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SIMULACION DE DINAMICAS DE
POBLACIONES DE LEPIDOPTEROS
FORESTALES

Domingo José Iglesias Fuente

ABSTRACT

Simulation of population dynamics applied to forest lepidopterans.

Some computer simulations commonly used in population modetling are shown. The theoretical model of logistic
growth is described. In order to correlate the theoretical models to real observations some stochastic parameters are
included in the expressions showing how they modify the behavior of populations in Nature. Finally it is also shown
how cyclical dynamics are able to explain in a better way the behavior of some real populations.
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INTRODUCCION

Un aspecto muy importante de la ecologia de las poblaciones de organismos es c6mo
varia e! nimero de individuos de generacién en generacién, Los modelos tedricos se basan
en argumentos 16gicos para representar la abundancia de fas poblaciones y permiten no sélo
el analisis de las causas de las fluctuaciones entre generaciones, sino también la realizacién
de predicciones (BERRYMAN, 1991}

Podemos partir de la idea de que la densidad de poblacién, en un sentido estricto, sélo es
regulada por medio de procesos de tipo retroalimentacién negativa en respuesta a aumentos
de la densidad de poblacion (Rovama, 1977; BERRYMAN, 1981), que son factores dependien-
tes de la densidad de poblacién. El resto de factores tales como los climéticos, por ejemplo,
no varian en relacién con las finctuaciones de Ia abundancia (Rovama, 1977), y se encargan
de 1a determinacion del nivel al cual se produce laregulacion de las poblaciones (BERRYMAN
et al., 1987). Ambos grupos de factores configuran los patrones de distribucion temporal de
los organismos (BsrrYMAN, 1987). Ahora bien, las poblaciones de las distintas especies de
organismos no se encuentran aisladas y sus dindmicas interactan entre si estructurandose
en forma de redes de interaccién y modificando las dindmicas poblacionales de cada especie
(May, 1973) de tal modo que los patrones de variacion temporal de las distintas especies
deberan adecuarse a la estructura de la comunidad en la que se hallan inmersas,

La mayorfa de modelos teéricos han sido desarrollados en la bibliografia mediante el uso
de aproximaciones mateméticas simples. Cada uno de los componentes de las ecuaciones
obtenidas estd condicionado por miltiples variables que interactian entre si y cada compo-
nente influye sobre los demds. Es cierto que muchas veces dichas ecuaciones explican cier-
tos fendmenos observados en la naturaleza. A pesar de ello, muchos modelos analiticos uti-
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lizados comlnmente en ecologia tan solo tienen en cuenta los factores dependientes de la
densidad de poblacién (HarL, 1988). Sabemos que para los vertebrados més conocidos los
factores abibticos ejercen un papel importante sélo a muy largo plazo; pero, ;v en el caso
particular de los insectos, en los que los factores abiéticos ejercen un papel tan importante
en la regulacién de sus poblaciones? (Wiens, 1984). Durante mucho tiempo los modelos
matemdticos tradicionales fueron ensefiados en ecologia como una especie de dogmas: cur-
vas logisticas, modelos predador-presa, ecuaciones de Lotka-Volterra (LoTka, 1925; VoLTERRA,
1926), erc. Hace ya tiempo que contamos con conocimientos matematicos y ecolégicos sufi-
cientes como para superar ampliamente ese nivel; sabemos que la mayoria de poblaciones
reales se encuentran alejadas del equilibrio estable (Morrison & Barrosa, 1987) y precisa-
mente la finalidad de Ios modelos estocdsticos es la simulacién de los factores aleatorios que
alejan a las poblaciones de ese equilibrio estable (TavLor, 1992),

METODOS

Desarrollo de los modelos matemaéticos

Existen miltiples maneras de representar el crecimiento de ura especie hasta llegar a un
valor de saturacién. La forma més comun es la curva de crecimiento logistico, el origen de la
cual puede atribuirse a Verhulst (Hurcamnson, 1948). El crecimiento inicial de una poblacién
sigue un patrén de tipo exponencial mientras existe recurso suficiente, ya sea alimento o
espacio y este principio se ve modificado dade que la tasa de crecimiento se encuentra nega-
tivamente afectada por el aumento de la densidad de poblacién, adoptando entonces la curva
una forma logistica (BerryMmax, 1991

Q
N,=N,_, *expiA- 1—(M)

1, K

La curva presenta una tendencia asintética hacia un valor X, que es el valor de la densi-
dad para el cual existe una saturacién de la poblacién. Ef modeio logistico de crecimiento de
una poblacidn también se puede expresar de la siguiente forma (BLEaspALE & NBLDER, 1960;
Hassuerr, 1975; Tayrog, 1992):

Nyy = f'Nt'(l + a'Ng)lb

donde N, es ia densidad de la poblacién en la generacién ¢, fes la tasa de natalidad, a repre-
senta la densidad de la poblacién y b determina el tipo de dependencia de la densidad.

Para las simulaciones estocasticas se utilizé la transformacidén logaritmica del modelo
{TayLor, 1992}, resuitando:

d
n,, =n +r+1r.'¢mdr’t b -ln]fw vt M)]

donde n,=In (N} y = In(Hy rand,  representa un valor aleatorio generado mediante una
distribucién normal de media 0 y varianza igual a la del pardmetro i que modifica en la
ecuacién. . ' '
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Finalmente, para la descripcién de dindmicas poblacionales de tipo ciclico el modelo
més aceptado para su simulacion es el propuesto por BERRYMAN ef al. (1990) y expresado de
la siguiente forma:

N,
4 Ny, = N, *exp| 1, '(1”_1'2_1‘)

que es una modificacion de la ecuacién logistica y determina los ciclos poblacionales en
funcién de los valores de los parametros de fa ecuacién.

Para la realizacién de los programas que dieron lugar a las simulaciones se utilizé el
programa informatico MATLAB™ (véase LITTLE & SHURE, 1988). La simulacién tedrica del
modelo logistico fue realizada con una Gnica serie de valores para los pardmetros de la ecua-
¢ién con objeto de representar la forma general de la misma y a partir de ella se desarrolla-
ron las simulaciones estocésticas aplicando diferentes series de valores aleatorios que afec-
taban a los pardmetros de la ecuacién tedrica. '

RESULTADOS DE LAS SIMULACIONES

Modele logistico determinista

El crecimiento logistico de una poblacién implica la existencia de efectos dependientes
de la densidad de poblacién que configuran ei patrén de abundancia de las poblaciones: la
abundancia observada un afio dado depende de la abundancia que hubo un cierto nimero de
afios atrds, L. Un ejemplo real de crecimiento logistico es el caso de Bupalus piniaria L.
(Lepidoptera, Geometridae) (BROEXHUIZEN ef al., 1993} tal y como se muestra en la figura I.
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Figura 1, Simulacién de la curva de crecimiento logistico para el caso de Bupalus piniaria (Lep., Geometridae).
Los coeficientes de la ecuacién tedrica utilizados fueron £=2.8; a=0.1; b=0.1}.

[Simulation of the logistic growth curve for Bupalus piniaria (Lep., Geometridae) (The coefficienis of the
theoretical equation used were f=2.8; a=0.1; b=0.1}] '

Para este insecto es tipica la existencia de una fuerte correlacion negativa dependiente de
la densidad de poblacion, hasta el punto de que la intensidad del crecimiento anual de los
pinos en los que habita el insecto se encuentra determinado por medio de la densidad del
insecto dos afios antes (TurcHIN, 1990; Straw, 1991). Existen diferencias en los parametros
de la curva logistica para este lepidoptero de acuerdo con el drea geografica (BERRYMAN,

43



1991; Worpa, 1991; Broexuuizen ef al., 1993), pero el tipo de dindmica poblacional que
presenta es de tipo logistico en todos los casos.

Modelo logistico con alteraciones estocdsticas

De acuerdo con la ecuacién logistica las poblaciones alcanzan un punto de equilibrio
aparentemente estable. Sin embargo, la consecucién de tal estado por parte de las poblacio-
nes es un concepto tedrico y con frecuencia no observable en la realidad (HaLr, 1988); como
consecuencia de las condiciones impuestas por el medio, pues, esa estabilidad se va a ver
alterada siguiendo un patrén de tipo aleatorio que es ef que tratamos de simular.

Los resultados que se obtuvieron tras las simulaciones estocdsticas de la curva logistica
variaron dependiendo del grade de aleatoriedad que se introdujo como pardmetro de entrada
en la simulacién. En la figura 2 se presentan varios ejemplos correspondientes a valores
crecientes de aleatoriedad.
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Figera 2. Simulacidn del modelo estocédstico de crecimiento logistico aplicando distintos valores a los
pardmetros aleatorios. Los coeficientes de la ecuacién tedrica utilizados fueron: f=3; a=1; b=0.15. Las des-
viaciones tipicas de los pardmetros aleatorios utilizados en cada simulacién (correspondientes a rand, , rand,,
y rand, } fueron: a) 0, 0.05, 0; b) 0.05, .05, 0.05; ¢} 0, 0.40, 0; d) 0.40, 0.40, 0.40, respectivamante.
[Simulation of the stochastic model of logistic growth applying different values (o the random parameiers,
The coefficients of the theoretical equation used were: f=3,; a=1; b=0.15. The standard deviations of those
parameters used for each simulation {corresponding to rand , rand,,y rand, ) were: a) 0, 0.05, 0; b} 0.05,
0.05, 0.05; c) 0, 0.40, 0; d} 0.40, 0.40, 0.40, respectively.
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Como se observa a partir de las graficas, el grado de dispersion de los valores de densi-
dad de poblacién (equivalente a la varianza global) y la existencia de explosiones de abun-
dancia se encuentran determinados por valores elevados de los pardmetros aleatorios.
Asimismo, observamos diferencias en el efecto de tales valores sobre la dispersion global:
bajos niveles de aleatoriedad provocan fluctuaciones regulares de abundancia sin cambios
bruscos. Con un elevado componente aleatorio gue afecte a los pardmetros r 0 b, la varianza
global de la poblacién se dispara aumentando de un modo exponencial, lo que se traduce en
una dindmica con fluctuaciones irregulares y bruscas, tal y como se observa en simulacion
representada en la figura 2d. El componente que afecta al pagametro a hace variar también la
dispersion global pero de un modo lineal, lo que también se traduce en alteraciones de la
varianza, si bien no tan exageradas (véase figura 2c¢).

De todas las figuras mostradas, la que presenta una mayor importancia a la hora de con-
trastar los datos procedentes de modelos tedricos con los reales es la Gltima, caracterizada
por un elevado grado de aleatoriedad en los pardmetros de la ecuacién y una varianza global
también muy elevada. Para muchos insectos del bosque, bésicamente lepiddpteros, se obser-
va la presencia de grandes variaciones interanuales en la densidad: las poblaciones desarro-
llan sus efectivos poblacionales a bajas densidades durante un cierto tiempo v, de un modo
aparentemente aleatorio, presentan explosiones de abundancia (IGLESIAS, 1994, ENTRE GTROS).

Simulacién de dindmicas ciclicas

Muchas especies de organismos presentan dindmicas de poblaciones ciclicas. Los ciclos
poblacionales de muchos lepidopteros que habitan en regiones templadas, ast como de otros
herbfvoros, parece que siguen ciclos poblacionales de relativa complejidad gue han sido
objeto de multiples discusiones en la bibliografia (MyERs, 1988, ENTRE oTros). Una gran
mayoria de elios presentan dindmicas poblacionales explicadas mediante modelos matemati-
cos basados en procesos dependientes de la densidad de poblacion (Rovama, 1981) v asocia-
dos con la acumulacion de factores independientes de la densidad que reducen fas poblacio-
nes a minimos seguidas de explosiones de abundancia a veces impresionantes. Existen nu-
merosas causas que podrian provecar la existencia de periodos ciclicos en los seres vivos,
siendo las més importantes las interacciones con los predadores, la presencia de parasitoides
o de patégenos, las fluctuaciones en la calidad de los recursos, las interacciones dependien-
tes de la densidad de poblacién muy acentuadas, ete. (HAUKIOIA, 1980; MyEers, 1988).

En la figura 3 se muestran una serie de gjemplos de especies de lepiddpteros caracteriza-
dos por presentar dindmicas poblacionales ciclicas {para mas informacidn véase Gmzsurc &
TANEYHILL, 1994). Existen diferencias en el periodo de oscilacién de los ciclos de Acleris
variana Fernald (Lep., Tortricidae), Lymantria dispar L. (Lep., Lymantriidae) y Epirrita
autumnata Borkhausen (Lep., Geometridae): 6, 7 y 8 aftos, respectivamente. Las causas de
los ciclos poblacionales son bien conocidas: las oscilaciones sélo pueden producitse por
medio de un proceso de regulacién dependiente de la densidad de poblacidn, y solamente si
tal regulacidn incluye un retraso en el tiempo, esto es, que la denstdad de poblacién en un
afio dado dependa de la densidad de poblacién del afio anterior o de |a densidad existente un
cierto ntmero de afios anteriores (CamprELL & SLoan, 1978; Anperson & May, 1980). Los
cambios bruscos de la densidad de poblacién pueden llegar a ser enormes (BALTENSWEILER ef
al., 1977, Haukiola, 1980), posiblemente asociados a determinadas condiciones climiticas
(Hemkenen, 1981; IoLesias, 1994).

El tipo de dindmica poblacional mostrado por los distintos organismos puede tener ¢on-
secuencias relevantes en la estabilidad de los ecosistemas forestales. Respecto a la dinamica
individual de cada especie, las poblaciones que no se caracterizan por presentar explosiones
de abundancia no son responsables de alteraciones importantes de la estructura y desarrolio
de las comunidades; ahora bien, los insectos gue presentan dindmicas ciclicas si pueden
desempefiar un papel més critico en la estructuracion del ecosistema (BerryMAN et al., 1987).
Es el caso de los defoliadores més comunes en bosques mediterraneos, tales como Lymantria
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Figura 3, Simulacién de dindmicas ciclicas (entre paréntesis se muestran los valores de los parametros utili-
zados). a) dcleris variana (Lep., Tortrisidae) (r,=1.13; K=141); b) Lymantria dispar (Lep., Lymantriidae)
(r,=1.32; K=2620); c) Epirrita autumnata (Lep., Geometridae) (r,=1.54; K=178).

[Simulation of eyclical dynamics (the values of the parameters used are shown in brackets). a) Acleris variana
{Lep., Tortricidae) (r)=1.13; K=i41); b) Lymantria dispar (Lep., Lymantriidae) (v =1.32; K=2620); ¢} Epirrita
autumnata (Lep., Geometridae) (r =1.54; K=178}]

dispar, caracterizado por sus llamativas explosiones de abundancia (PicorLo & TERRADAS,
1989), provocando modificaciones importantes a nivel de los ciclos de nutrientes del
ecosistema. Ademds, como consecuencia de las explosiones demogrificas, los vegetales de
las zonas afectadas (tipicamente Quercus ilex) desarroilan alteraciones en su biologia, cam-
bios fisiolégicos, alteraciones del crecimiento, procesos que también pueden estructurarse
como factores evolutivamente importantes en la comunidad debido a su papel en 1a elimina-
¢ion de los individuos mds débiles de 1a poblacién y maximizando as{ el crecimiento de los
supervivientes. El papel de estos insectos herbivoros, pues, puede llegar a ser de gran rele-
vancia en el modelado de la comunidad vegetal vy el estudio de sus dindmicas poblacionales
puede ser de gran interés no sélo desde ¢l punto de vista tedrico sino también aplicado a la
gestion y control poblacional de diversos insectos que, debido a su impredecibilidad, son
considerados plagas,
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