be-
staan uit een hogere opname elders. Zonder interferen-
tie betekent dat dat de vogels de hele Waddenzee afgra-
zen en ook met de getijgolf meevliegen. De kosten van 
de grootschalige verplaatsing zouden van de geschatte 
opbrengst kunnen worden afgetrokken. Een heel eind 
vliegen voor 10 minuten extra foerageren wordt op die 
wijze voorkomen.

7.2. Nachtelijk foerageren

Piersma et al. (1994b) nemen aan dat Kanoeten over-
dag en ’s nachts dezelfde foerageeractiviteit en dezelfde 
opnamesnelheid hebben omdat: (1) er in hun studie in 
de schemering geen waarneembaar verband was tussen 
foerageeractiviteit en licht intensiteit, (2) Kanoeten op 
de tast naar voedsel zoeken, (3) de Kanoeten in een ex-

perimentele kooi ook ’s nachts foerageerden, (4) door 
Zwarts et al. (1990) uitgebreid nachtelijk foerageren 
van Kanoeten van de ondersoort canutus werd waar-
genomen voor hun wegtrek uit Afrika. Van Gils et al. 
(2000) stelde middels gezenderde vogels vast dat de 
Kanoeten in de westelijke Waddenzee ’s nachts aktief 
waren, waarbij er wel verschillen waren in gebiedskeu-
ze. Gebieden waar de Kanoeten visueel op krabben en 
garnalen konden jagen werden vooral overdag bezocht, 
terwijl de dichtheden foeragerende Kanoeten ’s nachts 
het hoogst waren in gebieden waar vooral op de tast 
naar schelpdieren werd gezocht. Ook door Leyrer et al. 
(2006) werd vastgesteld dat de Kanoeten ’s nachts ac-
tief waren.

7.3. Conclusie

Dankzij uitgebreid ecologisch onderzoek aan de 
Kanoet is er veel kennis over de functionele respons 
op de belangrijke prooidieren. Dit betekent dat er ge-
noeg gepubliceerde gegevens zijn om dit belangrijke 
onderdeel van WEBTICS te parameteriseren. Wel zal 
de formalisatie aangepast moeten worden aan de eisen 
die gesteld worden door het  digestive rate model dat de 
prooikeuze van Kanoeten duidelijk beter verklaart dan 
modellen die geen rekening houden met beperkingen in 
de vertering. Dit is naar verwachting echter een relatief 
kleine aanpassing van het model. 

De plaatskeuze van Kanoeten lijkt beïnvloed door de 
kosten van verplaatsingen en ook lijken de dieren te 
profiteren van het feit dat de getijgolf zich van west 
naar oost door de Waddenzee verplaatst. In WEBTICS 
zijn er geen kosten van verplaatsing en ook zijn er geen 
faseverschillen in het tij tussen verschillende locaties. 
Het in WEBTICS inbouwen hiervan is mogelijk.
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Wadvogels concurreren met elkaar om voedsel op twee 
manieren: (1) uitputting van de voedselvoorraden en (2) 
interferentie (een omkeerbare verlaging in de opname-
snelheid van voedsel die het directe gevolg is van een 
verhoging in de dichtheid soortgenoten) (Goss-Custard 
1980). WEBTICS modelleert beide processen. 

WEBTICS houdt bij hoeveel prooien op elke spot wor-
den weggegeten door de vogels. De functionele respons 
bepaalt bij welke dichtheden van de oogstbare prooien 
de vogels niet meer voldoende voedsel kunnen vinden 
en uitputting dus een probleem is geworden.

Als er sprake is van interferentie, dan is het een belang-
rijk proces in WEBTICS omdat het zorgt dat niet alle 
vogels in de spot met het meeste voedsel gaan foera-
geren en omdat het in potentie de exploitatie van rijke 
voedselgebieden niet alleen kan vertragen, maar zelfs 
zodanig kan beperken dat er aan het einde van de win-
ter nog voldoende voedsel ligt om een groot aantal vo-
gels te voeden. Dat laatste treedt alleen op als interfe-
rentie heel sterk is, zoals vastgesteld voor Scholeksters 
die op Mosselen foerageren (Goss-Custard et al. 2001). 

Echter, WEBTICS functioneert ook prima zonder inter-
ferentie. Dan kunnen alle vogels in de beste spot naar 
voedsel zoeken tot deze zodanig is uitgeput dat ook de 
op één na beste spot interessant wordt enz (Gill et al. 
2001). 

