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PRIMERA PARTE

Capitulo 1. Introducción
1. Introducción

1.1. Características generales de la Enfermedadde Chagas

La enfermedad de Chagas es una parasitosis producida por un
protozoario, el Trypanosomacruzi (Kinetoplastida, Tripanosomatidae).
Representa uno de los problemas sanitarios más importantes de América
Latina, no solo por el daño producido en gran parte de la población
afectada, alrededor de 25 millones de personas (WHO,1982), sino
también por las dificultades que presenta su control. Estas
dificultades surgen de las caracteristicas epidemiológicas de los
vectores que la trasmiten, y de los factores socio-económico­
culturales que caracterizan a los paises con mayoresprevalencias
(Carcavallo &Martinez, 1972).

1.1.1. Breve reseña histórica

En 1909 un médico brasileño, Carlos Chagas descubrió en Minas Gerais,
Brasil, una nueva tripanosomiasis humana. Observó que las chozas de
poblados rurales de esa zona estaban infestadas por un insecto
hematófago, identificado comoPanstrongylus megistus, Burmeister 1835
(Reduviidae, Triatominae). Analizando el contenido intestinal de los
mismos, encontró un parásito flagelado al que posteriormente denominó
Trypanosoma Schyzotrypanum cruz'. Por otro lado, Chagas observó que
los niños que habitaban estas chozas sufrían de una enfermedad
caracterizada por anemia, edemapalpebral y daño cardiaco. Supuso que
estos signos podrian estar relacionados con el tripanosoma por él
hallado y entonces decidió analizar 1a sangre de uno de esos niños que
presentaba un estado febril. Es así que encontró el Trypanosomacruzi
en la muestra sanguínea del niño, y en la sangre de un gato que
convivía con él. En 1912 descubrió que el parásito también se aloja en
reservorios silvestres, al encontrarlo en la sangre de un armadillo
(Dasypus novemcinctus) (Chagas, 1912). Junto con sus colegas del
Instituto OswaldoCruz, estudió la epidemiología, el diagnóstico
serológico, los efectos clinicos y patológicos de la enfermedad, 1a
biologia del parásito que la provoca y del insecto vector que la
trasmite. Estos trabajos sentaron las bases del conocimiento actual de
1a enfermedad, también llamada Tripanosomiasis Americana. Entre 1913 y
1924 la enfermedad fue diagnosticada no solo en Brasil, sino también
en El Salvador, Venezuela, Perú y Argentina. A partir de alli, se
reportaron nuevos casos en casi todos los paises latinoamericanos,
indicando la amplia distribución de la enfermedad (Talice et al.
1940).

En la Argentina, Maggio y Rosembusch en 1915, encontraron por primera
vez el parásito en el contenido intestinal de Triatoma infestans. En
1925, Muhlens et al detectaron tripanosomas en sangre de seres
humanos. A raiz de este descubrimiento, Salvador Mazza (1926), junto
con un grupo de colaboradores, comenzó una campaña de investigación y
divulgación de la Enfermedad de Chagas por medio de las publicaciones
de la Misión de Estudios de Patologia Regional (MEPRA).



1.1.2. Transmisión de 1a infección por T. cruzi

La Enfermedad de Chagas se desarrolla como consecuencia de la
infección de determinados mamíferos silvestres y domésticos y el
hombre (hospedadores definitivos) por un parásito unicelular, el
Trypanosomacruzi, el cual es trasmitido por numerosas especies de la
Subfamilia Triatominae, Familia Reduviidae (Heteróptera) (hospedadores
intermedios) (Hoare, 1972). La transmisión del vector al mamífero o al
hombre comienza cuando un insecto infectado, luego de alimentarse de
un hospedador sano, gira un ángulo determinado y defeca sobre la piel
o las mucosas del mismo. Dichas deyecciones están cargadas de
tripanosomas (tripomastigotes metacíclicos), los cuales penetran en el
tegumento a través de escoriaciones, o por la mismapicadura, o por
las mucosas, y se alojan en el interior de las células adyacentes.
Aquí los parásitos se diferencian a amastigotas y se duplican por
división binaria simple. Desarrollan varias generaciones en esta forma
celular y en un determinado momentose diferencian a tripomastigotas,
lisan las células que los albergaron y pasan a la circulación
sanguínea. Desde aquí invaden nuevas células y se reinicia el ciclo.

El ciclo del parásito en el vector se inicia cuando un triatomino sano
se alimenta sobre un mamífero infectado, ingiriendo tripomastigotes
sanguíneos. Dichas formas celulares del parásito, en el tubo digestivo
del insecto, pasan por las formas esferomastigote y/o amastigote hasta
diferenciarse en epimastigote. Este último se reproduce por fisión
binaria en la ampolla rectal del intestino, donde luego se diferencian
a tripomastigotes metacíclicos infectantes (Schmidt &Roberts, 1977)
(Zeledón et al, 1977). Una vez que se establece la infección por el
parásito en el vector, ésta continúa durante toda su vida sin causar,
aparentemente, efectos adversos (Zeledón &Rabinovich, 1981).

En las zonas endémicas la principal vía de transmisión de la
enfermedad, es a través del vector. Sin embargo, existen otras tres
formas de transmisión: 1a transmisión placentaria de madre a hijo (ya
que el parásito es capaz de cruzar la placenta) (Howard&Rubio,
1968), la transmisión por la leche (Mazzaet al, 1936), y la
relacionada con las transfusiones sanguíneas (Pellegrino, 1949). El
porcentaje de infección con T. cruzi en dadores de sangre en la
Capital Federal fue del 6% (Cerisola et a1, 1972), siendo mayor en las
áreas endémicas que en las provincias. La transmisión placentaria es
la de menor riesgo y alcanza cerca del 2.3% de los bebés de madres
chagásicas en las áreas endémicas (Schmuñiz & Szarfman, 1977), y el
0.5% de las áreas no endémicas (Barousse et al, 1978).

1.1.3. Características epidemiológicas
La asociación entre el parásito y el vector y mamíferos salvajes es
remota y anterior al arribo del hombreal continente sudamericano. Con
la llegada del hombre y la modificación del ambiente mediante
actividades tales comola agricultura, la industria extractiva, la
construcción de caminosy ferrocarriles, los triatominos ingresan,
pasiva o activamente, en la vivienda humana, y se adaptan a sus nuevos
nichos ecológicos. En ese momentola enfermedad se transforma de una
parasitosis a una zoonosis, es decir, una infección que se trasmite de
los animales al hombre y viceversa por mecanismos naturales (Hoare,
1962). De esta manera muchas especies ocupan el ambiente humano
(vivienda e inmediaciones) y algunas otras se mantienen en sus
ecotopos silvestres (Barreto, 1967). Así el hombrey los animales



domésticos quedan comprometidos en la enfermedad. Esta adaptación a
los ecotopos artificiales se ve favorecida por: 1) la gran
susceptibilidad de los mamíferos domésticos y el hombrea la infección
por el T.cruzi; y 2) la abundancia de alimento y refugio en la
vivienda humana. El fenómenode radiación de triatominos silvestres
hacia ecotopos artificiales es un proceso dinámico y continúa en la
actualidad. Existen numerosas especies que invaden y colonizan la
vivienda humanay el peridomicilio (Zeledón, 1972).

Los principales vectores de T.cruzi son: en Brasil, Pastrongylus
megistus Burmeister y Triatoma brasiliensis; en Uruguay, Chile,
Bolivia, Paraguay, sur de Perú, parte de Brasil, y Argentina,
Triatoma infestans; en América Central y norte de Sud América,
Rhodnius prolixus Stal, Triatoma dimidiata y Triatoma maculata; y en
Méjico Triatoma rotracta, entre otras (Zeledón &Rabinovich, 1981).
Cabe destacar que tanto T. infestans comoR. prolixus (las especies en
las cuales focalizaremos la atención en esta tesis) son especies que
se encuentran en ecotopos naturales y artificiales, habiendo
colonizado los ecotopos artificiales con total éxito. T. infestans se
ha encontrado en pequeñas colonias muyaisladas en ecotopos naturales
(Barrera, 1939; Mazza, 1943), y R. prolixus fue encontrada en
Venezuela en palmeras (Gamboa,1963) cuyas hojas son utilizadas por
los pobladores para construir los techos de sus casas (Pifano, 1973a).
Esta última especie posee una gran capacidad de dispersión la que le
permite invadir continuamente las viviendas humanas haciendo muydifícil su control en el domicilio.

Muchas especies de mamíferos han sido demostrados como hospedadores de
T. cruzi: perros, gatos, armadillos, comadrejas y ratas salvajes
(Barreto, 1985). En el tubo digestivo de T. infestans se ha encontrado
sangre de casi todos los mamíferos y aves que habitan el domicilio y
peridomicilio, pero mostrando una marcada preferencia por la sangre de
humanos,perros y gallinas (wisnivesky-Colli et al, 1982; wisnivesky­
Colli et al, 1987). R. prolixus muestra una gran predilección por
sangre de humanosy una baja frecuencia de sangre de hospedadores
animales (Wisnivesky-Colli, 1987).

Los principales aspectos de la epidemiología de esta enfermedad se
relacionan con los tres ciclos del T. cruzi en la naturaleza: un ciclo
silvestre, el cual ocurre en la selva, el desierto o el campoy solo
involucra a los insectos vectores y a los mamíferossilvestres; un
ciclo intermedio, que ocurre en el peridomicilio, gallinero y corrales
e involucra a los insectos vectores y a los mamíferos domésticos; y
finalmente el ciclo doméstico, que se desarrolla en la vivienda humana
y sus alrededores.
Por último, otro aspecto importante a considerar en 1a epidemiología
de esta enfermedad es el social. Entre las causas de la endemia deben
tenerse en cuenta los factores socioeeconómicos-culturales, ya que
para que se produzca la transmisión el ambiente debe ser favorable. En
áreas rurales las familias viven en ranchos de barro con techos de
hojas de palmeras o enramada y pisos de tierra. Dichas condiciones
proveen el hábitat ideal para que los triatominos se desarrollen, ya
que la temperatura y otros factores climáticos dentro de las casas
permanecen más o menos estables (Pifano, 1973b).



1.1.4. Infección en humanos

La enfermedad en el hombre tiene una corta fase aguda inicial, una
fase crónica asintomática o indeterminada y finalmente una crónica
sintomática. Menosdel 5%de los infectados presentan manifestaciones
clinicas durante el periodo agudo. Cerca de un 30%las presentan
después de 20-30 años de infección (Andrade &Andrade, 1979).

Durante la fase aguda, la parasitemia es abundante, ya que el
organismo no ha generado aún anticuerpos contra el parásito,
pudiéndose presentar una inflamación local o chagomade inoculación,
fiebre, complejo oftalmoganglionar o signo de Romaña, edema,
adenomegalia, hepato y esplenomegalia. También en esta etapa puede
presentarse una miocarditis aguda con tendencia a la hipertensión
arterial. Entre el 2%y el 7%de los casos en la etapa aguda mueren,
en especial niños menores de 3 años que presentan parasitemias
elevadas y reacciones inflamatorias violentas (Andrade &Andrade,
1979). Luego de esta etapa, la mayoria de los infectados pasan a un
periodo intermedio, donde el electrocardiograma es normal y el tubo
digestivo no se encuentra comprometido (Andrade &Andrade, 1979).
Alrededor de un 25%de los infectados permanecen en esta etapa durante
toda su vida y el resto evoluciona hacia la etapa crónica sintomática,
en la cual se presentan miocarditis chagásica crónica, esofagopatías y
colonopatias (Andrade &Andrade, 1979). Esto se debe a que el parásito
tiene cierta predilección por el músculocardiaco o esquelético y por
el sistema nervioso central.

1.2. Modelos matemáticos

1.2.1. ¿Por qué un modelo?

Según Gold (1977), un objeto M es un modelo de un objeto S si se
cumplen las siguientes condiciones:

1) existe algún grupo de componentes de Mque corresponden a una
componente de S;

2) para al menosalgunas relaciones, la relación entre los componentes
de Mes análoga a aquella entre los correspondientes componentes
de S. Quade & Boucher (1968) señalan que un modelo es "una
abstracción simplificada de la situación real apropiada a una
pregunta". De ambas definiciones se desprende que no es necesario
que el modelo sea una copia exacta de la situación real. Es por
esto que los modelos no solo permiten simplificaciones sino
también distorsiones de la realidad.

Dentro de los modelos existen varios tipos, dependiendo de la
naturaleza de los mismos:lingüísticos, geométricos, fisicos,
biológicos y matemáticos. Dentro de éstos, el modelo matemático es el
que nos interesa en particular. Dichos modelos pueden clasificarse de
distintas formas dependiendodel criterio de interés: 1) modelos
estocásticos, los cuales consideran la distribución de probabilidades
de las variables y/o parámetros; 2) modelos deterministicos, que
consideran variables o parámetros con un único valor. Los modelos
también pueden ser continuos o discretos. Si el cambio se produce en
cantidades infinitesimalmente pequeñas, el modelo será continuo y
estará caracterizado por ecuaciones diferenciales; si el cambiose
produce en cantidades finitas, se tienen los modelosdiscretos
representados por ecuaciones en diferencia.
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Al considerar los modelos matemáticos comouna descripción que refleja
relaciones causa-efecto de la realidad, no hay duda que ellos pueden
ser considerados comohipótesis cientificas. Sin embargo, la capacidad
de un modelo para predecir datos observados no está necesariamente
relacionada con su poder de explicación. En realidad, el hecho de
desarrollar un modelo"satisfactorio" (en términos de ajuste de datos)
es útil para detectar relaciones erróneas entre variables. En este
contexto, un modelo matemático sirve comouna guia de pensamiento
cientifico; se lo puede ver comouna parte integral del método
cientifico, en el cual el análisis matemático provee una completa y
lógica investigación de las implicancias de las hipótesis propuestas
(Bailey, 1975).

La forma más general de construir un modelo explicativo de un sistema
complejo consiste en descomponer el sistema en subsistemas, modelando
la conducta de cada subsistema y planteando las interacciones entre
ellos. El modelo matemático que resulta de este proceso puede usarse
para explicar, predecir, y manejar o controlar el sistema. El proceso
de construcción debe ser iterativo, permitiendo que después de cada
paso los resultados de los pasos anteriores sean reexaminados y
modificados. Las suposiciones del modelo deben considerarse de la
forma más explicita posible (Rabinovich, 1987).

Luego que el modelo se construye, se deben cumplir tres etapas
fundamentales para que el mismose ajuste a lo observado en la
naturaleza:

1) Verificación: se testea si el comportamientocualitativo del
modelo concuerda con el del sistema real,

2) Validación: se testea si el comportamientocuantitativo del
modelo concuerda con el del sistema real.

3) Análisis de sensibilidad: Se evalúa la magnitud de variación
de las variables del modelo comoconsecuencia de cambios en los
parámetros o en las condiciones iniciales.

Para estudiar la dinámica de una población, en particular de una
población de insectos, los ecólogos cuentan con cuatro herramientas
fundamentales:

i) experimentos a corto plazo,
ii) modelosanalíticos,
iii) modelo de simulación, y
iv) estudios sobre la dinámica de la población a largo

plazo.

Los experimentos a corto plazo permiten definir los principales
procesos involucrados, determinar las principales variables y
parámetros y en muchoscasos cuantificarlos. Los modelos analíticos y
los de simulación son construidos para investigar el comportamiento
dinámicode la población, testear la importancia de distintos factores
y hacer predicciones. Por último, los estudios sobre la dinámica de la
población a largo plazo proveen información acerca del comportamiento
dinámico de la población y pueden ser usados para testear las
predicciones del modelo.

En situaciones naturales, especialmente en poblaciones animales, los
11



modelos nos permiten estudiar los efectos de diferentes procesos
poblacionales simplemente alterando parámetros que no pueden ser
manipulados de igual forma en la naturaleza.

En problemas epidemiológicos comoel aqui planteado, la construcción
de un modelo para el análisis del mismoresulta una de las
herramientas más útiles con que se cuenta en la actualidad. Mediante
modelos se pueden analizar una amplia gamade situaciones tanto a
corto comoa largo plazo. Los estudios a largo plazo requieren de un
elevado número de replicaciones lo que los hace muycostosos,
considerando que las casas naturalmente infestadas se encuentran a
distancias considerables unas de otras (Bucher &Schofield, 1981). Por
otro lado, el uso de modelosnos permite sortear las limitaciones
éticas asociadas a este tipo de problemas en que se encuentran
involucrados seres humanos. En particular, estudios con poblaciones de
triatominos bajo condiciones domiciliarias resultan dificiles, por su
carácter de vectores de una enfermedad importante, lo cual hace
éticamente no plausible el llevar a cabo un muestreo y devolverlos a
su ambiente. Ya que los muestreos se llevan a cabo en habitaciones
humanas, ésto implica una interferencia en las costumbres y hábitos de
los residentes de las mismas, muchosde los cuales no desean
participar en este tipo de trabajos (Leal, 1975; Schofield, 1982).
Ademásla conducta criptica de los insectos y la poca sensibilidad de
las técnicas de muestreo hacen dificiles estudios bajo condiciones de
campo (Pichin et al, 1981; Rabinovich, 1985; Schofield, 1985). Por
estas razones en este trabajo se ha elegido la modelización como
método de estudio de la dinámica poblacional de triatominos.

A pesar que los modelos analíticos permiten captar muchas de las
propiedades de una población de insectos, tienen muchas limitaciones
en su construcción, las cuales pueden ser resueltas utilizando modelos
de simulación. Por ejemplo, cuando se trabaja con un modelo
estructurado en varias clases de edades, incluir la densodependencia
en más de una clase puede hacer que el tratamiento de modelos
analíticos sea muydificil o imposible. Unmodelo de simulación
permite representar la evolución de diferentes clases de edades y la
interacción entre las mismas, de una manera más sencilla que lo que lo
hacen los modelos analíticos (Bellows, 1981).
En esta tesis se desarrolla un modelode simulación deterministico a
tiempo discreto. Se divide a la población en clases de edades y se
cumplen con las tres etapas fundamentales de la construcción del
mismo.

1.2.2. Perspectiva histórica
1.2.2.1. Modelos en epidemiología

La aplicación de modelos en áreas relacionadas con las ciencias
naturales comienza en el Siglo XVIIcon la medicina estadistica. Esta
aproximaciónestadistica extiende su influencia a la epidemiología, en
especial tratando de responder preguntas relacionadas con númerosde
individuos afectados por cierta enfermedad o expansión geográfica de
la misma. Sin embargo, los primeros modelos dinámicos en epidemiología
se desarrollaron a principios del presente siglo.

En 1906, Hamerdesarrolló un modelo deterministico sobre la
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transmisión de la malaria y de una manera muy simple dedujo la
existencia de recurrencias periódicas de la enfermedad. En 1911, Ross
trabajó con un modelo de transmisión de malaria e incorporó
probabilidades en la formulación de sus ecuaciones. Esto significa que
el estado futuro de la epidemia puede ser determinado por el número
inicial de individuos infectados y susceptibles, sentando las bases de
varios de los futuros modelos en epidemiología. En 1927, Kermacky
McKendrickdesarrollaron una teoria matemática general sobre
epidemias. Contemporáneo a ambos autores, Soper (1929) trabaja con un
modelodeterministico de ecuaciones en diferencia sobre transmisión de
sarampión. En 1952, Macdonald trabajó por primera vez con un modelo
sobre malaria que requirió simulaciones en computadora.

1.2.2.2. Modelos en la Enfermedad de Chagas

El primer esfuerzo para modelar la dinámica de una población de
triatominos fue realizado por Rabinovich (1971). La información
disponible para T. infestans fue usada en forma de tablas de vida y
de fecundidad y se consideró la supervivencia diaria comouna función
lineal densodependiente. Los resultados mostraron que existia una
periodicidad cada 280 dias en la densidad poblacional. Dicho valor
coincidia con el tiempo generacional considerado en el modelo, que fue
mantenido constante e igual a 275,5 dias.

En este mismotrabajo se simularon distintas estrategias de control
(tanto biológico comoquimico) sobre la población del vector. El
control biológico se realizó por medio de una avispa, Telenomus
fariai, que parasita los huevos de T. infestans, y un ectoparásito,
Pimeliaphilus plumifer, que ataca preferentemente al cuarto y quinto
estadio ninfal. En el modelo se supuso que la presencia del
ectoparásito producía un alargamiento del tiempo de desarrollo. Los
resultados de esta simulación mostraron que no hay diferencias
importantes respecto de los niveles poblacionales de una situación sin
control; la densidad es levemente inferior y las oscilaciones
desaparecen casi totalmente. Conrespecto a T. fariai, los resultados
de simular la liberación de 500 avispas hembras muestran que la
población de T. infestans declina progresivamente pero luego de un
tiempo se recupera, alcanzando el mismonivel poblacional que si no se
hubiera efectuado el control. Por último se aplicó el control en forma
integrada, mediante el tratamiento conjunto con insecticida y
liberación de avispas en diferentes combinaciones. Los resultados no
mostraron diferencias importantes respecto de los observados cuando se
simuló el control biológico solamente.

En 1973, Rabinovich y Dorta elaboraron un modelo para T. infestans
incorporando la variabilidad climática a través de temperaturas
fluctuantes. Tanto la supervivencia semanal de ninfas y adultos como
la fecundidad fueron consideradas funciones de la densidad y la
temperatura media anual. La supervivencia de huevos se consideró como
una función lineal de la temperatura. Encontraron que al aumentar la
temperatura media, el nivel de densidad poblacional disminuye,
mostrando la importancia de las variaciones climáticas en la dinámica
poblacional de esta especie.

Unaaplicación del modelo logístico sobre crecimiento y regulación
poblacional de R. prolixus fue desarrollado por Rabinovich y Rossell
(1976). Los resultados mostraron que el tamaño de la población
decrecia progresivamente después que la capacidad de carga había sido
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alcanzada, y la población de triatominos infectados se extinguia luego
de un par de años, comoconsecuencia de la muerte de los hospedadores
infectados. Dichos resultados se debieron a que en el modelo se
consideró una total ausencia de inmigración de T. cruzi a la casa, ya
sea aportada por inmigración de insectos infectados, o por
incorporación de nuevos casos de enfermos humanos agudos a la casa,
demostrando la importancia de las migraciones dentro y fuera de la
casa en la transmisión de la Enfermedad de Chagas.

En 1978, Rodriguez desarrolló un modelo de simulación como una
extensión del modelo de matriz de Leslie (Lefkovitch, 1965) elaborado
por Rabinovich y Dorta (1973). Su objetivo fue analizar el efecto de
la variabilidad ambiental sobre algunas caracteristicas y parámetros
del ciclo de vida de varias especies de triatominos. Los resultados
fueron similares a los de modelos anteriores: se observaron
oscilaciones poblacionales sostenidas alrededor de la media
poblacional. El valor de dicha media dependía de la temperatura.
Tambiénse detectaron periodicidades en la densidad de insectos, cuyo
valor dependía de la temperatura.

