CArPiTUuLO 10: EL PAPEL DE LA ECOLOGIA DE
POBLACIONES Y DE LOS MODELOS DE POBLACION EN
EL CONTROL BIOLOGICO

JOSEPH ELKINTON

CONCEPTOS BASICOS

La ciencia de la ecologia de poblaciones proporciona la estructura conceptual y tedrica dentro
de la cual se practica la disciplina aplicada del control biolégico. Los trabajadores del control
biolégico usan conceptos de ecologia de poblaciones para predecir la eficiencia de los agen-
tes considerados o para evaluar la eficiencia de los agentes que han sido liberados. Algunos
practicantes del control biolégico usan modelos de poblaciéon para ayudarse en este proceso.
Aqui se revisan los conceptos basicos de la ecologia de poblaciones y se consideran las clases
de modelos que han sido usados.

Una propiedad fundamental de la dindmica de la poblacién de todas las especies es que el
numero o la densidad de individuos incrementara a una tasa siempre en aumento, cuando las
condiciones sean favorables. El ejemplo mas simple de tal crecimiento es ilustrado por la rep-
licacién de los organismos unicelulares. Una bacteria podria dividirse cada hora, de tal manera
que una colonia que empez6 con un individuo podria crecer asi: 2, 4, 8, 16,.. 2%, donde tes
el nimero de horas o de replicaciones. Con los insectos y muchos otros organismos, la tasa de
replicaciéon en cada generacion es potencialmente mucho mas rapida porque cada individuo
produce bastante descendencia por generacion, en lugar de sélo 2. Matematicamente, este
proceso se llama crecimiento geométrico y la ecuacion general es:

N, =4AN, =N i1

donde Ny N_, son el tamano de la poblacion en las generaciones ty t+1 respectivamente, A
es la tasa de multiplicacion por generacion y N, es el tamano de la poblacion inicial a t=0.
Para los organismos que se reproducen continuamente, el mismo proceso se expresa con la
siguiente ecuacion de crecimiento exponencial (2) (Figura 10-1):

dN o
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T

donde N es el tamano de la poblacién o densidad, 4N/dt es la tasa de crecimiento (el cambio
en densidad por unidad de tiempo), N,y N, son definidos igual que en (1), ¢ es la base de los
logaritmos Naperianos y la constante 7 es la tasa de incremento instantanea per capitn. Cu-
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Figura 10-1. Ajuste del modelo logistico a una poblacién de laboratorio de moscas de la fruta por Pearl (1927) y la tasa
de crecimiento exponencial estimada de esta poblacidn, si se eliminan los efectos de la limitacién de recursos.

ando las tasas de nacimiento y muerte son iguales, 7 = 0 y la poblacion cesa de crecer. Cuando
la tasa de muerte excede la tasa de nacimientos, 7 es negativa y la poblacion declina.

Es obvio que ninguna poblaciéon puede crecer indefinidamente; tarde o temprano al-
canzard una densidad arriba de la cual los individuos no pueden obtener los recursos que
necesitan para sobrevivir. Esta densidad es conocida como la capacidad de carga del ambi-
ente. Para diferentes especies en distintos habitats, la capacidad de carga estara determinada
por la competencia por recursos particulares. Para las plantas del desierto, el agua es tipica-
mente el recurso limitante. Para muchos animales, el suplemento de alimento determina la
capacidad de carga. Conforme una poblacion se expande hacia la capacidad de carga, la tasa
de crecimiento disminuye. Este proceso es representado tipicamente por la ecuacion logistica
(3) (Figura 10-1), la cual se aplicé primero al crecimiento poblacional por Verhulst (1838) y
mas tarde de nuevo por Pearl y Reed (1920):

A =
o S 1 . Ll (3)
el &

representa el crecimiento exponencial. El efecto del segundo término (7N*/K), a menudo
llamado resistencia ambiental, aumenta conforme N se hace mas grande. Conforme N se
aproxima a K, la tasa de crecimiento (d N/d?) se aproxima a cero.
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Hay varias suposiciones inherentes al uso de la ecuacién logistica para representar el cre-
cimiento de la poblacién. La primera de ellas es que la densidad de poblaciéon se aproximara
y después permanecerd estable alrededor de la capacidad de carga (K), a menos que sea per-
turbada de otro modo. En la actualidad, la mayoria de las poblaciones flucttian en densidad,
aun las poblaciones mantenidas en laboratorio bajo condiciones ambientales constantes. Otra
suposicion es que la forma de la curva es simétrica arriba y abajo del punto medio. En reali-
dad, pocos sistemas de poblacién, atin en laboratorio, siguen la trayectoria exacta predicha por
la logistica. La importancia de la ecuacion logistica es su contribucion a la ecologia tedrica.
Captura los procesos mas bdsicos de la dinamica de poblacién: el crecimiento exponencial y
los efectos de los factores que limitan el crecimiento. Variaciones de la ecuacion logistica han
sido exploradas por muchos individuos; en realidad, es el fundamento de muchos trabajos en
la ecologia de poblaciones tedrica. Lotka (1925) y Volterra (1926) extendieron el modelo
logistico para describir la competencia entre especies y las interacciones depredador-presa. Es-
tos modelos han sido adaptados ampliamente al modelo de impacto de los agentes de control
biolégico en sus poblaciones hospederas, lo que se discute mas adelante. May (1974, 1976)
utilizé una version discreta en el tiempo de la logistica para demostrar la posible existencia
del caos deterministico en la dindmica de las poblaciones naturales. Este trabajo sugiere que
algunas de las fluctuaciones erraticas en la densidad que caracterizan a la mayoria de las pobla-
ciones, fueron causadas no por la influencia de factores al azar como las condiciones variables
del clima sino por las propiedades matematicas inherentes del crecimiento de poblacién y a
los limites del crecimiento, incluyendo el impacto de los enemigos naturales que estan incor-
porados en la ecuacion logistica. Otras aplicaciones de la logistica incluyen modelos de redes
alimenticias e interacciones entre muchas especies en una comunidad. Entonces, los modelos
tedricos de este tipo han jugado un papel importante en la ecologia de poblaciones.

Aunque no hay duda en que la competencia por recursos confiere un limite superior al
crecimiento de todas las poblaciones, parece claro que muchas poblaciones de animales y
plantas persisten a densidades muy por debajo de cualquier capacidad de carga obvia, deter-
minada por la disponibilidad de recursos. El control biologico estd basado en la suposicion
que los enemigos naturales pueden reducir las poblaciones de la plaga a bajas densidades y que
muchas de las especies plaga mas importantes son organismos invasores que han escapado de
los enemigos naturales que las mantenian a bajas densidades, debajo de su capacidad de carga,
en su pais de origen. El control bioldgico clasico busca reunir las plagas con dichos enemigos
naturales.

DEPENDENCIA DE LA DENSIDAD

Las bajas densidades caracteristicas de la mayoria de las especies fluctian dentro de un
rango de valores bastante estrecho. Para que una poblacién permanezca a densidad con-
stante, la tasa de nacimientos + inmigracion debe ser igual a la tasa de muertes + emi-
gracion. Cada individuo debe, en promedio, reemplazarse a si mismo con una descenden-
cia sobreviviente. En realidad, para cualquier especie que persista en un periodo evolutivo,
la tasa promedio de ganancia debe igualar a la tasa de pérdida promedio aunque estas
cantidades pueden variar considerablemente ano tras ano. Los organismos que tienen alta
mortalidad la compensan produciendo bastante descendencia. Por esta razéon fundamen-
tal, la mayoria de los ecélogos de poblaciones creen que la mayoria de las poblaciones son
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estabilizadas por factores que son dependientes de la densidad. Tales factores influyen en
la tasa de nacimiento o la de muerte en una forma que varia sistematicamente con la den-
sidad, por lo que las poblaciones convergen en densidades en las que la tasa de nacimiento
y la de muerte son iguales, y la densidad esta en equilibrio. Dichos factores actian como
un sistema de retroalimentacién negativo que es analogo a la regulacion de la tempera-
tura de una habitacién por un termostato. Si las densidades incrementan por encima del
valor de equilibrio, la tasa de muerte excede a la de nacimientos, y la poblacion regresa
al equilibrio. Si las densidades se reducen por debajo del valor de equilibrio, la tasa de
nacimientos excede a la tasa de muerte y la densidad aumenta.

Estos conceptos fueron introducidos a la ecologia por Howard y Fiske (1911), quienes
trabajaron en la importaciéon de parasitoides de la polilla gitana Lymantria dispar L. a
Norteamérica, uno de los primeros proyectos grandes del control biolégico. Ellos crefan
que las poblaciones no podian persistir mucho, a menos que tuviesen cuando menos un
factor dependiente de la densidad que cause que la fecundidad promedio balancee la
mortalidad promedio. El término ‘dependiente de la densidad’ fue acunado por Smith
(1935), otro proponente inicial del control biolégico.

Los depredadores, patogenos y parasitoides a menudo causan mortalidad dependi-
ente de la densidad a sus hospederos. La proporcién o porcentaje de la poblacién muerta
por estos factores varia sistematicamente con la densidad. Un aumento en la proporcion
que esta muriendo con el incremento de la densidad es llamada dependencia positiva de
la densidad; una disminucién en la proporcién que esta muriendo al aumentar la densi-
dad se llama dependencia negativa o inversa de la densidad. Un factor de mortalidad es
dependiente de la densidad cuando la proporciéon muerta varia en formas que no estin
relacionadas con la densidad de poblacion. Muchos factores abiéticos, como la mortali-
dad causada por temperaturas debajo del punto de congelacién, acttian en una forma que
es independiente de la densidad. Aunque muchos ecologos de poblaciones de insectos
se enfocan en las fuentes de mortalidad, los cambios en la fecundidad dependientes de la
densidad también pueden servir para estabilizar densidades o conducen a cambios en el
crecimiento de la poblacién, conforme aumenta la densidad. Ciertamente, la competencia
por recursos es un proceso dependiente de la densidad que estabilizara una poblacion en
la capacidad de carga, si las causas de mortalidad no intervienen a densidades menores.

RESPUESTAS FUNCIONALES Y NUMERICAS

La depredacién o el parasitismo dependientes de la densidad pueden surgir de dos fuentes
diferentes: la respuesta numérica y la respuesta funcional (Solomon, 1949). La respuesta
numérica es un aumento en la densidad o el nimero de parasitoides o depredadores, en
respuesta al incremento de la densidad del hospedero o de la presa. Puede originarse del
aumento en la reproducciéon o de la supervivencia de la descendencia del parasitoide o
depredador, inducida por aumentos en la disponibilidad de la presa o, a una escala local,
puede surgir una respuesta de agregacion donde parasitoides y depredadores son atraidos
a sitios con alta densidad de presas.

La respuesta funcional es un aumento en el namero de presas tomada por el depre-
dador o el parasitoide a una densidad incrementada de la presa. Los estudios de Holling
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(1959, 1965) produjeron importantes contribuciones al entendimiento de la respuesta
funcional. En experimentos de laboratorio, Holling colocé depredadores individuales con
diferentes nameros de presas. El demostré que el namero de presas consumidas en un
intervalo especifico de tiempo se increment6 con el niimero disponible de presas pero en
una tasa decreciente hacia el maximo superior (Figura 10-2a). Este efecto es causado por
un limite superior en la capacidad de consumo del depredador y por el incremento en la
proporciéon de tiempo dedicada a manejar un mayor ntimero de presas, a expensas del
tiempo que pasa buscando presas. Por encima de este limite, los incrementos posteriores
en la densidad de la presa no ocasionan un consumo mas alto. La proporcién de la presa
consumida contra la densidad de presa declina en forma constante (Figura 10-2b), ilus-
trando que la respuesta funcional es inherentemente dependiente inversa a la densidad.
Sin una respuesta numérica, no es factible que los depredadores y parasitoides estabilicen
una poblacién de hospederos. El trabajo posterior de Holling demostré que, bajo al-
gunas condiciones importantes, la respuesta funcional puede conducir a la depredacion
dependiente de la densidad positiva. Siempre que los aumentos en la densidad de presas
resulten en algiin cambio en la conducta de busqueda del depredador o del parasitoide,
como cuando buscan mas eficientemente o concentran sus esfuerzos en una especie en
particular, el nimero tomado se acelerara con el aumento en la densidad del hospedero
(Figura 10-2c¢) y la proporcién tomada se incrementara (Figura 10-2d) encima del ran-
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Figura 10-2. Nimero de presas consumidas por el depredador y proporcion correspondiente consumida por uno de
respuesta funcional tipo Il (a, b) y de tipo IlI (c, d) (adaptado de Holling, 1965).
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go mas bajo de densidad de la presa. Holling la llamé una respuesta funcional tipo III,
en contraste con el tipo II, el cual es la declinacién continua en la proporciéon tomada,
evidente siempre que no haya cambio en el comportamiento de basqueda en respuesta a
los cambios en la densidad de la presa (Figura 10-2a,b). Holling (1965) demostré una
respuesta tipo III para musarafias buscando pupas de moscas sierra. El imaginé que las
respuestas tipo III son caracteristicas de los vertebrados depredadores, los que tienen una
capacidad relativamente alta de aprendizaje y cambio de comportamiento. Sin embargo,
la respuesta funcional tipo III también se ha demostrado subsecuentemente en muchos
insectos depredadores y parasitoides (ver p. ¢j., Hassell y Comins, 1977).

ENEMIGOS NATURALES ESPECIALISTAS VS GENERALISTAS

Los enemigos naturales especialistas o mondfagos son aquéllos que atacan una sola especie
hospedera. Los oligéfagos restringen sus ataques a un grupo de especies cercanamente
emparentado. Los generalistas o polifagos atacan un amplio rango de especies hosped-
eras. La distinciéon es importante porque los generalistas y los especialistas tipicamente
responden en forma muy diferente a los cambios en la densidad del hospedero. Es mas
probable que los especialistas exhiban una respuesta numérica a los cambios en densidad
de su presa porque dependen sélo de esa fuente de alimento y su desarrollo estacional estd
ligado fuertemente con el de su presa. Los generalistas pueden exhibir poca o ninguna
respuesta numérica porque dependen de muchos tipos de presas y pueden cambiar de una
a otra, dependiendo cudl especie esté disponible. En realidad, es muy comtin para muchos
enemigos naturales, especialmente los generalistas, exhibir dependencia inversa de la den-
sidad, donde la mortalidad declina conforme aumenta la densidad de la presa y no puede
entonces estabilizar densidades de las presas. Tales depredadores pueden, sin embargo,
jugar un papel importante en la supresiéon de la densidad de la presa, ain cuando las
densidades resultantes sean inestables o sean estabilizadas por otros factores. En sistemas
anuales de cultivo, por ejemplo, el recurso vegetal y sus insectos plaga son efimeros y, a
largo plazo, la estabilidad no es particularmente importante.

DEPENDENCIA COMPLEJA DE LA DENSIDAD

Muchos sistemas exhiben una dependencia compleja de la densidad, como cuando la
mortalidad por enemigos naturales puede cambiar de positiva a negativa conforme au-
menta la densidad del hospedero. Por ejemplo, la depredacion por las aves sobre larvas de
lepidopteros residentes en bosques, puede ser dependiente de la densidad mas baja pero
después cambia a dependencia inversa de la densidad conforme las densidades exceden
las capacidades de los depredadores para responder numéricamente y la respuesta funcio-
nal se aproxima al limite superior del consumo de la presa (Figura 10-3) (Mook, 1963;
Krebs, 2005). Bajo tales condiciones, la densidad de la presa puede “escapar” en una fase
de explosion de poblacion, la cual es caracteristica de unas pocas especies. Las explosiones
de poblaciéon estan sujetas tipicamente a diferente grupo de factores dependientes de la
densidad, como las enfermedades virales y el hambre, las que s6lo son fuentes importantes
de mortalidad cuando las densidades son altas. Estos factores pueden mantener poblacio-
nes en un equilibrio a densidad alta pero mds frecuentemente, causan el colapso de po-
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Figura 10-3. Respuesta funcional (a) y respuesta numérica (b) de la curruca de pecho castano (Dendroica castanea) a
varias densidades del gusano de la yema de la picea Choristoneura fumiferana (Clemens) y el impacto combinado
(c) en el porcentaje de larvas consumidas (datos de Mook, 1963; reimpreso con permiso de Krebs, 2005).

blaciones de vuelta a una fase endémica de baja densidad. En contraste, los depredadores
generalistas que podrian consumir la mayoria de las presas individuales a baja densidad,
es posible que solo consuman una diminuta fraccion de la poblacién a densidad alta, atn
cuando ataquen al mismo ntimero o nimeros mas altos de individuos.

Southwood y Comins (1976) propusieron un “modelo sinéptico” como una carac-
teristica general de los insectos que ocasionalmente entran a una fase de explosiéon de la
poblacion (Figura 10-4). Las primeras expresiones de esta idea pueden encontrarse en los
escritos de Morris (1963) y de Campbell (1975). El modelo esta representado por Ry, la
tasa neta de reproduccion, contra la densidad. En la figura resultante, la mayor mortalidad
produce un “barranco del enemigo natural” (también llamado hoyo del depredador, ver
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Figura 10-4. El modelo sinéptico de la dependencia compleja de la densidad (adaptado de Southwood
y Comins, 1976; redibujado de Elkinton, 2003, con permiso de Elsevier).
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Capitulo 27) a baja densidad, en el que la poblacién es mantenida en equilibrio (R =
1) por los enemigos naturales. El “barranco del enemigo natural” separa dos “crestas”,
una en la densidad alta y otra en la baja, donde la mortalidad es menor y la densidad de
poblaciéon aumenta. A densidad muy alta, otros factores de mortalidad como el hambre y
la enfermedad causan que las poblaciones colapsen. En los extremos de la baja densidad
un “efecto Allee” (Allee, 1931) entra en juego, causado por el fallo de los individuos para
encontrar pareja y reproducirse. Las poblaciones en este rango declinan inexorablemente
hacia la extincion. Tales densidades bajas son infrecuentes en la mayoria de las poblacio-
nes naturales pero los efectos Allee han sido propuestos ampliamente como una razén
por la que nuevos invasores a menudo van hacia la extincién y no consiguen establecerse,
y el por qué los agentes de control bioldgico fallan en establecerse, si son liberados en
numeros inadecuados (Hopper y Roush, 1993; Liebhold y Bascompte, 2003).

El modelo de Southwood y Comins ejemplifica un sistema de equilibrio maultiple, 1o
cual significa que la poblacién esta regulada y potencialmente estabilizada a mas de una
densidad. Morris (1963) propuso un modelo para el gusano de la yema de la picea C.
Sfumiferana 'y el mecanismo que ¢l imaginé esta ilustrado en la Figura 10-3c. La depre-
dacion por generalistas es positivamente dependiente de la densidad a baja densidad pero
inversamente dependiente a densidad alta. Se hace notar, sin embargo, que la mortalidad
mdxima causada por la curruca de pecho castano en la Figura 10-3c es de 2% y que este
pdjaro es solo uno de un grupo grande de enemigos naturales que atacan al gusano de
la yema. El analisis subsecuente de la dindmica de poblacion del gusano de la yema de la
picea por Royama (1984 ), rechazé especificamente el modelo de equilibrio maltiple para
este sistema. Por tanto, es importante entender que el modelo de  Southwood y Comins
es una descripcién general pero no necesariamente universal, de los sistemas de explosion
de la poblacion.

El modelo conceptual de Southwood y Comins (1976) cristaliza el pensamiento acer-
ca de un atributo de los agentes de control biolégico que ha sido obvio por mucho tiempo
para los practicantes del control biolégico. Algunos agentes son efectivos en suprimir o
mantener densidades bajas del hospedero (en el barranco del enemigo natural) mientras
que otros son efectivos solamente a densidad alta y pueden ser responsables de terminar
las densidades de las explosiones de poblacion. En el sistema de la polilla gitana, por
ejemplo, se piensa que las densidades bajas del hospedero son mantenidas principalmente
por la depredaciéon de mamiferos pequenos (Liebhold et /., 2000) mientras que las den-
sidades de explosion de la poblacién son reducidas invariablemente por una enfermedad
viral (Doane, 1976). Es tipico que las epidemias de enfermedades por baculovirus entre
insectos estan asociadas con densidades altas. Esto se origina en el modo de transmision.
Los insectos se infectan cuando ingieren particulas virales emitidas por hospederos muer-
tos o moribundos, un evento que ocurre raramente a baja densidad pero con muy alta
frecuencia a densidad alta. Los parasitoides también varfan en su efectividad con la densi-
dad de hospederos. Muchos sistemas hospedero/parasitoide son mantenidos indefinida-
mente a baja densidad del hospedero por los parasitoides que tienen buena habilidad de
btisqueda; ellos pueden localizar hospederos y causar altos niveles de mortalidad cuando
los hospederos son muy escasos. Los agentes con esta habilidad son considerados candi-
datos sobresalientes para el control biologico. Otros parasitoides, sin embargo, son mas
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efectivos a densidades de explosion de poblaciones. Por ejemplo, el taquinido parasitoide
Cyzenis albicans (Fallén) es citado ampliamente como un éxito importante del control
biolégico al controlar las invasiones de la polilla de invierno Operophtera brumata (L.) en
Nueva Escocia (Embree, 1960, 1965) y Colombia Britdnica, Canada (Roland y Embree,
1995). El parasitoide causa alta mortalidad y la reduccién a altas densidades pero el para-
sitismo es mucho menor en densidades endémicas, las cuales son mantenidas principal-
mente por escarabajos depredadores (Roland 1994; Roland y Embree, 1995). Una razén
importante para esto es que C. albicans pone huevos microtipo en la superficie foliar que
deben ser consumidos por el hospedero para poder ser infectado y C. albicans es atraido
al follaje defoliado donde pone sus huevos. Cuando declinan las densidades de la polilla
de invierno a niveles inferiores, no puede causar defoliacion significativa y C. albicans no
es capaz de encontrar follaje apropiado para la oviposicién o desperdicia sus huevos en
follaje danado por otras especies.

Todos los proponentes iniciales del control biolégico (Nicholson, 1957; DeBach,
1964a; Hutfaker y Messenger, 1964) no tenfan duda en que la dependencia de la densi-
dad era una caracteristica clave de los sistemas exitosos de control biolégico. El grado en
que los ataques del enemigo natural necesita ser dependiente de la densidad nunca ha sido
resuelto por completo. Murdoch et al. (1995) consideraron varios estudios de los casos
de los proyectos de control biolégico mas exitosos en la historia y concluyeron que casi
ninguno mostro evidencia convincente de la dependencia de la densidad. Estos ejemplos
incluyeron a C. albicans controlando a la polilla de invierno O. brumata en Canada y a
los parasitoides Aphytis controlando a la escama roja de California Aonidiclla anrantii
(Maskell). Este tltimo sistema ha sido estudiado intensamente por Murdoch y sus colegas
(resumido recientemente por Murdoch ez al., 2005) y todavia no hay evidencia de que la
dependencia de la densidad haya sido detectada. Aqui se discuten ambos ejemplos.

La falla en muchos sistemas para demostrar la mortalidad dependiente de la densidad,
causada por agentes exitosos de control biologico, se origina en la posibilidad que la
persistencia de muchos de ellos fue principalmente un proceso de metapoblacion. Dicho
término, acuiiado por Levins (1969), se refiere a la idea de que las poblaciones naturales
de la mayoria de las especies consisten de muchas subpoblaciones que estin parcialmente
aisladas una de otra y que la dispersion de los individuos entre las subpoblaciones ocurre
en un grado limitado. Se ha sugerido por mucho tiempo que los enemigos naturales pu-
eden realmente conducir a sus hospederos y, por consecuencia, a ellos mismos, a la extin-
cion dentro de estas subpoblaciones. Con tal de que esto pase en forma asincrénica entre
subpoblaciones, la dispersion y la emigracion de hospederos y enemigos naturales entre
subpoblaciones podria recolonizar las subpoblaciones extintas, y la metapoblaciéon como
un todo podria persistir indefinidamente. Nicholson y Bailey (1935) invocaron esta idea
para explicar la persistencia de los sistemas hospedero-parasitoide de cara a las extinciones
predichas por su modelo. Andrewartha y Birch (1954 ) usaron esa idea para explicar la per-
sistencia de muchas especies en la ausencia de los procesos dependientes de la densidad.
Varios investigadores han intentado modelar los procesos de metapoblacion (ver Hanski,
1989 para su revisiéon) y han demostrado que pueden realmente causar la persistencia
prolongada de la poblacién pero no indefinida, en ausencia de factores estabilizadores
dependientes de la densidad.
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La mayoria de los estudios de campo de agentes de control biolégico toma medi-
das del porcentaje de parasitismo o de mortalidad en parcelas repetidas para una o mas
generaciones. Las parcelas de mortalidad contra la densidad del hospedero revelan una
dependencia espacial de la densidad que es una variacion de la mortalidad y la densidad
entre poblaciones en diferentes localidades. En contraste, el trabajo teérico en modelos
de sistemas de poblacion se enfoca en la dependencia temporal de la densidad, que repre-
senta la variacion entre generaciones del hospedero en una sola localidad. Es importante
entender que la dependencia espacial de la densidad puede o no conducir inevitablemente
a la dependencia temporal de la densidad. Todo depende de los detalles de las respuestas
funcional y numérica que resultan en la dependencia de la densidad de los ataques de los
enemigos naturales. Por ejemplo, Gould ¢t al. (1990) demostraron que la mortalidad de
la polilla gitana causada por el parasitoide taquinido generalista Compsilura concinnata
(Meigen), se incrementé dramaticamente con la densidad de la polilla gitana en una serie
de poblaciones experimentales, creadas en parcelas de 1 ha con diferentes densidades en
varias localidades en el mismo ano (Figura 5a). La respuesta dependiente de la densidad
fue evidentemente de comportamiento por parte de la mosca. No estuvo clara la extension
a la cual tales respuestas ocurrirfan en estudios donde la densidad vari6 temporalmente
en lugar de espacialmente. S6lo en estudios posteriores se midio la respuesta reproductiva
de la mosca a cambios en la densidad de la polilla gitana. En el caso de C. concinnata,
una respuesta numérica a través de las generaciones de la polilla gitana estuvo altamente
restringida a su naturaleza multivoltina que requiere completar en sus hospederos de 3

4 4.5 5 5.5 B 3 4 5 B
Log,, densily of first instar gypsy moths per ha

Figura 10- 5. (a) Porcentaje de mortalidad de la polilla gitana Lymantria dispar (L.) causado por la mosca parasitica
Compsilura concinnata (Meigen) en una serie de poblaciones experimentales con diferente densidad, el mismo
ano (de Gould et al., 1990); (b) Serie de tiempo del porcentaje de mortalidad causado por C. concinnata en un
estudio de 10 afos de la polilla gitana, en poblaciones que ocurren en forma natural (de Williams et al., 1992). La
linea gruesa en 10-5B conecta generaciones consecutivas. Las densidades de la polilla gitana fueron convertidas
partiendo de masas de huevos/ha en el original a larvas de primer estadio/ha, asumiendo que cada masa de huevos
daba origen a 300 larvas (figuras redibujadas con permiso de Elsevier).
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a 4 generaciones, tarde en el verano. En realidad, un estudio del parasitismo en 10 anos,
en poblaciones de polilla gitana que ocurrieron en forma natural (Williams ez al., 1992)
no revel6 evidencia de la dependencia temporal de la densidad y mucho menores niveles
de parasitismo por C. concinnata (Figura 10-5b). Una parte importante de la diferencia
entre los dos estudios fue la escala espacial. Explosiones de poblaciéon de la polilla gitana
tienden a ocurrir sincronizadamente en la escala especial de muchos km?. La habilidad
de esta mosca para regular densidades bajas de polilla gitana no estd determinada. Es
posible que realmente pueda jugar un papel estabilizador en la supresién de explosiones
incipientes de la poblaciéon que ocurren en una escala espacial no mayor de unas pocas
hectareas. Otros estudios han demostrado que la dependencia de la densidad es detectable
en algunas escalas espaciales pero no en otras, notablemente el trabajo de Heads y Lawton
(1983) sobre el minador de la hoja del acebo (Phytomyza ilicis Curtis).

DETECCION DE LA DEPENDENCIA DE LA DENSIDAD

Algunas de las dificultades para detectar la dependencia de la densidad en poblaciones
naturales, son de naturaleza estadistica. Los datos de poblaciéon que han sido analizados
para la dependencia de la densidad son de dos tipos fundamentales. En algunos sistemas,
hay datos de porcentaje de parasitismo o de mortalidad asi como mediciones de la den-
sidad del hospedero. En otros sistemas, los tinicos datos disponibles son los nimeros de
hospederos presentes en generaciones sucesivas. Los datos del altimo tipo son conocidos
como datos de sevies de tiempo y se han propuesto diversas pruebas para detectar en el-
los la existencia de los procesos dependientes de la densidad. Si las poblaciones fueran
reguladas por factores dependientes de la densidad, entonces las densidades tenderian a
incrementarse a baja densidad y a disminuir en alta densidad. Por tanto, el cambio en lotes

N,
de poblacion (R), donde R =log—Lvs log N, deberfa tener pendiente negativa en las
t

poblaciones reguladas (ver p. ej., Smith, 1961). Sin embargo, varios investigadores dem-
ostraron que los analisis de regresion aplicados a parcelas de este tipo eran tendenciosos
y que tipicamente tendrian una pendiente negativa, sugiriendo una dependencia positiva
de la densidad atin cuando no existiera (Watt, 1964; Eberhardt, 1970; Royama, 1992).
Autores subsecuentes propusieron pruebas estadisticas mas sofisticadas que involucren
las de bootstrap o técnicas relacionadas (Pollard ez al., 1987; Dennis y Taper, 1994).
Estas pruebas también tienen limitaciones estadisticas. En primer lugar, carecen de poder
estadistico. Se necesitan datos de 20-30 generaciones para encontrar dependencia de la
densidad confiable, si existe (Solow y Steele, 1990; Dennis y Taper, 1994). Los conjuntos
de datos tan grandes son escasos en ecologia. En segundo lugar, la presencia ubicua de
la medicién del error puede desviar estas pruebas (Shenk ez al., 1998; Freckelton et al.,
2000).

Los problemas para detectar la dependencia de la densidad son menos severos cuando
los datos son de porcentaje de mortalidad en estados de vida particulares y de densidad
del hospedero en generaciones sucesivas. Sin embargo, los puntos de datos no son inde-
pendientes de una generacion a la siguiente, por lo que la regresion estandar de cuadrados
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minimos no es valida si se aplica a datos de este tipo. Vickery (1991) ofrece una soluciéon
del remuestreo similar a la de Pollard ez al. (1987) para datos de series de tiempo, tal
como se discuti6 antes.

Los retrasos de tiempo en las respuestas dependientes de la densidad son comunes
en los sistemas de poblacién. Por ejemplo, es tipico que un depredador o parasitoide re-
sponda numéricamente a los cambios en la densidad de su hospedero pero esta respuesta
tipicamente se retrasa al menos una generacion, en relacion con el hospedero. El resultado
es que la densidad maxima del depredador y, por tanto, maxima mortalidad del hos-
pedero, ocurrird después de que el hospedero ha declinado dramaticamente, después de
alcanzar su maxima densidad. Las parcelas de mortalidad vs densidad pueden no revelar
una relacion positiva entre las dos, atn si esta claro que el depredador esta regulando a su
hospedero. Tales respuestas son conocidas como dependencia vetrasada de la densidad.
Un grupo diferente de técnicas se ha desarrollado para detectarla.

La primera de estas técnicas fue de naturaleza grafica (Hassell y Huffaker, 1969; Varley
et al., 1973). Turchin (1990) y Royama (1992) propusieron pruebas estadisticas basadas
en los métodos analiticos de Box y Jenkins (1976) que tenfan amplia aplicacién en econo-
metria y en ciencias fisicas. Turchin (1990) us6 este método para demostrar que datos de
series de tiempo en 10 de 14 especies de Lepidoptera de bosques en Europa presentaban
una significativa dependencia retrasada de la densidad. Otros autores han senalado las
limitaciones estadisticas de estos procedimientos (p. ¢j., Williams y Liebhold, 1995). La
conclusion es que, detectar la dependencia de la densidad cuando existe o evitar la dem-
ostracion falsa de la dependencia de la densidad, sigue siendo un reto en los sistemas de
muchas poblaciones.

MODELOS DE POBLACION

MODELOS DE LOTKA-VOLTERRA

Un enfoque importante de la ecologia de poblaciones ha sido desarrollar modelos de
poblacién para estudiar los efectos de los enemigos naturales sobre su presa. Mucho se
ha avanzado desde las expresiones matematicas simples que relacionan la densidad de la
presa con los cambios en la densidad de los depredadores o parasitoides especialistas. Un
enfoque, iniciado por A. J. Lotka (1925) y V. Volterra (1926) vincula una modificacién
simple a la ecuacion logistica, agregando un término que representa el consumo de presas
en densidades del hospedero y del depredador:

i)

L=|"|.'\'-—IE|F-""|'-. (7]
elf

i
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donde Ny Pson las densidades respectivas del hospedero y del depredador, y las tasas de
crecimiento de la poblacion dadas por AN/dty dP/dt. En la primera ecuacion, el primer
término representa el crecimiento exponencial del hospedero (7,N) en ausencia del depre-
dador mientras que en la segunda ecuacién, el primer término representa la disminucion
exponencial del depredador (-7,P) en ausencia del hospedero. El segundo término en cada
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ecuacion representa los efectos de la depredacion, la cual es determinada por la tasa de en-
cuentro del hospedero y el depredador, y es proporcional a P*N. El modelo predice u#na
oscilacion depredador-presa (Figura 10-6a), caracterizada por la dependencia retrasada
de la densidad. Los cambios en la densidad del depredador o del parasitoide se retrasan
después de los de su hospedero. Las tasas de ataque mads altas sobre el hospedero ocur-
ren a una densidad maxima del depredador, la cual ocurre después de que ha declinado
la densidad de la poblacién del hospedero. Los estudios de laboratorio de la interaccion
depredador-presa frecuentemente muestran tales oscilaciones predador-presa como en el
bien conocido estudio de Utida (1957), con un parasitoide del gorgojo del frijol Azuki
Callosobruchus chinensis (L.) (Figura 10-6b). Las implicaciones para el control biolégico
fueron que deberian esperarse poblaciones del hospedero que flucttien después del estab-
lecimiento de un agente de control biolégico, mas bien que persista necesariamente a una
densidad de equilibrio constante.
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Figura 10-6. (a) La oscilacion depredador-presa como lo predice un modelo
de Lotka —Volterra (segiin Elkinton, 2003); (b) Oscilaciéon hospedero-
parasitoide del picudo del frijol Azuki en cultivo de laboratorio (segln
Utida, 1957; reimpreso con permiso de Krebs, 2005).
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MODELOS HOSPEDERO-PATOGENO

Anderson y May (1980, 1981) desarrollaron modelos para la interaccién de hospederos
y patogenos, andlogos a los de Lotka y Volterra para depredador y presa. En su féormula,
los hospederos existen en dos estados: susceptible S e infectado I. Ellos presentaron una
serie completa de modelos. La anotada a continuacién (modelo G de Anderson y May,
1981 sigue la anotacion usada por Dwyer, 1991) es para entomopatdgenos que tienen un
estado de transmisién de vida libre P como las esporas de hongos patégenos o los cuerpos
de oclusion de los baculovirus de insectos:

ﬂ_f'(S'i'I]_hS_lfSP i8)

df

Tasa de cambio de individuos susceptibles = reproduccién — muertes no por enfermedad — transmision
dl
E—PSF_{{I"FE"}I (9

Tasa de cambio de individuos infectados = transmision — muerte de individuos infectados

L =AI-uP-v(iS+D)P o

Tasa de cambio de patégenos en el ambiente = liberaciéon desde individuos no infectados — descomposicién
del patdégeno — consumo de patégenos por el hospedero

Aqui Ses la densidad (o nimero) de hospederos susceptibles, I es la densidad de hos-
pederos infectados, P es la densidad de patégenos de vida libre afuera del hospedero. El
modelo expresa las tasas de cambio instantdneo de estas tres variables. Los parametros de
la tasa per capita son: v es la constante de transmision (esencialmente la tasa de encuentros
de hospedero y patdégeno), 7 es la tasa reproductiva del hospedero, & es la tasa de muerte
no inducida por patdégenos, o es la tasa de muerte inducida por patogenos, A es el nimero
de particulas del patogeno (progenies) producidas por un cadaver de un hospedero in-
fectado, y p es la tasa de descomposicion del patogeno fuera del hospedero. Los términos
en el modelo original que representan la recuperacion de hospederos desde la infeccion
son omitidos porque la recuperacion es considerada insignificante en la mayoria de las
asociaciones insecto forestal /baculovirus.

Anderson y May aplicaron sus modelos al gusano europeo de la yema del alerce Ze:-
raphera diniana Guenée, un insecto que periddicamente defolia bosques de alerce en
los Alpes europeos. Ellos estimaron parimetros del modelo, partiendo de la literatura, y
encontraron que su modelo predijo oscilaciones en la densidad del hospedero que concu-
erdan cercanamente a las registradas en el campo por Auer (1968). Oscilaciones regulares
de la densidad han sido reportadas desde hace tiempo para varios insectos forestales. El
trabajo pionero de Anderson y May sugiri6é que los patégenos podrian ser responsables de
estas oscilaciones. Ademas, demostraron que existe un umbral de densidad del hospedero
debajo del cual las infecciones no pueden ser sostenidas en la poblaciéon del hospedero y
la persistencia del patégeno depende de su habilidad para sobrevivir en el ambiente, fuera
del hospedero. Entonces, atn cuando la prevalencia del patégeno declina a cero en la
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fase de baja densidad del hospedero, no importa si solo el patégeno fue responsable de
la conducta dinamica que involucra ciclos de explosiones de poblacién (al menos en el
modelo). Es importante notar, sin embargo, que varios estudios en el gusano de la yema
del alerce han sugerido que otros factores, incluyendo los efectos de la defoliacion en la
calidad de la planta hospedera (Benz, 1974), pueden causar los ciclos de poblacién y que
algunas explosiones de poblacion de la plaga no han sido acompanadas por epizootias del
virus (Baltensweiler y Fischlin, 1988). Este ejemplo ilustra el punto importante de que un
modelo puede mimetizar con éxito un conjunto particular de datos pero que no implica
que el modelo necesariamente sea una descripcion correcta del sistema.

Los modelos de Anderson-May han sido extendidos por muchos investigadores a
otros sistemas hospedero-patégeno y los modelos que se adaptaron incluyen factores adi-
cionales y detalles de la biologia hospedero-patdogeno. Por ejemplo, Briggs y Godfray
(1995) agregaron la estructura del estado de vida (p. ej., larvas, pupas, adultos) a los
modelos de Anderson/May e investigaron la conducta de versiones alternas, incluyendo
aquéllas en que soélo el estado larval es susceptible y la transmisién puede o no ocurrir
hasta después de la muerte de los hospederos infectados. Sus modelos exhibieron una
dindmica compleja, incluyendo la ocurrencia de ciclos con duraciones iguales o menores al
tiempo de desarrollo del hospedero. Briggs y Godfray (1996) exploraron la conducta de
los modelos donde el hospedero es regulado a un equilibrio de baja densidad por algunos
otros factores pero ocasionalmente escapa a una fase de explosion de poblaciéon que esta
regulada por el patégeno. Dwyer et al. (2004) aplicaron un modelo similar al sistema de
la polilla gitana.

MoDELOS DE NICHOLSON-BAILEY

Una clase diferente de modelos, apropiada para poblaciones de parasitoides y hospede-
ros con generaciones discretas, fue iniciada por Thompson (1924) y Nicholson y Bailey
(1935). Estos modelos fueron ecuaciones de diferencia, en contraste con las ecuaciones
diferenciales del tipo de Lotka-Volterra. La forma general del modelo expresa la densidad
del hospedero o de la presa N en la generaciéon #+1 como:

Nt+1_}\‘Ntf(Nt})t)’ (11)
donde A es la tasa de aumento por generacion del hospedero en ausencia de parasitismo y
f(Np Pp) es la proporcion de los hospederos que escapan al parasitismo en la generacion
previa (t). Similarmente, el nimero de parasitoides en la siguiente generacion P, , es dado
por:

P,+1=0Nt[1—f(NmP, ] (12)

donde (I-f(NyP;) es la proporcion de hospederos atacados por parasitoides en la gener-
acion ¢,y ces el nimero de la progenie sobreviviente del parasitoide producida por el hos-
pedero parasitado. La notacién f(Ny, Py) tiene vigencia para cualquier funciéon de Nyy Py
Variaciones en el modelo involucran la incorporacién de diferentes factores en /(Np Ip)-
La versiéon mas simple para f( N3, P;) propuesta originalmente por Thompson (1924 )y en
una forma diferente por Nicholson y Bailey (1935), asume que todos los hospederos son
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igualmente posibles de ser atacados y que los parasitoides buscan “al azar”, de manera que
la proporciéon que escapa esta dada por el término cero de la distribucion de Poisson. En
otras palabras, los ataques u oviposiciones del parasitoide estan distribuidas al azar entre
los hospederos disponibles, incluyendo los ya parasitados, y entonces la proporcion de los

que escapan a los ataques es dada por f(N,,B) = e’ El parametro ‘a’ es una medida de
la eficiencia de basqueda del parasitoide. Este modelo predice que los hospederos y para-
sitoides experimentardan oscilaciones en la densidad de amplitud atn en aumento hasta
que ambos se extingan. Como se indicé antes, Nicholson y Bailey invocaron los procesos
de metapoblaciéon como una explicacion posible para la persistencia a largo plazo de tales
sistemas, pero Nicholson (1957) fue un proponente principal de la existencia universal
de factores estabilizadores de la dependencia de la densidad en poblaciones naturales. Al
inicio de los 1960s, M. P. Hassell, R. M. May y sus colegas empezaron una exploracién,
extendida por varias décadas, de los factores que estabilizarian las interacciones hospede-
ro-parasitoide en modelos de este tipo. Estos factores incluyeron la interferencia mutua
de parasitoides, la agregacion de los hospederos o de los ataques de los parasitoidesy la
variacion en la susceptibilidad del hospedero. La agregacion de los ataques del parasitoide
pueden ser dependientes de la densidad, la cual es dirigida hacia dreas con alta densidad
de hospederos (Hassell y May, 1973) o puede no estar relacionada o ser independiente
de las areas con alta densidad de hospederos (May, 1978); ambas clases de agregacion
estabilizaran los modelos de Nicholson-Bailey (Pacala y Hassell, 1991). Revisiones de
esta literatura pueden ser encontradas en Hassell (2000). El modelo propuesto por May
(1978) para la agregacion de los ataques del parasitoide, independiente de la densidad del
hospedero ilustra muy bien esta clase de modelos:

P -k
N, = Ntk(l +“7j (13)

al
Aqui, la sobrevivencia del hospedero fiN, [} = [I + T"] :s el término cero de la dis

tribucién binomial negativa que es ampliamente usada para representar patrones de dis-
persion agregada. El parametro k es una medida de agrupacién o agregacion, en este caso
de ataques del parasitoide. May (1978) demostré que los valores de k <1 (alta agregacion)
produjeron oscilaciones disminuidas que convergian en una densidad de equilibrio mien-
tras que los valores de k>1 (baja agregacion) produjeron oscilaciones divergentes que
resultaron en la eventual extinciéon del hospedero y el parasitoide, como en el modelo
original de Nicholson-Bailey (Figura 10-7).

APLICACION AL CONTROL BIOLOGICO DE LA POLILLA DE INVIERNO

La mayoria del trabajo con modelos del tipo de Nicholson-Bailey se ha enfocado en la
exploracion de varias ideas tedricas, como las caracteristicas generales que causan la es-
tabilidad completa. Sin embargo, Hassell (1980) usé s6lo una version ligeramente mds
compleja de (13) para modelar explicitamente uno de los éxitos del control bioldgico
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Figura 10-7. Efectos estabilizadores de la agregacion del parasitoide, independientes de la
densidad del hospedero en el modelo de May (1978). Cuando la agregacion es baja (k >
1.0), el modelo predice oscilaciones en aumento que resultan en la eventual extincién
del hospedero y el parasitoide. Cuando la agregacién es alta (k < 1.0), el modelo
converge en un equilibrio estable.

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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mids notables de todos los tiempos: ¢l control de la polilla de invierno O. brumata en
Nueva Escocia, Canadd, con la introduccion del taquinido parasitoide C. albicans (Em-
bree, 1960, 1965). El modelo fue posible debido a los estudios detallados del ciclo vital
de la polilla de invierno, efectuados por Varley y Gradwell (1968, Varley et al., 1973) en
Inglaterra y de las explosiones de poblacion de la polilla de invierno por Embree (1965),
antes y después de que la poblacién fuera suprimida permanentemente por la liberacion
de C. albicans. La informacién de esta tabla de vida condujo a Hassell a dividir la tasa
de incremento generacional completa A en los componentes debidos a la fecundidad ()
y a la sobrevivencia s de estados vitales sucesivos, debida a la accion de otros factores de
mortalidad: 4 = fx4....5_. En algunos casos, la sobrevivencia de estados vitales fueron
funciones de la densidad del hospedero. Para modelar el impacto del parasitismo de C.
albicans, Hassell uso el mismo término de la binomial negativa como en la ecuacion (13)
y estim6 el parimetro de agregacion k de datos de campo, en los nimeros de larvas de
C. albicans por larva de la plaga, en datos colectados en el sitio de campo de Varley y
Gradwell en Inglaterra. El encontré que k aumenté con la densidad del hospedero, por
lo que en su modelo, k no fue una constante como en May (1978) sino una funcién de la
densidad del hospedero. Otros cambios agregaron una respuesta funcional a los estima-
dos del parametro de eficiencia de btisqueda ‘a’. Para mas detalles, ver Hassell (1980). El
modelo resultante hizo un extraordinario trabajo al estimar el patrén temporal observado
de la disminucion de la polilla de invierno y el aumento del parasitismo en Nueva Esco-
cia (Figura 10-8) como fue documentado por Embree (1965, 1966, 1971) asi como el
equilibrio resultante a baja densidad, y las fluctuaciones periddicas en la densidad de la
polilla de invierno. El trabajo complementario de Roland (1994 ) exploré el papel de los
depredadores pupales en el mantenimiento de las poblaciones canadienses de la polilla
de invierno a baja densidad, en una forma completamente similar a la documentada por
Varley y Gradwell en Inglaterra. Roland (1988) elaboré la hipétesis de que la presencia
de C. albicans ayudo6 a proporcionar una fuente alimenticia a los depredadores de pupas
en los meses de invierno, reforzé las poblaciones de depredadores que después tuvieron
un mayor impacto en las pupas de la polilla de invierno en el verano y conté para el in-
cremento de la depredacién de la polilla de invierno que el analisis de Roland sugirié que
ayudaron a causar el colapso de las poblaciones de alta densidad de la plaga en Nortea-
mérica. Como se indicé antes, el que un modelo pronostique exactamente la dinimica
completa de un sistema de poblacién en un conjunto dado de datos, no implica que el
modelo sea necesariamente un conteo completo o correcto de cémo trabaja el sistema.
Modelos alternativos, basados en otras fuentes de mortalidad, también podrian funcionar
bien. Por tanto, mientras el modelo de construccién es un componente importante de
cualquier tentativa para entender el comportamiento de un sistema, cualquier modelo
deberia ser recibido con sano escepticismo.
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Figura 10-8. Aplicacién de la version modificada del modelo de May (1978) por Hassell (1980)
para predecir la dinamica de los ataques de Cyzenis albicans (Fallén) a la polilla de invierno en
Nueva Escocia. Figura de Hassell (1980) con permiso. (a) Densidad simulada de poblaciones
de la polilla de invierno y de C. albicans después de su introduccién en Nueva Escocia. La
flecha representa el cambio entre los pardmetros del modelo caracteristicos de poblaciones
de baja densidad en Inglaterra, con los caracteristicos de la explosién de poblacién en Nueva
Escocia. (b) Comparacién de las densidades de la polilla de invierno predichas por el modelo
con las observadas por Embree (1966) en Nueva Escocia durante el periodo 1958-1963,
cuando C. albicans se estaba estableciendo en la poblacion.

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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ATRIBUTOS DESEABLES DE LOS AGENTES DE CONTROL BIOLOGICO

Beddington ez. al. (1978) intentaron resumir lo que habian aprendido de los muchos
estudios tedricos de modelos de sistemas hospederos/parasitoides que podrian ser utiles
para los practicantes del control biolégico. Ellos revisaron los modelos en el grupo de
Nicholson/Bailey para determinar cudles caracteristicas resultan en un valor bajo de la
densidad de equilibrio predicha en presencia del parasitoide, expresada como una pro-
porcién de la capacidad de carga del hospedero, en ausencia del parasitoide. En otras
palabras, se enfocaron en los atributos que producian la reduccién mas grande en la den-
sidad, en proporcién a la densidad sin el parasitoide. Concluyeron que las propiedades
mds importantes de los agentes efectivos del control bioldgico son la alta eficiencia de
busqueda y la alta habilidad de agregacion. Estas conclusiones se aplicaron a parasitoides
especialistas pero no a los polifagos.

Murdoch y Stewart-Oaten (1989) analizaron después el papel estabilizador de la
agregacion en los modelos de Nicholson-Bailey (Hassell y May, 1973; May, 1978; Pacala
y Hassell, 1991). Ellos también elaboraron ecuaciones anilogas a las de Lotka-Volterra
que permitian la redistribucién continua de parasitoides a regiones de densidad alta del
hospedero, durante la duraciéon de la vida del hospedero y del parasitoide. Los modelos
Nicholson-Bailey permiten solamente la redistribucién al inicio de cada generacién del
hospedero mientras que la mayoria de los parasitoides pueden responder continuamente
a cambios en la densidad del hospedero, conforme ocurran durante la vida de ambas espe-
cies. Confirmaron las conclusiones de Hassell y May (1973), que la agregacién del para-
sitoide estabiliza los modelos
de Nicholson-Bailey, al reducir AGOREGATION TO PATCH WITH MANY HOSTS
la eficiencia del parasitoide. Sin 100000
embargo, notaron que hay un
intercambio entre la agregacion
del parasitoide dependiente de
la densidad y la densidad de
equilibrio del hospedero. Espe-
cificamente, conforme aumenta
la agregacion dependiente de
la densidad (g), la estabilidad
se incrementa (Figura 10-9)
pero también la densidad de
equilibrio del hospedero. La
implicaciéon fue que los ecélo-
gos teodricos deberfan poner mas
gtcgcién en la densidad de equi- M i S L
librio del hospedero y menos en a 1 2 3 4 5 B

la estabilidad porque la primera DEGREE OF ADORECATIONIN)

era mds importante en términos Figura 10-9. Intercambio entre la estabilidad y la densidad de
de efecto prictico. Murdoch et equilibrio del hospedero como una funcién de la agregacién
P ) del parasitoide en areas con alta densidad de hospederos en

'ﬂl- (2003) argumentaron que el o modelo de Hassell y May (1973), tomado de Murdoch y
intercambio entre la estabilidady  Stewart-Oaten (1989).
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la densidad de equilibrio del hospedero fue una caracteristica general de muchos modelos
relacionados de la interacciéon hospedero-parasitoide. Después demostraron que con las
ecuaciones anilogas de Lotka-Volterra que permiten el reacomodo continuo de parasitoi-
des hacia dreas con alta densidad del hospedero, los efectos de la agregacion del parasit-
oide fueron muy diferentes a los resultados obtenidos con los modelos de Nicholson-Bai-
ley. La agregacion del parasitoide dependiente de la densidad usualmente desestabiliza el
sistema. La agregacion del parasitoide dependiente de la densidad (como en May, 1978)
no tuvo efecto en la estabilidad del sistema. Varios autores (ver p. ¢j., Godfray y Pacala,
1992) que criticaron los detalles matematicos de Murdoch y Stewart Oaten (1989) pero
que continuaron modelando la agregaciéon del parasitoide dentro y entre generaciones
(Rohani ¢t al., 1994), confirmaron estas conclusiones generales. Estas fueron (1) que la
agregacion dependiente de la densidad dentro de una generacion, destruye la influencia
estabilizadora entre la agregacion de la generacion y entonces tiene poco efecto total en la
estabilidad, y (2) que la agregacion dependiente de la densidad dentro de una generacion,
no tuvo efecto en la habilidad de la agregacion entre la generacion para estabilizar un
sistema.

Godfray y Waage (1991) usaron un modelo simple de tiempo continuo y retraso de
tiempo (del tipo de Lotka-Volterra) para ayudar a seleccionar el mejor de dos parasitoides
encirtidos como candidatos a la introduccién en Africa occidental, para controlar el piojo
harinoso del mango Rastrococcus invadens Williams, una importante plaga invasora en
mangos y citricos. Su modelo indic6 que la especie Gyranusoiden tebyyi Noyes lograria
una densidad de equilibrio del hospedero mucho menor que la de la otra especie (Ana-
gyrussp.) en un rango de posibles valores del parimetro (eficiencias de btsqueda), por lo
que concluyeron que seria mejor enfocar la cria y los estuerzos de liberacion en G. tebyygi.
Los resultados del modelo se publicaron después de que esta especie habia sido liberada
pero ilustran el uso posible de tales modelos para ayudar a decidir a los trabajadores del
control biologico en cuiles agentes promisorios enfocar su labor.

MODELOS DE DISPERSION ESPACIAL

Ya se discutieron los modelos que tratan cada poblacion como una unidad aislada. Se se-
nalé que la mayoria de las especies consiste de metapoblaciones y que la dispersion es un
componente importante en la dindmica de todas las poblaciones. Uno de los primeros es-
fuerzos para modelar la dispersion de poblaciones fue el de Skellum (1952), quien agregd
términos a un modelo tipo de Lotka-Volterra para representar la dispersion, ademas del
crecimiento poblacional. Skellum ajusté este modelo a datos de la dispersion en Europa de
la rata almizclera, una especie invasora originaria de Norteamérica. Investigadores posteri-
ormente han usado modificaciones al modelo de Skellum para representar la diseminacién
de enemigos naturales liberados en poblaciones de insectos. Por ejemplo, Dwyer y Elkin-
ton (1995) combinaron un modelo hospedero-patégeno tipo Anderson-May con una
formulacién de dispersion tipo Skellum para modelar la diseminacién de un baculovirus
liberado desde un punto en una poblacién de polilla gitana libre de la enfermedad. Dwyer
et al. (1998) extendieron este modelo para analizar la dispersion del patégeno fungoso de
la polilla gitana que fue introducido accidentalmente a Norteamérica y su diseminacion,
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iniciando en 1989 (Hajek ez al., 1990a). Muchos otros investigadores han tratado de
modelar la dispersiéon de enemigos naturales. Por ejemplo, Harrison (1997) usé un mod-
elo de dispersion de la polilla Orgyia vetusta (Boisduval) y de sus parasitoides en el habitat
de matorral costero de California, para demostrar que la dispersiéon de taquinidos desde
las dreas con alta densidad de hospederos es la que evita explosiones de poblaciéon poco
dispersas de dicha polilla.

SIMULACIONES COMPLEJAS

Los modelos descritos hasta ahora son relativamente simples. Contienen un pequeno
numero de parametros o variables y dejan fuera mucha de la biologia conocida del hos-
pedero y de sus enemigos naturales. Los ecologos tedricos se enfocaron en esos modelos
porque pueden ser analizados por varias herramientas matematicas y pueden ser usados
para resolver cuestiones de significancia ecologica general. Ellos esperan que los modelos
capturen las caracteristicas esenciales de los sistemas que representan. En contraste, los
ecologos aplicados a menudo se han dirigido a modelos mas complejos porque desean
entender la compleja interaccion entre las variables ambientales y bidticas que cuentan
para las fluctuaciones de densidad de una especie particular de interés. Con los computa-
dores modernos, virtualmente no hay limite para la complejidad que es posible construir
en dichos modelos, pero eso no significa que las simulaciones resultantes necesariamente
sean utiles o reveladoras. Muchos modelos altamente complejos de sistemas de plagas
importantes fueron elaborados en los 1970s y 1980s, cuando los computadores de alta
velocidad estuvieron disponibles, pero la mayoria fueron abandonados porque estaban
basados en cientos de paraimetros estimados que excedian el conocimiento disponible so-
bre las interacciones de muchos enemigos naturales y de factores ambientales que influyen
en la dindmica de estos sistemas de poblacion. Tipicamente, fallaron en predecir exacta-
mente el comportamiento de los sistemas que representaban y a menudo eran demasiado
complicados para entenderse. Un ejemplo especialmente familiar al autor fue el modelo
del Sistema de Vida de la Polilla Gitana, elaborado por el US Forest Service (Sheehan,
1989; Sharov y Colbert, 1994), con la participacién de muchos colegas que investigaban
a la plaga. El modelo predecia el crecimiento de grupos de arboles y de poblaciones de la
polilla gitana bajo la influencia de un complejo de enemigos naturales que inclufa 10 para-
sitoides introducidos, establecidos en Norteamérica, a partir de uno de los esfuerzos mas
antiguos y mas grandes de control bioldgico. Sin importar las numerosas décadas de in-
vestigacion, el impacto de estos parasitoides en el sistema es muy pobremente entendido.
El modelo incluia a estos parasitoides, junto con patégenos y depredadores nativos, de los
cuales hay muchas especies. El problema fue que casi nada se sabia de la dindmica de las
poblaciones de ninguna de estas especies y bastante del modelo se basaba en conjeturas.
No es sorprendente afirmar que pocos investigadores de la polilla gitana tuvieron mucha
fe en las predicciones del modelo y que nunca fue evaluado o probado (Sharov, 1996).
En cambio, mientras mas se conocia sobre la dindmica del sistema de la polilla gitana, se
pudieron desarrollar modelos mucho mas simples (ver, p. ej., Wilder et al., 1994; Dwyer
et al., 2004). Los modelos altamente complejos elaborados para muchos otros sistemas
de plagas primarias también terminaron en modelos que fueron abandonados. Ha habido
relativamente poca discusion sobre las lecciones aprendidas a partir de estos esfuerzos de
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modelos masivos (pero ver Liebhold, 1994; Logan, 1994; Sharov, 1996). Como resul-
tado de estas fallas, muchos ecélogos de poblaciones y trabajadores del control biolégico
se desilusionaron de los modelos como una tentativa viable para entender el control bi-
ologico.

APLICACIONES: APHYTIS Y LA ESCAMA ROJA DE CALIFORNIA

Sin importar estas fallas iniciales, los esfuerzos para elaborar modelos detallados de po-
blaciéon han continuado en varios proyectos de control biolégico. Los ecologos tedricos
que construyeron modelos de sistemas de control bioldgico ahora entienden la necesidad
de adoptar un balance entre la complejidad y la simplicidad del modelo. Los modelos mas
utiles son aquéllos que incluyen sélo la suficiente complejidad para capturar la esencia del
sistema de la poblacién bajo estudio. A menudo es el caso de que sélo elaborando mod-
elos de complejidad intermedia pueden ser entendidas las razones del éxito de programas
particulares de control biologico y el comportamiento dinimico de las poblaciones de
hospederos bajo control biolégico. Ya se ha ilustrado como Hassell (1980) us6 un mod-
elo muy simple para describir el control biologico de la polilla de invierno por C. albicans.
Ahora se ilustra este proceso con otro de los sistemas mas exitosos e investigados en la his-
toria del control biolégico, la escama roja de California A. aurantii, en citricos. El parasit-
oide Aphytis melinus DeBach fue introducido a California desde India en 1957 (Debach
y Sunby, 1963). Riapidamente desplaz6 al parasitoide previamente establecido Aphytis
lignanensis Compere, particularmente en los sitios mas aridos del interior. Este sistema
ha sido estudiado en detalle por W. D. Murdoch y sus colegas por varias décadas. Varios
modelos, simples o complejos, fueron elaborados y culminaron en un modelo (Murdoch
et al. 2005) que explica la estabilidad a baja densidad de la interacciéon hospedero-para-
sitoide. El sistema es uno de los sistemas de control bioldgico mas simples, involucrando
solo al parasitoide especialista A. melinus y a su hospedero. Ningan otro parasitoide o
depredador juega un papel importante en el control de la plaga. El parasitoide mantiene
lo que parecen ser densidades del hospedero muy estables, en varios 6érdenes de magni-
tud debajo de su capacidad de carga. Mantiene la estabilidad en varias escalas espaciales,
incluyendo la del arbol individual, de manera que la estabilidad no se origina como un
proceso de metapoblacion con subpoblaciones localmente inestables. Sin importar su sim-
plicidad, la causa de la evidente estabilidad del sistema ha probado ser muy dificil de en-
tender. Varios estudios han fallado en demostrar el parasitismo dependiente de la densidad
temporal de A. melinus en este sistema, en cualquier escala espacial. Los modelos simples
invariablemente predicen oscilaciones inestables en la densidad de la escama y la extincion
del parasitoide. Varios estudios han examinado y eliminado posibles causas de dicha es-
tabilidad. Por ejemplo, Reeve y Murdoch (1985) probaron y refutaron la idea de que la
estabilidad era causada por un refugio parcial del parasitismo en el centro del arbol.

Murdoch ez al. (2005) construyeron un modelo detallado que incorpora mucho de lo
que han aprendido en varias décadas sobre este sistema y fue elaborado a partir de versio-
nes del modelo inicial (Murdoch ez al., 1985, 1987 1996). El modelo esta estructurado
por estados de vida, lo que significa que representa el desarrollo y el parasitismo de los
estados de vida sucesivos del hospedero y del parasitoide. Los diferentes estados de vida se
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muestran en la Figura 10-10. El modelo consiste de una serie de ecuaciones diferenciales
que representan las tasas de cambio de los diferentes estados de vida del hospedero y del
parasitoide. La implementaciéon del modelo en computador involucré actualizar diaria-
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Figura 10-10. Estados de vida de la escama roja de California Aonidiella aurantii (Maskell)

y de Aphytis melinus DeBach representados en el modelo de Murdoch et al. (2005). La
amplitud de cada estado indica la duracién (dias-grado). G, ganancia en equivalentes de
huevo en una comida; E, nimero de huevos puestos; F, fraccién de hembras; |, estadio; M,
muda; machos y hembras distinguibles después de 12a. Hembras adultas invulnerables:
Mat, hembras maduras; MF, hembras productoras de ninfas de primer estadio. PP, PU,
prepupas y pupas de machos, respectivamente.

mente la variable de cada estado (densidad de estados de vida), basada en pasos de tiempo
fisiologico o dias-grado. El modelo predijo cercanamente el resultado de un experimento
manipulado que involucré crear explosiones de poblaciéon de la escama en arboles indi-
viduales, y documentar la respuesta resultante de A. melinusy su efecto en la densidad de
la escama (Figura 10-11). Murdoch ez al. (2005) después manipularon los parimetros
del modelo para entender su sensibilidad a varios factores que cuentan en la estabilidad a
baja densidad del sistema. El principal fue la existencia de un estado adulto de vida larga
que es invulnerable al parasitoide y a un tiempo de desarrollo rapido del parasitoide, en
relacion con el del hospedero.

Este ejemplo representa una de las pocas simulaciones detalladas que predice el resul-
tado de manipulaciones particulares hospedero-parasitoide en experimentos de campo y
permite a los investigadores a entender los factores que cuentan para la dindmica obser-
vada del sistema. El diseno del modelo fue posible gracias a las décadas de investigacion
bioldgica en varios aspectos del sistema y su relativa simplicidad, involucrando un solo
hospedero y un parasitoide dominante. Pocos otros sistemas de control biologico tienen
tal simplicidad. Esta es una razén importante de por qué la construccién de modelos y las
simulaciones han jugado un papel relativamente modesto hasta la fecha, en la mayoria de
los proyectos de control biolégico. Sin embargo, el ejemplo ilustra el potencial que los
modelos tienen para dilucidar la dindmica del sistema.

Este capitulo no discute los modelos de control biolégico de malezas. El impacto
de los agentes de control bioldgico de plantas es fundamentalmente diferente al de los
artropodos. El agente raramente mata la planta entera y tiene un impacto variable en
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Figura 10-11. Modelo de la interaccion de Aphytis melinus DeBach y la escama roja de California Aonidiella
aurantii (Maskell) y resultados del aumento de campo de la ninfa de primer estadio de la escama reportado en
Murdoch et al. (2005). (a) Densidad de escamas vivas predicha por el modelo. La escama eventualmente aumenta
exponencialmente en ausencia de Aphytis pero regresa a densidad de control con la presencia de Aphytis. (b)
(Arriba) Curvas oscuras, prediccion del modelo; curvas claras, densidades mas altas (el retraso de Aphytis es la
mas corta) y mas bajas (las tasas de muerte de escamas inmaduras son mds altas) predichas cuando los pardmetros
aumentan o disminuyen, individualmente, en un 10%. Lineas verticales, rango de densidades de escamas vivas
(cuatro arboles experimentales) en fechas, cuando la prediccion es la mas lejana de la media observada. (Abajo)
Lineas verticales, rango del dato mds cercano al pico cuando los conteos fueron hechos en los cuatro arboles. Los
parametros del modelo fueron estimados independientemente de los datos experimentales. Figura de Murdoch et
al. (2005), con permiso.

diferentes partes de la planta. Entonces, los modelos construidos para representar este
proceso son fundamentalmente diferentes a los usados para poblaciones de insectos. Para
un ejemplo reciente de un analisis basado en modelo de un control biolégico de malezas,
ver el trabajo de Shea ez al. (2006) sobre el manejo del cardo nudoso Carduus nutans L.
en Australia.

Hay muchos otros modelos que han sido elaborados para sistemas particulares de
control biologico. No es posible o necesario revisarlos aqui. El propésito de este capitulo
ha sido exponer a los lectores a algunas de las principales clases de modelos simples que
forman la base de modelos mas complejos, dirigidos a simular sistemas particulares de
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hospederos-enemigos naturales. Ejemplos de modelos que han sido desarrollados para
el control biolégico incluyen el trabajo de Gutiérrez y colegas sobre el control biologico
del piojo harinoso de la yuca Phenacoccus manihoti Matile-Ferrero por el encirtido Apo-
anagyrus (antes Epidinocarsis) lopezi (De Santis) en Africa (Gutierrez et al., 1988). Otro
ejemplo es un modelo de Barlow et al. (1996) sobre el impacto de Sphecophaga vesparum
vesparum (Curtis), liberado en Nueva Zelanda como agente de control biolégico de las
avispas Vespidae introducidas Vespula vulgaris (L.)y V. germanica (F.).

En conclusion, todos los trabajadores en control biolégico comparten una herencia
comun de conceptos basicos en ecologia de poblaciones, como el crecimiento exponen-
cial y logistico de la poblacion, la dependencia de la densidad y las respuestas funcionales
y numéricas. Estos conceptos proporcionan una estructura que permite a los cientificos en
control biolégico, pensar claramente acerca de los proyectos en que trabajan. La construc-
cién de modelos tedricos simples de las interacciones hospedero-parasitoide y depreda-
dor-presa han permitido a los ecélogos entender la dinamica basica que puede esperarse
de dichos sistemas. El trabajo con estos modelos ha producido un entendimiento de algu-
nos de los atributos que se buscan en los agentes eficientes de control biologico. Muchos
de estos atributos, sin embargo, como la alta eficiencia de busqueda y el crecimiento
rapido de la poblacién en relacion con la del hospedero, se originan del sentido comin y
de la experiencia practica en el control biolégico. Hay un cierto nimero de ejemplos de la
aplicacion exitosa de los modelos de poblacion a los sistemas reales de control biologico
pero estos ejemplos a menudo fueron elaborados mucho después de que fueron liberados
los agentes de control biologico. El desarrollo del modelo exitoso depende de datos de
campo y laboratorio que pueden tomar muchos anos en adquirirlos. Muchos esfuerzos
iniciales para construir simulaciones complejas fallaron debido a la demasiada complejidad
o porque requerian datos que excedian por mucho a los datos disponibles. Sin embargo,
los ejemplos citados en este capitulo ilustran lo que es posible y que solamente construy-
endo modelos de poblacién se puede entender la interaccion de los hospederos, enemigos
naturales y los factores ambientales que resultan en la dindmica de poblaciones observada
y el éxito o fracaso de los agentes de control biolégico. Los ejemplos discutidos aqui son
relativamente pocos debido a la tipica carencia de suficientes datos de campo que permi-
tan una adecuada construccién de modelos.