8.1. Interferentie
In het waddengebied en in de Delta foerageren de 
Kanoeten in zeer dichte groepen, die zich als groep van 
de ene plek naar de andere plek verplaatsen. Dit is heel 
anders dan bij Wulpen en Scholeksters die veel losser 
verspreid over het wad naar voedsel zoeken en waar 
de individuen een grote plaatstrouw vertonen. De hoge 
dichtheden waarin Kanoeten foerageren zou kunnen 
beteken dat ze weinig last hebben van interferentie. In 
experimenten met Kanoeten in gevangenschap vonden 
Vahl et al. (2005) enige aanwijzingen voor interferen-
tie, maar een deel van het toch al zwakke negatieve ef-
fect van een hoge dichtheid soortgenoten op de zoekef-
ficiëntie zou het gevolg kunnen zijn van uitputting van 
de prooien tijdens het experiment.

8. Voedselconcurrentie
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Figuur 8.1. Vier verschillende gegeneraliseerde functionele responsen waarin de lange-termijn opnamesnelheid 
-dus inclusief  verteringspauzes- (IRlong-term) wordt beschreven als functie van zowel de dichtheid prooien (panel A) 
als de dichtheid predatoren (panel B); in panel A: P=4; in panel B: X=100. In Holling’s disc equation (model 1; 
gestreepte lijn), wordt IRlong-term alleen beperkt door de snelheid waarmee prooien gevonden worden (neemt toe met 
prooidichtheid) en de snelheid van handling (die de asymptoot van de curve bepaalt). In model 2 (stippen) wordt 
IRlong-term ook nog beperkt door interferentie, zodat er sprake is van een afname met een toename van de dichtheid 
soortgenoten. Behalve beperkingen door de snelheid waarmee prooien worden gevonden en de snelheid van hand-
ling,  wordt IRlong-term in model 3 (grijze lijn) ook beperkt door de verteringssnelheid en dus is de maximale waarde 
van IRlong-term gelijk aan de maximale verteringssnelheid (dmax). In vergelijking met model 3, wordt IRlong-term in model 
4 (doorgetrokken lijn) ook nog beperkt door interferentie. Met toestemming van Blackwell Publishing overgeno-
men uit van Gils & Piersma (2004).
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Op basis van de enige andere experimentele studie 
aan interferentie bij Kanoeten concluderen van Gils & 
Piersma (2004) dat interferentie geen grote rol speelt in 
de verspreiding van Kanoeten over het wad. Als eerste 
stap formuleren ze aan de hand van verschillende aan-
names vier verschillende gegeneraliseerde functionele 
responsen, d.w.z. de functie die beschrijft hoe de opna-
mesnelheid van voedsel afhangt van zowel de dichtheid 
predatoren als de dichtheid prooidieren (van der Meer 
& Ens 1997). Deze vier modellen zijn weergegeven in 
Figuur 8.1.

De resultaten van de experimenten worden het beste 
beschreven door model 4, waarin de lange-termijn op-
namesnelheid bij lage dichtheden soortgenoten en hoge 
dichtheden prooien wordt begrensd door de digestive 
constraint en alleen bij hoge dichtheden soortgenoten 
door interferentie (Figuur 8.2). Wanneer de experimen-
teel bewerkstelligde dichtheden soortgenoten worden 
vergeleken met de in het veld waargenomen dichthe-
den soortgenoten dan blijkt dat Kanoeten meestal in 
dichtheden foerageren waarbij de opnamesnelheid be-
perkt wordt door de digestive constraint. Slechts zelden 
zijn de foerageerdichtheden zo hoog dat er sprake kan 
zijn van interferentie (Figuur 8.2). Op basis van deze 
resultaten concluderen van Gils & Piersma (2004) dat 
naarmate de  digestive constraint sterker is, de rol van 
interferentie kleiner is. In dat verband is het interessant 
dat de foerageerdichtheid lager is als de Kanoeten op 
schaaldieren foerageren, die makkelijker te verteren 
zijn dan de schelpdieren (van Gils & Piersma 2004).