Unnuevo esfuerzo para modelar distintas estrategias de control del
vector fue realizado por Soriano y Luis (1977). En este caso se simuló
la dinámica poblacional de R. prolixus, y se incorporaron los procesos
de alimentación, muda, localización del insecto dentro de la casa y
migración (considerada denso-dependiente). Los resultados para una
situación sin control mostraron una oscilación relativamente variable
pero sostenida, y periodicidad. Se modelarontres estrategias de
control diferentes: a) control quimico, b) control biológico, y c)
control quimico y biológico combinado. El control quimico se realizó
mediante el uso de un insecticida con corta acción residual y con una
actividad que decaía exponencialmente en el tiempo. Los resultados
mostraron un completo control de la población del vector como
consecuencia del efecto residual del insecticida que, a pesar de no
afectar los huevos, no permite que la población se recupere. El
control biológico se llevó a cabo mediante el uso de un parasitoide de
los huevos de R. prolixus, Ooencyrtus trinidadensis (Hymenoptera:
Encyrtidae), el cuál provoca la muerte de los huevos del vector. Los
resultados mostraron que el uso del parasitoide no resultaba exitoso,
ya que la población del vector presentaba una caida suave después de
la liberación para luego retomar su crecimiento normal. El control
combinado (quimico y biológico) presentó resultados similares a los
observados para el control biológico.

En un ejercicio posterior, Rabinovich (1985) incorporó dos nuevos
aspectos al modelaje de las poblaciones de R. prolixus. Por un lado,
la presencia de un parasitoide, que a pesar de haber sido incorporada
en modelos anteriores (Rabinovich, 1971; Soriano & Luis, 1977), fue
introducida de forma tal que permitió un análisis del comportamiento
de estabilidad de dos especies; por otro lado, un nuevo factor de
regulación poblacional denso-dependiente: 1a irritabilidad del
hospedador. Los resultados mostraron que en presencia del parasitoide
existen tres puntos de equilibrio y que el control del parasitoide es
efectivo cuando la población de R. prolixus se mantiene a niveles
bajos de densidad. En este caso, la población del vector no representa
un peligro epidemiológico para la transmisión de la Enfermedadde
Chagas. Sin embargo, si la población sobrepasa cierto nivel
poblacional, la mismase escapa del control del parasitoide. También
se modeló la acción del control químico mediante el uso de un
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insecticida no residual. Por último, se consideró una forma de control
"no convencional": la participación de la comunidad.

El mayor esfuerzo en modelos de transmisión y control de la Enfermedad
de Chagas fue realizado en 1980, en el Instituto Venezolano de
Investigaciones Cientificas, en Caracas, donde se llevó a cabo un
taller de trabajo para modelar el control de dicha enfermedad. Los
participantes provenían de diferentes paises y disciplinas, y uno de
los resultados de dicho taller fue un modelode crecimiento y
regulación de la población de R. prolixus (Rabinovich, 1980). Los tres
procesos básicos que implican cambios en el tiempo fueron modelados:
natalidad, mortalidad y migración. El principal resultado de este
taller de trabajo fue un modeloque evaluaba la acción de cinco
estrategias de control en diferentes escenarios hipotéticos. Las
estrategias de control modeladas fueron: 1) rociamiento con
insecticida, 2) mejora de la vivienda, 3) tratamiento
quimioterapéutico, 4) tratamiento inmunoterapéutico, y 5) rociamiento
y mejora de vivienda simultáneamente. Con respecto a los escenarios
hipotéticos se consideraron nueve, resultantes de combinar tres
niveles de educación sanitaria y tres tipos de comunidades. Los
resultados mostraron que el control integrado parece ser más efectivo
que cada estrategia de control por separado. El control mediante el
uso de insecticidas resultó ser la mejor alternativa disponible entre
las consideradas en el modelo.

1.3. Objetivos

El objetivo de este trabajo consiste en:

a) la presentación de un modelo de simulación sobre la dinámica
poblacional de los dos principales vectores de la Enfermedadde
Chagas: Triatoma infestans y Rhodnius prolixus;

b) el análisis de las principales caracteristicas de la dinámica
poblacional y de transmisión de ambas especies;

c) el análisis del comportamientodinámico de dichas poblaciones; y

d) la comparacióny explicación biológica de las diferencias
observadas en el comportamiento dinámico de ambas especies.

Los puntos a) y b) son tratados en la primera parte de esta tesis; c)
y d) son desarrollados en profundidad en la segunda parte de la misma.
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Capitulo 2. El Modelo.

En este Capitulo se describe la forma en que se construyó el modelo de
simulación. Se describen los distintos procesos considerados en la
dinámica de las tres poblaciones modeladas: 1) la población del
insecto vector, 2) la población humana, y 3) la población de los
animales domésticos que conviven con el hombre.

2.1. Descripción

Los modelos matemáticos, como una aproximación, un método y una forma
de pensar, han sido ampliamente aceptados en los últimos 50 años. En
especial han sido aplicados en el campode la epidemiología,
particularmente en aquellas enfermedades que involucran vectores
transmisores y condiciones ambientales complejas.

El modelo aqui tratado se basó en los resultados de un taller de
trabajo realizado en Venezuela, en el cual se determinaron los
principales aspectos de la Enfermedad de Chagas (Rabinovich, 1980). El
resultado del mismofue la recopilación de una cantidad importante de
información, la cual fue utilizada para la construcción de un modelo
de simulación (Rabinovich, 1980). Dicho modelo consiste en una serie
de ecuaciones algebraicas que reflejan las relaciones entre las
variables identificadas comofundamentales. Este primer modelo (al que
llamaremos modelo primitivo) fue revisado, corregido y modificado
hasta llegar a la versión que se presenta en esta tesis (modelo
actual). En las diferentes secciones de esta tesis se remarcaran las
sucesivas modificaciones realizadas sobre el modeloprimitivo.

De las dos componentes principales de la transmisión de la Enfermedad
de Chagas, se decidió modelar la dinámica del ciclo domiciliario, y no
la del silvestre, debido a la poca información con que se contaba del
mismo. El ciclo domiciliario se basa en tres factores fundamentales:
el insecto vector, el hombre, y los animales que conviven con el
hombre. Estos últimos resultan de una importancia significativa y
variable en la transmisión del parásito dependiendo de las especies de
triatominos que actúan comovectores (Minter, 1976b; Wisnivesky-Colli
et al, 1985). Sobre esta base se desarrollaron 3 submodelos que
reflejan: a) la dinámica de los factores ligados al insecto vector, b)
la demografía humana, y c) la animal.

La unidad espacial de simulación para el modelo fue la vivienda
humana.Se consideraron tres diferentes tipos de casas,
caracteristicas de las áreas endémicas: a) casa tipo 1, un rancho con
paredes de barro o adobe y techo de paja o enramada; b) casa tipo 2,
con paredes de barro o adobe pero con techo de zinc; y c) casa tipo 3)
con paredes de material y techo de zinc. Comolos insectos viven en el
techo y en las hendiduras de las paredes, el númerode refugios
disponibles disminuye desde la casa tipo 1 hasta la 3. La capacidad de
carga de cada tipo de casa está relacionada con la cantidad y tipo de
refugios disponibles que se le ofrecen al insecto.

Conrespecto a la unidad temporal (o paso de iteración para el
modelo), si consideramos el tiempo generacional del vector (300 dias o
más de acuerdo a la especie de triatomino; Rabinovich, 1972;
Rodriguez, 1978; Gorla & Schofield, 1989) en comparación con el de los
otros entes biológicos (hombrey animales domésticos con tiempos
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generacionales medidos en años), para detectar cambios en los niveles
poblacionales del insecto debemosevaluarlos a escala diaria, a
diferencia del resto que se evalúan a escala anual. Las dos especies
de insectos consideradas en esta primera parte (fundamentalmente por
contarse con buena y completa información) son: Rhodnius prolixus y
Triatoma infestans (principales vectores en Venezuela y Argentina,
respectivamente).
El modelo se procesó por periodos de tiempos variables de acuerdo a
los distintos aspectos a analizar (en general fueron periodos de más
de 20 años). Para procesar el modelo se utilizó un microcomputador
digital, con 2 megabytes de memoria central y un disco magnético de 85
megabytes, con capacidad multiterminal y multitarea. El lenguaje
utilizado fue el FORTRAN.Las suposiciones realizadas en el modelo se
presentan en la Tabla 1.

2.2. Descripción de los distintos submodelos

En las siguientes secciones se realizará un análisis detallado de las
principales variables, constantes y parámetros que participan en los
distintos submodelos. Se debe aclara que en los tres submodelos
considerados cuando se habla de "tasa" se refiere a "proporción", a
excepción de la tasa de natalidad de los insectos que puede tomar
valores mayores que la unidad.
2.2.1. Bubmodelodel Vector

2.2.1.1. Estructura del modelo

Este submodelosimula los cambios poblacionales diarios del insecto
vector, en base a tres procesos fundamentales: natalidad, mortalidad y
migración.

La principal diferencia entre el modeloprimitivo y el modeloactual
es que en el primero no se dividió a la población en estadios y se
consideraron a todos los individuos idénticos. Todos los individuos de
la población tenian las mismascapacidades y eran afectados por los
mismosprocesos poblacionales. Los individuos nacidos un determinado
dia al dia siguiente formabanparte de la población total.

En el modeloactual se particionó la población en tres estadios de
desarrollo: huevos, ninfas y adultos (denotadas por E, L y A). Los
individuos dentro de los estadios huevos y ninfas fueron divididos en
clases de edades. Para la división en clases de edades se seleccionó
el dia comounidad temporal, coincidiendo con el paso de iteración del
submodelo. Cada clase de edad contiene un número de individuos con las
caracteristicas que definen a esa clase (edad y estadio). El númerode
clases de edades en cada estadio coincidió con el tiempo de duración
de los estadios (denotando con 11 y 1¡gelvalor del tiempo de desarrollo
de los estadios huevos y ninfas, respectivamente). En el caso de los
adultos consideramos una única clase de edad, que acumula a los
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TABLA l.

Cbn

(1)

(2)
(3)

(4)
(5)

(6)

(7)

(B)

(9)
(10)

(ll)
(16)

(1 v

(2)

(3)

(2)

Suposiciones y simplificaciones usadas en el modelo.

respecto al vector.

La población del vector esta compuesta por huevos, ninfa
(cualquiera de los cinco estadios) y adultos.
La relación de sexos de la población adulta es 1:1.
Nose consideran los efectos de la estacionalidad ni de
los factores climáticos.
La tasa de natalidad se considera constante.
Los tiempos de desarrollo de los distintos estadios se
consideran constantes.
El parásito I¿_grnzi no tiene efectos sobre la
mortalidad. natalidad o migración del insecto.
Se considera que la irritabilidad del hospedador actúa
sobre la población de vectores comoun factor
densodependiente que reduce la natalidad y un factor
densodependiente que reduce la supervivencia.
La tasa de mortalidad natural y por depredadores es una
función de la capacidad de carga de la casa y de la
densidad.
Sólo migran los insectos adultos.
Se suponen que migran insectos infectados y no infectados
en cantidades iguales.
La probabilidad de infección y la probabilidad de
transmisión es independiente del estadio.
Las fuentes de alimento no son idénticas en el modelo.
Las mismasestán afectadas por un factor de preferencia.

respecto a la población humana.

Se considera una tasa de natalidad única y constante, y
una mortalidad constante por grupo de edades, tanto para
la mortalidad natural comopara la causada por la
Enfermedad de Chagas.
Nose considera la transmisión placentaria de la
enfermedad.
Se divide a la población en cuatro clases de edades.
No se diferencia a los enfermos crónicos de los agudos.
No se considera la reinfección por '.
Solo migran los adultos (clase de edad 3).
No se considera la inmigración.
Todo individuo es igualmente susceptible al I¿_gnnzl,
independientemente de su edad.

respecto a la población animal

La tasa de crecimiento de la población animal es constante
y del 10% por año.
Las vinchucas se alimentan selectivamente sobre animales y
humanos; el indice de preferencia para humanos es de 90%y
30%para ' y respectivamente.
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individuos. Los adultos abandonanesta clase solo por dos razones:
muerte o emigración, y no pasan a otro estadio. Por esta razón, para
el estadio adulto no se consideró un valor determinado para la
duración del mismo.

El estadio huevo se subdividió en 11 clases de edad, de acuerdo a:

3:23; e(i) (1)

donde e(i) es el número de huevos en la clase i, es decir el número de
huevos al dia i-ésimo en el estadio E. Similarmente, para las ninfasse tendrá:

L = 2‘? 1(j) (2)J'l

donde 1(j) representa al númerode ninfas en la clase de edad j.

El modelo propuesto es un modelo de evolución temporal de la población
de insectos a tiempo discreto (es decir, se trabaja con un sistema de
ecuaciones recursivas), en el cual se obtiene información sobre la
población a un tiempo t+1 a partir de la información a un tiempo
previo t, siendo t la variable de iteración y que equivale a un dia
(paso de iteración).

Sobre las distintas clases de edades de los estadios huevos y ninfas,
y sobre la única clase de edad del estadio adulto, se aplican
distintas funciones y/o parámetros que representan los procesos
poblacionales considerados en este modelo:

a) una función constante (o parámetro) que representa la tasa de
mortalidad de huevos (a);

b) una función no lineal que representa la tasa de mortalidad debido a
causas naturales y predación (#1) de ninfas y adultos;

c) una función constante (o parámetro) que representa la tasa de
natalidad (TN).

En este punto cabe aclarar que existe un fenómenodensodependiente
importante a considerar en la dinámica poblacional de la vinchuca, que
está asociado a los niveles de alimentación de la población del
insecto. Esto no se deberia a una limitación en cuanto a la
disponibilidad de hospedadores sino a una disminución en la
accesibilidad al alimento (Rabinovich, 1980; Rabinovich &Himschoot,
1989, 1990). El acceso al alimento puede reducirse cuanto mayor es la
irritabilidad del hospedador (Schofield, 1980a, 1980b, 1982; Weir­
López, 1982; Rossell Reyes, 1984), lo que ocurre a altas densidades
del vector. Cuando los hospedadores reciben un elevado número de
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picaduras por noche, ello los altera y con sus movimientos impiden que
se lleve a cabo la ingesta (o no permiten que se complete la ingesta),
produciendo una disminución en el nivel alimenticio del insecto. Esta
disminución provoca una reducción en la producción de huevos de las
hembras (natalidad), y un aumento en la mortalidad comoconsecuencia
de la inanición (Friend et al, 1965). Patterson (1979) demostró que
hembras de R. prolixus mantenidas a un nivel nutricional deficiente
ponen menos huevos que aquellas con un buen nivel nutricional.
Szumlewicz (1969) mostró que tanto la longevidad como la fecundidad de
hembras de T. infestans son procesos densodependientes, y
probablemente están relacionados con su estado nutricional. Por esta
razón dos funciones más son consideradas en el modelo:

d) una función lineal que representa la tasa de mortalidad por
inanición de ninfas y adultos (ug;

e) una función lineal que representa el factor de reducción de la
natalidad (B).

Por último, se consideró que los insectos adultos podian emigrar y se
aplicó una función constante que representa la tasa de emigración
(TE).

Todos estos procesos se aplican secuencialmente al tiempo t y son
dependientes de la densidad N (población total igual a la suma de
adultos y ninfas), a excepción de la tasa de mortalidad de huevos y de
la tasa de natalidad. Los huevos no se consideran parte de la
población total debido a que los mismosno compiten por los recursos
alimenticios y espaciales con las ninfas y adultos. Por esto:

Nt = Ac + 232-1 “JW <3)

Un esquemageneral de la aplicación de los procesos anteriormente
mencionados se presenta en la Fig. 1. En esta figura las flechas
verticales representan procesos a tiempo t, mientras que las flechas
inclinadas representan procesos a tiempo t+1, los cuales definen la
transición de los individuos entre clases de un mismoestadio,

e(ih 4 e(i+1)HI transición de los huevos de una clase de
edad a la siguiente

l(jh 4 l(j+1)Hl transición de las ninfas de una clase de
edad a la siguiente

y la transición entre estadios,

e(Tlh 4 l(1)H1 pasaje de huevo a ninfa de la primera
clase de edad

l(ïzh 4 AH1 pasaje de ninfa a adulto.
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Figura 1. Diagrama de las interrelaciones entre variables y
parámetros del Submodelo Vector. Ver la próxima página para la
interpretación de los números de cada símbolo.
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Luegode la aplicación de cada proceso se recalculan los valores
correspondientes a las poblaciones de huevos, ninfas, adultos y
población total. A estos subtotales en el esquemase los representa
por valores primados y doble primados.

A continuación se presentan las ecuaciones utilizadas en el modelo:

e(1) m = A”c q TNIHN’Q) (4)

donde q representa la proporción de sexos en la población adulta.

e(i+1)M = e(i)c [1 - o] si 1 < i s 11 —1 (5)

l(1)tu_= e(tl)c (6)

l(j+1)m=l(j)c[1 - ¡41(Nc)]-1/(j)t ¡12(N’c) si 1 < j s «2-1 (7)

Aca = Ac [1 ' “'1(Nc)] ' A]: "NN/1:) _ Al/t TE + l(12)t (3)

y donde

Alt = A: [1 ' “1(Nc)] (9)

1’(j)c=1(j)c [1 —u1(Nc)] (10)

1V]c=Alt+ l/(j)t

ANC = A/t [1 —p.2(N”C)] (12)

N”t= At4-2:;ll”(j)c (13)
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Tanto en la clase huevos comoen 1a clase ninfas, es necesario hacer
una distinción entre los individuos pertenecientes a la primera clase
(i=1) y el resto debido a los distintos procesos que tienen lugar en
las mismas. Es por ésto que la ecuación (4) representa a los huevos de
edad 1 producto de la oviposición de las hembras adultas del dia
anterior (considerando la proporción de sexos en la población y la
reducción en la natalidad por la irritabilidad del hospedador). Con
respecto a los huevos de las siguientes clases, los mismossolo
dependen del número de huevos que habia en la clase anterior y que
fueron expuestos a la mortalidad (ecuación (5)). Algo similar ocurre
con las ninfas. Las ninfas de edad 1 corresponden a los huevos de la
última edad que eclosionan (ecuación (6)); en cambio, las ninfas del
resto de las edades dependende las ninfas de la clase anterior
expuestas a las distintas mortalidades (ecuación (7)).

Resulta importante destacar la particularidad de la forma de
implementación de las ecuaciones en diferencias del modelo. Dentro de
una unidad temporal (un dia), las tres funciones densodependientes,
junto con el pasaje de una clase de edad a otra, ocurren en forma
secuencial. Es por esto que se consideran tres totales parciales de la
población a un dado tiempo t (m, N'U N"). Considerando el número total
de insectos que ingresan a un determinado día de la simulación (NJ, se
calcula el valor de la tasa densodependiente de mortalidad natural y
por enemigos naturales ul. Esta tasa es aplicada a la población de
ninfas y adultos y se restan de estas poblaciones el númerode
muertos, obteniendo de esta forma un nuevo total parcial (N'J y un
nuevo total de ninfas y adultos (l’(jh y A’Q.

Coneste nuevo total parcial (N’J, Se calcula la tasa densodependiente
de mortalidad por inanición (ug y se aplica a la nueva población de
ninfas y adultos. Se vuelven a restar los muertos por inanición y se
recalcula un nuevo total parcial (N"J y un nuevo número de ninfas y
adultos (1"(jh y A"Q. Aplicando este último total parcial (N"0, se
calcula el factor densodependiente de reducción en la natalidad
(B(N"J). Multiplicando este factor por la tasa de natalidad y por el
número de hembras adultas (A"J, se obtiene el número de huevos. Por
último, migran adultos y se llevan a cabo las transiciones de una
clase de edad a otra dentro de los distintos estadios y los pasajes de
un estadio a otro. Se contabiliza el nuevo total que ingresará a la
población al día t+1, el cual corresponderá al nuevo N. El proceso
comienza nuevamente.

Toda esta implementación se motiva en el hecho de la facilitación del
modelaje de las ecuaciones dentro de un modelo de simulación. Además,
de esta manera se evita que individuos que están siendo afectados por
la tasa de mortalidad sean capaces de poner huevos, al no haber sido
descontados de la población anteriormente (este tipo de problemas no
serian tales en un modelo continuo, pero si lo son en un modelo
discreto).

2.2.1.2. Tiempode desarrollo de los distintos estadios

Comoya se mencionó anteriormente, la duración (o tiempo) de
desarrollo de los estadios huevo y ninfa en el modelo coincidió con el
número de clases de edad de ambos estadios.
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Con respecto a R. prolixus, el númerode clases de edad consideradas
para el estadio huevo fue tomado del trabajo de Pippin (1970) igual a
15. El número de clases de edad para el estadio ninfa provino de un
estudio con poblaciones naturales en Venezuela (Rabinovich et al.,
1980). Los autores encontraron que dicho valor variaba entre 75 y 100.
Para determinar cual de los dos valores utilizar, se graficaron los
densidades poblacionales obtenidas en el trabajo de campodurante 6
meses de muestreo y se compararon con las densidades resultantes del
modelo para el mismo periodo, considerando 75 y 100 clases de edad
ninfales. Se decidió trabajar con 75 clases de edad, ya que con este
valor el modeloreprodujo las variaciones en la densidad poblacional
encontradas en el campo. Las simulaciones en que se tomaron 100 clases
de edades presentaron las mismasvariaciones pero desfasadas con
respecto a las observadas en el campo.

Para T. infestans, los valores provinieron de estudios de laboratorio
y correspondieron a 20 clases de edades para el estadio huevo y 150
para el estadio ninfa (Rabinovich, 1972). Estos valores coinciden con
varios estudios realizados tanto en condiciones de laboratorio comode
campo (Schofield, 1980a; Szumlewicz, 1969, 1976).

2.2.1.3. Población colonizadora

Se fijaron ciertos valores de númerode individuos en cada clase de
edad representando la población colonizadora con la cual se inicia la
simulación. Se decidió utilizar un individuo por clase de edad huevo y
ninfa, y seis individuos para el estadio adulto. Para todas las clases
del estadio ninfa y para el estadio adulto se consideró un 10%de
individuos infectados del total. En el modeloactual se consideró que
los insectos se infectan al picar un hospedador parasitémico, hecho
que solo ocurre a partir del estadio ninfa. Esta elección en las
condiciones iniciales fue arbitraria y el impacto de la mismaen el
comportamiento del modelo fue evaluado y se presenta en el Capítulo
siguiente.
2.2.1.4. Natalidad

El número de huevos puestos por hembra por dia está representado en el
modelo por la Ecuación (4). Al número de adultos presentes en la casa
al dia t se lo multiplica por la proporción de hembras (q), por la
tasa de natalidad básica (TN) y por la función B(Nfi). Esta última es
una función densodependiente y representa el proporción en que se
reduce la tasa de natalidad debido a la irritabilidad del hospedador.
Comoya se mencionó anteriormente, varios autores concluyen en sus
trabajos acerca de la existencia del fenómenode irritabilidad, pero
ninguno de ellos ha estudiado la forma funcional en que la
irritabilidad afecta la natalidad (o la mortalidad) de los
triatominos. Debido a la falta de información, en este trabajo se
eligió la función más simple para representar a este mecanismo, una
función lineal tal que:

N/ÍFNZ- —‘// =— (14)
MN t) FNZ —FN1

donde FNl es la densidad del vector por hospedador por dia a la cual
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comienzael efecto de la irritabilidad del hospedador sobre la
natalidad, FN2es la densidad del vector por hospedador por dia a la
cual el efecto de la irritabilidad impide la natalidad, y a es el
número de fuentes de alimento.

El valor de la tasa de natalidad (TN)en el modelo primitivo era
considerado una variable aleatoria con una distribución normal. Para
el modelo actual se tomó un valor de tasa de natalidad constante, el
cual proviene de estudios de laboratorio de cohortes silvestres, igual
a 1,3 huevos/hembra/día para R. prolixus (Rabinovich, datos inéditos)
y 0,77 para T. infestans (Rabinovich, 1972). Además, en este modelo se
consideró la proporción de hembras en la población (q) con un valor
igual a 0,5 para ambas especies (Rabinovich et al, 1980).

Al no contarse con datos referidos a los valores de FN1y FN2, ambos
parámetros debieron ser estimados mediante un ejercicio de calibración
(ver detalles en Sección Calibración y Validación). El valor de FN1
resultó igual a 50 insectos por hospedador por dia. Debido a que R.
prolixus se alimenta aproximadamente una vez cada 10 dias (Rabinovich
et al, 1979), se supuso que con un número de 5 vectores por hospedador
comenzaría la irritabilidad en el hospedador. Se calibró que con 100
vectores por hospedadorpicando diariamente la irritabilidad es tan
grande que reduce la natalidad a cero, es decir que FN2debe ser igual
a 1000. Ambosvalores fueron los mismos para T. infestans.

El valor de a corresponde al número de personas y animales en contacto
con la casa (perros y gallinas) y representa las fuentes de alimento
para el insecto. En esta primera parte del trabajo este valor es
variable y depende de la demografía de ambas poblaciones calculadas en
los submodelos gente y animal (ver Sección 2.2.3 y 2.2.4).

2.2.1.5. Mortalidad

De las distintas fuentes de mortalidad que afectan a la población del
insecto vector, se han reconocido las siguientes:

a) De huevos:

Gorla y Schofield (1985), con poblaciones naturales de T. infestans,
demostraron que la mortalidad de huevos es un proceso
densoindependiente relacionado con presencia de parasitoides, de
predadores o con factores climáticos. En el modelo se consideró una
tasa de mortalidad de huevos constante que afectó cada clase del
estadio huevo. En estudios con poblaciones de T. infestans en
condiciones de laboratorio, Rabinovich (1972) encontró una
supervivencia total desde la postura del huevo hasta su eclosión como
ninfa del 95,6%. Dadoque la duración de este estadio fue tomada igual
a 15 dias, se calculó la supervivencia diaria en cada clase como
(0,956)“”, lo que da un valor de supervivencia diaria de 0,997, o lo
que es lo mismouna mortalidad diaria de 0,003. De igual manera se
calculó la supervivencia diaria de huevos para R. prolixus,
considerando el valor de supervivencia total del estadio huevo a
partir de estudios de laboratorio (Rodríguez, 1978). El valor de
supervivencia diaria encontrado fue de 0,992 y el mortalidad fue
0,008.
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b) Natural y por depredación:

Está influenciada por la capacidad de carga de los distintos tipos de
casas, actuando a través de la cantidad de refugios que el vector
dispone para protegerse de sus enemigos naturales. Tanto Gómez-Nuñez
(1965) comoForrattini et al (1969) y Rocha e Silva et al (1970),
concluyeron que existe un número limitado de lugares dentro de la
casa, los cuales le ofrecen condiciones apropiadas a los triatominos.
Es por esta razón que la población podria permanecer a niveles
cercanos de ésta capacidad de carga. De acuerdo a observaciones de
campo (Rabinovich, comunicación personal), en aquellas casas en que
las densidades de insectos son muyaltas, la actividad de los mismos
no se restringe a las horas nocturnas e intentan alimentarse durante
todo el día. Esto hace que los insectos estén más expuestos a sus
enemigosnaturales, principalmente gallinas, cucarachas, hormigas,
perros, gatos y lagartijas (Schofield, 1982). Gómez-Nuñez(1969),
liberando insectos en una casa, encontró que el 63%de los mismos fue
capturado por depredadores. Por estos motivos esta mortalidad resulta
densodependiente y parece jugar un rol importante en la regulación
poblacional.

La función que representa 1a tasa de mortalidad natural y por enemigos
naturales considerada en este modeloes:

(1-IM)
p1(Nt) = m+ K b

1 + (ir) (15)
C

donde TMrepresenta el valor de la mortalidad por causas naturales y K
es el valor de la capacidad de carga de la casa (variable de acuerdo
al tipo de casa).

El valor minimo de la función TMfue considerado diferente para la
población de ninfas y la de adultos (TM_)IGHg).En la bibliografia se
encontraron datos de mortalidad básica de ninfas, tanto para los cinco
estadios ninfales por separado (Rabinovich, 1972; Correa et al., 1984;
Gorla, 1983), comopara el estadio ninfal completo (Perlowagora­
Szumlewicz, 1976; Rabinovich, 1972; Rabinovich, datos inéditos). Con
el objeto de evaluar qué datos producían el mejor ajuste a las series
naturales, se construyó un modeloen el cual se diferenciaron los
cinco estadios ninfales y se corrió el modelocon valores de
mortalidad básica para los cinco estadios. Los resultados de ambos
modelos no presentaron diferencias ni en los números poblacionales ni
en sus variaciones en el tiempo. Por lo tanto, se decidió tomar una
única tasa de mortalidad básica promedioaplicada a todas las ninfas.
En estudios de Tablas de Vida de laboratorio con cohortes silvestres
de R. prolixus se encontró una sobrevivencia total del 49%desde el
estadio ninfa I hasta adulto en 75 dias de desarrollo (Rabinovich,
datos inéditos). El valor de supervivencia diaria que cumple con dicha
condición es de 0,9905 (resultante de (0,49)””), es decir, un valor
diario de mortalidad natural básica de 0,009 para las ninfas. De la
mismamanera se calculó una mortalidad natural básica de ninfas para
T. infestans igual a 0,005 (Rabinovich, 1972), y una mortalidad básica
de adultos de 0,007 y 0,001 para R. prolixus y T. infestans,
respectivamente (Rabinovich, datos inéditos; Rabinovich, 1972).
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El punto de inflexión de la curva está dado por el valor de capacidad
de carga de la casa. En un entorno de dicho punto se supuso que se
producen incrementos acelerados de la mortalidad (Rabinovich,
comunicaciónpersonal). Para lograr este efecto se calibró el
exponente b en un valor igual a 20. Dicho exponente determina la
pendiente de la curva en ese entorno, la que representa la severidad
de la densodependencia. Una amplia discusión sobre el significado del
parámetro b puede encontrarse en el trabajo de Bellows (1981).

Con respecto a la capacidad de carga de las casas (K), los valores
correspondientes fueron obtenidos mediante calibración para lograr
regular a la población alrededor de valores promedios observados en
poblaciones naturales de acuerdo al tipo de casa (2100, 700 y 120
insectos/casa para R. rolixus; y 900, 350 y 100 insectos/casa para I¿
infestans para casas tipo 1, 2 y 3, respectivamente; Rabinovich, datos
inéditos). Los valores de la capacidad de carga que mantienen el
promedio de los números poblacionales a esos niveles son: para B;
prolixus de 3000, 1000 y 150, y para T. infestans de 1300, 500 y 150;
para casas tipo 1, 2 y 3, respectivamente.

c) Por inanición:

Esta tasa de mortalidad lineal densodependiente refleja el efecto que
tiene la irritabilidad del hospedador sobre la alimentación. La forma
de la función de supervivencia es idéntica a la del factor de
reducción de la natalidad, ya que el fenómeno involucrado es el mismo
en ambosprocesos. Es por ésto que la tasa de mortalidad por inanición
puede escribirse como:

N’t
F82 — aNI = 1- _________ (16)

"A c) F82 - FSl

donde F82 representa la densidad de insectos a la cual todos los
insectos mueren comoconsecuencia de la irritabilidad del hospedador,
y F81 representa la densidad de insectos a partir de la cual comienzan
los efectos de la irritabilidad del hospedadorsobre la supervivencia.

Al igual que para el factor de reducción de la natalidad, los valores
de F81 y F82 fueron estimados mediante un ejercicio de calibración. El
valor obtenido para F81 fue igual a 100, lo que implica que un valor
de 10 vinchucas picando por hospedador por dia comienza a reducir la
supervivencia. A diferencia del modeloprimitivo, en el modelo actual
se consideró que el valor de FN1debería ser mayor que el de F81, ya
que el efecto de la inanición primeramente reduce la tasa de natalidad
y luego influye en la supervivencia. El valor de F82 coincidió con el
de FN2.

En el modelo primitivo, el efecto de la desnutrición no se consideraba
inmediato sino que se distribuia a lo largo de diez dias, con un peso
que crecía en forma aritmética y que era máximoal final del periodo
ya mencionado. Solo morían efectivamente los del primer día del
periodo. En el modelo actual, se consideró que el efecto de la
mortalidad era instantáneo, por dos motivos:
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a) el modelar la mortalidad por inanición comoinstantánea no mostró
diferencias importantes en los númerospoblacionales y su
variación en el tiempo con el modelo primitivo;

b) en el momentoque se determinaba el número de insectos
predestinados a morir, los mismoseran separados de la población
en un nueva categoria, la de los moribundos. En realidad, para la
población era exactamente igual que si se hubieran muerto en ese
mismoinstante.

2.2.1.6. Emigración

En el modelo primitivo se simuló la emigración de los insectos como
una función densodependiente y que afectaba a ninfas y adultos.

Estudios de poblaciones naturales de R. prolixus (Rabinovich et al,
1980) dieron un valor de emigración promedio del 59%de los adultos en
4 dias. Este valor se calculó comopromedio de emigrados en 10 casas,
utilizando el método de marcaje y censo, realizado al demoler la casa
al quinto dia desde el comienzodel marcaje. Las regresiones del
número de vinchucas en la casa contra el número de vinchucas emigradas
con datos del mismotrabajo resultaron no significativas. Por ésto se
decidió tomar la tasa de emigración diaria comouna constante.

El valor diario de la tasa de emigración se calculó como:

tasa de insectos que permanecen en la casa=(1-O,59)m= 0,8002
tasa de insectos que emigran por dia = 1 - 0,8002 = 0,1998

Rabinovich et al (1980), trabajando nuevamente con poblaciones
naturales, determinaron que un 25%de las vinchucas emigradas por dia
retornaban a las casas. Luego, la tasa efectiva de emigración (TE)
resulta igual a:

TE = 0,1998 * 0,75 = 0,15

Esta tasa se aplicó solo a adultos - ya que en el trabajo con marcaje
y censo no se encontraron ninfas emigrantes - y de igual manera a
insectos sanos e infectados.

2.2.1.7. Infección del vector

El vector se infecta al alimentarse de un hospedador humano
parasitémico o de cualquier animal no ave (ya que las aves son solo
fuentes de alimento pero no adquieren la infección). Con respecto a
los animales (fundamentalmenteperros), todo perro infectado es
considerado parasitémico (Gürtler et al, 1992b). De acuerdo a estudios
sobre xenodiagnóstico en la infección chagásica crónica, solo el 50%
de los contactos entre vinchucas y humanosparasitémicos resultan
infectantes para el insecto (probabilidad que un insecto se infecte al
picar a un hospedador parasitémico) (Schenone et al, 1968). A su vez,
este valor es reducido por un factor de 0,1 (definido comofrecuencia
de contactos y denotado como FC) ya que de acuerdo a Rabinovich et al.
(1979) el vector se alimenta una vez cada 10 dias.
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La proporción de insectos que se infectan (PI) se calcula como:

[HP+ANI] FCp
PI = a (17)

donde, p representa 1a probabilidad que un insecto se infecte al picar
a un hospedador humano o animal; a es el número de fuentes de alimento
para los insectos; HPrepresenta el número de hospedadores humanos
parasitémicos, cuyo valor proviene del submodelo Gente; y ANIel
número de perros infectados, cuyo valor proviene del submodelo Animal.

También en este submodelo se calcula el número de contactos
potencialmente infectantes (CPI) para los hospedadores humanosy
animales. Este valor se calcula diariamente comoel producto del
númerototal de vinchucas infectadas (tanto ninfas comoadultos)
multiplicado por la frecuencia de contactos (FC). Luego el número de
contactos potencialmente infectantes se acumuladurante todos los días
de un año, y este valor anual acumulado será el considerado en los
Submodelos Gente y Animal a la hora de calcular el riesgo de
transmisión correspondiente a cada tipo de hospedador. Esto significa
que tanto para animales comopara humanos los contactos
potencialemente infectantes se concentran en un solo momentoen el
año. Esta forma de modelar la infección en los hospedadores responde a
que la unidad temporal considerada en ambos submodelos fue de un año y
por esta razón todos los procesos en ambas poblaciones se corresponden
con dicha unidad temporal.

2.2.2. Submodelo Gente

Simula el crecimiento de la población humana. En este submodelo se
infectan los hospedadores humanosal ser picados por los insectos
infectados. Se consideró a la población humanadividida en cuatro
clases de edad:

Clase 1: hasta un año de edad (lactantes).
Clase 2: desde 1 hasta 16 años.
Clase 3: desde los 16 hasta los 40 años (adultos).
Clase 4: desde los 40 hasta los 100 años.

Esta división obedece a que cada una de estas clases de edad posee
caracteristicas propias que representan compartimientos donde ocurren
determinados procesos de manera más homogénea. Al considerar la
transmisión placentaria igual a cero, el númerode casos de la clase
de edad 1 representa un indice de incidencia anual (incidencia en una
enfermedad es el número de nuevos casos producidos en un año), el cual
puede ser contrastado con datos de campoexistentes. Tanto la clase 1
y 2 (niños y adolescentes) comola 4 (ancianos), representan
individuos que permanecen de manera relativamente estable en el
caserío y no emigran. La clase 3 representa a los adultos, individuos
que suelen emigrar del caserío por necesidades laborales. Comoen el
modelo a la vivienda se la asigna un limite de albergue de 10 personas
(independientemente del tipo de casa) (Rabinovich et a1., 1980) si
éste es sobrepasado el númerototal de personas en la casa se reduce
disminuyendo la clase de edad 3.
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Se diferencian dos tipos de hospedadores en la población humana:
susceptibles e infectados. Los infectados pueden ser parasitémicos o
no según la ausencia o presencia de parásitos circulantes en sangre.
Los cardiópatas son considerados una fracción constante de losinfectados.

A pesar que existen fuertes sospechas que el proceso de reinfección
puede llegar a tener influencia en la aparición de cardiopatias, en el
modelaje de la dinámica de la transmisión no se ha tomado en cuenta la
posibilidad de este fenómeno; es decir, ni la dinámica de la
transmisión ni la supervivencia de un infectado se ven modificadas por
una posible reinfección.

La Fig. 2 muestra las relaciones entre variables, constantes y
parámetros correspondientes a este submodelo (la simbología utilizada
en esta figura y la siguiente se presenta en la Tabla 2). La forma
algebraica de las funciones consideradas se muestran en la Tabla 3.

2.2.2.1. Población colonizadora

Se iniciaron las simulaciones eligiendo arbitrariamente cierta
población inicial de humanos, pero considerando una situación lo más
realista posible.
Independientementedel tipo de casa, se decidió inicializarlas con una
población relativamente pequeña, permitiendo de esta manera que, de
acuerdo a la demografía humana simulada, la misma creciera y
evolucionara dinámicamente. Se consideraron dos susceptibles de la
clase de edad 2, uno de la clase de edad 3 y cero de la clase de edad
1 y 4. Con respecto a los infectados, fueron uno para cada una de las
clases de edad 3 y 4, y cero para el resto. Estos valores resultaron
en un total de 5 individuos por casa.

2.2.2.2. Natalidad y mortalidad por causas naturales

Se utilizaron tasas constantes por clases de edad, provenientes de
anuarios estadísticos (ver Tabla 3).

2.2.2.3. Natalidad y mortalidad atribuible a la Enfermedadde Chagas

Comoya se mencionó en la introducción, la Enfermedad de Chagas puede
provocar la muerte de las personas afectadas principalmente por
cardiopatïas. Esta mortalidad se incorporó en el modelo comouna tasa
anual constante independiente de la clase de edad (ver Tabla 3).

Dado que la transmisión de T. cruzi también se produce por via
placentaria, esta posibilidad se contempló en el modelo. Sin embargo,
debido a que su ocurrencia es rara (de 2%a 5%), y que la información
en cuanto a su valor es escasa, esta forma de transmisión no se
incluyó en el modelo.
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Figura 2. Diagrala de las interrelaciones entre vanfiables y paránetros del Sub-odelo Gente.
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númerode personas infectadas
tasa de transmisión placentaria
frecuencia de parasiteoia
númerode personas parasiténicas
indice de parasltenia
proporción de cardiopáticos entre los individuos intectados
númerode individuos con cardiopatias entre los infectados
tasa de mortalidad por la Enter-edad de Chagas
númerode individuos ouertoa por la Enter-edad de Chagas
númerode personas al final do un año de sioulación
indice de prevalencia
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Tabla 2. Simbología utilizada en las Figuras 2 y 3.

variables.

parámetros.

coeficientes constantes.

coeficientes variables.

salidas hacia otros submodelos.

entradas de otros submodelos.

fuentes o causa que produce incrementos o
disminuciones en una variable.

fuente o causa que produce incrementos o
disminuciones en una variable pero sin redundar en
causas en las variables de origen. ,
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TABLA3.FuncionesyalgoritmosutilizadosenelSubmodeloGente.Elsímbolo*representalaoperacióndemultiplicación. ProcesoFunciónParámetrooVariableValores TransmisiónCEH=CPI"IP/aCEHNúneroefectivodepicadasporhosp.variable

CP]Húnerodepicadaspotencialmenteinfectantes/hosp.variable

R=1-(1-p)°¡"Factordepreferenciaalhunano0.3(a)

0.9(b)

Hospedadorestotalesvariable RiesgodetransmisiónparahunanosvariableProbabilidaddetransmisión0.0005

D..­ UNO.

DinámicaHS(¡+1)=HS(Í)‘([1-TH(i)J*THG-R)H poblacional

U7

Hospedadoressusceptibles/clasedeedadvariable

TH1asademortalidad/clasedeedad0.05020(1)

.0.00093(Z)

Hl(i*1)=Hl(i)'([1-TH(i)J’[FE(i)'THC])*0.00172(3)

e[HS(i)'R]0.01961(4)

lclasedeedad TNGTasadenatalidaddehumanos0.036

HP(i+1>=HP(i>'([1-TH(i)]-[FE(i)'THCJ)*H]Hospedadoresinfectados/clasedeedad

eFPA(i)'[Hl(i)eHS(i)'RJTHCïasademortalidadporChagas/clasedeedad0.02

FEFrecuenciadeenfermos/clasedeedad0.0S(1) HPHospedadoresparasitémicos/clasedeedadvariable FPAFrecuenciadeparasitemia/clasedeedadO.LB(1)

0.41(2) 0.25(3) O.20(4)

(a)ValorparaTriatomainfestans(b)ValorparaRhodniusErolixus



2.2.2.4. Envejecimiento de la población humana

Se asignaron comoconstantes las siguientes "tasas de envejecimiento"anuales:

De lactantes a niño (hasta el año de edad): 100%

De niño a adulto (desde el año hasta los 16 años): 6,67%

De adulto a anciano (desde los 16 hasta los 40 años): 4,17%

2.2.2.5. Infección por T. cruzi

La forma en que se modeló la transmisión del T. cruzi se detalla en la
Tabla 3.

Comoya se mencionó en la Sección 2.2.1.7., en el Submodelo del vector
se calcula el númerode contactos anuales potencialmente infectantes
(CPI). Se consideró que el insecto tiene cierta preferencia por la
sangre de determinados hospedadores, lo que se traduce en una
preferencia de contacto y por consiguiente en una reducción en el
número de contactos infectantes para los hospedadores humanos. Esto
fue expresado mediante un indice de preferencia (IP), definido como
porcentaje de comidas sobre humanoscon respecto al total de comidas
(sobre humanos, perros y gallinas). Para R. prolixus este indice es de
90% (Pifano, 1973b; Wisnivesky-Colli, 1987) y para T. infestans es de
30% (Barreto, 1968; Wisnivesky-Colli, 1987). Luego, el número de
contactos potencialmente infectantes se reduce a un númerode
contactos efectivos para los hospedadores humanos (CEH)de acuerdo a:

CEH = CPI * IP / a

Este númeroefectivo de contactos es utilizado en el cálculo del
riesgo de transmisión.

Riesgo de transmisión: Se supone que la transmisión del T. cruzi es un
fenómeno binomial B(p,n), donde p es la probabilidad que se produzca
transmisión del T. cruzi mediante un contacto infectante, y n es el
númerode contactos infectantes efectivos (númerode contactos por
vinchuca infectada por hospedador/por año). Entonces, el riesgo de
transmisión se calcula de la siguiente manera:

R=1-(1—p)Gm

donde R es la probabilidad que, ocurriendo CEHcontactos infectantes,
se produzca la transmisión del parásito a un hospedador en el lapso de
un año.

Una vez que un individuo se infectó, se calcula el número de
parasitémicos (HP) entre los infectados (HI) como:

HP(i) = HI(i) * FPA(i)

donde FPA(i) representa la frecuencia de individuos parasitémicos por
clase de edad i, con i variando desde 1 hasta 4. Estos valores fueron
revisados y cambiados con respecto a los valores considerados en el
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modelo primitivo. En aquel modelo las frecuencias de individuos
parasitémicos aumentaban con la clase de edad. De acuerdo a los
trabajos de Maguire et al (1982) y de Wisnivesky-Colli et al (1989),
las parasitemias en humanos disminuyen con la edad. En este modelo se
consideraron estos valores de acuerdo a lo reportado en aquellos
trabajos (ver Tabla 3).

2.2.3. Submodelo Animal

simula el crecimiento de la población animal y su epidemiología.

Se consideran dos tipos de animales: aves y otros. Las aves (gallinas)
son fuentes de alimento para las vinchucas pero no son reservorios del
parásito. Los otros animales, fundamentalmente perros, además de ser
fuente de alimento son reservorios de T. cruzi.

Se inicializó la simulación con dos perros no infectados y ningún
perro infectado, y con 5 gallinas.

Para los dos tipos de animales se asignaron tasas de crecimiento
poblacional anual constantes de 0,1 individuos por año. Se consideró
un máximode 24 aves y 3 perros por casa para R. prolixus (Rabinovich
et al, 1980); y de 26 aves y 3 perros para T. infestans (wisnivesky­
Colli et al, 1987); si éste limite es sobrepasado, se elimina el
exceso. El riesgo de transmisión en animales se calcula de la misma
forma que para los hospedadores humanos, a partir del mismo número de
contactos potencialmente infectantes pero considerando el indice de
preferencia para animales comoel complementodel indice de
preferencia a humanos(l-IP).

La Fig. 3 muestra las relaciones entre variables, constantes y
parámetros correspondientes a este submodelo.

2.3. Calibración y validación

Se realizó un experimento de calibración numérica para aquellos
parámetros para los cuales no se contaba con estimaciones de campoo
de laboratorio. Comoresultado del mismose obtuvieron valores que
presentan el mejor ajuste entre los resultados simulados y la serie
temporal de la densidad de una población natural de R. prolixus en
Venezuela (Casa CBMll, Rabinovich et al, 1980).

Los parámetros calibrados en este experimento fueron FN1, FN2, FSl,
F82, el exponente del divisor de la función sigmoidea correspondiente
a la tasa de mortalidad natural y por predación (b), y los valores
correspondientes a las capacidades de carga de la casa. Se realizaron
corridas del modelo variando simultáneamente los seis parámetros. Los
valores encontrados corresponden a la combinación de los seis que
mejor ajusta a la serie natural y se presentan en las secciones
correspondientes.
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Figura 3. Diagraoa de las iu;.2.ulacionos entre variables y para-etros del Sub-odelo Ani-al.
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Para conseguir un modelo "realista" y que presente un comportamiento
similar al de la población en la naturaleza, y que además sea capaz de
producir resultados razonables en situaciones fuera del intervalo de
los datos de campoprovenientes de datos diferentes con que se
dispone, es necesario llevar a cabo la validación del modelo. Para
esto se procede a comparar resultados de campocon los obtenidos
mediante la simulación. Se utilizaron datos de series temporales del
tamaño de una población de R. prolixus en la casa CBM7estudiada por
Rabinovich et al (1980) (en este caso se puede considerar cada casa
comouna población). La Figura 4 muestra la comparación gráfica entre
los resultados del modeloutilizando los valores resultantes de la
calibración y los datos de la densidad poblacional de la casa CBM7.Se
observa una notable concordancia en casi todo el rango de los seis
meses que duró este trabajo (con la excepción del último mes).
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y la serie resultante del modelo(lineas partidas)
considerando los valores standard para dicha especie.
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Capitulo 3. Dinámicapoblacional de los insectos vectores de la
Enfermedad de Chagas

En este Capitulo se presentan los resultados referidos a las
caracteristicas de la dinámica poblacional de los dos principales
insectos vectores de la Enfermedad de Chagas. Modelos de simulación
sobre la dinámica de transmisión del T. cruzi anteriores al presente
trabajo han considerado que la densidad de vectores en la vivienda
humanaes uno de los factores claves en el proceso de transmisión
(Rabinovich &Rossell, 1976). Es de esperar que en aquellas casas con
bajas densidades de insectos, el riesgo de infección para los
habitantes sea menor, y por consiguiente, disminuya la prevalencia de
T. cruzi. Por esta razón, una de las más antiguas y corrientes formas
de control de la enfermedad se relaciona con la reducción del número
de insectos en la casa.

3.1. Resultados

3.1.1. Tamañopoblacional del vector

Al analizar la curva de crecimiento poblacional generada por el modelo
(Fig. 5), se observa que la densidad de T. infestans al principio de
la simulación aumenta y a partir de un determinado momentocomienza a
oscilar alrededor de un densidad de equilibrio, con fluctuaciones de
amplitud decreciente. El valor de densidad de equilibrio de la
población simulada es de alrededor de 900 vinchucas para una casa tipol.
Con respecto a R. prolixus (Fig. 6), las simulaciones muestran un
comportamientomuysimilar al de T. infestans con tres diferencias
importantes: a) la densidad promedio es superior en R. prolixus
(alrededor de 2000 a 2500 vinchucas); b) la frecuencia de oscilaciones
es también mayor; y c) luego de un tiempo las oscilaciones son
sostenidas (ni crecientes ni decrecientes).

Debido que para ambas especies se consideran poblaciones iniciales muy
por debajo de la capacidad de carga, las poblaciones muestran al
principio un crecimiento exponencial (Figura 5 y 6). Este es un hecho
natural en poblaciones colonizadoras, las cuales frente a una cantidad
de recursos en exceso se comportan comoestrategas "r". Pero debe
destacarse que también en este punto ambas especies presentan
comportamientosdiferentes. En el caso de T. infestans al inicio de la
simulación, la población crece con fluctuaciones alrededor de la curva
exponencial, comenzandoa oscilar alrededor de la densidad promedio
cerca de los 1000 dias de iniciada la simulación. En R. prolixus el
crecimiento exponencial no presenta fluctuaciones y es más acelerado,
y ya a los 400 dias de iniciada la colonización comienza a oscilar
alrededor de la densidad promedio. Las Figuras 7a y 7b muestran las
variaciones de la densidad total de T. infestans y R. prolixus,
respectivamente, luego de 3000 dias de iniciada la simulación en una
casa tipo 1. Se observa que T. infestans presenta 2 picos
poblacionales al año (Fig. 7a) mientras que R. prolixus muestra casi 4
picos al año (Fig 7b).
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Figura 5. Variaciones de la densidad poblacional total (ninfas
y adultos) de en el tiempo. para una casa
tipo 1. producto de una simulación por 10 años.
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Figura 7. a) Detalle a nivel diario de las variaciones anuales
de la densidad poblacional de Iniaigma_1nfenians al año 10 de
simulación, b) Detalle a nivel diario de las variaciones
anuales de la densidad poblacional de Rhgdninn_nnnlixnn al año10 de simulación.
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Las densidades anuales de los estadios ninfales y adultos de 2;
infestans (Fig. 8a y 8h) y R. prolixus (Fig. 9a y 9b) presentan
también 2 y 4 picos anuales, respectivamente. Los máximos y minimos en
la densidad poblacional de ninfas y de adultos ocurren fuera de fase
en el tiempo comoconsecuencia del retardo dado por el tiempo de
desarrollo. Estos resultados resultan coherentes con los tiempos de
desarrollo desde huevohasta adulto registrados en laboratorio:
aproximadamente 6 meses para T. infestans y tres meses para B;
prolixus.
La Figura 10 muestra las densidades poblacionales de T. infestans en
las casas tipo 2 y 3 (para la casa tipo 1 ver la Fig. 5). Se observa
que los niveles de equilibrio de las tres condiciones son algo
inferiores a sus respectivas capacidades de carga. Las casas tipo 1,
y 3 alcanzan un valor promedio de 900, 360 y 110 vinchucas,
respectivamente. Con respecto a R. prolixus (Fig. 11, casa tipo 1 en
Fig. 6), las densidades alrededor de las cuales fluctúa la población
son de 2200, 750 y 100 vinchucas por casa, para casas tipo l, 2 y 3,
respectivamente. Es interesante observar que, en la medida que
diferentes tipos de casas mantienen poblaciones más pequeñas, éstas
tienden a estabilizarse más rápidamente.

N

3.1.2. Estructura de edades de la población del vector

De lo observado en la sección anterior (Figs. 8 y 9), resulta evidente
que existe una marcada variación en la estructura de edades de la
población en el tiempo. Los cambios en las pirámides de edades
permiten verificar dicha variación. Contal finalidad, y por razones
de simplicidad y facilidad visual, las etapas de desarrollo se
agruparon en tres clases: ninfas I a IV, ninfas V y adultos. En la
Fig. 12 se presentan pirámides de edades de la población de ï¿
infestans y de R. prolixus cada 30 días.

Para ambas poblaciones se observa que: a) los adultos representan una
fracción relativamente pequeña de la población total, entre un 2%y un
5%para T. infestans y entre un 1%y un 16%para R. prolixus; y b)
existe una variación desfasada en el tiempo de los estadios ninfales
con respecto a los adultos.

3.2. Análisis de sensibilidad

El análisis de sensibilidad consiste en la evaluación de la magnitud
de la respuesta de algunas variables del modeloa cierto nivel de
cambio en el valor numérico de los parámetros o en las condiciones
iniciales. Esta evaluación resulta particularmente importante en
aquellos parámetros que: a) son estimaciones numéricas poco
confiables; b) son estimaciones numéricas basadas en condiciones no
necesariamente extrapolables a las que se desean analizar (por
ejemplo, valores obtenidos en estudios de laboratorio); o c) son
valores producto de una calibración.
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Figura 8. Detalle a nivel diario de las variaciones anuales de
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Figura 10. Variaciones diarias durante 10 años de la densidad
poblacional total de Ini ' a) en una casa tipo 2
y b) en una casa tipo 3.
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Figura 11. Variaciones diarias durante 10 años de la densidad
poblacional total de ¡ua a) en una casa tipo 2 y
b) en una casa tipo 3.

47



N (O

Figura 12. Variaciones en la piramide de edades de a) Irintnmn
y b) por grupo de estadios de

desarrollo. La base de la pirámide corresponde a las ninfas I,
II, II y IV; el tramo intermedio corresponda a las ninfas V y
el tramo superior a los adultos, resultados para el año 10 de
simulación de una casa tipo 1. Los números indican el
porcentaje de individuos en cada grupo con respecto al total.
E1 tiempo transcurrido entre sucesivas pirámides ss de 30
dias. desde 1a superior a 1a inferior.



3.2.1. Efecto del cambio en el valor de parámetros
poblacionales sobre 1a densidad de los insectos vectores

En la práctica son muchas las variables y parámetros asociados a la
dinámica poblacional del vector que pueden afectar ya sea el nivel de
abundancia comoel tipo de estabilidad que presenta el sistema. En
general, los parámetros que afectan la abundancia suelen operar sobre
las funciones de natalidad, mortalidad y migración, mientras que los
que afectan el tipo de comportamientode estabilidad suelen estar
relacionadas con el tiempo de desarrollo (tiempo de retardo).

Se elaboró un programa de computación que repetía todas las
simulaciones por períodos de tiempo establecidos (20 o 30 años),
variando los valores de determinados parámetros en todas sus posibles
combinaciones. De esta forma se evita el efecto de interacción, ya que
las respuestas de un modelo a los cambios en un parámetro pueden
variar según el valor de otro u otros parámetros. Para cada nueva
combinaciónde valores en el análisis de sensibilidad se reproducen
exactamente todas las condiciones iniciales de manera que todas las
simulaciones sean estrictamente comparables.

Cuatro parámetros fueron seleccionados para este análisis: FSl (la
densidad de insectos a partir de la cual comienzan los efectos de la
irritabilidad del hospedadorsobre la supervivencia); las dos tasas de
mortalidad natural (o básica) Tnly TMJ y la tasa de natalidad TN. Se
asignaron tres valores a cada parámetro: el valor standard (ver
Capitulo 2) correspondiente a R. prolixus, más un valor 50%por encima
y otro 50%por debajo. Estos rangos contienen a los valores standard
correspondientes a T. infestans. Se consideraron todas las posibles
combinaciones y se obtuvieron 81 combinaciones diferentes (34 = 81).
Comoindicadores poblacionales de la sensibilidad del modelo se
utilizaron: a) el promedio de la densidad poblacional, b) su desvío
standard, y c) su coeficiente de variación. Estos indicadores fueron
calculados de la siguiente manera: se promedió el númerodiario de
vinchucas, año por año, durante los últimos 10 años de una serie de 30
simulaciones. Con dichos 10 promedios se calculó una media de medias
(MP), con su correspondiente desvio standard (DS) y coeficiente de
variación porcentual (CV), definido comoel desvío standard dividido
por la media y multiplicada por 100.
El resultado de las 81 corridas del modelo fue analizado mediante una
regresión múltiple por pasos (STEPWISE),en la cual los parámetros
fueron tomados comovariables independientes y los indicadores (media,
desvío y coeficientes de variación) comovariables dependientes. El
resultado del STEPWISEson los coeficientes de regresión parciales
estandarizados que determinan la importancia relativa de cada variable
independiente en términos de explicar la varianza de las variables
dependientes.

El procedimiento es el siguiente: en el primer paso, este método
selecciona la variable independiente que tiene el mayorcoeficiente
simple de correlación (estadísticamente significativo) con la variable
dependiente. En el segundo paso, se agrega a la regresión la variable
independiente que tiene el más alto coeficiente de correlación
parcial. Esto se repite tantos pasos comovariables independientes
estadísticamente significativas se incorporen a la regresión. Si se
produce un cambio que hace que una variable independiente pierda su
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significación estadistica se la elimina de la regresión, aunque la
mismapuede ser incorporada más adelante cuando otras variables
independientes se agreguen o eliminen en otros pasos. De esta forma la
regresión concluye con la selección del mejor subconjunto de variables
independientes y sus coeficientes de regresión (los cuales indican la
importancia de cada uno de los parámetros). Si 1a regresión se lleva a
cabo con variables expresadas en medidas standard (con su desvío
standard), su resultado corresponde a los coeficientes de regresión
parcial estandarizados, con los cuales es posible evaluar la
importancia relativa de los parámetros en predecir el valor de la
variable dependiente.

Este análisis mostró que la densidad de insectos a la cual comienzan
los efectos de la irritabilidad del hospedadorsobre la supervivencia
(F81) y la tasa de natalidad (TN)tienen un efecto significativo sobre
la densidad promedio y su coeficiente de variación porcentual (Tabla
4). En contraste, las dos tasas básicas de mortalidad imgy TM_Iu3
tuvieron efectos significativos, dado sus bajos coeficientes de
regresión parcial estandarizado.

Tabla 4. Coeficientes de regresión parcial estandarizados de la
regresión múltiple por pasos (STEPWISE)considerando comovariables
independientes TN, FSl, TM1yTMJ y como variables dependientes la
densidad poblacional promedio (MP)y el coeficiente de variación (CV)
luego de 30 años de simulación (para una mayor explicación ver el
texto). No se presentan los valores correspondientes a los
coeficientes de regresión parcial estandarizados para TMn3713Ldebido
a que los mismosno presentaron significación estadistica en la
regresión.

Parámetros Densidad Pob. Coeficientes de
Promedio (MP) Variación (CV)

II TN 0,807 0,85

H FSl 0,348 0,054

Se realizó un segundo análisis de sensibilidad más detallado en el
cual se consideraron los parámetros detectados mediante el STEPWISE
(TNy FSl) y se agregaron el número total de fuentes de alimento (a) y
la tasa de emigración (TE). Se decidió analizar el efecto de estos
parámetros por dos razones: a) en simulaciones previas se observaron
efectos importantes sobre la densidad poblacional al variar ambos
parámetros; y b) la estimación de ambosparámetros no resultó del todo
confiable. En todas las simulaciones se tomó el valor de a comouna
constante durante todo el transcurso de la misma.

Nuevamentecomoindicadores poblacionales de la sensibilidad del
modelo se consideraron: la densidad poblacional promedio (MP)y el
coeficiente de variación porcentual (CV) (ambos calculados de la forma
explicitada anteriormente). Medianteel coeficiente de variación
porcentual se determina el tipo de comportamientode estabilidad de la
densidad en el tiempo. Esto significa poder evaluar si el sistema
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alcanza un punto de equilibrio u oscila. Este método no nos permite
diferenciar entre los distintos tipos de oscilaciones (decrecientes,
sostenidas o amortiguadas, crecientes o impredecibles). El rango de
valores de los parámetros usados para ambas especies se detallan en la
Tabla 5. Esto dio un total de 4116 combinaciones para T. infestans y
2058 para R. prolixus, lo que significa un total de 6174 corridas del
modelo de simulación.

Tabla 5. Rango de valores de los parámetros usados en el segundo
análisis de sensibilidad, para ambasespecies de insectos vectores.

Parámetro Minimo Máximo Paso de
Cambio

FSl 40 105 5

TE

a

TN de

TN de

Los resultados de las simulaciones realizadas variando un parámetro
por vez se presentan a continuación. Para T. infestans se observaron
respuestas diferentes sobre el valor de densidad promedio, según el
parámetro. El efecto más significativo se obtiene al variar el
parámetro a: cambios en a de 5 a 20 hospedadores producen cambios en
la densidad poblacional a los 30 años de 200 a 900 vinchucas. Cambios
en el parámetro F81 de 40 a 50 se reflejan en cambios de 440 a 540
vinchucas. Sin embargo, cambios en el rango de F81 de 70 a 80 producen
un aumento en la densidad promedio de vinchucas de 730 a 915. El
efecto del cambio de la tasa de natalidad (TN) en el rango entre 0,5 y
0,8 huevos/hembra/dia produjo importantes aumentos en la densidad
poblacional promedio, desde 400 vinchucas por casa hasta 950 vinchucas
por casa. A medida que TNaumenta desde 0,8 hasta 2 huevos/hembra/dia,
la densidad poblacional promedio disminuye desde 950 hasta 780
vinchucas por casa. El efecto del parámetro TE (al variar de 0,10 a
0,25 vinchucas/dia) produce muypequeñas variaciones en la densidad
poblacional (de 515 a 540 vinchucas).

Las desviaciones estándar y los coeficientes de variación porcentual
mostraron respuestas diferentes de acuerdo al parámetro. Tanto para a
comopara TE, el coeficiente de variación porcentual varió entre un 3%
y un 10%, indicando una progresiva estabilización de la población en
el tiempo, a pesar del cambio en los valores de estos parámetros. Con
respecto a TN, se observó que el desvio standard varió desde 3 hasta
40 huevos/hembra/dïa en el rango de TNcomprendido entre 0,5 y 0,8
huevos/hembra/dia, y entre un 40 hasta 200, para el rango 0,8 - 2
huevos/hembra/dia. Esto significa que a valores bajos de tasa de
natalidad las poblaciones de T. infestans tienden a estabilizarse,
pero a partir de cierto valor las poblaciones comienzana presentar
densidades promedio inferiores pero con oscilaciones más pronunciadas,
alcanzando densidades similares y hasta superiores a las que se
alcanzan con tasas de natalidad menores. Algo similar se observa para
FSl. A medida que aumenta FSl los desvíos standard aumentan,
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observándose poblaciones estables en el rango de FSl desde 40 hasta
60; para valores mayores de FSl las poblaciones fluctúan en el tiempo.
Estos resultados indican, nuevamente, la importancia que la tasa de
natalidad y el factor de inicio de la mortalidad por irritabilidad del
hospedador tienen en el comportamientode estabilidad del sistema.

Un análisis similar llevado a cabo con R. prolixus produjo resultados
muyparecidos. Variaciones importantes tanto en a como en TE no
produjeron cambios significativos ni en la densidad promedio ni en los
desvíos. A cualquier valor de dichos parámetros la densidad
poblacional alcanzada es alta y presenta grandes fluctuaciones
(densidades promedio entre 2200 y 2300, y desvíos alrededor de 400).
Con respecto a TNy FSl, los resultados son muy similares a los
encontrados para T. infestans. Un aumento en éstos provoca un aumento
importante tanto en la densidad promedio comoen el desvío standard.
La única diferencia con aquella especie es que los valores tanto de
densidad comode desvíos son más altos en todos los casos, lo cual
significa que las fluctuaciones en R. prolixus son mayores que en I;infestans.

Con el objeto de analizar los cambios que se producen en la dinámica
poblacional de los insectos comoresultado de cambios simultáneos en
dos parámetros, se realizaron simulaciones con todas las combinaciones
posibles para los cuatro parámetros en cuestión. Las Figuras 13a y 13b
muestran los cambios en el promedio y en el desvío standard de la
densidad poblacional de R. prolixus en función de cambios simultáneos
en los parámetros TNy FSl. Se observa que pequeñísimos incrementos de
TN, a cualquier valor de FSl, producen un inmediato incremento en la
densidad poblacional promedio, aunque posteriores aumentos en TN
produzcan pequeñas disminuciones. Algo distinto ocurre al observar los
desvíos standard, ya que se observa una fuerte interacción entre ambos
parámetros. Conrespecto a T. infestans, se observan resultados
similares pero más suavizados, consecuencia del tiempo de desarrollo
más largo característico de esta especie (Figs. 14a y 14b). En ambas
especies el rango del desvío standard es desde cero a valores
relativamente altos, sugiriendo un cambioen la estabilidad del
sistema desde puntos de equilibrio hasta situaciones que presentan
fluctuaciones. Los cambios combinados de los parámetros a y FSl para
R. prolixus (Figs. 15a y 15b) provocan el mismotipo de resultados que
los observados al variar TNy F81 simultáneamente.

La interacción entre TE y FSl para R. prolixus muestra un efecto un
poco más complejo en el caso de la densidad promedio (Fig. 16a): la
combinación de altos valores de TE y bajos valores de FSl mantiene
densidades cada vez más pequeñas cuanto más alto el valor de TE y más
bajo el de FSl. Esa caída en la densidad, la cual nunca es menor que
1300 vinchucas por casa, va acompañada de una disminución en el desvío
standard (Fig. 16b). Es decir las poblaciones son más estables. Con
valores de FSl por encima de 50, las poblaciones mantienen densidades
promedio relativamente altas con desviaciones standard mayores para
valores bajos de TE (Fig 16b).

Otra manera de evaluar el cambio en el comportamiento como
consecuencia de variar el valor inicial de los parámetros es mediante
un diagrama de fase. En éste, se representa el número de ninfas versus
el número de adultos, cada uno en un eje cartesiano, y se disponen
cada pareja de puntos en el plano en secuencia temporal. La Fig. 17a
representa los cambios de ninfas y adultos en el tiempo de R. prolixus
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Figura 13. Efecto sobre el comportamiento de estabilidad de la
población de Rhodnigs prolixus consecuencia de variar los
parámetros F81 y TN. a) Respuestas en el promedio diario del
número de vinchucas durante los últimos 10 años de un total de
30 años de simulación; b) Desvíos standard del promedio diario
del número del número de vinchucas evaluado como media de los

'últimos 10 años de simulación.
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Figura 14. Efecto sobre el comportamiento de estabilidad de ll
población de Triatoma infestans consecuencia de variar los
parámetros F81 y TN. a) Respuestas en el promedio diario del
número de vinchucas durante los últimos 10 años de un total de
30 años de simulación; b) Desvios standard del promedio diario
del número del número de vinchucas evaluado como media de los
últimos 10 años de simulación.
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Figura 15. Efecto sobre el comportamiento de estabilidad de la
población de ' consecuencia de variar los
parámetros F81 y a. a) Respuestas en el promedio diario del
número de vinchucas durante los últimos 10 años de un total de
30 años de simulación; b) Desvios standard del promedio diario
del número del número de vinchucas evaluado como media de los
últimos 10 años de simulación.
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Figura 16. Efecto sobre el comportamiento de estabilidad de la
población de ' consecuencia de variar los
parámetros FSl y TE. a) Respuestas en el promedio diario del
número de vinchucas durante loa últimos 10 años de un total de
30 años de simulación; b) Desvioe standard del promedio diario
del número del número de vinchucas evaluado como media de los
últimos 10 años de simulación.
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adultos para 10 años de simulación. a) Comportamiento de tipo
ciclo límite considerando FSl = 75; y b) comportamiento de
punto de equilibrio estable considerando FSl
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para los valores standard de sus parámetros y con FSl tomando el valor
75. Se observa que al inicio de la simulación la población va
creciendo paulatinamente, pero la densidad de la población de ninfas
aumenta más rápidamente que la densidad de adultos. Esto es indicado
por una línea semihorizontal que se inicia cerca de la esquina
inferior izquierda de la gráfica. La dirección del desplazamiento (que
representa el correr del tiempo de simulación) es hacia la derecha,
hasta que llega un momentoen que comienza a mostrar un comportamiento
de tipo "espiral abierta", es decir, va incrementando el tamaño de sus
ejes en sentido vertical y horizontal (de adultos y ninfas,
respectivamente). Este proceso continúa en el tiempo hasta que se
detiene esa "expansión" y a partir de cierto momentola espiral
comienzaa repetir sus trayectorias. En dicha situación se dice que la
población ha alcanzado un "ciclo limite", reflejando una situación que
se considera que tiene un equilibrio dinámico. Por otra parte, cuando
se reduce el valor de FSl a 50 se obtiene un resultado comoel de la
Fig. 17b, donde la población crece paulatinamente de la misma manera
que con FSl= 75 pero cuando comienza a oscilar lo hace en sentido
opuesto ("espiral cerrada"). Dicha espiral converge hacia un punto de
equilibrio estable, en este caso dado por la combinación de
aproximadamente 120 adultos y 1850 ninfas.

3.2.2. Efecto de las condiciones iniciales

Para evaluar el efecto que las condiciones iniciales tienen sobre el
modelo, tanto en el número de individuos de cada clase de edad como su
composición, se realizaron simulaciones variando: 1) el númerototal
de individuos, 2) la composición en clases de edades, y 3) ambas
simultáneamente. Dichas simulaciones mostraron que luego de un período
corto, y considerando el resto de los parámetros con sus valores
standard, la población alcanza un equilibrio o fluctúa de la misma
manera, independientemente de la densidad inicial. Solo hay una
excepción a este resultado: si el númerototal inicial de individuos
sobrepasa el 20%de la capacidad de carga de la casa. En este caso, ya
en el comienzo la mortalidad natural y por depredación actúa tan
drásticamente que la población se extingue. Esto es consecuencia del
tipo de función de mortalidad considerada. Cuandola densidad es del
20%por encima de la capacidad de carga, ésta tasa de mortalidad toma
el valor 100%y de esta manera mata a todos los individuos presentes.

3.3. Discusión

3.3.1. Ventajas del modeloactual

Los modelos construidos para la comprensión de aspectos relacionados
con la Enfermedad de Chagas fueron detallados en la Introducción de
esta tesis (Sección 1.2.2.2.). Varios de ellos modelaron la dinámica
poblacional del vector, en algunos casos mediante el uso de tablas de
vida (Rabinovich, 1971; Rabinovich & Dorta, 1973), en otros mediante
el uso de modelos de simulación (Rabinovich & Rossell, 1976;
Rodriguez, 1978 y Soriano & Luis, 1977; Rabinovich, 1980). Muchos de
estos modelosanalizan el efecto de diferentes estrategias de control
convencionales: fumigación, mejora de vivienda, control biológico, uso
de vacunas hipotéticas, quimioterapia. Lo novedoso del modelo
presentado en esta tesis radica en que ademásde obtener resultados en
cuanto a la dinámica poblacional de los vectores, fundamentalmente
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relacionados con la estabilidad del sistema, se analiza la dinámica de
transmisión de T. cruzi y se proponendiferentes estrategias de
control relacionadas con las poblaciones de animales domésticos que
conviven con el hombre (ver Capitulo 4).

El antecesor más directo de este modelo fue el propuesto por
Rabinovich (1980) comoresultado de un taller de trabajo realizado en
Venezuela por la Organización Mundial de la Salud. Comose fue
detallando en el Capitulo 2, varias fueron las modificaciones
planteadas al mismo, resultando un modelo esencialmente diferente al
primitivo. El modelo actual es un modelo estructurado por edades a
diferencia del primitivo que no lo era. Esta división de la población
en estadios y clases de edades fue muyventajosa en cuanto a que
permitió: 1) diferenciar los procesos poblacionales que actúan sobre
los distintos estadios y aplicar diferencialmente las funciones que
los caracterizan; 2) obtener resultados relativos a cada estadio, asi
comorealizar un análisis temporal de las pirámides de edades; 3) un
mejor ajuste de los resultados del modelo a datos de campo; y
fundamentalmente, 4) detectar procesos involucrados con la existencia
de dichos estadios (cambios en los comportamientos de estabilidad)
(ver segunda parte de esta tesis). A pesar que ambos modelos
consideraron el fenómenode irritabilidad del hospedador, en este
trabajo se reformularon los niveles a los cuales actuaba el mismo,
asignando que dichos efectos primeramente reducian la natalidad y
luego disminuïan la supervivencia de los insectos.
Conrespecto a la tasa de natalidad, en el modelo primitivo se la
consideró comouna variable normalmentedistribuida (proceso
estocástico), con lo que se representaba la variabilidad entre los
individuos de una mismapoblación. Para el modelo actual está
estocasticidad producía ciertas dificultades a la hora de evaluar el
objetivo planteado, provocaba cierto ruido en el momentode evaluar la
estabilidad del sistema (especialmente al querer determinar si las
fluctuaciones poblacionales eran resultado de una dinámica interna o
de procesos aleatorios externos). Por otro lado, estudios de
laboratorio con hembras de T. infestans demostraron que la producción
de huevos es un proceso no estocástico (Benson &Castanheira de
Morais, 1975). Por esta razón, en el modelo actual se decidió tomar
esta variable comoun parámetro constante, evitando que este modelo
totalmente deterministico presentara ingredientes aleatorios que
enmascarasen resultados.

Otra diferencia planteada en ambosmodelos se relaciona con la
emigración de insectos. El modelo primitivo consideró que la
emigración tanto de ninfas comode adultos era un proceso
densodependiente. Pero al revisar los trabajos de Rabinovich et al
(1980) se determinó que no existia una relación significativa entre
las densidades de vinchucas en la casa y el número de emigrados, y
además que en general solo migraban los adultos. Por lo tanto, en este
modelo se decidió modelar la tasa de emigración comouna constante que
afectó solamente a los adultos.

Por último, otra diferencia importante entre ambosmodelos se
relaciona con los niveles de parasitemia de humanosutilizados. Como
ya se mencionó en la Sección 2.2.2.3., se consideró que los niveles de
parasitemia disminuïan con la edad, de acuerdo a datos de campo
(Maguire et al, 1982; Wisnivesky-Colli et al, 1987). En el modelo
primitivo dichos niveles de tomaron en relación inversa. Por lo tanto,
los resultados obtenidos con aquel modelo estarian subestimando el
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proceso de infección, ya que se debe considerar que las clases de
edades más frecuentes en la población humanason las clases de niños y
adolescentes, y éstos son los que aportan una mayor cantidad de
parásitos al vector.

3.3.2. Factores climáticos

Unode los principales puntos a discutir en esta tesis se relaciona
con una de las suposiciones realizadas al construir el modelode
simulación: no se consideraron los efectos de la estacionalidad ni los
factores climáticos. Esto se traduce en que no se modelaron funciones
aleatorias de ningún tipo, ni variabilidad estacional en los
parámetros, a pesar que la mayoria de los autores plantean que tanto
la estacionalidad comolos factores climáticos son de suma importancia
en la dinámica poblacional de los vectores de la Enfermedad de Chagas
(Rabinovich & Dorta, 1973; Soriano & Luis, 1977; Schofield 1980b;
Gorla & Schofield, 1985; Gorla & Schofield, 1989; Gorla, 1992).

El motivo de esta decisión se relaciona con una de las hipótesis de
esta tesis: las variaciones observadas en la densidad poblacional a lo
largo del año se deberian fundamentalmentea factores intrinsecos de
la población (valores especificos de parámetros, tipos de procesos que
regulan la población, etc.), y no a factores extrínsecos (clima,
refugios disponibles, predadores, etc.), los cuales si pueden
determinar la abundancia de la población, o sus límites superior e
inferior, en que la población puede existir. Esta no es una idea nueva
en ecologia. Ya en 1963, Varley &Gradwell distinguen dos procesos
diferentes: 1) la determinación de los tamaños poblacionales, que
efectivamente está dada por factores climáticos, abundancia de
recursos, enfermedades, refugios, etc., y 2) la regulación de dichos
tamaños, que está a cargo de los procesos dependientes de la densidad,
que actúan sobre las tasas de mortalidad, natalidad y migración.
Varley, Gradwell y Hassel (1975) plantean que son los factores
dependientes de la densidad los responsables de regular la población
en las cercanias de cierto nivel de densidad promedio, que estará
determinado por una gran cantidad de factores, ya sea climáticos,
espaciales, enemigosnaturales, alimento, refugios, etc. Por lo tanto,
una manera de poner a prueba mi hipótesis consistió en construir un
modelototalmente deterministico que no consideró ni estacionalidad ni
factores climáticos, y comparar los resultados del mismocon las
series naturales con que se cuenta en la bibliografia.
Que las variaciones en la densidad estén correlacionadas con
caracteristicas climáticas (ya sea temperatura o humedad)podria
explicarse a través de procesos evolutivos. Se seleccionaron aquellos
individuos cuyas fluctuaciones en la densidad estaban sincronizadas
con la variaciones climáticas: caida de la densidad en los meses fríos
y aumento en los cálidos. Esto produciría un aumento en el fitness
poblacional. La estrategia evolutiva de la población sería disminuir
el número de individuos en los meses de invierno, en los cuales las
condiciones ambientales pueden resultar desfavorables, y aumentarlos
en los meses de verano, con condiciones ambientales favorables.

Otro punto que se consideró cuando se decidió no modelar las
fluctuaciones climáticas ni la estacionalidad, fue que en el modelose
tomó comounidad espacial de la población la vivienda humana. Dentro
de la misma las variaciones climáticas, tanto en temperatura comoen
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humedad, se amortiguan de una manera importante. Trabajando con
gallineros experimentales, que imitarian las condiciones de una
vivienda humana, Schofield (1985) encontró que las viviendas tienen un
importante efecto amortiguador de la temperatura, tal que una
temperatura de 13 ° C afuera de la casa corresponde a una temperatura
de 17,8 ° C adentro.

Tomandoen cuenta este dato, muchos de aquellos estudios de campo en
que se observaron fluctuaciones de la densidad poblacional a lo largo
del año, y en los que se explicaron dichas fluctuaciones comouna
respuesta a las variaciones climáticas, podrian ser cuestionados.
Algunosde estos trabajos se realizaron con poblaciones naturales de
T. infestans en zonas tropicales donde las variaciones climáticas
durante el año son muypoco pronunciadas (Dias, 1955a; Schofield,
1980b), lo que supone que aún lo son menos dentro de la casa. Sin
embargo, la densidad poblacional presenta una enorme variabilidad a lo
largo del año. Trabajando con R. prolixus en Venezuela, Rabinovich et
al (1980) encontraron que las variaciones en la estructura ninfal de
la población son muchomás rápidas y violentas que lo esperado de
acuerdo a la poca estacionalidad de la zona. Estudios realizados en
Argentina (Gorla & Schofield, 1989; Gorla, 1992), donde la
estacionalidad es más pronunciada durante el año, muestran también
gran variabilidad en la densidad poblacional. ¿Por qué en estas dos
situaciones diferentes se obtienen resultados tan similares?. De
acuerdo a mi hipótesis, las fluctuaciones en la densidad son producto
de la regulación intrínseca; las condiciones externas solo profundizan
o suavizan esta regulación.

Esta explicación coincide en gran parte con la dada por Schofield
(1980b) en su trabajo con poblaciones naturales en Mambai, Brasil, en
donde existe poca variación de la temperatura. Varios autores plantean
que la presencia de fluctuaciones poblacionales en T. infestans
podrían ser consecuencia de la existencia de intervalos entre la
postura de los huevos y la emergencia de las ninfas o adultos, lo que
produciría un tiempo de retardo en la influencia de la
densodependencia sobre la tasa de crecimiento poblacional (Rabinovich,
1972; Rodriguez, 1978; Schofield, 1980b). Trabajos experimentales con
poblaciones naturales demuestran que en muchas ocasiones los efectos
de la densodependencia sobre la mortalidad y la natalidad pueden
ocasionar fluctuaciones en el tamaño poblacional (Barnes, 1934;
Patric, 1962; Milne et al, 1965; Krebs, 1966; Meslow & Keith, 1968).

Comoconsecuencia de no considerar las variaciones estacionales, se
supuso que las tasas de natalidad, de mortalidad y los tiempos de
desarrollo de los distintos estadios eran constantes en el tiempo.
Para eso se tomaron valores promedios anuales de dichos parámetros.

Quedaplanteada la necesidad de profundizar en estudios que analicen
si los cambios en la densidad poblacional de los vectores se
correlacionan con los cambios climáticos; o si estos últimos realmente
ejercen un efecto tan drástico sobre la población de vinchucas como
para justificar hacer un modeloque los considere. Evidentemente, un
modelo comoel aqui utilizado resulta más sencillo que uno en el que
sea necesario simular los efectos climáticos.
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3.3.3. ¿Por qué un modelo estructurado por edades?

En el modelo primitivo (Rabinovich, 1980), en el cual no se consideró
la estructura de edades de la población, la densidad poblacional
alcanzaba en todo momentoun punto de equilibrio. Este tipo de
comportamiento en modelos sobre la dinámica poblacional de los
insectos vectores de la Enfermedadde Chagas se repite varias veces en
la bibliografia (Rabinovich, 1971; Rabinovich &Rossell, 1976;
Rabinovich, 1980; Rabinovich, 1985). Pero en ningún trabajo de campo
ni de laboratorio con estos vectores se observa este comportamiento.
Por el contrario, la aparición de fluctuaciones en la densidad
poblacional es más la regla que la excepción (Dias, 1955a; Schofield,
1980a; Gorla & Schofield, 1989; Gorla, 1992). Es por esto que los
modeloscitados anteriormente resultan poco realistas y presentan
limitaciones a la hora de realizar predicciones. Otro grupo de
trabajos incorporan fluctuaciones climáticas al modeloy de esta forma
consiguen las deseadas fluctuaciones (Rabinovich &Dorta, 1973;
Soriano & Luis, 1977; Rodríguez, 1978).

Comoya se mencionó anteriormente, una de las hipótesis de trabajo de
esta tesis es que las fluctuaciones poblacionales dependen
fundamentalmentede factores intrinsecos de la población. La
existencia de diferentes clases de edades, y por consiguiente de
tiempos de retardo en los procesos poblacionales, puede producir
fluctuaciones en las poblaciones. Por ello se decidió considerar el
modeloestructurado por edades, y así se consiguió reproducir las
fluctuaciones observadas en los trabajos de campo.

3.3.4. Tiempode desarrollo desde ninfa hasta adulto y estadonutricional

Otra pregunta que surge en este trabajo es, ¿por qué no se consideró
el efecto del estado nutricional de los insectos sobre el tiempo de
desarrollo desde los estadios ninfales hasta el adulto?. Varios
estudios de laboratorio, en Rio de Janeiro, han demostrado que el
tiempo de desarrollo de T. infestans desde huevo hasta adulto se
alarga si el intervalo entre comidas aumenta (Szumlewicz, 1953, 1969;
Días 1955b). Schofield (1980b) realiza un análisis de regresión con
los datos de aquellos trabajos y encuentra que con una frecuencia
promedio de alimentación cercana a 9 dias, el tiempo de desarrollo
seria de alrededor de 180 dias. Estos valores coinciden con los
considerados en este modelo, los cuales se mantienen constantes
durante toda la simulación. Considerando este hecho, junto con que el
número de fuentes de alimento es también un valor más o menos
constante luego de un cierto tiempo desde el inicio de la simulación,
es que se decidió asumir que el tiempo de desarrollo era fijo y que no
presentaba variaciones individuales. Igualmente, seria interesante
construir un modeloen el cual se relacione el estado nutricional y el
tiempo de desarrollo mediante una función que considere la
irritabilidad del hospedador, y determinar los efectos que podria
tener sobre la dinámica poblacional, la dinámica de la transmisión yla estabilidad del sistema.
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3.3.5. Efectos del T. cruzi sobre la población del vector

Se consideraron varias suposiciones en relación al efecto que el
parásito tiene en el modelosobre la población del vector. Todas
ellas podrian resumirse comoque la presencia de T. cruzi no afecta
procesos ecológicos, fisiológicos o comportamentalesde los vectores.
Varios autores plantean que una vez que un triatomino se ha alimentado
de un hospedador infectado, ya sea humanoo animal, independientemente
de su estadio, permanecerá positivo a T. cruzi durante toda su vida, y
la presencia del parásito no producirá ningún tipo de efecto en él
(Juárez, 1970; Zeledón et al, 1970; Brener, 1973).

3.3.6. Probabilidad de infección y transmisión y estadio

Pese a que en la bibliografía se observa que el factor de preferencia
alimentario de los vectores no es idéntico para los distintos estadios
(Wisnivesky-Colli et al, 1982, Wisnivesky-Colli et al, 1987), en el
modelo se consideró que si lo era. De aquellos trabajos no puede
deducirse una clara relación entre preferencia alimentaria y estadio,
luego en el modelo se supuso que la preferencia alimentaria depende de
la especie y no del estadio. Conrespecto a la tasa de infección de
los triatominos en los trabajos anteriores, se observa que aquella
aumenta con la edad. Esto se deberia a que con el aumento de la edad
es mayor el número de oportunidades que tiene el vector para
infectarse, pero no implicaría que la probabilidad de infectarse en un
dado intento alimentario varie con la edad. Se supuso que cada vez que
el insecto se alimenta la probabilidad de infección es idéntica y
constante e igual a 0,5. Por otro lado, Almeida et al (1973) no
observaron ninguna correlación entre tasa de infección y estadio de
Rhodnius neglectus.

Con respecto a la probabilidad de transmisión en el modelo se supuso
que todos los insectos picaban con la mismafrecuencia,
independientemente de la edad. Debe aclarase que Rabinovich et al
(1979) encontró pequeñas diferencias en la frecuencia de contactos de
los vectores con la edad, determinando que las ninfas pican más que
los adultos, y que los estadios 2 y 3 son los que presentan una
frecuencia de contactos mayor. Dado que tanto el número como la
frecuencia de contacto es mayor en los primeros estadios que en los
últimos pero que la tasa de infección aumenta con el estadio, podría
suponerse que existe una compensaciónentre estas dos tendencias
opuestas. En promedio, todos los insectos serían idénticos en cuanto a
la infección y transmisión, independientemente del estadio
considerado.

3.3.7. Aspectos ecológicos

De acuerdo a los resultados del modelo, las densidades poblacionales
fluctúan alrededor de una densidad promedio con una periodicidad que
refleja el tiempo de desarrollo. R. prolixus, con un tiempo de
desarrollo de 90 dias, muestra casi 4 picos poblacionales por año,
mientras que T. infestans, con 170 dias de desarrollo, solo alcanza 2
picos por año. Este último resultado es consistente con las dos
generaciones por año encontradas en colonias de T. infestans a 27° C en
el laboratorio (Goodchild, 1955; Hack, 1955; Szumlewicz, 1953, 1969,
1976; Rabinovich 1972, Schofield, 1980b), y en estudios de campo en
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los cuales se observaron dos generaciones por año (Dias, 1955a;
Schofield, 1980b). Esto podrían estar evidenciando que existiría una
relación entre el tiempo de desarrollo de las vinchucas y la presencia
de fluctuaciones, las cuales reflejarían características intrínsecas
de la población.

El tiempo de desarrollo está también asociado con la alternancia
temporal de la abundancia de los diferentes estadios. El pico de
adultos se retrasa con respecto al de ninfas en proporción al tiempo
de desarrollo de cada especie (el análisis de correlación muestra un
retardo promedio de 73 y 132 días para R. prolixus y T. infestans,
respectivamente). Parte de estos resultados concuerdan con las
observaciones de Schofield (1980b) en 20 casas rurales de un poblado
de Brasil, donde durante 16 meses se capturaron T. infestans y se
detectó un pico de emergencia de adultos entre enero y mayo, precedido
por un pico de emergencia de los estadios III, IV y V, que ocurre
aproximadamenteentre 60 y 80 días antes. La principal diferencia
entre el trabajo de campoy el modelo radica en que Schofield (1980b)
encontró proporciones mayores de adultos durante todos los meses. Esta
diferencia puede explicarse a partir del hecho de que a este autor le
resultó prácticamente imposible colectar estadios ninfales I y II, lo
cual sobrestimaría la proporción de adultos con respecto a la de
ninfas. Para R. prolixus, podemoscomparar la pirámide de edades
resultado del modelo con la obtenida por Rabinovich et a1. (1980) para
la casa CEM-07en Venezuela. Ambaspirámides presentan un patrón muy
semejante. Tanto en los trabajos de campo como con el modelo, se
observa que en ambas especies el número de adultos en la población en
todo momento es mucho menor que el número de ninfas. El conocimiento
de la estructura de edades de una población de vinchucas podría ser
importante a la hora de realizar una campañade control mediante el
uso de insecticidas. De acuerdo a Correa &Schiavi (1954), el efecto
de ciertos insecticidas es diferente en los diferentes estadios de ï¿
infestans. Luego, el conocimiento de las variaciones de la estructura
de edades de los vectores durante el año, junto con los resultados de
Correa & Schiavi (1954), debería ayudar a aumentar la eficacia de las
campañas de fumigación.

Cabedestacar la evidente asimetría que presentan las fluctuaciones
poblacionales. El brazo creciente de las mismas es mucho más empinado
que el decreciente en la serie correspondiente a R. prolixus (Fig.
7a), a diferencia de lo observado para T. infestans cuyas
fluctuaciones son simétricas (Fig. 7a). Esta diferencia en la simetría
parece estar relacionado con 1a diferencia en natalidad entre ambas
especies (1,3 huevos/hembra/día para la primera y 0,7 para la
segunda), lo que produce que cuando la población de R. prolixus se
encuentra en un mínimo, ésta crece más aceleradamente que 2;infestans.

Considerando los parámetros estándar, los resultados del modelo
muestran que, en ambas especies de vectores, tanto la densidad
poblacional comola estructura de edades alcanzan un patrón estable en
el tiempo, luego que las poblaciones ya han tenido suficiente tiempo
para regularse. Estos resultados coinciden con lo expuesto por Dias &
Zeledón (1955) y Schofield (1980b) para poblaciones de T. infestans.
Pero en los resultados del análisis de sensibilidad se observa que al
variar ciertos parámetros poblacionales, dentro de rangos observados
en los sistemas naturales, la densidad poblacional de una especie
presenta un sistema de múltiples equilibrios caracterizado por la
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dualidad de comportamientos entre un punto estable de equilibrio y
oscilaciones. Esto es lo que en la teoria ecológica se denomina
múltiples dominios de atracción (Holling, 1973).

Es importante destacar dos aspectos llamativos observados en los
resultados del modelo:

1) la diferencia en la respuesta de comportamientoentre T. infestans
y R. rolixus;

2) la existencia de oscilaciones en ausencia de una variable forzante
de tipo oscilatorio.

Es notable la caracteristica fluctuante de la regulación poblacional:
amortiguada para el caso de T. infestans y sostenida en el caso de B;
prolixus. En ausencia de un factor de tipo periódico que incida sobre
la población desde el exterior (por ejemplo, estacionalidad en la
temperatura, comoen el caso de zonas templadas en la Argentina, o
estacionalidad en las lluvias, comoen Venezuela), es necesario
encontrar una explicación para estas fluctuaciones.

La razón fundamental parecería estar en:

a) el largo tiempo de desarrollo que presentan las dos especies de
insectos vectores, y

b) su diferencia en la tasa de natalidad (coincidiendo con lo
observado por Hasting & Constantino, 1987)(por lo menos de
acuerdo a este modelo, en el que se logra reproducir los
comportamientos de las mismas sin considerar ningún factor
externo).

La diferencia en los comportamientos de ambas especies puede deberse a
que R. prolixus tiene tiempos de desarrollo de huevos y de ninfas más
cortos y natalidad mayorque T. infestans. Podria especularse que
estas diferencias en cuanto al comportamientoestable podrian deberse
a que R. prolixus es una especie más oportunista que T. infestans, o
lo que es lo mismoen términos de la ecología evolutiva, la primera se
comporta más como un "estratega r" y la segunda más como un "estratega
k", de acuerdo a la definición de wilson &Bossert (1971). ï¿
infestans es mayor en tamaño, tiene un metabolismo menor, menor
capacidad de dispersión, es de comportamiento menos agresivo en su
búsqueda de alimento y tiene un ciclo de vida más largo; R. prolixus
es exactamente lo opuesto. Se podria especular que la presencia de
múltiples dominios de atracción en R. prolixus podría estar asociado
con sus características de estratega "r".
La importancia de estos aspectos teóricos a nivel epidemiológico es
grande. El que una especie presente marcadas fluctuaciones durante el
año y un comportamiento con varios dominios de atracción nos obliga a
considerar las fronteras entre los mismosy las variables que la
controlan cuando se trata de diseñar la estrategia óptima de control.
Muchosplanes de manejo han fracasado por encontrar que la plaga
estaba gobernada por reglas dinámicas que cambiaban sin ser percibidas
(Rabinovich, 1981). No es fácil detectar cuando se está en uno u otro
dominio de atracción. Mas aún, el hombre con su intensa intervención
en el ambiente a menudomodifica las fronteras entre dominios de
atracción sin saberlo, y el caso del uso de los insecticidas es un
ejemplo de ello.
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Relacionado con los resultados del análisis de sensibilidad, se
observa que en ambas especies el aumento del número de hospedadores
provoca un aumento en la densidad poblacional de los insectos. Esto
concuerda con los datos de Gorla & Schofield (1989) trabajando con
poblaciones naturales de T. infestans en gallineros experimentales,
donde observan que el tamaño de la población tiende a ser proporcional
a la densidad de los hospedadores. Teniendo en mente este fenómeno,
una medida a aplicar para disminuir la densidad poblacional de los
insectos vectores, y en consecuencia el riesgo de transmisión de T.
cruzi, podría ser el reducir el númerode hospedadores animales en la
vivienda. Esto se estudiará en el siguiente capítulo.

El análisis de sensibilidad también indica que los parámetros más
importantes en la regulación poblacional de estos vectores son:

1) la tasa de natalidad; y

2) la densidad de insectos a la cual comienza el efecto de la
irritabilidad del hospedadorsobre la supervivencia.

Las densidades poblacionales y su comportamiento de estabilidad se ven
profundamente afectadas por los valores de estos parámetros. Resulta
interesante notar que ambosestán relacionados con el proceso de
irritabilidad del hospedador, el cual provoca reducciones en la
natalidad y aumentos en la mortalidad de los insectos. Esta forma de
regulación fue primeramente planteada por Schofield (1980a, 1980b) y
los resultados de este modelocoinciden con este planteo. Pareceria
ser que la irritabilidad del hospedadordificulta el acceso de los
insectos al alimento. Este sería el principal factor limitante para
los insectos y el proceso más importante en la regulación de las
poblaciones de triatominos, más importante aún que el número de
fuentes de alimento disponible para el vector. Una casa que cuenta con
bébes y ancianos (en teoria, personas más pasivas en cuanto a la
posible reacción frente a las picaduras de los insectos) podria
contener un número mayor de fuentes de alimento para los vectores que
una en la cual solo viven adultos. Unode los problemas a resolver en
este trabajo fue la determinación del tipo de función caracteristica
para el proceso. Se decidió considerar la función lineal solo por
simplicidad, pero no existen evidencias a favor o en contra sobre si
esta sea la forma funcional que mejor describe el proceso.
Evidentemente, resulta importante dirigir los esfuerzos de
investigación hacia esta línea de trabajo, prestando atención a las
diferentes sensibilidades de los hospedadores, a la determinación de
la forma funcional del mismo, y de los parámetros relacionados. A
pesar de la gran cantidad de trabajos sobre este tema, el proceso de
irritabilidad de los hospedadores no se conoce en profundidad. De
acuerdo a las observaciones realizadas con este modelo, la comprensión
de este proceso podría contribuir al entendimiento de la dinámica
poblacional de los vectores.

Por último, se discutirán algunos aspectos relacionados con la
emigración de los insectos. Debido a que varios autores plantean la
importancia que tiene la emigración de los insectos sobre su dinámica
poblacional (e.g. Gómez-Núñez,1969; Forattini et al, 1977a, b;
Rabinovich et al, 1980), este proceso fue considerado en el modelo.
Pero de acuerdo a los resultados del análisis de sensibilidad, la
emigración no tiene un efecto determinante sobre la dinámica
poblacional del insecto. Corridas considerando la tasa de emigración
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igual a cero (comose verá en la segunda parte de esta tesis) llevan a
la población a niveles muysimilares a los que se alcanzan cuando se
considera la tasa de emigración mayor que cero. El único efecto
observado al no considerar la emigración es que este nivel poblacional
se alcanza más tarde en el tiempo.

Se podría concluir que la emigración acelerarïa la regulación
poblacional de estas especies de triatominos. Este proceso tendria una
mayor influencia en las primeras etapas de colonización de una
población, o en casos de reinfestaciones de casas luego de haber
realizado una medida de control tendiente a reducir la densidad
poblacional de los insectos (uso de insecticidas, mejora de la
vivienda, etc). Debeaclararse que varios autores plantean que el
estado nutricional de los insectos es el factor determinante del
inicio de la actividad dispersiva (Lehane &Schofield, 1981; Schofield
& Matthews, 1985; Williams & Schofield, 1985) y que son las hembras
inseminadas las que más migran. En un principio en el modelo se
trabajó con tasas de emigración densodependientes. Pero al observar
que no se producían cambios de significación en los resultados con
respecto a corridas con tasas de emigración constantes, es que se
eligió esta última forma de modelar este proceso.

El valor considerado en el modelo para la tasa de emigración podria
ser cuestionable. No habiendo muchainformación disponible sobre este
tema es que se eligió la tasa de emigración calculada del trabajo de
Rabinovich et al (1980) con R. prolixus. La primera crítica a realizar
se refiere a la suposición que dicha tasa es la mismapara ï¿
infestans, ya que nada nos indicaria que asi deberia de serlo. Las
diferencias en comportamiento y tamaño entre ambas especies parecerïan
indicar que podría haber importantes diferencias en cuanto a su
capacidad de dispersión. La segunda critica se relaciona con el alto
valor en la tasa de emigración considerado. Al suponer que el 15%de
los adultos emigran en un dia, se esperaría observar un número
importante de insectos saliendo de las casas altamente infestadas
diariamente. Pese a que no se cuenta con observaciones directas de
campo, la experiencia diría que esto no está ocurriendo, por lo menos
en poblaciones de T. infestans (Gürtler, comunicación personal). Es
evidente la necesidad de trabajos de campoque evalüen el proceso de
emigración en poblaciones de triatominos.

Para concluir esta sección, se puede remarcar que los modelos han sido
siempre útiles en identificar si los resultados son sensibles a
cambios en ciertos parámetros. Algunos parámetros pueden ser
fácilmente medidos o estimados a partir de datos de campo, pero otras
veces ésto puede resultar muydifícil. Los modelos matemáticos pueden
ayudar a identificar áreas en las cuales se requiere una mayor
investigación y puede ayudar a encontrar el tipo de datos que
necesitan ser recabados y el grado de precisión que se requiere en los
mismos.
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Capítulo 4. Dinámica de la transmisión de T. cruzi a1 vector, a la
población humanay a la animal

4.1. Resultados

4.1.1. Infección de los insectos vectores bajo condiciones standard

Con el objeto de evaluar la evolución de la infección en la población
de vinchucas, se corrió el modelo para una casa tipo 1, considerando
la dinámica de la población animal y de la población humanade acuerdo
al Submodelo Animal y al Submodelo Gente, respectivamente. Las
condiciones iniciales en el porcentaje de insectos, perros y humanos
infectados y no infectados fueron las standard (ver pags. 32 y 35).

En la Figura 18 se observa que el porcentaje de T. infestans
infectados en la casa oscila periódicamente desde el comienzo de la
simulación alrededor de un porcentaje promedio de insectos infectados.
Dicho porcentaje presenta un tipo de comportamiento sigmoide en el
tiempo; durante el primer año se mantiene alrededor del 12%, a partir
del cual comienza a aumentar hasta que cerca de los 9 años de
simulación se estabiliza en un valor alrededor del 43,3%. A partir del
año 9 de simulación, el porcentaje de vinchucas infectadas total se
mantiene oscilando entre un 39,7% y un 46,9% (rango = 7,2%).

Conrespecto a R. prolixus (Figura 19), al principio de la simulación
el porcentaje promedio de insectos infectados cae desde el 10%inicial
a valores cercanos al 5%. A partir del segundo año, este promedio
comienza a aumentar lentamente con oscilaciones crecientes, hasta
alcanzar un 19,2% alrededor del año 9 de simulación. A partir de ese
momentoel porcentaje de vinchucas infectadas se mantiene oscilando
entre un 7,6% y un 30,8% (rango = 23,2%).

Para ambasespecies se observa que las fluctuaciones en el porcentaje
de insectos infectados sigue el mismopatrón en el tiempo que la
densidad. Oscila alrededor del porcentaje promedio de infectados con
fluctuaciones de amplitud decreciente y presenta dos picos por año en
el caso de T. infestans, y con fluctuaciones crecientes y 4 picos por
año, en el caso de R. prolixus.

Cabe destacar que, debido a que el número de fuentes de alimentos
(hospedadores totales) y el númerode fuentes de parásitos
(hospedadores parasitémicos) se mantiene constante durante todo un año
de simulación y luego se actualiza año a año, las variaciones en el
porcentaje de insectos infectados sufren pulsosanuales que se
amortiguan en lo que va del año. Cuando se consideró una dinámica
diaria en los SubmodelosGente y Animal, no se observaron diferencias
importantes con los resultados anteriores ni en los valores alcanzados
ni en el comportamiento, con excepción de la desaparición de los
marcados pulsos anuales.
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Figura 18. Porcentaje de IninLan_1nÍfifiLann infectados por
en el tiempo en una casa tipo 1. con

condiciones iniciales standard (caso 1 de la Tabla 8) y con
número de perros, gallinas y humanosvariable en el tiempo.
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Rhodnius prolíxus
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Figura 19. Porcentaje de Bhgdnins_nnglixus infectados por
en el tiempo en una casa tipo 1. con

condiciones iniciales standard (caso l de la Tabla 6) y con
númerode perros, gallinas y humanosvariable en el tiempo.
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4.1.2. Análisis de sensibilidad: Variaciones en el porcentaje inicial
de perros y personas infectadas

Resulta interesante analizar si las variaciones en el númerode
hospedadores inicialmente infectados en las simulaciones tiene alguna
consecuencia en la dinámica de la transmisión de la infección a la
población de vinchucas. Coneste fin, se realizaron diferentes
corridas con diferentes condiciones iniciales. Se consideró a las
poblaciones humanas, de perros y gallinas variables en el tiempo. La
Tabla 6 resume los diferentes casos considerados.

Tabla 6. Diferentes escenarios variando las condiciones iniciales en
el número de hospedadores humanosy perros susceptibles e infectados
por T.cruzi, para evaluar la sensibilidad del proceso de infección delos insectos vectores.

Caso Perros Perros Personas Personas
Infectados Susceptibles Infectadas SusceptiblesIniciales Iniciales Iniciales Iniciales

1 0 2 Edad 1 = 0 Edad l = 0
Edad 2 = O Edad 2 = 2
Edad 3 = 0 Edad 3 = 1
Edad 4 = l Edad 4 = 0

2 1 l Edad 1 = 0 Edad 1 = 0
Edad 2 = 0 Edad 2 = 2
Edad 3 = 1 Edad 3 = 1
Edad 4 = 1 Edad 4 = 0

3 2 0 Edad 1 = 0 Edad 1 = 0
Edad 2 = O Edad 2 = 2
Edad 3 = l Edad 3 = 1
Edad 4 = 1 Edad 4 = 0

4 0 2 Edad l = 0 Edad 1 = 0
Edad 2 = 0 Edad 2 = 2
Edad 3 = 2 Edad 3 = 0
Edad 4 = 1 Edad 4 = 0

5 0 2 Edad 1 = 0 Edad 1 = 0
Edad 2 = O Edad 2 = 2
Edad 3 = 3 Edad 3 = 0
Edad 4 = 1 Edad 4 = 0

En los casos 1, 2 y 3 se varió el número inicial de perros infectados
y no infectados, y se consideró la condición inicial standard para los
hospedadores humanos. En los casos 4 y 5 se varió el número inicial de
hospedadores humanossusceptibles e infectados y se consideró 1a
situación inicial standard para los perros. En los cinco casos la
población de gallinas fue variable en el tiempo y las condiciones
iniciales fueron las standard (5 gallinas).
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Para la población de T. infestans los resultados fueron:

Caso 1: corresponde a la situación standard presentada en la
sección anterior (Fig. 18). Los casos 2 al 5 se presentan en la
Fig. 20.

Caso 2: Se inició la simulación con 1 perro infectado y 1 perro
no infectado (Fig. 20a). Se observa que el porcentaje de
vinchucas infectadas al principio de la simulación crece muy
rápidamente desde el 10%(condición inicial) hasta alcanzar un
valor del 35%alrededor de los 170 días de iniciada la
simulación. A partir de ese momentoeste porcentaje comienza a
oscilar alrededor de un valor promedio creciente y luego
levemente decrece hacia el final. Al año 10 de la simulación, el
porcentaje promedio de insectos infectados es del 45,9%, variando
entre un 42,2% y un 49,7%.
Caso 3: Se inicia la simulación con 2 perros infectados. En la
Fig. 20b se observa un comportamiento similar al observado en el
caso 2: un aumento muyacelerado en el porcentaje de insectos
infectados al inicio de la simulación para luego comenzar a
oscilar. Las oscilaciones son de amplitud levemente decreciente.
El porcentaje promedio al año 10 de la simulación es de un 46,6%,
fluctuando entre un 42,8% y un 50,4%.

Caso 4: Se aumenta en uno el número inicial de hospedadores
humanos infectados y se disminuye en uno el número de
susceptibles para la mismaclase de edad. En la Fig. 200 se
observa que el comportamiento del porcentaje de insectos
infectados es idéntico al caso 1, con la única diferencia que
durante toda la simulación se alcanzan porcentajes de insectos
infectados levemente mayores, alcanzando al año 10 un porcentaje
promedio de 44,6%. Los porcentajes de insectos infectados varían
entre un 40,9% y un 48,3%.

Caso 5: Igual al caso 4, pero se le agrega un nuevo hospedador
humanoinfectado a la clase de edad 3, resultando dos
hospedadores infectados más que en la situación standard. El
comportamiento es idéntico al caso 4, solo que los porcentajes de
infección al principio de la simulación son levemente superiores,
pero al año 10 se alcanzan valores casi idénticos al caso
anterior (un promedio de 44,7% y fluctuaciones entre un 41,0% y
un 48,4%) (Fig. 20d).
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La Tabla 7 resume los resultados correspondientes a estos cinco casos.

Tabla 7. Porcentajes de Triatoma infestans infectados por T. cruzi al
año 10 de simulación, al considerar las diferentes condiciones
iniciales de hospedadores. La población de perros, gallinas y humanos
es variable en el tiempo.

Porcenta e de vectores infectados final
Promedio Máximo Minimo

43 46 39

45 49 42

46 50 42

44 48 40

44 48 41

Para la población de R. prolixus los resultados fueron:

Caso 1: Este caso corresponde a la situación standard presentada
en la sección anterior (Fig. 19).

Caso 2: En la Fig. 21a se observa que desde el principio de la
simulación el porcentaje de insectos infectados oscila en forma
creciente alrededor de un porcentaje promedio que primero aumenta
y luego disminuye levemente, alcanzando un promedio de 25,9%
vinchucas infectadas y fluctuando entre un 10,6% y un 41,3%.

Caso 3: Los resultados correspondientes a este caso son muy
similares a los presentados en el caso anterior solo que más
acentuados (Fig. 21h). El porcentaje promedio de insectos
infectados al año 10 de la simulación es de un 29,2% y fluctúa
entre un 12,2% y un 46,3%.

Caso 4: El comportamiento es similar al observado en el caso 1
(Fig. 210). El porcentaje de insectos infectados es levemente
mayor que en la situación standard, alcanzando al año 10 de la
simulación un porcentaje promedio de 19,8%, fluctuando entre un
7,2% y un 31,8%.

Caso 5: Casi no existen diferencias con el caso anterior (Fig.
21d). El porcentaje promedio de insectos infectados aumenta a
20,8% y fluctúa entre un 8,2% y un 33,5%.
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condiciones inioiales variables (caso 2 al 5 de la Tabla 6) y
con número de perros y hospedadorea humanos variable en el
tiempo.
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En ambas especies la forma del comportamiento en "serrucho" del
porcentaje de infección refleja las oscilaciones de la población
total, y se observan 2 picos por año para T. infestans y 4 picos por
año para R. prolixus.
En la Tabla 8 se resumen los resultados de los diferentes casos con
poblaciones de R. prolixus.

Tabla 8. Porcentajes de Rhodnius prolixus infectados por T. cruzi al
año 10 de simulación, al considerar las diferentes condiciones
iniciales de hospedadores. La población de perros, gallinas y humanos
es variable en el tiempo.

Caso Porcenta e de vectores infectados final %
Promedio Máximo Minimo

4.1.3. simulaciones manteniendo un número constante de perros y
gallinas
Se puede suponer que debido a preferencias culturales, cada familia
mantiene en la casa un número constante de perros y de gallinas
durante largos períodos. Conel objeto de evaluar este tipo de
situaciones, se realizaron simulaciones con casas tipo 1, manejandoen
el modelo las poblaciones de perros y gallinas. Se consideró la
dinámica de la población humanay las condiciones iniciales para dicha
población según se explicó en el SubmodeloGente. La población de
perros y gallinas se mantuvo constante en el tiempo. Ya que la mayoría
de la trabajos de campoque relacionan la infección de los insectos
con los distintos reservorios del parásito se llevaron a cabo con I¿
infestans, estas simulaciones se realizaron con esta especie. Para la
población de perros se consideró un porcentaje de infección igual al
100%.En estudios con poblaciones naturales de T. infestans en
Argentina, Gürtler (1987) observó que la prevalencia de T. cruzi en
perros fue cercana al 100%en la mayoria de las casas con altas
densidades de insectos.

En la Fig. 22 se presentan los resultados correspondientes a
simulaciones en las cuales se consideró ninguno, uno, dos, tres y
cuatro perros infectados durante toda la simulación. En el caso de
ningún perro infectado, se observa que el porcentaje de vinchucas
infectadas disminuye levemente al comienzo de la simulación y luego
aumenta levemente. Al año 10 de la simulación el porcentaje promedio
de insectos infectados
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es de 17,8%. En los casos con 1, 2, 3 y 4 perros infectados, el
porcentaje de insectos infectados aumenta rápidamente desde un 10%
hasta valores cercanos al 28%, 40%, 48%y 55%, respectivamente, para
luego comenzar a oscilar y crecer hasta porcentajes promedios de
33,5%, 41,8%, 47,5% y 51,8%, respectivamente. En todos los casos, es
probable que por la tendencia creciente que presentan estos
porcentajes, en un futuro se alcanzaría un nivel de infección aún
mayor. En la Tabla 9 se resumen los resultados obtenidos al considerar
diferentes númerosconstantes de animales infectados durante toda la
simulación.

Tabla 9. Porcentajes de Triatoma infestans infectados por T. cruzi al
año 10 de simulación, al considerar diferentes números constantes de
perros infectados durante toda la simulación. En todos los casos se
supuso un número constante de gallinas igual a 10. La población humana
es variable en el tiempo.

Perros Porcentaje de vectores infectados final (%)
infectados

Promedio Máximo Minimo

Con el objeto de evaluar el efecto que tiene el número de animales
infectados en la casa sobre la prevalencia del T. cruzi en la
población humana, se calcularon los porcentajes de hospedadores
infectados al año 10 de simulación (Tabla 10). En todos los casos, el
porcentaje de hospedadores humanos infectados al año cero fue de 40%.
Se observa una tendencia creciente en la prevalencia final a medida
que aumenta el número de perros infectados en la casa.
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Tabla 10. Porcentaje de hospedadores humanos infectados por T. cruzi
al año 10 de simulación al considerar diferentes números constantes de
perros infectados durante toda la simulación. Población constante de
gallinas igual a 10. La población de humanoses variable en el tiempo.
En todos los casos, la condición inicial para el porcentaje de
hospedadores humanos infectados es del 40%.

Númerode Porcentaje de
perros hospedadores humanos

infectados infectados al año 10
de simulación (%)

o 61,0
1 80,3

2 85,7

3 88,0

4 89,4

4.1.4. Efecto del tipo de casa sobre la dinámica de la transmisión de
T. cruzi

Comoya se mencionóanteriormente, existe una relación directa entre
la densidad poblacional de insectos en una casa y el riesgo de
transmisión de T. cruzi. Se ha demostrado que la densidad de B;
megistus influye notablemente en el número de niños infectados en una
vivienda (Mott et al, 1978a). Esto también ha sido observado mediante
modelos de simulación (Rabinovich &Rossell, 1976). Trabajos más
recientes con poblaciones naturales de T. infestans en Amamá,
Argentina, han demostrado que tanto la prevalencia en niños comoen
perros aumenta con la densidad de vectores infectados por T. cruzi
(Gürtler, 1987).

Con estos antecedentes, se decidió determinar mediante el modelo cuál
era el porcentaje de infección en insectos y en humanosen los
distintos tipos de casa, las cuales varian en su capacidad de carga en
cuanto al vector. Se consideró la población humanavariable en el
tiempo. A pesar que podrían considerarse factores culturales que
influyen en los números de animales mantenidos en las casas, para
facilitar el análisis y la interpretación de los resultados se decidió
fijar un númeroconstante de 3 perros infectados y 10 gallinas para
toda la simulación. Los porcentajes de insectos y personas infectadas
en la casa al año 10 en los distintos tipos de casas se presentan en
la Tabla 11. En la Fig. 23 se observan las variaciones de los
porcentajes de insectos infectados en el tiempo, de acuerdo al tipo de
casa. Se observa que en los tres tipos de casa la evolución de la
infección en los insectos es idéntica y solo presentan leves
diferencias en cuanto a los porcentajes alcanzados, disminuyendo de
las casas tipo 1 a la tipo 3. En cambio, las prevalencias humanas
resultan muydiferentes, presentando una importante disminución en las
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casas tipo 3 con respecto a la tipo 1. Resulta interesante observar
que en la casa tipo 3 casi no hay transmisión. Al principio de la
simulación la prevalencia en humanos es del 40,0% y luego de 10 años
solo ha alcanzado un 45,6%.

Tabla 11. Porcentaje de Triatoma infestans y humanosinfectados por 2;
cruzi al año 10 de simulación, para los distintos tipos de casas.
Población de gallinas y perros infectados en la casa constantes en el
tiempo e igual a 10 y 3, respectivamente. La población humana es
variable en el tiempo.

Tipo Porcentaje de vectores infectados Porcentaje de
de final (%) personas

casa infectadas (%)
Promedio Máximo Minimo Rango

(MX) (MN) (MX-MN)

1 47,5 51,3 43,8 7,5 88,0
2 45,1 49,1 41,2 7,9 70,2
3 41,9 46,0 37,9 8,1 45,6

4.1.5. Efecto de distintas estrategias de intervención en animales
domésticos sobre la infección del vector y de los humanos
Conel fin de evaluar los efectos de la reducción de las fuentes de
alimento y/o de parásitos sobre las tasas de infección de los insectos
y de los habitantes de una casa, se consideraron 4 diferentessituaciones:

a) reducción o remoción de gallinas que tienen contacto con la
vivienda, en presencia de perros,

b) reducción o remoción de gallinas y perros de la casa,

c) uso de una vacuna o droga que elimine la infectividad de los
perros. Esto significa mantener perros no infectados en la casa
los que actuarian solo comofuentes de alimento.

d) reducción del número de perros infectados en la casa o remocióntotal.
En todas estas situaciones se consideró: 1) la población humana
variable en el tiempo (partiendo de las condiciones iniciales
presentadas en el Capitulo 2), 2) las poblaciones de perros y gallinas
constantes durante toda la simulación, y 3) ninguna acción de control
sobre el vector.
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a) Reducción o remoción de gallinas en presencia de perros en la
vivienda:

Dadoque las gallinas representan una importante fuente de alimento
pero no de parásitos para las vinchucas, el reducir o remover aquellas
que tienen contacto con la vivienda podria tener algún efecto sobre el
proceso de transmisión del T.cruzi. Al mantener 3 perros infectados y
variar el número de gallinas de 0 a 10 y 20, se observa que los
porcentajes de infección de vinchucas y de humanosdisminuyen con el
número de gallinas en contacto con la vivienda (Tabla 12 y Fig. 24).

Tabla 12. Porcentaje promedio de Triatoma infestans y humanos
infectados por T. cruzi al año 10 de simulación, al considerar
diferentes númerosconstantes de gallinas. Población de perros
infectados constante en el tiempo e igual a 3. La población humanaes
variable en el tiempo.

Número Porcentaje promedio Porcentaje de
de de vectores personas

gallinas infectados (%) infectadas (%)
o 68,6 92,5

10 47,5 88,0
20 35,7 82,8

b) Reducción o remoción de gallinas juntamente con remoción de perros
de 1a vivienda:

En la Fig. 25 y en la Tabla 13 se presentan los resultados producidos
al considerar una casa en la cual no hay perros y se varia el número
de gallinas. A pesar que esta situación es menosrealista que el caso
anterior, resulta interesante pues permite evaluar el efecto aislado
de las gallinas sobre el proceso de transmisión, evitando algún tipo
de interacción debido a la presencia de perros. El resultado es muy
semejante al caso anterior en cuanto a comportamiento en el tiempo y
tendencia. La principal diferencia radica en que, al remover los
perros infectados de la vivienda pero mantener las gallinas, el
porcentaje de vinchucas y humanosinfectados disminuyen
significativamente comparandocon el caso en que se mantienen perros
infectados y gallinas (ver Fig. 24). Si se remuevenlas gallinas y
perros de la vivienda, el efecto sobre la prevalencia humanaes el
contrario: aumenta en el caso que no hubiera perros en 1a vivienda con
respecto al caso en que si los hay, a pesar que la infección en
vinchucas disminuye.
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Tabla 13. Porcentaje promedio de Triatoma infestans y humanos
infectados por T. cruzi al año 10 de simulación, al considerar
diferentes númerosconstantes de gallinas. En todos los casos se
supuso ningún perro infectado durante toda la simulación. La población
humanaes variable en el tiempo.

Número Porcentaje promedio Porcentaje de
de de vectores personas

gallinas infectados (%) infectadas (%)
o 54,2 96,4

10 17,8 61,0
20 9,4 49,1

c) Uso de una vacuna o droga que previene la infección por T. cruzi o
que elimina 1a infectividad en los perros:

Suponiendo que existe un tratamiento (vacuna o droga) que se le aplica
a los perros en cuanto ingresan a la casa y que previene la infección
por T. cruzi o suprime su infectividad en un 100%de los casos durante
toda la vida, se analizó el efecto que tendria la aplicación del mismo
a todos los perros de la casa. Para esto en la Fig. 26 se compara el
porcentaje de insectos infectados en una casa con 3 perros infectados
y en una con 3 perros tratados durante toda la simulación. Se observa
que la aplicación de la vacuna reduce significativamente los niveles
de infección de las vinchucas (del 47,5% al 12,8%) y las prevalencias
en los humanos (del 88% al 56,8%) (Tabla 14).

Tabla 14. Porcentaje promedio de Triatoma infestans y humanos
infectados por T. cruzi al año 10 de simulación, al considerar
poblaciones constantes de perros infectados o perros no infectados
(tratados). Población de gallinas constante en el tiempo e igual a 10.
La población humanaes variable en el tiempo.

Perros Perros no Porcentaje promedio Porcentaje
infectados infectados vectores infectados personas

%) infectadas (%)

II 3 o 47,5 88,0 I

II o 3 12,8 56,8 H

Si suponemos
que la vacuna o droga aparece luego de cinco años del comienzo de la
simulación, analizaremos el efecto que tendria esta nueva estrategia
de control sobre la transmisión de T. cruzi en humanose insectos
vectores. La Fig. 27 permite comparar los porcentajes de insectos
infectados si se mantienen 3 perros infectados durante toda la
simulación (Fig. 27a) y si se aplica un tratamiento que elimina la
infectividad de los 3 perros infectados al año 5 de simulación (Fig.
27h).
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Los porcentajes de infección en insectos disminuyen significativamente
al tratar a los perros (20,1%) con respecto a no tratarlos (47,5%). Lo
mismoocurre con las prevalencias en humanos: al tratar a los perros
al año 5 se alcanza un 77,9%de personas infectadas; al no tratarlos
la prevalencia aumenta a un 88,0%.

d) Reducción o remoción de perros infectados de 1a vivienda en
presencia de gallinas en 1a casa:

Corresponde al caso tratado en la Sección 4.1.3. (ver Tablas 9 y 10).
Cabe destacar que la estrategia más efectiva en cuanto a reducción de
la transmisión de T. cruzi ocurre cuando no queda ningún perro
infectado en la casa.

La Fig. 28 compara las situaciones presentadas anteriormente: 1)
remoción total de los perros de la casa (ya sean infectados o no
infectados), 2) mantenimiento en la casa de los perros tratados (con
vacuna o quimioterapia) y que continuarán en estado no susceptible
toda su vida, y 3) mantenimiento de los perros infectados. En la Tabla
15 se presentan los resultados del porcentaje promedio de insectos
infectados y de las prevalencias humanasal año 10 de simulación. Se
observa que el mantener 1 perro tratado en la casa o remover todos los
perros producen resultados muysimilares en cuanto a la reducción de
la transmisión del parásito tanto a los vectores comoa los humanos.

Tabla 15. Porcentaje promedio de Triatoma infestans y humanos
infectados por T. cruzi al año 10 de simulación, al considerar
viviendas con perros infectados, perros no infectados (tratados) y sin
perros. Se tomó un número fijo de perros y 10 gallinas durante toda la
simulación. La población humanaes variable en el tiempo.

Perros Perros no Porcentaje promedio Porcentaje
infectados infectados vectores infectados personas

%) infectadas (%)
1 0 33,5 80,3

0 1 16,5 59,9

O 0 17,8 61,0

Otra situación interesante a analizar es el caso en que la decisión de
remover todos los perros de la vivienda se da luego de cinco años del
inicio de la simulación. Esto significa que durante los primeros cinco
años se mantuvieron 3 perros infectados en la casa, y al año 5 se
decide eliminarlos o confinarlos fuera de la vivienda, evitando de
esta forma el contacto entre ellos y los insectos vectores. La Fig. 29
comparaesta última estrategia de control con la situación standard en
la cual se mantienen en la casa los 3 perros infectados durante los 10
años. Se observa que cuando a los cinco años se remueven los perros,
tanto los porcentajes de insectos infectados comolas prevalencias en
humanos disminuyen notablemente (Tabla 16).
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10 y la población humanaea variable en el tiempo.
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Tabla 16. Porcentaje promedio de Triatoma infestans y humanos
infectados por T. cruzi al año 10 de simulación, con 3 perros
infectados y que se mantienen durante toda la simulación, o que se
remueven de la casa al año 5 de simulación. El número de gallinas es
fijo e igual a 10 y la población humanaes variable en el tiempo.

Remociónde perros Porcentaje promedio Porcentaje personas
infectados al año 5 vectores infectados infectadas (%)

(’6)

II No 47,5 88,0 II

II SI 23,2 78,8

4.2. Discusión

De los resultados obtenidos al considerar las poblaciones de insectos,
perros y gallinas variables en el tiempo, resulta evidente que en
ambas especies de vectores, el número y tipo de hospedadores con que
se inicia la colonización de las casas podria tener una importante
influencia en la evolución de la infección de la población de
vinchucas. También se observa que el proceso de transmisión de T.
cruzi en los insectos es de tipo acumulativo en los comienzos y luego
se alcanza un equilibrio en el cual la tasa de adquisición de la
infección se compensacon las tasas de mortalidad de los insectos
infectados.

Todas las simulaciones mostraron que el porcentaje de insectos
infectados fluctúa presentando picos de infección que coinciden con
los picos de la población adulta, independientemente del númerode
fuentes de alimento y de la especie de vector considerada,. Comola
adquisición de la infección por los insectos es un proceso acumulativo
en el tiempo, el porcentaje de insectos infectados aumenta con el
estadio. Se observa que los máximosen el porcentaje de insectos
infectados ocurren en determinados momentosdel año, coincidiendo con
el pico de adultos. Este hecho debería ser considerado cuando se
planea una estrategia de control, por ejemplo en el caso de campañas
de fumigación. Es evidente que conviene fumigar en aquellos momentos
del año previos a los picos de adultos y de infección. De esta manera
se evitan estos valores máximos. Es importante destacar que, en ambas
especies de vectores, el rango de dichas fluctuaciones aumenta con el
número de animales inicialmente infectados. Dicha amplitud es mucho
más marcada para R. prolixus que para T. infestans, coincidiendo con
la mayor amplitud de las fluctuaciones en la abundancia de la primera
especie respecto de la segunda.

Comparando entre si los casos 1, 2 y 3 de la Tabla 7 y 8, en los
cuales las condiciones iniciales del númerode animales infectados
fueron idénticas para las dos especies de vectores, se observa que en
todos los casos T. infestans alcanza un porcentaje promedio de
infección mayor que R. prolixus. Esto es consecuencia de las
preferencias alimentarias de ambasespecies vectoras y de las
caracteristicas de la parasitemia de los perros y humanos.R. prolixus
se alimenta sobre perros y gallinas un 10%de las veces, en cambio :¿
infestans lo hace un 70%. Además, todo perro infectado es considerado
parasitémico, a diferencia de los hospedadores humanosen los que la
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parasitemia es siempre menor que el 100%y variable con la edad.
Resulta claro que esto determinará las diferencias en la tasa de
infección de ambasespecies vectoras.

Los casos 4 y 5 de la Tabla 7 y 8 merecen un análisis particular. Al
igual que en los casos anteriores, T. infestans alcanza porcentajes de
infección mayores que los de R. prolixus. Sin embargo, el efecto del
agregado de uno o dos hospedadores humanos infectados sobre el
porcentaje de infección y su rango de fluctuación en R. prolixus es
mayor que el que se produce en T. infestans. Además, la importancia de
la población de perros es muchomayor que la de la población humana en
el proceso de transmisión de T. cruzi principalmente para I;
infestans. Esto coincide con la hipótesis de Gürtler et al. (1991,
1993) que plantean y demuestran que la presencia de perros y gatos
infectados en la casa aumenta el riesgo de la transmisión del T. cruzi
al vector.

En este punto cabe destacar las diferencias observadas entre los
resultados de esta tesis y los del modelo previo de Rabinovich &
Himschoot (1989). Los valores de porcentaje de T. infestans infectados
obtenidos en aquel trabajo fueron en general más bajos que los
encontrados en éste: cuando no hubo ningún perro infectado se obtuvo
un 22%de vinchucas infectadas (contra un 43,3% en el actual); con un
perro infectado el valor fue de 30%(46%en el actual), y con dos
perros infectados se obtuvo un 35% (46,5% en el actual). Comoya se
mencionó en la Sección 2.2.2.3., la parasitemia en humanos
seropositivos a T. cruzi por clase de edad considerada en este modelo
surge de los trabajos de Maguire et al (1982) y de Wisnivesky-Colli et
al (1989). De acuerdo a esos autores, la parasitemia disminuye con la
edad. Por el contrario, en el modeloprevio la curva de parasitemia
era creciente con la edad, y con valores en general muchomás bajos.
Esta es la causa que explicaría las diferencias entre ambostrabajos.
Es evidente que el sistema de transmisión de T. cruzi es muysensible
a la relación entre edad y parasitemia en humanos. Las diferencias
encontradas remarcan la importancia de ampliar la investigación en
este tema.

De los resultados del modelo al variar el tipo de casa, se observa que
a pesar que el porcentaje de insectos infectados no difiere
significativamente en los diferentes tipos de casa, si lo hace la
prevalencia en humanos. Esto es consecuencia de que el número de
insectos totales e infectados disminuye notablemente desde casas tipo
1 a 3, aunque la relación entre ambos valores sea la misma,
independientemente del tipo de casa. Este resultado coincide con lo
expuesto por Minter (1976a): el riesgo de transmisión de T. cruzi esta
asociado con la densidad de insectos infectados presente en la casa.
Esto refuerza la idea del mejoramiento de la vivienda comouna
estrategia de control, lo cual no solo disminuiria el riesgo de
transmisión del parásito sino que mejoraria la calidad de vida de loshabitantes.

Una manera de evaluar la contribución de un determinado hospedador a1
proceso de infección por T. cruzi en la población de vectores consiste
en realizar un programa de intervención en el cual se remueven a los
perros infectados (Gürtler et al, 1991). En la mayoria de los casos
ésto resulta casi imposible por cuestiones éticas u operativas, ya que
no se les puede exigir a los habitantes de una vivienda que se separen
de sus animales domésticos. Nuevamente, el uso de modelos de
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simulación brinda una herramienta de sumautilidad, ya que permite
analizar el efecto de variar a voluntad el númeroo tipo de
hospedadores existentes sobre la evolución de la infección en los
vectores y en las poblaciones animal y humana.

Dada la importancia asignada a los perros en el ciclo domiciliario de
la transmisión de T. cruzi en áreas rurales (Minter, 1976b;
wisnivesky-Colli et al, 1985; Gürtler, 1987; Gürtler et al, 1991,
1993), se evaluó mediante el modelo el efecto que tiene el número de
perros infectados sobre el proceso de infección en la población de
vinchucas. La primera parte de este análisis se efectuó considerando
las poblaciones de perros, gallinas y humanosvariables en el tiempo.
Los resultados obtenidos para ambasespecies de triatominos, indican
que el aumento en el númerode perros infectados iniciales provoca un
aumento en el porcentaje promedio de infección en los insectos y su
rango de fluctuación al año 10 de simulación. Dicho porcentaje
promedio final parece tender a estabilizarse a medida que aumenta el
númerode animales inicialmente infectados. A pesar que todos los
hospedadores infectados podrian ser parasitémicos, de acuerdo a
Schenone et al. (1968) los insectos se infectan solo el 50%de las
veces que pican a un hospedador chagásico crónico. Esto impediria que
se llegue a un 100%de infección en la población del vector.

El númerode perros y gallinas que posee cada familia en las áreas
rurales está determinado principalmente por aspectos demográficos,
socioeconómicos y culturales, pudiendo suponerse que tanto el número
comoel tipo de animales que conviven con una familia se mantendrán
constantes durante largos periodos de tiempo (Gürtler et al, 1990). De
esta manera el grupo familiar realiza el manejo de la población
animal. Es por esto que se simularon situaciones en las que se fijaron
los númerosde perros infectados durante todo el transcurso de las
mismas.

Los resultados muestran que, al igual que en los casos en que se
consideró la dinámica de la población animal, tanto el porcentaje
promedio de infección en los insectos comosu rango de fluctuación
aumentan con el número de perros infectados presente en la casa. Se
observa que la sola presencia de un perro infectado triplica el
porcentaje promedio de insectos infectados con respecto a una
situación en la que no hay perros infectados en la vivienda. Esto a su
vez se refleja en el aumento de la prevalencia en la población humana.

De acuerdo a Gürtler (1987), los animales reciben un 70%de los
contactos potencialmente infectantes de la población de T. infestans,
disminuyendo de esta forma la frecuencia de contacto entre los
vectores y los hospedadores humanossusceptibles. Sin embargo, y en
forma opuesta, los perros representan un factor de riesgo importante a
través del continuo aporte de parásitos y sangre a los insectos
vectores. Pareceria ser que cuando se mantiene durante un largo
periodo un número constante de perros infectados en la casa (con
parasitemia del 100%), el efecto del aporte continuo de T. cruzi sobre
las prevalencias humanasresulta más importante que la disminución del
númerode contactos entre vectores y personas susceptibles.

Comparandolos resultados del modelo al fijar el número de perros y
gallinas en la casa con datos de trabajos realizados en la comunidad
de Amamá,Provincia de Santiago del Estero (Gürtler et al, 1991)
(Tabla 17), se observa que los porcentajes de T. infestans infectados
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en función del número de perros infectados presentan la misma
tendencia creciente y númerossimilares. Debeaclararse que en el
trabajo de Gürtler et al (1991) la prevalencia en perros no fue del
100%en ningún caso. Esto podría explicar las diferencias encontradas
en los porcentajes, siempre algo inferiores que las del modelo.

Por otro lado, los porcentajes de insectos infectados con T. cruzi con
dos perros infectados durante toda la simulación (41,8%), resultan
algo superiores a los encontrados por Wisnivesky-Colli et al (1987) en
20 casas de La Invernada, Provincia de Santiago del Estero. En dicho
estudio se halló un porcentaje promedio de vinchucas infectadas de un
33%, con un número promedio de 3,3 perros infectados por casa. Se
compara este estudio con el caso en que se consideran dos perros
infectados ya que, en dicho trabajo wisnivesky-Colli et al. (1987)
reportan un nivel de parasitemia en los animales de un 67%, lo que
produciría un promedioefectivo de perros que aportan parásitos igual
a 2,2 perros por casa. otro trabajo de campoque interesa comparar con
el modelo es el realizado por Piesman et al (1985) en Bahia, Brasil.
En dicho trabajo el autor encuentra que en aquellas viviendas en que
viven adultos y chicos seropositivos a T. cruzi, el porcentaje de 2¿
megistus infectados fue del 53,9%. Esta mismasituación fue
considerada en esta tesis (Tabla 13) y el valor obtenido fue de 54,2%.
Pese a la diferencia entre ambostrabajos en cuanto a la especie de
vector, la comparación es probablemente válida. Piesman et al (1985)
reportan un 71%de alimentaciones de P. megistus sobre humanos (valor
coincidente con el supuesto en el modelo para T. infestans) y valores
muybajos para perros y gatos. En este contexto, podria considerarse
que ambas especies se comportarïan en forma análoga.

Tabla 17. Comparaciónentre los resultados del modelo y los resultados
del trabajo realizado en Amamá,Provincia de Santiago del Estero
(Gurtler et al, 1991) con poblaciones de Triatoma infestans. En el
modelo se consideró que la población de perros infectados y de
gallinas es constante en el tiempo. La población humanaes variable en
el tiempo.

Númerode perros Porcentaje de vectores
infectados infectados (%)

Campo Modelo

0 7,2 17,8
1 - 2 23,2 37,7(*)

3 48,2 47,5

* Este valor fue calculado comoel promedio entre el porcentaje de
vectores infectados con 1 y 2 perros infectados.

Respecto a R. prolixus, debido a que solo se simularon situaciones con
poblaciones de perros, gallinas y humanosvariables en el tiempo,
estos resultados se comparan con datos de campo en cuanto a órdenes de
magnitud. Los porcentajes de vectores infectados hallados con el
modelo (Tabla 8) son del mismo orden que los encontrados en
poblaciones naturales. Cedillos (1975) encuentra en El Salvador que el
23,2%de los R. prolixus analizados están infectados. Algo superiores
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son los valores encontrados en Venezuela por Pifano (1960) y en
Colombia por Marinkelle (1976), siendo los mismos de 36,5% y 41,0%,
respectivamente.

Los resultados del modelo refuerzan la idea que la reducción del
númerode perros infectados presentes en la casa traería aparejada una
reducción en la prevalencia de la población humana. Varias podrían ser
las estrategias a aplicar para obtener este resultado. Desderemover
los perros infectados de la casas, lo que en la mayoría de los casos
resulta muydifícil por la resistencia de los habitantes a esta
medida, hasta tratar de encontrar vacunas o tratamientos específicos,
ya sea para eliminar los parásitos de la población animal o para
reducir el númerode parásitos en el sistema. De acuerdo a
observaciones de varios autores (Schofield &White, 1984; Gürtler et
al, 1992a, 1993) y coincidiendo con los resultados del modelo, el
hacer que perros y gatos no compartan los dormitorios con los humanos
reduciría tanto la densidad poblacional comola proporción de
infección de los insectos vectores, y en consecuencia el riesgo de
transmisión del parásito a la población humana.

Por otro lado, Basombrio et al (1987) probaron una vacuna, no 100%
efectiva, en cobayos naturalmente infectados y encontraron que la
mismatiene un importante impacto sobre la transmisión al vector. De
acuerdo al modelo, la existencia de una vacuna 100%efectiva reduciría
notablemente la prevalencia de infección tanto en vectores comoen
humanos. Esta estrategia resultaría levemente más efectiva que el
remover completamente a todos los perros de la casa. Considerando que
en muchoscasos resulta imposible lograr que la gente les restrinja a
los perros los lugares de reposo nocturno cerca de los dormitorios, la
vacuna brindaría la posibilidad de mantener a los perros dentro de las
casas, sin interferir en las costumbres. De esta forma, los perros
actuarían únicamente comofuentes de alimento para los insectos, y
permitirían distribuir el númerode contactos potencialmente
infectantes entre humanos,gallinas y perros. Esto produce una
disminución en el riesgo de transmisión a humanos. La indirecta
protección de los humanosmediante la vacunación de los perros podría
ser una importante estrategia de control a aplicar en aquellas zonas
donde los perros son importantes reservorios del T. cruzi.

Unode los puntos no analizados en esta tesis y que debería
considerarse en trabajos futuros con este u otro modelo, es el tema de
la estrecha relación que existe entre el númerode perros infectados
en la casa y la prevalencia e incidencia en niños. Varios autores ya
han planteado la importancia de dicha relación (Mott et al, 1978a y b;
Piesman et al, 1985; Gürtler, 1987; Gürtler et al, 1991; 1993) y dado
que el modelo considera la estructura de edades de la población humana
resultaría posible analizarla mediante pequeños cambios en el
programa.

Otra de las posibles acciones de control a aplicar para reducir el
riesgo de transmisión de T. cruzi consiste en reducir o remover las
gallinas en contacto con la vivienda. De acuerdo a Solarz et al (1984)
en áreas rurales de la Provincia de Santiago del Estero, en las casas
de alto riego la principal fuente de alimento de los vectores fueron
los perros, a diferencia de las casas de bajo riesgo en que fueron las
gallinas. Ya en trabajos anteriores, con un modelo de simulación que
contempló diferentes campañasde control, se evaluó el efecto que
tendría el sacar las gallinas de las casas sobre la transmisión del
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parásito (Rabinovich &Himschoot, 1989). Los resultados de ese trabajo
y de esta tesis muestran que remover o reducir el númerode gallinas
no disminuye sino que aumenta el porcentaje de infección de insectos y
de humanos. La Organización Mundial de la Salud (1982) ha definido la
zooprofilaxis comoel uso de animales domésticos o salvajes
(hospedadores alternativos) que no son reservorios de una dada
enfermedad, con el fin de reducir el númerode contactos entre los
vectores y el hombre. La presencia de hospedadores alternativos podría
producir alguno de los siguientes efectos:

1) Reducir los contactos del vector con los humanosy por consiguiente
el riesgo de transmisión a éstos gracias a la presencia de
hospedadores que no mantienen el parásito (en este caso
gallinas);

2) Aumentar el tamaño poblacional de los vectores dada la provisión de
fuentes de sangre adicionales, lo que implicaría un aumento en el
contacto entre el vector y los humanos;

3) Aumentar en el riesgo de transmisión del parásito, dado que los
hospedadores alternativos (en este caso perros y gatos) sonreservorios de la infección.

Las gallinas, en el caso de la Enfermedadde Chagas, serian los
hospedadores más apropiados para aplicar 1a zooprofilaxis, no solo
porque muchasde las especies de vectores se alimentan sobre ellas
frecuentemente, sino porque en la mayoria de las comunidades rurales
latinoamericanas eligen criar y mantener cerca de la vivienda a estos
animales. El caso de los perros resulta diferente, ya que los mismos
son reservorios del T. cruzi. A pesar que su presencia en la casa
podria reducir la tasa de contacto entre el vector y el humano,a su
vez ésto podria estar acompañadopor un aumento en la tasa de
infección de ambas especies. Por ejemplo, la presencia de perros
aumenta la probabilidad de transmisión de la leishmaniasis en Europa,
China, Asia Central y Latinoamérica. Pero de existir un tratamiento
que elimine la infectividad de estos animales, los perros estarian
actuando únicamente comofuentes de alimento y podrían ser utilizados
en la zooprofilaxis.
El introducir o mantener hospedadores en la vivienda puede producir un
aumentoen la densidad poblacional del vector y esto podria resultar
en un aumento en el número de contactos con el hombre y en el riesgo
de transmisión. Sota &Mogi (1989) construyeron un modelo para malaria
y mostraron que la introducción de animales domésticos puede aumentar
los contactos entre el mosquito y el hombrey el riesgo detransmisión.

La zooprofilaxis, comoestrategia complementaria de control para la
Enfermedadde Chagas, ha sido discutida por diferentes autores,
obteniendo conclusiones encontradas. Comoya se mencionó
anteriormente, en el trabajo de Rabinovich &Himschoot (1989) al igual
que en esta tesis, se concluye que se deben mantener las gallinas en
la casa comouna forma de reducir la tasa de infección tanto en
insectos como en humanos. Una reducción en el número de hospedadores
muchas veces provoca un aumento en los contactos entre el vector y el
hombre. En malaria existen varias observaciones de campoque confirman
este hecho (Giglioli, 1963; Hansford, 1972). Minter (1978), censando
las vinchucas presentes en una casa infestada con P. megistus en
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Bahia, Brasil, luego de ser demolida, encuentra que cuando se le
permitió dormir a 15 gallinas en la casa el porcentaje de infección de
los insectos fue de 31%,con una frecuencia alimentaria sobre gallinas
alrededor del 92%y del 8%sobre humanos. Dos años después, luego de
mudarse la familia a otra casa, nuevamente ésta se demuele y se censan
las vinchucas. En esta última vivienda la familia no permitió el
ingreso de las gallinas y el porcentaje de infección hallado resultó
del 44%. En ese momentoel perfil alimentario de las vinchucas fue
totalmente distinto: 5%de alimentaciones sobre gallinas y 93%sobre
humanos. A pesar de observar un importante aumento en la tasa de
infección de los insectos al remover a las gallinas de la casa, Minter
cuestiona que éste sea el factor causante de dicho incremento y lo
atribuye a las variaciones en la pirámide de edades de los insectos en
los distintos censos. Sus resultados no permiten descartar la idea de
la zooprofilaxis mediante las gallinas. A mi parecer, por el
contrario, estos datos la apoyarian.

El manejode las gallinas dentro o fuera de la casa resulta dificil de
implementar. Si bien no se pueden introducir un número elevado de
gallinas en la casa, la evidencia existente (de campoy de modelo)
indica que no se debería restringir su acceso en ausencia de acciones
contra el vector. Quedaplanteada la necesidad de profundizar la
investigación en este tema, ya que existe la posibilidad de realizar
este tipo de estudios sin un enormeesfuerzo adicional. En aquellos
trabajos de campoen que se evalúan prevalencias en humanosy vectores
en diferentes casas de un poblado, valdría la pena recabar información
en cuanto a gallinas y perros y buscar relaciones entre todas estasvariables.

Es importante destacar que, mediante el modelo propuesto en este
trabajo se obtuvieron resultados muysemejantes en cuanto a la
infección de los vectores a los obtenidos en condiciones naturales, lo
que indicaria el buen de ajuste del mismoa situaciones reales. El uso
de modelos simples, comoel aqui propuesto, resulta de suma utilidad a
la hora de comprender tanto la dinámica poblacional de los vectores de
la Enfermedad de Chagas como 1a dinámica de la transmisión del ï¿
cruzi. Dada la generalidad del mismo, éste podria adaptarse a otras
especies vectoras con solo cambiar los parámetros poblacionales e
incluir alguna caracteristica particular de la especie. En algunos
casos, la necesidad de conocer con cierta precisión los parámetros
poblacionales podria resultar una restricción importante para la
utilización del mismo,pero si se cuenta con series temporales de
densidad de insectos, dichos valores faltantes podrian estimarse
mediante el proceso de calibración.

A la hora de planificar una campaña de control para la Enfermedad de
Chagas, se deberia tener en consideración el uso de modelos de
simulación que permitan evaluar los efectos de las mismas a largo
plazo, sin necesidad de intervenir en las costumbres de las
poblaciones humanas involucradas.

Contodo lo expuesto hasta aquí, se recomienda dirigir parte de los
esfuerzos en investigación relacionados con la Enfermedad de Chagas a
profundizar los estudios concernientes al rol de los hospedadores y
reservorios del T. cruzi, dada la evidente importancia que tienen en
la transmisión de este parásito.

97



Conclusiones de la primera parte

- Con los valores de los parámetros poblacionales considerados en el

Considerando que:

modelo, la densidad de T. infestans oscila alrededor de una
densidad de equilibrio con fluctuaciones de amplitud decreciente.
simulaciones con R. prolixus presentan una densidad promedio
superior a la de T. infestans, la frecuencia de oscilaciones es
también mayory las oscilaciones son sostenidas. Estas
diferencias se deberian a que R. prolixus presenta tiempos de
desarrollo de huevos y de ninfas más cortos y tasas de natalidad
mayores que T. infestans.

frecuencia de las oscilaciones de la densidad de ambas especies
coinciden con el tiempo de desarrollo desde huevo hasta adulto de
las mismas, evidenciando la relación existente entre el tiempo de
desarrollo y la presencia de fluctuaciones.

1) en condiciones naturales las poblaciones de
triatominos fluctúan en el tiempo, independientemente que se
encuentren en un ambiente constante (zonas tropicales) o variable
(zonas templadas); y que 2) las condiciones de temperatura y
humedaddentro de la casa son estables, la aparición de dichas
fluctuaciones podria deberse a factores intrínsecos de la
población, tales comoel tipo de procesos densodependientes que
regulan la población y determinados valores de parámetros.

Variaciones en los valores de ciertos parámetros sensibles,
evidencian la presencia de un sistema de múltiples equilibrios de
la densidad poblacional, más pronunciados en R. prolixus.

R. prolixus parece comportarse comouna especie estratega "r",

El

El

En

mientras que T. infestans presenta caracteristicas de estratega
"k", lo que le confiere una mayorestabilidad.

proceso de emigración no tendria un efecto determinante en la
dinámica poblacional de los triatominos excepto en las primeras
etapas de colonización de una población o en casos dereinfestación.

porcentaje de infección por T. cruzi en ambas especies de
vectores fluctúa periódicamente y los niveles de infección
alcanzados siempre fueron mayores en T. infestans que en B¿
prolixus, a iguales condiciones en el númeroy tipo de
hospedadores o tipo de casa.

ambas especies el aumento del número de perros infectados en la
casa provoca un aumento en el porcentaje de infección por :¿
cruzi en la población de insectos y de humanos. A pesar que los
perros estarian desviando un número importante de contactos
potencialmente infectantes de la población humana, su alta
infectividad tendria un efecto más pronunciado sobre el proceso
de transmisión de T. cruzi.

reducción total o parcial del númerode perros infectados en la
casa llevaria a una importante reducción en la prevalencia de ï¿
cruzi en humanos.Restringir la presencia de los perros en la
vivienda humanapodria plantearse comouna estrategia de control
complementaria a las convencionales.
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- El uso de una vacuna o droga que elimine o reduzca la infectividad
en los perros produce una importante reducción en las
prevalencias de T. cruzi en insectos y humanos.

- En ausencia de acciones contra el vector, el mantenimiento de las
gallinas en la casa disminuye los niveles de prevalencia tanto en
la población de insectos como en la de humanos. Se concluye que
la zooprofilaxis deberia considerarse comouna estrategia de
control a aplicar conjuntamentecon otras estrategias
convencionales tales comofumigación o mejoramiento de vivienda.

- El mejoramiento de la vivienda provoca una disminución en los
niveles poblacionales de los vectores y en sus niveles de
infección. De esta manera, indirectamente, se produce una
importante disminución en la prevalencia en humanos.
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Segunda parte.

Capítulo 5. Análisis de estabilidad del modelo

En la primera parte de este trabajo se observó que al variar algunos
parámetros del modelo la densidad poblacional en el tiempo alcanzaba
diferentes comportamientosde estabilidad: se estabilizaba en un punto
de equilibrio o en un ciclo limite. En esta segunda parte se analiza
en profundidad la estabilidad del submodelodel insecto vector. Es
decir, el por qué de la existencia de los diferentes dominios deatracción.

5.1. Introducción

Hasta hace poco menosde veinte años, los especialistas en distintas
ciencias de la vida consideraban que los sistemas dinámicos biológicos
tenian un solo modode evolución posible a largo plazo: tendïan todos
a un estado estable. Cuandoaparecían fluctuaciones impredecibles,
eran atribuidas a causas exteriores al sistema o patológicas. Pensaban
que se trataba de "ruidos" ambientales (por ejemplo variaciones
climáticas) o de errores de medida. Consideraban que los factores
reguladores dependientes de la densidad tendian a mantener una
población en una densidad constante o al menosa variar ciclicamente.
Actualmente, un sistema es considerado estable cuando existen uno o
más puntos de equilibrio o ciclos limites a los cuales el sistema
regresa cuando sufre una perturbación, o en torno a los cuales
permanece cuando la pertubación es pequeña (Connell & Sousa, 1983).

Ya a partir de los años setenta, ecólogos con una gran inclinación
hacia las matemáticas comenzarona explicar el desorden observado en
las oscilaciones del tamaño de las poblaciones animales y vegetales
comoinherentes al propio sistema. Las ecuaciones de estos modelos
eran totalmente determinísticas. De esta manera ingresó en la biologia
el "caos determinístico". La regulación densodependiente no llevaba
siempre a los sistemas a situaciones estables: a veces, pese al efecto
de ella, los sistemas se comportaban inestablemente.

En 1976, May & Oster hacen una reseña de los principales modelos de
ecuaciones en diferencia. Analizan comocaso particular la ecuación
logistica, y observan el comportamiento dinámico de 1a misma, que va
desde un punto de equilibrio estable, pasando por una serie de
bifurcaciones dentro de ciclos estables de periodos 2, 4, 8,
finalmente cae en un aparente desorden. Consideran diferentes modelos
no-lineales simples para una población con generaciones discretas y no
superpuestas (ecuaciones en diferencia de primer orden, sistemas de
una dimensión) y encuentran un amplio comportamiento dinámico,
coincidiendo con el trabajo de varios autores (May, 1974 y 1976; Li &
Yorke, 1975). Trabajos posteriores demuestran que modelos no-lineales
de una población con generaciones discretas pero superpuestas
(sistemas de ecuaciones en diferencia de dimensiones superiores)
también presentan comportamientos dinámicos complejos. Un ejemplo es
el trabajo de Levin &Goodyear (1980) en el cual se discute el
complicado comportamiento dinámico -que incluye ciclos complejos y
caos- que presentan modelos no lineales de pesquerías que consideran
varias generaciones superpuestas. Pounder &Rogers (1980) encuentran
que ecuaciones en diferencias finitas que consideran un tiempo de
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retardo en la aplicación de mecanismosregulatorios pueden presentar
una estructura dinámica complicada. Con respecto a los modelos
discretos predador-presa, en los cuales en ambasespecies las
generaciones son no superpuestas, Lauwerier (1986) revisa una extensa
variedad de los mismos y muestra que presentan una dinámica compleja y
una extrema sensibilidad a las condiciones iniciales. Esto es una
caracteristica de lo que se denominacaos.

En 1976, Hassel et al. tratan de determinar si los comportamientos
complejos observados en los modelos teóricos se encuentran en
condiciones naturales. Analizan datos de 24 series naturales de campo
y 4 de laboratorio y les ajustan una ecuación en diferencia de primer
orden con generaciones no superpuestas. Encuentran que el caos y los
ciclos limites son la excepción y no la regla. De las 24 series la
única que presenta comportamientocaótico es la correspondiente a las
moscas de Nicholson (1957). Hassel et al (1976) destacan que dicha
serie corresponde a un estudio de laboratorio, y por consiguiente, la
población no ha estado expuesta a los factores de mortalidad
densodependientes de las poblaciones naturales; de ahi su
comportamiento caótico. Concluyenque las poblaciones naturales
tienden a comportarse en forma estable (llegan a un punto de
equilibrio) y que rara vez presentan ciclos limites o caos.

Thomaset al (1980) plantean que las fluctuaciones violentas en las
poblaciones resultan inconsistentes con la supervivencia a largo plazo
de las mismas en la naturaleza. Trabajando con datos de 27 especies de
Drosophila a dos diferentes temperaturas y ajustando las series a una
ecuación en diferencia con generaciones discretas (diferente a la
utilizada por Hassel et al, 1976) concluyen que las poblaciones
naturales tienden a una conducta estable, y rara vez presentan ciclos
limites o caos. Pese a estos resultados, destaca que la mayoria de las
series temporales naturales largas con que se cuenta, y que son las
series con que trabajaron Hassel et al (1976), corresponden a
poblaciones relativamente estables. Unapoblación que presenta amplias
fluctuaciones o caos resulta rara en muchos de los momentosde
muestreo. Es por esto que la mayoria de los trabajos con poblaciones
naturales concluyen que las mismas tienden a alcanzar un punto de
equilibrio o fluctuar moderadamente.

Una de las mayores limitaciones de los trabajos de Hassel et al (1976)
y de Thomas et al (1980) es que en sus modelos se excluyen
explícitamente las interacciones tróficas con otras poblaciones. De
acuerdo a Guckenheimeret al (1977), el análisis de un sistema
ecológico complejo en una dimensión reducida y considerando tiempos de
retardos simples tenderá a oscurecer dinámicas complejas. Esto podría
explicar, en parte, el por qué de tan reducido númerode poblaciones
caóticas en los trabajos de aquellos autores.

Simultáneamente con el análisis dinámico de los modelos que utilizan
ecuaciones en diferencia no lineales, se trabaja con modelos de
ecuaciones diferenciales no lineales, las cuales son a tiempo
continuo. Se observa que la gama de comportamientos dinámicos
exhibidos por las ecuaciones en diferencia no lineales, también
aparece en ecuaciones diferenciales con retardo (generaciones
continuamente superpuestas y con retardo en el reclutamiento, por
ejemplo por existencia de periodos de maduración). Asi, comoMay
(1974) ajusta la serie de laboratorio del famoso trabajo de las moscas
de Nicholson a una ecuación logistica con tiempo de retardo, Oster &
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Ipatktchi (1978), Gurneyet al (1980) y Brillinger (1980) ajustaron
esta mismaserie ecuaciones diferenciales obteniendo también un buen
ajuste y un modelo más detallado y completo.

Schaffer &Kot (1985) son los primeros en aplicar métodos
fenomenológicos (que permiten comprender la naturaleza cualitativa de
la dinámica, tales comoespectros de potencia, coeficientes de
Lyapunov,etc.) desarrollados para problemas físicos (e.g. Packard et
al, 1980; Takens, 1981). De acuerdo al teorema de Takens (1981), el
comportamiento dinámico de un sistema complejo es casi idéntico al de
una serie retardada en el tiempo en una de sus variables de estado.
Shaffer &Kot (1985) analizan una serie temporal del número de casos
de sarampión registrados por mes en NewYork entre 1928 y 1963,
encontrando que dicha serie presenta una dinámica caótica. Olsen &
Degn (1985), con datos de series de sarampión en Copenhague,
encuentran el mismo comportamiento que Schaffer y Kot (1985). Olsen et
al (1988) encuentran series de paperas y rubeola que también presentan
dinámicas caóticas.

McCauleyy Murdoch (1987) explican las causas biológicas de la
aparición de ciclos en las poblaciones, analizando series temporales
de poblaciones naturales y experimentales. Los ciclos en ciertas
poblaciones son generados internamente y las distintas dinámicas
obedecen a diferencias entre las tasas biológicas o tiempos de retardo
y no a determinantes externos. Los ciclos o fluctuaciones de la
población no son el resultado de factores externos, sino que están
determinados por los parámetros biológicos intrinsecos. En la
literatura ecológica aparecen varios modelos, los cuales presentan
diferentes comportamientosde estabilidad al variar el valor de
parámetros poblacionales (e.g. Hassel et al, 1976; