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RESUMEN: En este trabajo se presentan los resultados de la simulaciéon del crecimiento
y regulacién poblacional de Triatoma infestans en una computadora digital. Si bien el
programa de simulaciéon fue escrito en FORTRAN, su disefio es tal que funciona de ma-
nera andloga a un lenguaje orientado a procesos ccolégicos (ECOL) que estin desarro-
llando los autores.

La poblacién es sometida a una particion en clases: primero considerando como di-
ferentes categorias cada una de las etapas de desarrollo del insecto (huevos, ninfas I a V,
y adultos); cada categoria fue a su vez subdividida en clases de edades en unidades sema-
nales; finalmente, la categoria adulto fue dividida en machos y hembras.

Se establecié la matriz de transicion, es decir, las funciones que permiten evaluar la pro-
babilidad de transferencia de una clase a otra, en base a la informacién biolégica. Se uti-
lizaron dos tipos fundamentales de funciones de transicién: de supervivencia y reproduc-
cion. Estas funciones expresan la probabilidad de un individuo de pasar vivo de una edad
a otra, y la capacidad de reproduccién por hembra por semana, respectivamente, y se dan
en funcién de las principales variables que las afectan: la temperatura y la densidad.

Se describe en forma detallada la cuantificaciéon de la informacién biolégica para poder
expresar las probabilidades de transiciéon en funcién de la temperatura y la densidad; tam-
bién se demuestra la forma en que se implementan dichas fohciones en el programa de
simulacién, y se da una breve descripcion de las caracteristicas generales de dicho programa.

Los resultados indican que: a) la equivalencia entre individuos es de fundamental im-
portancia, ya que su inclusién produce resultados cuantitativos muy distintos a suponer que
todos los individuos tienen el mismo “valor”, b) tanto el nimero de colonizadores como
su composiciéon en clases de edades tienen poca importancia, ya que cualquier diferencia
inicial desaparece en aproximadamente 40—50 semanas de simulacién; c) el efecto de la
temperatura es de suma importancia, en especial el de la temperatura fluctuante, que man-
tiene las poblaciones en permanente oscilacién.
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1. INTRODUCCION

Las computadoras han pasado a ser una parte importante de muchas de las
actividades del hombre. Su enorme capacidad de memoria y su gran rapidez de
valculo hacen que la gama de aplicaciones que tienen en casi cualquier cam-
po sea enorme. No se discute su utilidad cuando se trata de manejar grandes
voltimenes dc¢ datos, llevar a cabo gigantescas cantidades de célculos y orga-
nizar cualquier clase de informacién. Sin embargo cuando se toca el aspecto
de la simulacién de procesos biolégicos, particularmente los de tipo ecolégico,
surgen muchas dudas acerca de la adecuacidad de este instrumento para tratar
de llevar a cabo esa funcién. Concretamente en el caso de la entomo[ogia. exis-
te una gran desconfianza que una maquina y su programador puedan simular
ese maravilloso paquete de vida que es el mundo del insecto.

Personalmente creemos que esa desconfianza esta justificada. ¢Qué computa-
dora, por mas poderosa que sea. y qué programador, por mas habilidad que ten-
ga, podrian simular las mil y una pequenas pero importantes facetas de la vida
de un insecto? ¢Cémo es posible transformar en frios nameros y abstractas fun-
ciones (que cs la materia prima sobre la cual trabaja la computadora) el colo-
rido mundo de las flores, el fascinante mundo de los olores, o el terrible mundo
de los depredadcres, que rodea a cada insecto?

Sin embargo, a pesar de una serie de limitaciones que impiden que una compu-
tadora refleje fielmente el dinamismo del mundo real, su uso en programas de
simulacién puede ser de gran utilidad para comprender mejor muchos proce-
sos de la vida de los insectos.

{Por qué y para qué se recurre a las investigaciones de simulacién en compu-
tadoras digitales? Es muy comiun que sea dificil o imposible experimentar con el
mundo real; a veces porque se requieren enormes recursos, ya sear: éstos hu-
manos, de tiempo o de dinero; otras veces porque existe el riesgo de desequili-
brar e incluso destruir el sistema real. En casos como estos. cuando se disponc
de un minimo de informacién critica sobre los procesos biolégicos y los facto-
res que los afectan, dicha informacién puede organizarse y programarse en la
computadora y asi estudiar el efecto de cambios que seria imposible estudiar de
otra manera.

Los 1esultados de los experimentos de simulacién proveen al investigador de
una gran cantidad de valiosa informacién en numerosos aspectos. Pero en nues-
tra opinién son tres los mas importantes: 1) nos demuestra cuales son atn las
principales lagunas en nuestros conocimientos acerca de los procesos que se es-
tudian, 2) se puede evaluar la importancia relativa de las diferentes variables
del problema que se esta investigando. y 3) se pueden hacer predicciones sobre
lo que sucederia si se dan una serie de condiciones que interesa evaluar.

A pesar que en los altimos afos ha habido un avance notable en el dise-
io de nuevos lenguajes de programaciéon en computadoras, ya que se han cons-
truido lenguajes cada vez mas poderosos, més flexibles y mas simples (FORTRAN
IV; ALGOL, PL1), la necesidad de estar atendiendo detalles de programacién ha
sido siempre una dificultad para los investigadores. Por ello recientemente han
aparecido una serie de lenguajes orientados a pro})lemas concrelos que simplifi-
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can la labor de programacién, permitiendo que el investigador se concentre en
¢l problema que le interesa. Lenguajes de simulacién como el GPSS, SYMSCRIPT,
SYMULA, SIMPAC, CMSP y otros, tienen justamente esa funcién.

Desgraciadamente no existe un lenguaje orientado para uso del ecélogo. Nos-
otros hemos estado trabajando en tal sentido pues creemos que es una necesi-
dad impostergable. Siguiendo el esquema de Leslie (1945, 1948) de expresar el
crecimiento de una poblacién animal por métodos de operacién de matrices, es-
tamos desarrollando un nuevo lenguaje, que hemos denominado ECOL; este
sistema de programacién incluye un programa traductor (compilador) cuyo tra-
bajo consiste en convertir la descripcién hecha en lenguaje familiar al ecélogo,
en otra, orientada a la computadora. Se elimina asi la necesidad de atender
una miultitud de detalles de programacién y optimizacién de algoritmos, y el
usuario se concentra en los aspectos conceptuales y relacionales de su modelo.

Un modelo construido en el lenguaje de simulacién de sistemas ecolégicos
(ECOL) debe especificar:

1. Una particién de cada poblacién en estadios (por ejemplo, huevos, ninfas
y adultos, si se tratase de insectos paurometabolos), y éstos a su vez en clases
(segin un numero arbitrario de pardmetros o caracteristicas que se desee con-
siderar: edad, sexo, talla, etc.);

2. La forma de transicién entre clases: por cjemplo, el paso de una clase de
edad a la siguicnte a través del factor supervivencia;

3. Los datos de que se dispone y los resultados que se desean. Datos tipicos
de entrada serian: tablas de vida, tasas de mortalidad, de natalidad y de migra-
cion, Iongevidades. etc. Resultados tipicos serian: curvas de crecimiento pobla-
cional, piramides de edades, curvas de reproduccién, indices como tasa intrin-
seca de crecimiento, tendencias pob]acionales, etc.

Como un cjemplo del funcionamiento del lenguaje ECOL hemos preparado
una versién equivalente en lenguaje FORTRAN que permitira visualizar la for-
ma en que se puede implementar la informacion biolégica para simular el cre-
cimienio de poblaciones de insectos. Para ello hemos seleccionado como caso
de trabajo a Triatoma infestans (Hemiptera: Reduviidae), especie para la cual
se dispone de mucha informacién biolégica, en funcién de una serie de varia-
bles que permite un adecuado estudio de experimentacién numérica. Dichas
variables (densidad, temperatura, y equiva[encia entre individuos) y su efecto
sobre diversos aspectos de la bio]ogia de T. infes!ans fueron primero ajustadas
mediante el método de cuadrados minimos a diversas funciones, para tener asi
una expresién mateméatica que permitiera a la computadora llevar a cabo los
calculos; luego se utilizaron para hacer experimenlaciones numéricas. Ademas
de estas tres variables, también se experimentd con el’m’lmero inicial de indi-
viduos (colonizadores).