8.2. Conclusie

De weinige beschikbare gegevens wijzen erop dat 
interferentie geen grote rol speelt in het bepalen van 
de verspreiding van Kanoeten over het wad in de 
Nederlandse wadgebieden. Dat klopt met de waarne-
ming dat Kanoeten vaak in zeer compacte groepen op 
het wad foerageren. Dit betekent dat in WEBTICS de 
interferentie parameter vermoedelijk zonder problemen 
op 0 gezet kan worden.
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Figuur 8.2. Lange-termijn opnamesnelheid IRlong-term 
(berekend over de volle lengte van het experiment; ge-
middelde ± SE geschaald op de linker as) als functie 
van de dichtheid predatoren P (uitgezet op de x-as) zo-
als gemeten tijdens experimenten waarbij de predator-
dichtheid experimenteel werd gemanipuleerd. Op basis 
van gegevens over solitair foeragerende dieren zijn de 
functionele respons parameters (a, h en dmax) geschat en 
gebruikt voor de voorspelling van IRlong-term. Voor model 
2 en 4 is de parameter q gefit. Voorspellingen zijn weer-
gegeven met een gestreepte lijn (model 1), gestippelde 
lijn (model 2), grijze lijn (model 3) of een doorgetrok-
ken lijn (model 4). De hier weergegeven voorspellingen 
verschillen enigszins van de voorspellingen in Figuur 
8.1, omdat hier wel, maar in die figuur geen rekening 
is gehouden met prooiuitputting. Om deze resultaten 
te vergelijken met de omstandigheden zoals die zich 
voordoen in de vrije natuur is de frequentieverdeling 
van de in het veld waargenomen foerageerdichtheden 
van de Kanoet weergegeven (geschaald op de rechter 
y-as). In de meeste gevallen is de foerageerdichtheid 
zo laag dat IRlong-term beperkt wordt door de maximale 
verteringssnelheid (dmax). Het komt maar zelden voor 
dat IRlong-term beperkt wordt door interferentie en prooi-
uitputting. Met toestemming van Blackwell Publishing 
overgenomen uit van Gils & Piersma (2004).
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9.1. Overige sterftefactoren

Prooien sterven zelden als gevolg van de predatie door 
een enkele predator, zelfs als we ons beperken tot prooi-
dieren van één bepaalde leeftijdsklasse of één bepaalde 
grootteklasse. Er kunnen andere predatoren zijn die van 
dezelfde prooien leven, of er kunnen andere oorzaken 
van sterfte zijn, zoals ziekte, uitspoeling of bevriezing. 
Om die reden wordt er in WEBTICS een schatting ge-
maakt van de “additionele” sterfte. Het ligt voor de 
hand deze “additionele” sterfte in WEBTICS-Kanoet 
alleen te schatten voor de vijf belangrijkste prooidieren 
van de Kanoet: Nonnetje, Kokkel, Mossel, Strandgaper 
en Wadslakje. 

Onderzoek langs de Friese kust maakt aannemelijk 
dat de sterfte van Strandgapers vooral optreedt in de 
periode dat ze niet groeien, d.w.z. in de winterperi-
ode (Figuur 9.1). Voor de winterperiode kunnen dus 

schattingen gemaakt worden van de predatiedruk op 
Strandgapers door Kanoeten, als de aantallen, de voed-
selbehoefte en het dieet van de Kanoeten bekend zijn. 
Uit het verschil tussen de aantallen kleine Strandgapers 
die verdwenen zijn en de predatiedruk van de Kanoeten 
op de kleine Strandgapers kan de “additionele” sterfte 
voor de Strandgaper in theorie berekend worden. Er 
zijn geen studies gevonden waarin deze berekeningen 
voor Strandgapers of een andere prooisoort zijn uitge-
voerd.

9.2. Variatie in beschikbaarheid en con-
ditie
Een belangrijke factor die de prooibeschikbaarheid be-
paalt is ingraafdiepte. De ingraafdiepte van Strandgapers 
neemt toe met de grootte (Zwarts & Wanink 1984; 
Zwarts & Wanink 1993). Dit geldt ook voor Nonnetje 
en Platte Slijkgaper (Figuur 9.2). De ingraafdiepte van 
verschillende prooidieren neemt af naarmate lutum ge-
halte toeneemt (Komdeur 1983). De ingraafdiepte van 
Platte Slijkgapers varieert in de loop van het seizoen 
(Wanink 1984). En dit geldt ook voor het Nonnetje 
(Poot & Roelen 1993; Tulp & Verkuil 1993; Zwarts et 
al. 1992; Zwarts & Wanink 1993; Wanink & Zwarts 
1993; Piersma et al. 1994b).

Een aantal prooien van de Kanoet, zoals de Kokkel 
en de Mossel, variëren niet of nauwelijks in beschik-
baarheid in de loop van het seizoen. Alleen de condi-
tie neemt gestaag af in de loop van de winter en dit 
is ingebouwd in WEBTICS. Conditieverlies in de loop 
van de winter is voor verschillende bodemdieren uitge-
breid gedocumenteerd (Zwarts 1983; Zwarts & Wanink 
1993). Voor Kanoeten is niet alleen de vleesinhoud be-
langrijk, maar ook het schelpgewicht. De relatie tussen 
lengte en zowel vleesgewicht als schelpgewicht wordt 
gegeven door Zwarts & Blomert (1992). De variatie 
in conditie van voor Kanoeten belangrijke prooidieren 
wordt samengevat door verschillende auteurs (Dekinga 
& Piersma 1993; van Gils et al. 2005b). 

Naast ingraafdiepte en conditie kunnen de prooien 
ook nog migratiegedrag vertonen. Nonnetjes vestigen 
zich hoog op de platen, om het risico van predatie door 
Garnalen Crangon crangon te minimaliseren, maar 
trekken na 9 maanden naar later gelegen platen om 
het risico van infectie met parasieten te minimaliseren 
(Hiddink 2003). Een en ander is samengevat in onder-
staande Tabel 9.1. Combinaties die naar de mening van 
de opstellers van dit rapport in ieder geval ingebouwd 
zullen moeten worden in WEBTICS-Kanoet zijn grijs 
gemaakt. 
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Figuur 9.1. (a) Schematische weergave van de diep-
teverspreiding van Strandgapers afhankelijk van de 
schelplengte. Ook weergegeven is het segment dat 
door Kanoet, Scholekster en Wulp gepredeerd kan 
worden; (b) Aantalsverloop en groei van een cohort 
Strandgapers dat zich in 1979 vestigde. Bron: Zwarts 
& Ens (1999).
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9.3. Conclusie

Sterfte van prooien anders dan door predatie is een be-
langrijke parameter in WEBTICS. Er zijn echter geen 
studies gevonden waarin voor een prooisoort de preda-
tiedruk van de Kanoet vergeleken werd met de sterfte 
als gevolg van andere factoren.

Over veranderingen in beschikbaarheid van de prooi-
dieren en conditieverlies is veel gepubliceerd als het 
gaat om de Waddenzee. Het is mogelijk dat de be-
schikbaarheid en de conditie van de prooidieren een 
ander seizoensverloop in de Delta hebben dan in de 
Waddenzee en er zou een meetprogramma geïnitieerd 
kunnen worden om dit uit te zoeken. Gezien de hoge 
kosten van een dergelijk meetprogramma ligt het meer 
voor de hand WEBTICS eerst te kalibreren op basis 
van schattingen voor de Waddenzee en pas als uit de 
validatie blijkt dat het model op belangrijke punten niet 
klopt over te gaan tot een meetprogramma in de Delta.

Tabel 9.1. Variatie in beschikbaarheid (als gevolg van seizoensmigratie, ingraafdiepte en activiteit) en conditie 
voor verschillende schelpdieren die door de Kanoet worden gegeten.

Prooisoort Latijnse naam Migratie Diepte Diepte Activiteit Conditie
   seizoen seizoen grootte seizoen seizoen

Nonnetje Macoma balthica Ja Ja Ja Ja Ja
Kokkel Cerastoderma edule Nee Nee Nee Nee Ja
Strandgaper Mya arenaria Nee Nee Ja Nee Ja
Mossel Mytilus edulis Nee Nee Nee Nee Ja

Figuur 9.2. De ingraafdiepte van Nonnetje Macoma 
balthica, Platte Slijkgaper Scrobicularia plana en 
Strandgaper May arenaria. Een steeds kleinere fractie 
van deze schelpdieren is beschikbaar als de schelpleng-
te toeneemt, waarbij het absolute niveau afhangt van 
de snavellengte. Deze afnemende fractie is voor Rosse 
Grutto, Scholekster en Kanoet weergegeven voor de 
drie genoemde schelpdiersoorten. Bron: van de Kam 
et al. (2004).
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10.1. Overzicht kalibratiemogelijkheden
In het bovenstaande is beschreven waar de getallen ge-
vonden kunnen worden om WEBTICS-Kanoet te kali-
breren. In Tabel 10.1 zijn de informatie en de inzichten 
uit hoofdstuk 5 t/m 9 samengevat. Daarbij is ook de 
noodzaak ingeschat om nieuwe experimenten te doen 
in het laboratorium of om nieuwe veldgegevens te ver-
zamelen. Het betreft hier een expert judgement. 

Het lijkt mogelijk om een groot deel van de parameters 
te schatten op basis van literatuurgegevens. Daarnaast 
zullen er een aantal aanpassingen in WEBTICS nodig 
zijn, met name wat betreft de digestive constraint en 
seizoensveranderingen in prooikwaliteit en prooibe-
schikbaarheid. Een enkele parameter is moeilijk te 
schatten. Dit betreft in het bijzonder de sterfte van de 
prooien anders dan door predatie door de Kanoet. In 
een dergelijk geval is het gebruikelijk om de parameter 

 

10. Kalibratie en validatie

Tabel 10.1. Overzicht van de parameters die geschat moeten worden voor WEBTICS-Kanoet. Na het hoofdstuk 
nummer wordt aangegeven of de gegevens in de literatuur kunnen worden gevonden. Vervolgens is aangegeven 
wat de mogelijkheden zijn voor aanvullend onderzoek in het veld of in het laboratorium. Achter de kolom “data 
verzamelen” is een kolom “noodzaak” opgenomen om een indicatie te geven hoe noodzakelijk e.e.a. is voor een 
eerste kalibratie van WEBTICS-Kanoet. De cijfers in die kolom hebben de volgende betekenis: 0 = geen noodzaak; 
1 = noodzaak laag; 2 = noodzaak hoog.

Hfst Parameter Schatting uit literatuur Data verzamelen Nood-
zaak

5.2 Gewichtsverloop Verschillende data sets in 
literatuur

Kanoeten vangen 0

5.3 Dagelijkse voedsel-
behoefte

Veel data over Kanoet in 
literatuur

Veldobservaties 0

5.4 Thermoregulatie Veel data over Kanoet in 
literatuur

Proeven met Kanoeten in 
gevangenschap

0

5.4 Digestive bottleneck Veel data over Kanoet in 
literatuur

Proeven met Kanoeten in 
gevangenschap

0

5.7 Verterings-efficiëntie Verschillende data over 
Kanoet in literatuur

Proeven met Kanoeten in 
gevangenschap

1

6.2 Prooi-selectie Veel data in literatuur Proeven met Kanoeten in 
gevangenschap en veldwaarnemingen

1

6.3 Grootte-selectie Veel data in literatuur Proeven met Kanoeten in 
gevangenschap en veldwaarnemingen

0

7.1 Functionele respons 
belangrijke prooien

Verschillende data in 
literatuur; digestive constraint 
blijkt zeer belangrijk

Aanvullende veld-waarnemingen 1

6.1 Weiland foerageren Uit literatuur blijkt dat 
Kanoeten nauwelijks 
weilanden benutten

Aanvullende veldmetingen 0

7.2 Nachtelijk foerageren Verschillende data sets in 
literatuur

Aanvullende veldmetingen 1

8.1 Interferentie Enige data in literatuur die 
aannemelijk maken dat 
interferentie geen rol van 
betekenis speelt

Aanvullende veldmetingen en 
experimenten

1

9.1 Overige sterfte prooien Geen data in literatuur waarbij 
sterfte door predatie door 
Kanoeten is onderscheiden van 
andere sterfte

Aanvullende veldmetingen 
overige sterfte van alle belangrijke 
prooisoorten

2

9.2 Beschikbaarheid en 
conditie prooien

Veel data in de literatuur Veldmetingen om na te gaan of 
beschikbaarheid en conditie in Delta-
gebied anders verlopen met het 
seizoen dan in Waddenzee

1
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te variëren totdat het model redelijke uitkomsten geeft. 
De uitkomsten zijn de voorspellingen die het model 
doet en dat zijn ook de uitkomsten op basis waarvan het 
model gevalideerd kan worden. Data sets die gebruikt 
zijn om het model te kalibreren kunnen niet meer ge-
bruikt worden om het model te valideren. Wanneer va-
lidatie van het model tot tegenvallende resultaten leidt 
dan kan besloten worden de data set die eerst gebruikt 
is om het model te valideren alsnog te gebruiken om 
het model te kalibreren. Voor de validatie zullen dan 
nieuwe data gevonden moeten worden.

10.2. Relatie voedselstress en return rate

Om op basis van de uitkomsten van WEBTICS te ko-
men tot een schatting van de draagkracht van een be-
paald waddengebied voor de Kanoet is het nodig om 
een relatie te vinden tussen de aantalsveranderingen in 
dat gebied en de berekende voedselstress. Voor de vol-
gende gebieden zijn mogelijk voldoende gegevens over 
zowel het voedselaanbod als de aantallen Kanoeten die 
er foerageren:
1. Friese kust tussen Paesens en Wierum. In de pe-

riode 1978-1986 werden maandelijks de Kanoeten 
geteld en in 4 jaar werd de bodemfauna in het hele 
gebied bemonsterd. In alle jaren werd het voed-
selaanbod in een kleiner deel van het gebied be-
monsterd. De Kanoet data in relatie tot het voor 
Kanoeten beschikbare voedselaanbod zijn geana-
lyseerd en gepubliceerd (Zwarts & Blomert 1992; 
Zwarts et al. 1992).

2. De Mok op Texel. Vanaf 1983 worden alle wad-
vogels in dit steeproefgebied minimaal eens in de 
twee weken geteld door Cor Smit. Soms foerageren 
er grote groepen Kanoeten, met name in jaren met 
een sterke broedval van schelpdieren (Cor Smit, 
pers. med.). Daarnaast hebben er op verschillende 
momenten bemonsteringen van de bodemfauna 
plaatsgevonden, maar dit is een erg verbrokkelde 
data set die slechts gedeeltelijk is gedigitaliseerd. 
De bruikbaarheid van de data is onbekend.

3. Westelijke Waddenzee. Grote delen van dit ge-
bied worden sinds 1988 elk jaar in de zomer op 
een systematische manier bemonsterd op de voor 
Kanoeten belangrijke prooien (Piersma & Koolhaas 
1997; Piersma et al. 2001; Kraan et al. 2004; van 
Gils et al. 2006a); zie ook Figuur 7.5. Sinds halver-
wege de jaren ’70 worden de wadvogels een aan-
tal keren per jaar integraal geteld in de Waddenzee 
(van Roomen et al. 2005). Het is mogelijk om deze 
tellingen op te splitsen naar deelgebieden (Leopold 
et al. 2004). Daarbij is het wel de vraag of de fij-
ne opdeling zoals gehanteerd door Leopold et al. 
(2004) wel toepasbaar is op de Kanoeten met hun 
grote leefgebied. Een onderscheid tussen westelijk 
en oostelijke Waddenzee lijkt echter wel realistisch. 
In WEBTICS wordt op basis van de veranderingen 

in aantallen van het ene jaar op het andere jaar een 
return rate berekend, die in verband wordt gebracht 
met de voedsel stress die de vogels hebben on-
dervonden (zie Hoofdstuk 3). Sinds 1998 worden 
Kanoeten individueel gemerkt en op basis van die 
gegevens konden van Gils et al. (2006a) aantonen 
dat Kanoeten met een kleinere maag een lagere 
kans hadden het volgende jaar terug te keren dan 
Kanoeten met een grote maag. Ook konden ze aan-
tonen dat de “lokale overleving” van de populatie 
gemerkte dieren afnam met een afname in de kwali-
teit van het voedselaanbod. In plaats van return rate 
te berekenen uit de veranderingen in de aantallen 
Kanoeten is het dus mogelijk om de voedsel stress 
te correleren met de lokale overleving.

4. Het Balgzand. Sinds 1975 worden de vogels in 
dit gebied elke maand geteld. Sinds 1977 wordt de 
bodemfauna er bemonsterd in voorjaar en najaar 
door het NIOZ (Beukema 1974; Beukema 1982; 
Beukema 1993; Beukema & Cadée 1996; Beukema 
& Dekker 2005; Dekker & Waasdorp 2005). Het 
Balgzand is een geïsoleerd wadgebied in de weste-
lijke Waddenzee. Dat betekent dat er voor de mees-
te soorten weinig twijfel bestaat dat de aantallen 
vogels die er met hoogwater worden geteld er ook 
met laagwater foerageren. Helaas is het leefgebied 
van Kanoeten zo groot, dat juist voor deze soort 
de voorgaande aanname niet zonder meer gemaakt 
mag worden (Piersma et al. 1993a). Het is dus niet 
duidelijk of deze gegevens gebruikt kunnen worden 
om return rate en voedsel stress te correleren.

5. De Oosterschelde. In de Oosterschelde worden de 
vogels maandelijks geteld sinds 1987 (Berrevoets 
et al. 2005). Er hebben tal van surveys van de bo-
demdieren plaatsgevonden (Craeymeersch 1999a). 
Onder deze surveys lijkt echter alleen het BIOMON 
programma over een voldoende tijdsperiode gecon-
tinueerd (vanaf 1990 tot heden) en voldoende detail 
te geven over de voor Kanoeten belangrijke prooi-
dieren. De methodologie van het BIOMON pro-
gramma wordt beschreven in een aantal publicaties 
(Craeymeersch 1999b; Meire et al. 1991; Ysebaert 
et al. 1993). Er is niet onderzocht of de ruimtelijke 
dekking van het BIOMON programma voldoende 
is om WEBTICS succesvol te kunnen toepassen.