Para la exposicién de este estudio demoslraremos primero el tipo de particién
a que fue sometida la poblacién de T. infestans, luego la forma en que se ma-
nejé la informacién biolégica para transformarla en las funciones con las cuales
opera el programa, y finalmente la forma en la cual dichas funciones son im-

p]ementadas en el programa.
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2. PARTICION DE LA POBLACION

En la Fig. 1 se ha diagramado la forma en la cual se llevé a cabo la parti-
cién de la poblacién de T. infestans.Por ser un insecto paurometébolo. la pri-
mera particién realizada fue: huevos. 5 estadios ninfales y el estado adulto.
Luego el estado adulto fue dividido en dos clases seglin su sexo, y finalmente
cada clase fue a su vez dividida en categoria de edades. En este caso particu-
lar, para la divisién en categorias de¢ edades se seleccioné la semana como la
unidad temporal, ya que la mayor parle de la informacién biolégica disponibl:
estaba expresada en estas unidades; asi, el caso cspecial diagramado en la Fig.
1 representa la siluacion de T. infesians a una temperatura de 30°C. en donde
las casillas de cada una de las calegorias reconocidas represcnta una semana
de edad. Debe imaginarse que cn cada casilla existe un cierio namero de in-
dividuos con las caracleristicas que definen a esa casilla (estadio. edad. y ademas
sexo en el caso de adultos).

Para los efectos de simulacién lo csencial es determinar las reglas del juego.
es decir, c6mo sc entra y cémo se sale de cada casilla. lo cual esta indicado por
las flechas que van de una casilla a otra. Dichas flechas. que representan las fun-
ciones de transicion, son de dos tipos: las de supervivencias (SH. SN y SA,
para huevos, ninfas y adullos respectivamente) y la de reproducciéon (M). No-
tese que las funciones de supervivencia conectan no solo las casillas de una
edad a la siguienle dentro de un mismo estadio. sino también las casillas de
la altima edada de un estadio a la primcra edad del estadio siguiente. El aa-
mero de casillas en cada estadio es una variable dentro del programa de simu-
lacién; concretamente, (lepende de la temperatura. Por eso el comienzo de un
estadio y el final de ese estadio se han designado con las letras K y N respec-
tivamente (asi, K2 es la primera semana de vida de la ninfa 2 y N2 es la alti-
ma semana de vida de la ninfa). En ¢l caso de adultos hembras, se ha distin-
guido también como variable que dependen de la temperatura, la primera (a)
y altima (,3) de las edades reproducloras. M, la funcién de rcproducci(’)n seréa.
entre otras cosas, funcién de la edad de la hembra reproductora.

El diagrama de la Fig. 1 es una representacion eslalica del posible flujo de
individuos en una pob]acién. Dicho diagrama se complementa con el de la Fig.
2. en el cual se muestra, ya en forma dinamica con los resultados obtenidos de«
la computadora, el flujo de individuos de una cohorte (conjunto de individuos
que tienen la misma edad). Aqui se puede observar, a lo largo de las sucesivas
semanas de simulacién, el destino de 1000 huevos, todos de la misma edad. El
niimero que aparece entre paréntesis a la derecha del namero de individuos re-
presenta el porcentaje con que individuos de dicha edad se encuentran en la po-
blacién; habiendo comenzado la simulacién con una cohorte de 1000 huevos
ese porcentaje permanece con un valor de 100% hasta que aparecen los adul-
tos que son diferenciados por sexos.

Puede observase que hay una disminucién progresiva en el namecro de indi-
viduos debido al efecto de la funcién S (SH, SN, o SA segtin el caso), hasta
que se alcanza la primera edad reproc]uctora y comienza a acluar la funcién
M (linea de puntos).
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Fic. 1. Diagrama del flujo de individuos que ejemplifica la particion de la poblacién de Triatoma infcstans. Cada casilla representa
una semana de edad de cada una de las clases de la particién. La duracién de vida de cada estadio de desarrcllo corresponde a los datos
de laboratorio ajustados estadisticamente para una temperatura de 30°C. Este diagrama representa el esquema basico de operacion del

lenguaje ECOL. Para la interpretacién de los simbolos véase el texto.
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Se desprende claramente tanto de la Fig. 1 como de la 2 que es de suma
importancia una adecuada evaluacién de S y M. Dicha evaluacién, desde lue-
go, debe incluir el efecto de aquellas variables que se consideran importantes,
es decir, deben hacerse S y M funciones de aquellos factores cue tienen un
efecto biolégico importante. Dado que es ésle un paso fundamental y critico en
el desarrollo del modelo de simulacién, presentaremos a continuacién, con cier-
to detalle, el proceso seguido para establecer, a partir de la informacién biolé-
gica conocida, las funciones S y M.

3. CUANTIFICACION DE LA INFORMACION BIOLOGICA

Se desea establecer una serie de expresiones matematicas que permilan calcu-
lar los valores de SH, SN, SA y M en’ funcién de dos variables importantes:
la densidad y la temperatura. La densidad sera una variable dependiente del
tiempo pero interna, es decir, sus valores son propiamente los resultados de apli-
car el proceso de simulacién; la tempecratura es también una variable dependien-
te del tiempo, pero externa, es decir se le pueden asignar valores independien-
mente del proceso mismo de simulacién.

Antes de pasar a describir el método segin el cual se obtuvieron las expre-
siones para SH, SN, SA y M, se hace necesario una aclaracién sobre las va-
riables densidad y temperatura. La variable densidad podria incorporarse direc-
tamente, es decir, tomar como valor de la densidad en cada instante la suma
de individuos de las distintas clases en ese instante. Sin embargo. aunque este
seria el proceder mas sencillo, al mismo tiempo seria el menos realista, ya que
implica aceptar que lodcs los individuos de la poblacién tienen igual “valor”.
Obviamenle no pod(-mos acepltar que tanlo una nifa de primer estadio como un
adulto sean lotalmente equivalentes: en términos de utilizacién de recursos, por
ejemplo, 100 ninfas de primer estadio no interfieren ni compiten” entre si por ¢l
alimento de la misma manera en que lo harian 100 adultos. Es dificil encontrar
un buen criterio para hacer equivalentes individuos de diferentes caracleristicas.
Afortunadamente., para el caso concreto de T. infestans, existe un criterio acep-
table: la cantidad de sangre ingerida por cada estadio de desarrollo y por los
adultos de ambos sexos (Pcr]owagora-Szumlewicz, 1969). A partir de esla in-
formacién se ha podido calcular un valor de equivalencia entre individuos, to-
mando como unidad la cantidad de sangre ingerida por un adulto hembra (Ta-
bla 1). Asi, segan esla tabla, desde el punto de vista del efecto de la densidad
sobre el crecimiento poblacional, aproximadamente 71 ninfas de primer estadio
producen la misma accién que una hembra. Nétese que el macho tiene un va-
lor de equivalencia menor que el de la hembra: aproximadamente 3 individuos
machos producen el mismo efecto que 2 individuos hembra. Es también intere-
sante hacer notar que las ninfas de quinto estadio son las tnicas que tienen un
valor de equivalencia superior al de las hembras: tres individuos hembras “va-
len” aproximadamente tanto como dos individuos del quinto estadio ninfal. Mas
adelante, al analizar los resullados de la simulacién del crecimiento poblacio-
nal, veremos el cfecto que produce suponer que exisle esta diferencia entre in-
dividuos.
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El efecto de la variable temperatura ha sido incorporada a la simulacién como
una variable externa que se hace depender del tiempo. Para hacer esta simu-
lacién mas realista se ha preferido hacer oscilar la temperatura de una forma
que, por simplicidad, se ha elegido sinusoidal. Se seleccioné un periodo de 48
semanas, lo cual reproduce una fluctuacién de temperatura de tipo estacional,
ya que cada 24 semanas se pasaria de un maximo a un minimo (verano a in-

TasLa 1. CANTIDAD DE SANGRE INGERIDA POR CADA ESTADIO DEL CICLO
EVOLUTIVO DE T. INFESTANS Y VALOR DE EQUIVALENCIA
ENTRE ESTADIOS

Peso medio de Valor de valenci

ESTADIO sangre ingerida equivalencia

(en mg) * en relacion a la @
I 3,6 0,014
11 13,3 0,053
I1I 45,4 0.182
v 1754 0,700
\% 360,5 1,445
& 161,3 0,647
Q 2494 1,000

* Datos de Perlowagora-Szumlewicz (1969).

vierno). Cuando se quiere evaluar el crecimiento poblacional a temperaturas cons-
tantes basta con establecer la amplitud en cero para que a lo largo de la simu
lacién la temperatura mantenga el valor de la media. Por otra parte, este siste-
ma de hacer variar la temperatura segiin una funcién sinusoidal nos permitira
experimentar numéricamente con los valores de la media anual y con los valo-
res de la amplitud. obteniendo asi una evaluacién por separado del efecto de
cada uno de estos componentes.

Incorporar el efecto de la temperatura sobre el crecimiento poblacional de T.
infestans nos enfrenta con varias dificultades. Como veremos mas adelante exis-
ten datos en la bibliografia que nos permiten conocer el efecto directo de una
dada temperatura constante sobre la mortalidad de los diferentes estadios de
desarrollo de T. infestans. Sin embargo, la mortalidad también esta indirecta-
mente afectada cuando la duracién de vida en cada estadio cambia con la tem-
peratura. Aunque también se conocen datos de este tipo a temperaturas cons-
tantes, su efecto es muy distinto cuando se trata de temperaturas fluctuantes;
asi supongamos que a 15°C las ninfas I completan su desarrollo en siete sema-
nas, a 20°C y 25°C en cinco semanas. y a 30°C en tres semanas; debido a los
cambios de tipo sinusoidal de la temperatura una ninfa de primer estadio que
comienza su desarrollo cuando la temperatura es de 30°C, {cuanto tiempo des-
pués pasard a ninfa Il si a medida que se va desarrollando la temperatura baja
hasta un minimo de 20°C en 24 semanas? A menos que se dispongan de datos
de laboratorio exactamente a las mismas temperaturas fluctuantes no se poc]ré
conocer la respuesta. Hemos optado por la siguiente solucién a esta dificultad:



60

SEMANA

Su

1

10
¥}
1e
13
14
15
16
17
18
1y
<0
21
22
23
24
25
26
a1

S”n

ANALES DE LA ESCUELA NACIONAL DE CIENCIAS BIOLOGICAS, VOL. XX

FLUJO DE INDIVIDUOS DE UNA COHORTE
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Fic. 2. Diagrama del flujo de individuos de una cohorte segin fue impreso por la compu-
tadora. Para su interpretacién véase el texto.
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el tiempo de desarrollo se hace en funcién de la temperatura media anual (una
constante a lo largo de la simulaci(’)n), mientras que el efecto directo de la tem
peratura sobre la mortalidad individual se hace en funcién de la temperaturn
semanal, es decir, de la temperatura efectiva en cada unidad de tiempo de simu-
lacién. Hechas estas aclaraciones, veamos entonces cémo se llega a las expre-
siones matematicas que permilen calcular los coeficientes de supervivencia y de

reproduccién.

a) Supervivencia de adultos

En la Fig. 3 se ha resumido el proceso segiin el cual se establece la expre-
sién que da la supervivencia semanal de los adultos. Se parte de la informa-
cién provista por Perlowagora-Szumlewicz (1969) sobre la cantidad de adultos
hembras que mueren a diferentes edades y a diferentes densidades: dicha infor-
macién, expresada en forma de tabla, es ajustada a una familia de curvas me-
diante el método de los cuadrados minimos. Como nos interesa expresar la infor-
macién en términos de supervivencia y no de mortalidad, se lleva a cabo una
transformacién por la cual los mismos resultados quedan dados en forma de
una familia de curvas de supervivencia a difcrentes densidades. es decir, cur-
vas de Ix (= prol)al)ilicla(l de llegar vivo a cierla edad x) en funcién de x. In-
mcdiatamente se realiza una segunda transformacién que nos da la superviven-
cia en unidades semanales, es decir, de una cierta semana de edad a la siguien-
te. Para ello se calcula la razén entre la probabilidad de llegar vivo a una cier-
ta edad y la probal)iliclad de llegar vivo a la edad anterior en la curva de su-
pervivencia. En este caso particular el intervalo de edades de las curvas de su-
pervivencia fue de 50 dias, va que a esos inlervalos corresponclian los valores con
los cuales se hicieron los ajustes. Para llevar esa razén a unidades de semanas
hay que tomar la raiz de un orden, el cual se calcula dividiendo 50 entre 7
(obteniéndose 7.14).

Cuando se dibuja el grafico de la supervivencia semanal en funcién de la
edad para las diferentes densidades se observa algo notable: la familia de cur-
vas se transforma e¢n una familia de rectas horizontales, indicando que desapa-
rece la (lependencia con la edad. Es ésta una situacién particular para los da-
tos de T. infestans y que puede no resullar asi en otras situaciones; [a razén
es que cuando las curvas de supervivencia en funcién de la edad tlienen una
forma de tipo exponencial. la supervivencia de una edad a la siguienle es in-
clepencliente de la edad. En el caso particular de T. infestans el ajuste de los
datos a una curva exponencial dio resultados estadisticamente significativos.

Disponiendo ahora de la informacién de la supervivencia semanal expresada
exclusivamente en funcién de la densidad. era posible ensayar un ajuste por
cuadrados minimos que permiliera expresarla medianle una sola curva. Tanto
el ajuste lineal como el exponencial dieron resultados estadisticamente signili-
cativos: como el cocficiente de correlacién del ajuste cxponencial (r = 0,9997)
fue algo mas alto que el del ajuste lincal (r = 0.09613), se¢ opté por el prime-
ro de ellos. Dado que tal decisién dependié solamente de nuestro juicio. se
ha representado esta funcién recuadrada como Hipélesis 1. La evaluacion de
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SUPERVIVENCIA DE ADULTOS

DATOS CONOCIDOS
PERLOWAGORA-SZUMLEWICZ

(1969)
100 1
Ix
Porcentaje b Probabilidad
de muertos (S s> e ilegar vivo
9 / a la edad X
densidad
X (Edod en dias) X (Edad en dias)
714
\ / Ix +50
S = X l
X
HIPOTESIS 1
| A+BD}
= 1 14
Sy ! LSL(P)_.e____.' S
1
Supervivencia _ Supervivencia 20
semanal semanal 40
60
Densidad X (Edad en semanas)
HIPOTESIS 2
{At)=a+bt |
L Bl)=a'+bit |
DATOS CONOCIDOS (HACK,I1955)
TEMP. LONGEV SUPERV. -
(°C) (DIAS) ' (SEM)
25 146 0,96
33 66 0,85

Densidad

RESULTADO DE LOS AJUSTES
S=exp [(0,404557 - 00017221) +(0,010893-0,0000671) D)

Fic. 3. Adaptacién de la informacion biolégica para obtener la expresién matemética

que permita calcular la supervivencia de los adultos en funcién de la temperatura semanal
y la densidad.
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los coeficientes de la funcién exponencial dio como resultado A = —0,04317 y
B = —(,006533.

Falta incorporar a esla expresién el efecto de la temperatura. Para ello se
recurrié a los datos de Hack (1955) quien llevé a cabo una serie de experimen-
tos a dos temperaturas distintas (25 y 33°C), a cada una de las cuales. entre
otras cosas, evalué la longevidad en dias. Dicha informacion sobre la longevi-
dad de los adultos fue transformada. de una manera similar a la anterior, en
supervivencia semanal. Para incorporar estos datos del efecto de la temperatura
scbre la supervivencia semanal es necesario conocer su efeclo sobre los coe-
ficientes A y B de la dependencia de la supervivencia semanal respecto a la
densidad. No existen datos biologicos de la interaccion entre el efecto de la
densidad y temperatura, de manera que se tomé la decisién arbitraria de supo-
ner cque los coeficientes A y B dependen de la temperatura en forma lineal;
por ello también se expresan A(t) = a + bt y B(t) = a’ + b’t recuadrados co-
mo Hipétesis 2. Pero atn suponiendo aceptables estas hipétesis, faltaba evaluar
el grado de interaccion entre densidad y temperatura; es decir {la curva a 33°C
es paralela, se aleja o se acerca a la curva a 25°C? Hemos optado por suponer
una tercera Hipétesis: que la curva a 33°C se aleja progresivamente de la cur-
va a 25°C a medida que aumenta la densidad. La razén para haber hecho esta
suposicion es que interpretamos el efecto de la densidad sobre la supervivencia
semanal como un indicador de un proceso de competencia; a su vez un au-
mento en la temperatura en genera] produce un aumento en el metabolismo de
los insectos, por lo cual es razonable suponer que hay un aumento en la com-
petencia; por esla razén creemos que tiene senlido ecolégico el ir aparlando
progresivamente las dos curvas con el aumento de la densidad.

Conocidas las supervivencias semanales a lodas las densidades para la tem-
peratura de 25°C y la supervivencia semanal a densidad 1 para la temperatu-
ra de 33°C, y aceptadas las Hipétesis 2 y 3. el ajuste por cuadrados minimos
a los datos disponibles permite obtener, en una sola expresiéon matematica, la
dependencia de la supervivencia semanal con la temperatura y la densidad si-
multaneamente. Al pie de la Fig. 3 se encuentra dicha expresion con los valores
numéricos de lodos los coeficientes. En otras palabras, conocidas la densidad y la
temperatura de una semana cualquiera, se puede evaluar el factor de supervi-
vencia de los adultos para pasar a la edad siguiente (flechas SA de la Fig. 1).

b) Supervivencia de huevos

En la Fig. 4 se puede ver, también una forma diagramatica. ¢| método em-
pleado para obtener una expresién que calcule la supervivencia semanal de los
huevos. Se utilizaron nuevamente los dalos de Hack (1955) para la informacién
del efecto de la temperatura entre 25°C y 33°C. y los de Perlowagora-Szumle-
wicz (1969) para temperaturas inferiores a 25°C. Primeramente se ajustaron los
datos de Hack (1955) a una recla que permitié conocer el porcentaje de emer-
gencia (= ec]osién) para temperaturas iguales o mayores que 24°C; para tem-
peraturas menores que 24°C, los datos de Perlowagora-Szumlewicz (1969) in-
dican que la gama de cambios de temperatura que imp('ral)a en su laboratorio
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SUPERVIVENCIA DE HUEVOS

90+

Perlowagora-Szumlewicz
(1969)

Hack (1955)
Porcentaje . |
de eclosion 50 LH

S=\/ %E

° : Temp:erotura (°C)
RESULTADO DEL AJUSTE
PARA T 224°C — %E=2,0460-0,0049 T

SUPERVIVENCIA DE NINFAS

DATOS CONOCIDOS
JOERG -1962 HIPOTESIS 4

______________ 1

" E%ous COMPLETA|
.:Q.. 1EVOLUCION =%

P e miee 83,°" % SUP=-0,0252 + 0,003 T
de ninfas ° 9 ==0, ,
que completan - ° N
la evolucion
S=V % SUP
Temperatura
HIPOTESIS 5

Supervivencia
semanal

Densidad

RESULTADO DE LOS AJUSTES

S=EXP [0006561-000047 TM+(-0,000088+0000002 TM) T+(-0,012506+

0000025 T) D]

$te LUPERVIENER. | RESULTADO DEL AJUSTE

| EL EFECTO DE LA DENSIDAD
s E SOBRE LAS NINFAS ES EL
1

' MISMO QUE SOBRE ADULTOSE

-
)
1

Fic. 4. Adaptacién de la informacion biolégica para obtener las expresiones matemati-
cas que permitan calcular la supervivencia de los huevos y las ninfas en funcion de las

temperaturas semanales y medias anuales, y de la densidad.
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no afectaba mayormenle el porcenlaje de eclosién de los huevos: por ello se
ha mantenido el procenlaje de eclosion conslante a lemperaluras menores que
24°C (%E = 88%). Conocida la duracién del estadio huevo (LLH) es posi-
ble calcular la supervivencia semanal de los huevos simp]em(-nle tomando la
raiz [.H del porcentaje de eclosion. Como hemos discutido. vV COMo veremos
en detalle mas adelante. el valor de IlH sera una funcién de la temperatura
media anual. Es evidente que la supervivencia de los huevos dependera sola-
mente de la temperalura. ya que los cambios de densidad de la poblacién no
aleclaran para nada la probabilidad de un huevo de completar un ciclo de
desarrollo. Por eso en la expresion que da la supervivencia semanal de los hue-
vos SH es funcion de la lemperalura solamente.

c) S(u)orvivoncia de las n:‘nfus

También en la FFig. 4 aparece diagramado el mélodo ulilizado para obtener la
expresion de la supervivencia semanal. En esle caso los anicos datos disponibles
son los de Joérg (1062) quien llevo a cabo una serie de experimentos a lem-
peraluras conslanles vy evalus el porcentaje de ninfas que (‘omplelabun su Cvo-
lucion. Los dalos prescnludos por J()érg (1062) eslaban dados exclusivamente en
forma gralica. pero lo suficientemente claros como para ulilizarlos para construir
una labla que permitio llevar a cabo un analisis de correlacion v regresisnn:
dicho analisis dio por resultado un indice de correlacion r = 0.8424 (significa-
tivo al 5%). y los valores a = —0.0252 v b = 0.005 para los coeficientes de
regresion. Al igual que con los huevos v los adultos. una vez conocida la su-
pervivencia, ésla se lransforma en supervivencia semanal aplicando la raiz d-
orden I.N (donde LN es la duracion del esiadio ninfal. v que depende de la
temperatura media anual).

Es importante hacer nolar que la informacién provista por Joérg (1962) no
es exactamenle la supervivencia ninfal. que es el dalo que deberia haberse usa
do. Sin embargo. va que en ¢l experimento de Joérg el liempo de observacion
fue de 400 dias. es decir. muy superior a los liempos mas cortos de desarrolls
a las lemperaturas mas altas, hemos supueslo que el porcenlaje ue (*omp|elu
la evolucién puede tomarse como equivalenle a procenlaje de supeivivencia; es
decir, que en el experimento de Joérg uque”as ninfas que no hubieran com
p]olado su desarrollo en el lapso de 400 dias podian considerarse como ninfas
muerlas.

No existe en la literatura ninguna informacion acerca del efecto de la densidad
sobre la supervivencia de lus ninfas. Por ello nos hemos visto obligados a hacer
la Hipétesis 5: suponer que el mismo tipo de efecto de densidad conocido para
los adultos también es aplicable a las ninfas. No existe ninguna base biolégica
o ecolégica para suponer que esto es cierlo, pero dado que no habia manera
de proceder con la simulacién mientras no se dispusiera de esta informacién.
se opté por hacer dicha suposicion en la creencia que ella era menos lesiva de
la realidad que cunlquier otro tipo de suposicion arbitraria.

Cabe hacer notar que el efecto de la temperatura sobre la supervivencia d=
{as ninfas es de sentido contrario al correspondivnle sobre los adultos: es decir,
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a un aumento de temperalura un mayor nimero de ninfas complelan evolucién.
mientras que la supervivencia de adultos era menor. Esto explica por qué la
Hipétesis seis. que responde a un razonamiento similar al expuesto para los adul-
los, supone una interaccién inversa entre densidad y lemperatura, ademas qu-
la curva de 33°C esta por encima de la de 24°C.

Como resultado de este proceso de ajuste de los datos se obliene una expre-
si6n malemalica que rclaciona la supervivencia de las ninfas con la densidad
y la temperalura, tanto media (TM) como semanal (T).

d) Duracién del desarrollo

Aunque es probable que la duracién del desarrollo se vea afectada por la
densidad, va quc a densidades mas altas menores son las posibilidades de ali-
mentacién y. por lo tanto, mas larga la duracién del desarrollo. al no haber
ningan lipo de informacién bioldgica al respecto se prefirié restringir la depen-
dencia de la duracién del desarrollo exclusivamente a la temperatura.

l.os datos de Perlowagora-Szumlewicz (1920) permiten hacer un ajuste li-
neal entre la lemperatura y la duracion completa del desarrollo desde que un
huevo es depositado hasta que éste se transforma en adulto (Fig. 5). Como he-
mos expuesto anteriormente, aqui nos referimos a la temperatura media anual
ya quc no fue posible evaluar el efecto de una temperawura semanal [lucluante.

Como se deseaba conocer el cfecto de la temperalura sobre cada uno de los
estadios de desarrollo, particularmente ¢l de huevo. el conjunto de todos los es-
tadios ninfales, y el de adulios. se utilizaron los datos de Rabinovich (1072)
para complemenl'ar el efeclo global de la tempcratura sobre el desarrollo com-
pleto. Se recurrié a hacer la Hipélesis sicte. en la cual suponemos que la du-
racién relativa del desarrollo obtenida por Rabinovich (1972) a 25°C se man-
tenia a las otras temperaturas medias a utilizar en la simulacién (15. 20 y 30°C).
De esta manera hemos obtenido una tabla que nos permite conocer, dada una
de las cuatro temperaturas medias, cual es el liempo. en semanas, (ue durara
el desarrollo de cada estadio de T. infeslans.

¢) Reproduccién

Para la dependencia de la reproduccidn de T. infestans de la densidad y la
temperatura, también se disponia de datos de Perlowagora-Szumlewicz (1069}
y de Hack (1955) (Fig. 6). El promedio de huevos producido por una hembra
durante su vida en funcién de la densidad se ajusta perfectamenle a una curva
de tipo exponencial, de la forma e* ", donde por ajuste mediante cuadros mi-
nimos el valor de A es —0,0386 (D = densidad).

Para acoplar el efecto de la densidad al de la temperatura se dispone de dos
tipos de datos, ambos proporcionados por Hack (1955): la longevidad de los
adultos y el total de huevos de una hembra por vida, ambos a 25 y 33°C. Se
decide, por simplicidad, suponer una relacién lineal entre la temperatura y la
longevidad y el tolal de huevos/?/vida, obteniéndcse los valores de los -coefi-
cientes de regresién que se indican en la Fig. 5. Pero aunque ya podemos de-
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DURACION DEL DESARROLLO

DATOS CONOCIDOS
( PERLOWAGORA - SZUMLEWICZ,1969.)

201 e
\\
burocinen | N RESULTADO DEL AJUSTE
Z:r:gr;c‘:lz)o e e o ) DD= 3_2 87-0069 T
adulto |5 N (r=-0,8533)
AN
;\\
N

20 22 24 26 28
Temperatura(°C)

HIPOTESIS 7

SE MANTIENEN LOS

! DATOS CONOCIDOS
| MISMOS % A OTRAS :

( RABINOVICH, 1972 en prensa)

| TEMPERATURAS
| TEMPERATURAS J DURACION DE CADA ESTADIO COMO %
DEL TIEMPO TOTAL DE DESARROLLO
F (25°C).
ESTADIO| H | 1 | 11 |1HI|1V] Vv
EFECTO DE LA TEMPERATURA % |123]194]201]108|673 |304

MEDIA ANUAL SOBRE LA
DURACION DEL DESARROLLO
(EN SEMANAS)

TEMP|H | I [IT|III|IV]|V
1S |3|7|5|2]|1]8
20 | 355|216
25 | 3|54 1]|1]5
30 | 2313|114

Fic. 5. Adaptaciéon de la informacién biolégica para obtener la expresion matematica
que permita calcular la duracién del desarrollo desde huevo a adulto, por estadios, en fun-
cion de la temperatura media anual,
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terminar el total de huevos depositados por una hembra durante loda su vida
en funcién de la densidad v la temperatura. nos hace falta conocer la forma en
(Jue esc total de huevos se distribuyo en las diferentes edades r(-prO([ucloms de
la hembra. Para ello se utilizan nuevamente los datos de Rabinovich (1072) y
se recurre a la Hipétesis ocho. que consiste en suponer que los resullados de la
distribucion porcentual de la postura de huevos enire la primera (a) y la alti-
ma (B) edad reproductora de la hembra. oblenida a 23°C. son igualmente va-
lidos para olras lemperaluras. Estla suposicion lleva impli(‘ilo que la forma de
las curvas a las diferentes lemperaluras medias es la misma.

Asi, conociendo la temperatura semanal. la temperatura media anual, la den-
sidad v la edad de la hembra. queda especificado, cual es el namero de huc-
vos depositados por hembra en una samana.

. ISIPLEMIiNTACIéN DE LAS FUNCIONES DE SUPERVIVENCIA Y REPRODUCCION

En la Fig. 7 encontramos. en la parte superior. el resumen de las funciones
evaluadas. La funcion f,. que depende sélo de a temperatlura media anual y
la temperatuwra semanal. determina el Tactor de supervivencia de los huevos. la
funcién I.. que depende de la temperatura media anual, la temperatura sema-
nal y la densidad. nos da la supervivencia de las ninfas. Finalmente, la ter-
cera funcién de supervivencia (fy). que depende sélo de la lemperatura sema-
nal y la densidad. establece el factor de supervivencia de los adultos. La fun-
ciéon fi. que depende de las temperaturas media anual v semanal. de la edad de
la hembra. evalia el namero de huevos depositados por cada hembra de edad
X en cada semana de simulacién. Dchemos recordar que lanto la tlemperatura
semanal (1) y la densidad (D) dependen del tiempo. la primera de¢ una ma-
nera exlerna y la segunda en forma interna; x. la edad de la hembra, desde
luego también depende, indirectamente. del tliempo. ya que todos los individuos
van “envejeciendo” con el correr del proceso de simulacién. Tan sélo la lem-
peralura media anual es un paramelro conslanle para una experimenlacion nu-
mérica dada.

Antes de (=x|)|icur el mecanismo de la imp|cmentaci6n de estas funciones era
de interés poner a prueba el comporlamicnto de las mismas para la gama de
valores que podrian tomar las variables de independientes. Asi en la Fig. 8 se
ha graficado la supervivencia semanal de los huevos en funcién tanto de la tem-
peratura media anual como de la temperatura semanal. No debe sorprender
que resulten sélo dos curvas, una para las temperaturas medias anuales de 15,
20 y 25°C, y otra para la temperatura media anual de 30°C; recordemos que
para un dado porcentaje de eclosién (que es funcién de la temperatura semanal)
la supervivencia se obtenia tomando la raiz de orden LH, donde LH era la
duracién del desarrollo del huevo y dependia de la temperatura media anual;
en la tabla final de la Fig. 5 puede observarse que la duracién del desarrollo
del huevo mantiene un valor de tres semanas para las temperaturas medias
anuales de 15. 20 y 25°C. y sélo se reduce a dos semanas para una temperatu-
ra _media anual de 30°C. La razén de este cambio discreto y aparentemente sin
mucho sentido ecolégico se debe a (Juc por usarse como unidad temporal de simu-
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EFECTOS SOBRE LA REPRODUCCION

DATOS CONOCIDOS
( PERLOWAGORA - SZUMLEWICZ 1969 )

600
RESULTADO DEL AJUSTE
PROMEDIO DE _
HUEVOS POR Th- 0,0386 D
QPORVIDA 300 e
i 30 50 75
Densidad
RESULTADO DE LOS AJUSTES DATOS CONOCIDOS
(HACK, 1955)
LA=58,5-0,I5T TEMP LONGEV. AD. TOTAL HUEVOS
NH=552,75-1,375T - (°C)  (SEMANAS) /%/ VIDA
25 21 209
33 9 99
DATOS CONOCIDOS
(RABINOVICH, 1972 en prensa) __ HPOTESIS 8 -~
LA DISTRIBUCION R
I PORCENTUAL DE HUEVOS!
DISTRIBUCION 1ES IGUAL A OTRAS TEMP!
PORCENTUAL B
DE LA
POSTURA >
DE_HUEVOS
ENTRE ayf3

X (Edad en semanas) X (Edad en semanas)
RESULTADO DE LOS AJUSTES

TH=(552,75- 1375 TM). exp(-00386 D)
MX=TH % HX(TMX)

FiG. 6. Adaptacién de la informacién biolégica para obtener la expresion matematica que
permita calcular el nimero de huevos puestos por hembra en funcién de la densidad, la
temperatura y la edad de la hembra.
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FUNCIONES EVALUADAS

SH=f,(TM,t)

SN= f,(TM,t,D)

SA-= f3(f,D)

M = f4(TM,1,0,x)

tyD DEPENDEN DEL TIEMPO.

IMPLEMENTACION DE LAS FUNCIONES

SUPERVIVENCIA:
N (x+1)=f(TM,t,D) N(x)

NATALIDAD: B
H(1)= 27 fo(TM,t,D,x).A(x).P
Xx=Q

Fic. 7. Resumen de las funciones evaluadas y su dependencia de las variables indepen-
dientes, e implementacién de las funciones en el programa de simulacién. Para su interpre-
tacion véase el texto.
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lacion la semana, cambios menores de una semana no son discernibles; a pesar
que si hay una reduccion en ¢l tiempo de desarrollo del Liuevo cuando la tem-
peralura media anual aumenta de 15 a 25°C. los cambios son demasiado pe-
quenos y el electo del redondeo hace (jue aparentemente ¢l cambio sea nulo.

Fn la Fig‘. 9 se puedv observar el comporlamientlo de la funcion de super-
vivencia ninfal para la tres variables de las cuales depende. Todas las curvas.
como era de esperarse, tienen |)en(|ivnle negaliva, ¢s decir. en todos los casos
la supervivencia (|isminuye con un aumento de la densidad. Por otra parte. co-
mo una consecuencia del eleclo positivo de la lemperatura sobre el desarrollo
de las ninfas detectado por Joérg (1002). al que hemos hecho referencia. el
clecto e la temperatura semanal es tal que el lactor supervivencia para una
dada densidad es siempre superior cuanto mas alla es la temperatura. Para
<simplificar ¢l dibujo se han representado sélo dos de las cuatro temperaturas
medias anuales. Es interesante destacar que hay una inversién al compararse
el efecto de Ta temperatura media anual: la de 30°C da una supervivencia ma-
vor cuando la temperatura semanal es mavor o igual a la media anual. pero

-0

es la de 15 la que da una supervivencia mavor cuando la temperatura se-
manal es menor que la temperatura media anual.

la sepresentacipn de la I.. o sea la supervivencia semanal de los adultos en
funcion de la densidad y Ta temperatura semanal se da en la Fig. 10. Obser-
vamos aqui que. de acuerdo o los resultados experimentales de Hack (1955).
para una densidad dada. la supervivencia es siempre menor cuanto mayor es
la temperatura. También encontramos. al igual que con las ninfas, que en todos
los casos el efeclo de la densidad es negalivo. es decir. que a mayor densidad
menor es la supervivencia: |1ay una sola excepcién: a la temperatura de 10°C
la supervivencia es insensible a cambios en la densidad; en términos de com-
pelencia por un recurso, esla excepcién puede inlerprelarse como que a bajas
temperaluras la reduccién en el melabolismo es 1al que practicamente no se
siente el efecto de la interlerencia o compelencia entre individuos a ninguno de
los valores de densidad utilizados.

Ahora que lenemos una idea del comporlamiento de estas [unciones en ¢l
rango de valores que nos inleresa de las variable independientes, regresemos a
la Fig. 7, en cuya parte inferior se ha representado el mecanismo de implemen-
tacién de las funciones. La supervivencia se aplica a través de un principio muy
simple: el namero de individuos que eslaran vivos la semana entrante es el
namero de individuos que habia vivos en la semana actual multip[icado por el
factor de supervivencia. Este Tactor sera [i. [. o [y segin estemos calculando el
namero de supesvivientes huevo. ninfa o adullo respeclivamente. Recuérdese que
en cada unidad de simulacién el valor numérico de cada una de estas funcio-
nes fi. . v [i es reevaluado para lomar en cuenta los cambios en la tempera-
tura semanal y la densidad.

l.a [uncién de reproduccion o natalidad (fi) nos da el numero de huevos
(de una semana de edad) que es depositado por la poblacién hembra en cada
unidad de tiempo de simulacién. Para ello se aplica la funcién f, multiplicén-
dola por A(x). que es el namero de adultos de edad x y por P que es la pro-
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Fic. 9. Comportamiento de la funcién de supervivencia de las ninfas de T. infestans para
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porcién de sexos: se tiene asi el nimero de huevos puestos por todas las hem-
bras de edad x de la poblacién; al sumar sobre x desde la edad de primera re-
produccién (a) hasta la edad de altima reproduccién (B8) obtenemos ¢l total
de huevos puesto por toda la poblacién en cada semana de simulacién.

La Fig. 11 representa un diagrama de bloques muy simplificado sobre la
forma en que funciona el programa de simulacién. Fuera del ciclo de simula-
cién se procede a leer una serie de datos iniciales que no variaran a lo largo
del proceso: el tiempo por el cual se desea llevar a cabo la simulacién (varia-
ble JT). las caracteristicas de la temperatura a simular (la media y la ampli-
tud solamente, ya que el periodo —48 semanas— es fijo). y el namero de in-
dividuos en cada uno de los estadios en que se ha reconocido la poblacién y con
el que se ha de iniciar la simulacién del crecimiento poblacional. También se
hace leer la labla de duracién de cada uno de los estadios en funcion de la
temperatura media anual, aunque este dalo pudo haberse mandado calcular.

Fijados cslos valores iniciales, se comienza con el ciclo de la simulacién, el
cual ha de realizar JT veces. Primero se llama a una subrutina denominada
“OA" que lleva a cabo una serie de operaciones auxiliares: totaliza ¢l namero
de individuos por estadio (recuérdese que durante la simulacién cada estadio
esta subdividido en clases de edades). calcula la densidad equivalente scgin
la informacién de la Tabla 1, calcula la temperatura semanal utilizando una
funcién sinusoidal que incorpora los valores de la temperatura media anual y
la amplitud leidas al comienzo; también esta subrutina lleva a cabo la presen-
tacién de los resultados d¢ la simulacién segiin los deseos del programador,
cxistiendo varias opciones: tablas, graficos o dibujos a través de la impresora.
o grabacién de los resultados en discos.

Dos de las operaciones de la subrutina “OA” son particularmente imporlan-
les para la simulacién: el calculo de la densidad equiva|enle y el de la tempe-
ratura semanal; estos resultados son los valores que tomaran dichas variables
cn el lado derechos de las ecuaciones por las cuales se¢ evaldan las funciones
de supervivencia y fecundidad. Dicha evaluacién se lleva a cabo en las subru
tinas “RS” y “"RM" respectivamente. Concluida la cvaluaciéon de dichas fun-
ciones sc pasa a llamar a las subrutinas “SUP” y “NATAL" en las cuales se¢
implementan las funciones que acaban de evaluarse, es decir, se aplican a la
poblacién los factores de supervivencia y natalidad como hemos descrilo en
la Fig. 7. Este proceso, por el cual se llevan a cabo las operaciones de las su-
brutinas “OA”., “RS”, "RM”, “SUP” y “NATAL" se repite las JT veces por
las cuales se deseaba simular el crecimiento poblacional. donde cada repeli-
cién del proceso representa ¢l transcurrir de una “semana” de simulacién.

5. ResuLTADOS

No se expondran aqui todos los resultados obtenidos ya que por la gran can-
tidad de experimentaciones numéricas llevadas a cabo es muy elevado el nu-
mero de siluaciones que habria que discutir. Nos limitaremos tan d6lo a los si-
guientes casos: a) el crecimiento poblacional a temperatura constante sin efec-
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Fic. 10. Comportamiento de la funcién de supervivencia de los adultos de T. infestans
para el rango de valores de la densidad y la temperatura semanal utilizados en la simulacién.
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tos de densidad, b) el crecimiento poblacional a temperatura constante, con efec-
to de densidad, comparando la diferencia de incorporar o no las densidades equi-
valentes, ¢) el crecimienlo poblacional con diferentes poblaciones iniciales, d)
el crecimiento poblacional a cuatro temperaturas constantes, y e) el crecimien-
to poblacional a lemperaluras fluctuantes, comparando cualro medias con la

misma amplitud.

DIAGRAMA DE BLOQUES SIMPLIFICADO
DEL PROGRAMA DE SIMULACION

JT (TIEMPO DE SIMULACION)

TEMPERATURA MEDIA
LECTURA DE AMPLITUD DE LA TEMP.
VALORES INICIALES DURACION DE C/ESTADIO

N2 INDIV. EN C/ ESTADIO

"OPERACIONES. AUXILIARES"

TOTALIZA LOS INDIV. POR ESTADIO
SUBRUTINA CALCULA DENSIDADES EQUIVALENTES
OA CALCULA LA TEMPERATURA SEMANAL
GRABA RESULTADOS EN DISCOS

SUBRUTINAS
RS Y RM

DE SUPERVIVENCIA Y FECUNDIDAD
SEGUN LA DENSIDAD Y LA

’SE EVALUAN LAS FUNCIONES
TEMPERATURA

JT VECES

y

SUBRUTINAS [ SE APLICAN LAS FUNCIONES

‘DE SUPERVIVENCIA' Y
SUP Y NATAL FECUNDIDAD

T=T +1

INCREMENTO DE TIEMPO
(SEMANAS)

[ SE REGISTRA EL

Fic. 11. Diagrama de bloques que expone en forma simplificada el mecanismo de’ ope-
raciéon del programa de simulacion.



Rabinovich, |.E. & R.]. Dorta, SIMULACION DE POBLACIONES DE INSECTOS 77

Simulacidn del crecimiento poblacional
con datos de supervivencia yfecundidad
IOS-- obtenidos de experimentos de cohortes a 26°C.

r(Cohortes)=0.101
r(Simulacion)=0.127

— 10%
S
o
[~
‘Q
o
S
Q
(o]
Q
|03_
53
oS3
cE
BN
(S~
102 2o
Q0
B
Tiempo
'O T T T T T T ]
o} 10 20 30 40 50 60 70

Tiempo (Semanas)

Fic. 12. Crecimiento exponencial de una poblacién de T. infestans cuando se ignoran los
efectos de la densidad sobre la supervivencia y la natalidad.
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a) Crecimienlo poblacional a temperatura constanle sin efecto de densidad

Era de interés simular, como un primer paso, el crecimiento de la poblacién
de T. infestans suponicndo que ¢l aumento en la densidad no afectaba la tasa
de multiplicacién de la poblacién. Para ello basté no ulilizar las subrulinas
“RS” y “RM” sino simplemente aplicar los datos de supervivencia y fecundidad
obtenidos de estudios de cohortes (Rabinovich, 1972). Dichos datos proveen
informacién acerca de la supervivencia y reproduccién maximas bajo las con-
diciones de laboratorio en que se desarrollaban las cohortes. Los resultados se
encuentran expuestos en la Fig. 12. Puede observarse que, como era de espe-
rar, la poblacién crece de una manera exponencial: en ¢l graflico pequeiio in-
serlado en la figura se aprecia claramente dicho palrén de crecimiento. En el
grafico se ha expresado la poblacién a escala [ogaritmica para simplificar su
dibujo; ¢n tan sélo un ano de crecimiento se alcanza una poblacién de casi
100.00 individuos, y en solamente medio afo mas la cifra alcanza el millon de
individuos.

El programa también calcula la tasa de multiplicacién poblacional, la cual
se ha comparado con la tasa intrinseca de crecimiento natural calculada a par-
tir de los datos de cohortes utilizando la férmula de Lotka. Ambas lasas tiener
valores muy similares y la pequena diferencia resultante posiblemente se deba
a que el calculo con los datos de las cohorles supone que se ha alcanzado una
distribucién estable de edades, mientras que en la simulacién la distribucion
de edades atin no sc habia estabilizado.

b) Crecimiento poblacional a temperalura consltante con y sin equivalencia
entre individuos

En el grafico superior de la Fig. 13 se exponen los resultados de la primera
experimentacién numérica con el programa completo, es decir, implementando
la evaluacién de las funciones de supervivencia y natalidad mediante las su-
brutinas ‘RS” y “RM”. Los resultados representados por la curva entera corres-
ponden a la situacién en que se supone que todos los individuos tienen el mis-
mo “valor”, es decir, que en la subrutina “OA” no se ha calculado la equiva-
lencia entre individuos. La curva de linea de puntos representa el caso en que
la subrutina “OA"” calcula la equivalencia entre individuos utilizando la infor-
macién dada en la Tabla 1. En ambos casos se ha simulado el crecimiento
poblacional utilizando como ‘“colonizadores” sélo tres individuos: un huevo, una
ninfa de quinto estadio, y una hembra, todos de una semana de edad en su
respectiva clase; también se ha mantenido la temperatura constante a 15°C. De
esta manera, manteniendo todas las condiciones iguales para los dos casos, es-
tamos seguros que cua[quier diferencia puede atribuirse al factor de “equiva-
lencia” entre individuos.

La diferencia entre los resultados de ambas situaciones es notable. Cuando
todos los individuos tienen igual “valor” la poblacién se estabiliza en valores
muy bajos de aproximadamente unos 30 individuos. Al hacer la equivalencia
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Fi. 13. Resultados de la simulacién del crecimiento y regulacién de una poblacién de
T. infestans a 15°C de temperatura constante para evaluar el efecto de la equivalencia
entre individuos y la importancia de la poblacién colonizadora.
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de densidad la poblacién se estabiliza en aproximadamente 160 individuos. En
ambos casos la oscilacién de la poblacién se amortigua rapidamente en aproxi-
madamente tres afios. Los resultados expuestos son facilmente interpretables en
términos de las funcioncs matematicas utilizadas y de su comportamiento en
funcién de la densidad (Fig. 8. 9 y 10): dado que el aumento de densidad
actita como un factor depresor del crecimiento poblacional (a través de una dis-
minucién de la supervivencia y de una reduccisn de la fecundidad). al aplicar
la equivalencia de densidad estamos relajando la presion de densidad. ya que
en general la densidad equivalente tiene valores numéricos menores que la den-
sidad “real”. Eslo se debe a que, con raras excepciones. la piramide de edades
de la poblaci()n es de base muy ancha. es decir, existe una mayor abundancia
relativa de individuos jévenes que vicjos; con cxcepcién de la ninfa de quinto
estadio, todos los estadios ninfales tienen un “valor” menor que ¢l de la hem-
bra, resulta casi siempre que la densidad cquivalentz es numéricamente menor
que la densidad real.

Debido a la importancia de estas diferencias, y dado que al aplicar las den-
sidades equivalentes nos conduce a una simulacién mas rcalista, en todas las
experimentaciones numéricas que se realizaron posteriormenle se utilizé siem
pre la equivalencia entre individuos.

c) Efecto de la composicion de la pol)lacién colonizadora

También interesaba conocer, manteniendo todas las demas condiciones cons-
lantes, cual era el efecto que tenia sobre el crecimiento poblacional el namero
y la composicion de la poblacién colonizadora. En el grafico inferior de la Fig.
13 se han dibujado los resultados de dos experimentos numéricos: uno rela-
cionado con el numero de colonizadores, y otro relacionado con la composicién
de la poblacién colonizadora.

Para evaluar el efecto de una diferencia numérica en la poblacién coloniza-
dora se decidié utilizar un namero de colonizadoras 10 veces mayor (30 en
vez de 3) pero con la misma composicién de edades. es decir. igual ndame-
ro relativo de las tnicas tres clases colonizadoras (huevo. ninfa V. y hembra).
El resultado obtenido. represcnlaclo por la linea entera. debe compararse con el
de la linea punteada del gralico superior de la misma figura. La diferencia
es clara: se observa que la poblacién que ha comenzado su crecimiento
con 30 individuos alcanza un maximo mucho mayor en el primer ciclo (apro-
ximadamente 450 individuos) para luego declinar y reproducir €l crecimiento dc
la poblacién que se inicié con sélo tres individuos. En otras palabras, en solo
un ano desaparecen las diferencias resultantes del tamafo de la poblacién co-
lonizadora.

Para evaluar el efecto de la composicion de edades de la poblacién coloniza-
dora. se simulé el crecimiento poblacional con 30 individuos cuyas edades se
correspondian con una distribucién estable de edades. dato obtenido del estu-
dio de cohortes. Los resultados estan representados por la linea de puntos‘ del
grafico inferior. indicando que la poblacién alcanza la estabilizacién casi sin
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Fic. 14. Resultados de la simulacién del crecimiento y regulacién de una poblacién de

T. infestans a temperatura constante de 30°C para evaluar el efecto de la poblacién colo-
nizadora (gréfico superior) y a varias temperaturas constantes (grafico inferior).
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fluctuaciones en un tiempo muy breve de poco mas de un ano.

En las experimentaciones numéricas que se realizaron posteriormente ¢n to-
dos los casos se ulilizaron poblaciones colonizadoras con una estructura establs
de edades, ya que de esta manera se reducia el tiempo de simulacién para al-
canzar la estabilizacién.

d) Efecto comparativo de cliferonles temperaturas constantes

En el grafico superior de la Fig. 14 se ha representado un par de siluaciones
idénticas a las del grafico inferior de la Fig. 13. sélo que la temperatura de simu-
lacién fue de 30°C: era de interés conocer si ¢l efecto de la composicién de
edades de la poblacion colonizadora se mantenia aan cuando la temperatura
fuera mayor. La comparacién es dificil de llevar a cabo pues. como disculire-
mos mas adelante, con el cambio de la temperalura se dan varios cambios, en-
tre ellos el nivel de estabilizacion de la poblacitsn y el grado de amortiguacion
de las fluctuaciones. De todas maneras. aparenicmente, las diferencias notadas
a 15°C son mucho menores a 30°C.

En el grafico inferior de la Fig. 14 podemos visualizar, de manera compa
rativa, el efecto producido sobre el crecimiento poblacional por diferentes tem-
peraturas mantenidas constantes durante la simulacién. Parece (l(*sprenderse un
patrén general: cuanto imayor es la temperatura se observa que (a) la densi.
dad final a la que se mantiene la poblacién es cada vez menor, y (b) la ten-
dencia a la amortiguacién es menos notoria. Hay, en este patrén, sélo una ex-
cepcién: la poblacién a 20°C mantiene niveles de densidad superiores a los
de la poblacién a 15°C. La interpretacién de esta excepcién puede lener as-
peclos inleresantes; asi, por ejemp[o, si hacemos la suposicién que una pobla-
cién estd mejor adaptada a su ambiente cuanio mas allo es el nivel de densi-
dades que puede mantener con un minimo de oscilacién. entonces, respecto de
la temperatura, podemos decir que T. infestans es una especie mejor adaptada
a ambientes (eslables) de 20°C de temperatura qua a ambientes (estables) con
temperaturas mayores o menores que 20°C. Esta conclusién de los resultados de
este estudio de simulacién parece coincidir con la ecologia natural de T. infestans;
en efecto, es ésta una especie de triatomino que, a diferencia de muchas otras,
tiene un rango de distribucién que cubre las regioncs mas templadas de Amé-
rica del Sur, encontrandose en la Patagonia. y también en Bolivia hasta los
3200 m sobre el nivel del mar (Borda, 1972).

c) Efeclo de diferentes temperaturas fluctuantes

La descripcién de los resultados del crecimiento poblacional a lemperaturas
fluctuantes es posiblemente una de las méas interesantes de este trabajo, ya que
es ésta una de las primeras investigaciones donde se ha evaluado este tipo de
efectos, a través de la simulacién, sobre el crecimiento de una poblacién de
insectos. En el grafico superior de la Fig. 15 se muestra el tipo general de re-
sultados que se han obtenido con nuestro programa de simulactén. Como ejem-
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Fic. 15. Resultados de la simulacién del crecimiento y regulacién de una poblacion de
T. infestans a temperaturas fluctuantes. Para la interpretacion véase el texto.
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plo hemos utilizado el caso en que la temperatura fluctuaba con una media
de 15°C y una amplitud de 5°C (curva raya-punto de la figura); se observara
que se lrala de una sinusoide perfecta con un periodo de 48 semanas. El efec-
to de la lemperatura fluctuante sobre la pob]acién total (linca entera de la
figura) es inleresante: el ntimero de individuos aumenta de una manera muy
similar al crecimiento bajo las condiciones de 15°C constantes de temperatura
hasla aproximadamente poco antes de las 40 semanas; en este momento, cuan-
do a 15°C conslantes de temperatura la poblacién comienza a declinar, se ob-
serva que cn vez de hacerlo se manticne casi constante hasta aproximadamentﬂ.
fa semana 60, como si la disminucién de la lemperatura tuvicra un efecio po-
sitivo sobre ¢l crecimiento poblacional. Luego se mantiene oscilando con un des-
fasaje constante con el periodo de oscilacién de la lemperatura. Es como si el
ciclo de la oscilacién de la temperatura hubiera “enganchado” el ciclo de os-
cilacion de T. infestans. Notese que, con un pequeio retraso la pohlacién siem-
pre comicnza a aumentar cuando la lemperatura comienza a descender.