6. De Westerschelde. Voor dit gebied geldt hetzelfde 
als voor de Oosterschelde. De vogels worden er 
maandelijks geteld sinds 1987 (Berrevoets et al. 
2005) en alleen het in 1990 gestarte BIOMON pro-
gramma lijkt voldoende gedetailleerd als het gaat 
om de prooien die door Kanoeten worden gegeten. 
Ook hier is onduidelijk of de ruimtelijke dekking 
van BIOMON voldoende is voor berekeningen met 
WEBTICS.
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10.3. Relatie voedselstress en demogra-
fische parameters

Mortaliteit en reproductie zijn geen parameters van 
WEBTICS die geschat moeten worden. Een positieve 
correlatie tussen berekende voedselstress en gemeten 
mortaliteit, of een negatieve correlatie tussen bereken-
de voedselstress en gemeten reproductie betekent ech-
ter een ondersteuning voor WEBTICS – een vorm van 
validatie dus. Dit is gebaseerd op de verwachting dat 
overleving en reproductie sterk met return rate zullen 
correleren. In feite is return rate een complexe vari-
abele, die gezien moet worden als het netto resultaat 
van mortaliteit, reproductie, emigratie en immigratie. 
Het relatieve belang van reproductie en mortaliteit zal 
toenemen naarmate een groter deel van de populatie in 
het onderzoeksgebied overwintert. 

Aantalveranderingen van Kanoeten in de Wash wor-
den het beste verklaard door variatie in rekrutering van 
jonge vogels (Atkinson et al. 2003) en in mindere mate 
door variatie in mortaliteit. In welke mate in de Wash 
variatie in rekrutering wordt bepaald door variatie in 
broedsucces, dan wel variatie in de neiging van de jon-
ge vogels om zich in de Wash te vestigen is niet bekend. 
Veranderingen van de totale aantallen Kanoeten die in 
het Verenigd Koninkrijk overwinteren worden zowel 
door veranderingen in mortaliteit als door veranderin-
gen in rekrutering bepaald (Boyd & Piersma 2001). Een 
dergelijke systematische analyse is nog niet gemaakt 
voor de Kanoeten die in de Waddenzee overwinteren, 
maar op termijn is dit zeker mogelijk op basis van de 
gegevens die nu verzameld worden (van Gils et al. 
2006a). Op basis van ongepubliceerde schattingen van 
de totale West-Europese populatie van de ondersoort 
islandica concluderen van Gils et al. (2006a) dat de 
afname van deze populatie van 330.000 naar 250.000 
in de periode 1997/1998 – 2002/2003 het gevolg is 
van de in het vorige hoofdstuk besproken afname in 
lokale overleving in de Waddenzee. Dat zou ten eerste 
betekenen dat de lokale overleving in de Waddenzee 
gelijk gesteld kan worden met “echte” overleving: de 
uit de Waddenzee verdwenen Kanoeten zijn niet naar 
elders verhuisd, maar hebben het loodje gelegd. Het 
zou verder betekenen dat in tegenstelling tot de Wash, 
in de Waddenzee niet rekrutering, maar mortaliteit het 
meeste invloed heeft op veranderingen in de aantallen.
Analyse van ringgegevens is een zeer goede manier om 
mortaliteit te schatten, maar niet de enige. Mortaliteit 
kan ook geschat worden op basis van beached bird sur-
veys. Gegevens over aangespoelde Scholeksters beves-
tigen het beeld dat verkregen wordt uit analyse van ge-
gevens over geringde dieren (Camphuysen et al. 1996). 
Daar staat tegenover dat Kanoeten een stuk kleiner zijn 
dan Scholeksters en dat kadavers waarschijnlijk sneller 
zullen verdwijnen. Gegevens kunnen opgevraagd wor-
den bij het Nederlands Stookolieslachtoffer-Onderzoek 
(NZG/NSO).

10.4. Dieet, foerageeractiviteit en nu-
merieke respons

WEBTICS voorspelt het dieet en de veranderingen in 
dieet in de loop van de winter. Er zijn verschillende stu-
dies van de Kanoet waarbij zowel dieet als voedselaan-
bod zijn gemeten; zie hoofdstuk 6.

WEBTICS voorspelt ook hoe de foerageeractiviteit 
verandert in de loop van het seizoen. Omdat Kanoeten 
in grote groepen over het wad zwerven en daarbij grote 
afstanden afleggen, is het moeilijk om goede gegevens 
te verzamelen over de foerageeractiviteit van alle die-
ren over een volledige laagwaterperiode. Zulke gege-
vens zijn er dan ook nauwelijks.

Een belangrijke voorspelling van WEBTICS is hoe de 
vogels zich over het voedselgebied zullen verspreiden. 
Dit wordt ook wel de numerieke respons genoemd. 
Voor plaatstrouwe dieren zoals Scholeksters en Wulpen 
is de numerieke respons goed te meten op verschillende 
schaalniveaus, maar voor de in grote groepen over het 
wad zwervende Kanoeten is dit veel lastiger. Er is één 
studie waarbij de dichtheid Kanoeten en de voedsel-
dichtheid werden gemeten in van tevoren op het wad 
met stokken gemarkeerde onderzoeksvakken: op basis 
van metingen in 146 vakjes van 0,1 ha in de periode 
juli-september 1981  presenteren Zwarts et al. (1992) 
de relatie tussen de dichtheid Kanoeten en de dicht-
heid voor Kanoeten oogstbare biomassa bodemdieren. 
In andere studies is niet gekozen voor deze heel pre-
cieze metingen op een locatie van beperkte omvang, 
maar is gepoogd de metingen te verzamelen over een 
heel groot gebied. Piersma et al. (1993a) relateren een 
“relative area-use index” aan een schatting van de voor 
Kanoeten oogstbare biomassa in vier sectoren rond het 
eiland Griend. De “relative area-use index” is geba-
seerd op sectorgewijze schattingen van de kans om een 
Kanoetgroep te ontmoeten en de gemiddelde grootte 
van de Kanoetgroep. Van Gils & Piersma (2004) lokali-
seerden groepen Kanoeten en maakten schattingen van 
de vogeldichtheid in zo’n groep op basis van “neigh-
bour distances”. Deze dichtheid werd gerelateerd aan 
een schatting van de voor Kanoeten oogstbare biomas-
sa bodemdieren op basis van de gemiddelde waarde 
van de 20 monsterpunten die het dichtste bij de locatie 
van de Kanoetgroep lagen. 

10.5. Prooidepletie

WEBTICS-Scholekster is succesvol gevalideerd mid-
dels de kokkelbalans voor Waddenzee (Rappoldt et 
al. 2003a), Oosterschelde (Rappoldt et al. 2003b) en 
Westerschelde (Rappoldt & Ens 2005; Rappoldt & Ens 
2006). De essentie is dat berekend wordt hoeveel kok-
kels in de loop van de winter verdwijnen als gevolg van 
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predatie door Scholeksters, visserij en andere sterfte-
factoren en de resterende kokkeldichtheid aan het einde 
van de winter wordt vervolgens vergeleken met de ge-
meten kokkeldichtheid aan het begin van de lente. 

In het geval van WEBTICS-Kanoet lijken vergelijk-
bare berekeningen in principe mogelijk voor Nonnetje, 
Kokkel, Mossel, Strandgaper en Wadslakje. Wel is het 
zo dat er dan een goede schatting moet zijn van de ad-
ditionele sterfte onder deze prooidieren, d.w.z. van de 
sterfte die niet door predatie door Kanoeten wordt ver-
oorzaakt. Het lijkt erop dat dergelijke schattingen niet 
beschikbaar zijn; zie hoofdstuk 9.1. Er zijn wel data op 
basis waarvan de noodzakelijke schattingen mogelijk 
gemaakt kunnen worden. Daarbij moet gedacht worden 
aan de in hoofstuk 10.2 besproken studies. Het meest 
kansrijk lijken de volgende studies: Friese kust tussen 
Paesens en Wierum (Zwarts & Blomert 1992; Zwarts 
et al. 1992), Westelijke Waddenzee (Piersma & 
Koolhaas 1997; Piersma et al. 2001; Kraan et al. 2004; 
van Gils et al. 2006a) en Balgzand (Beukema 1974; 
Beukema 1982; Beukema 1993; Beukema & Cadée 
1996; Beukema & Dekker 2005; Dekker & Waasdorp 
2005).

10.6. Het model MORPH

John Goss-Custard en zijn opvolger Richard Stillman 
hebben een model ontwikkeld dat op belangrijke on-
derdelen vergelijkbaar is met WEBTICS. Net als 
WEBTICS is het model ook in eerste instantie ontwik-
keld voor Scholeksters (Stillman et al. 1996). Meer re-
cent is het model gegeneraliseerd en het heet nu MORPH 
(Stillman et al. 2005; Stillman 2008). Dit rapport is niet 
de plaats om een uitgebreide vergelijking te maken van 
de overeenkomsten en verschillen tussen MORPH en 
WEBTICS. Echter, zonder goed op de Kanoet toege-
sneden parameter schattingen lijkt het onwaarschijnlijk 
dat MORPH tot erg betrouwbare schattingen voor de 
Kanoet kan komen. De in dit rapport voorgestelde cali-
bratie en validatie van WEBTICS blijft dus nodig. De 
gegevens kunnen ook gebruikt worden om MORPH te 
kalibreren en valideren. Daarna kunnen de voorspel-
lende waarde van MORPH en WEBTICS met elkaar 
vergeleken worden.
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