Exisle también una oscilacién en el namero de huevos que se produce en
[a pol)laci(’)n (linea de puntos). Es interesante, tal como se observa del gréfi(‘o.
cl efecto de la densidad: se nota que hay un pequerio desfasaje entre la caida
en la produccién de huevos y la declinacién de la poblacién; la canlidad de
huevos disminuye un poco antes que la poblacién zlcance su maximo, indi-
cando (que ya se nota el efecto de la densidad sobre la fecundidad.

En ¢l grafico inferior de la Fig. 15 se ha expuesto. con fines de comparacién.
el crecimiento poblacional de T. infestans a cuatro temperaturas fluctuantes (15,
20, 25 y 30°C), todas con 5°C de¢ amplitud. Los resultados, a grandes rasgos.
son similares a los obtenidos a temperaturas constantes, ya que parece man-
tenerse el patrén que a mayor temperatura media, menor es el nivel de den-
sidad que mantiene la pob]acién. Pero a diferencia de lo que sucede a tempera-
turas constantes, con el aumento de la temperatura media parece quc la ampli-
iud de las oscilaciones disminuye, aunque esta disminucién va acompanada de
la aparicién de asimetria en la fluctuacién poblaciona]. Con temperaturas fluc-
tuantes parece que nuevamente se da la excepcién con la temperatura de 20°C;
en cfecto, la curva pob[acional a dicha temperatura alcanza valores mayores
que la de la poblacién a 13°C. Aqui la interpretacién posiblemente sca simi-
lar a la expuesta para temperaturas constantes; Borda (1972) iefiere que en el
habitat de T. infestans en cl Valle de Cochabamba, Bolivia, la temperatura media
del anibiente es de 19.4 °C, con una temperatura maxima de 25°C y una mi-
nima d= 7,9°C; pero en el interior de las casas donde se encuentran las po-
blaciones del T. infestans doméstico, la temperatura oscila entre una maxima
de 26°C y una minima de 16,5°C, lo cual, alrededor de una media de 20°C.
representa aproximadamente la amp[itud de 5°C utilizada en esta simulacién.
Asi pues, respecto del factor temperatura, no es de extrafiar que el T. infestans
parezca mejor adaptado a la condicién 20 == 5°C,
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6. CoNcLUSIONES

If{emoé mencionado en la introduccién cuales creemos que son las contribu-
cicnes mas imporlantes de un estudio de simulacién como el que acabamos de
exponer. {Hemos realmente obtenido aquello que se esperaba de esta inves-
tigacién? Discutamos uno a uno los tres aspectos que hemos considerado im-
porlantes en las simulaciones.

Ha quedado claramente establecido cuales son las principales lagunas en nues-
tra informacién sobre los mecanismos del crecimiento poblacional en T. infes-
tans; en electo, hemos tenido que recurrir a 8 hipétesis explicitas, sin conlar
con otras que han permanecido implicilas. Esto significa quce sin estas 8 hipo-
tesis no hubieramos podido simular el crecimiento pob]aciona] de T. infestans
en funciéon de las variables que se scleccionaron (densidad y lemperatura); di-
cho de otro modo, si la simulacién no se hubiera podido llevar a cabo sin
estas hipélesis entonces las suposiciones que se hicieron represenlan una infor-
macién esencial sobre la ecologia poblacional de T. infestans que desconocemos.

También hemos sostenido que este tipo de investigacién permite conocer la
importancia relativa de las diferentes variables que participan en el proceso que
sc esludia. En el caso de T. infestans las conclusiones que lieren este caracler
son: a) la equivalencia enlre individuos es de fundamental imporlancia, ya
que su inclusién produce resultados cuantitativos muy distinlos al suponer que
tedos los individuos tienen el mismo valor; b) tanlo el ndtmero de los “colo-
nizadores” como su composicién en clases de edades tienen poca importancia.
ya que cualquier diferencia inicial desaparace en aproximadamente 40-50 se-
manas de simulacién; ¢) el efecto de la temperatura es muy importante, en par-
ticular las fluctuaciones que mantienen las poblaciones en permanente oscilacién:
d) aunque no hemos expuesto ni discutido los gréficos de los resultados de simu-
laciones con diferentes temperaturas fluctuantes los resultados permiten concluir
que, cuando [a temperatura es fluctuante, [as componentes media anual y am-
p]itud tienen un efecto propio sobre el crecimiento pob[aciona[.

Finalmente también hemos podido corroborar que este tipo de estudios per-
mite, aunque mas no sea a grandes rasgos y evaluadas por orden de magnitud, ha-
cer predicciones. En efecto, podemos predecir el periodo de fluctuacién de la
poblacién y, en condiciones como las que se han simulado, permite optimizar los
métodos de muestreo para estimar poblaciones naturales.

Desde luego somos los primeros en reconocer que aunque en este estudio se
han incorporado variables hasta ahora ignoradas en estudios similares (por ejem-
plo, la equivalencia entre individuos y el efecto de temperatura fluctuantes).
la simulacién es todavia muy simplificada y tan sélo un palido reflejo de la
complejidad real. Nuestra intencién es considerar ésta como una primera eta-
pa de un estudio mas completo: el disefio del programa permile hacer muchas
extensiones que cubren aspectos mas realistas de la ecologia de T. infestans:
incorporaciéon de la variabilidad de la informacién biolégica. consideracion de
retrasos, simulacién dc temperaturas fluctuantes con irregularidades similares a
[as del campo, efectos de enemigos nalurales, etc. También se ha contemplado
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simular la posible accién del hombre en intentar controlar el crecimiento de
esta cspecie, veclora de una de sus enfermedades aan incurable. La simulacién
de la interferencia del hombre en el crecimiento poblacional de T. infestans
mediante métodos quimicos y/o biolégicos permitira analizar cuales son las po-
sibles estrategias 6ptimas de control.

En resumen, creemos que este tipo de investigacién es de gran ayuda en el
analisis de éste y otro tipo de problemas ecolégicos, y por ello se justifica ela-
borar y ofrecer a los ecélogos un lenguaje orientado a la ecologia: el ECOL.

SuMMaARY

This papcer presenls the results of a computer simulation of the population
growth and regulation in Triatoma infestans. The simulalion program was written
in FORTRAN, but designed as an analogy of ECOL, an oriented language
for ccological problems being deve]opec] l)y the authors.

The population is partitioned in classes considering first the developmental
stages of the insect (eggs, nymphal stages | to V, and adults); next, each class
was subdivided into age classes of wee[(ly units; finally, the adult stage was
differentiated by sex.

The iransilion matrix, a“owing for the evaluation of the pro])abilil‘y of Irans-
ference from one class lo another, was established using the biological informa-
tion available. Two basic transition functions were used: survival and repro-
duction. These functions express the probability of an individual to survive from
one age lo the next, and the reproductive capacity per female per week, res-
pectively, and are given as a function of two variables: temperature and density.

The quatification of the bio]ogica] information to express the transition proba-
bilities as a function of temperature and density is described in detail. The way
in which these functions are implemented in the simulation piogram is shown.
and a brief description of the general characteristics of the simulation program
is also given.

The resulls indicate that: a) the equivalence between individuals is very im-
portant, b) the number and age composition of the initial population accounts
for small differences that disappear after 40 —50 wecks of simulation, and ¢) the
effect of temperature shows to be of prime importance, paritcular]y ﬂuctuating
temperatures that keep the population oscilating permanently.
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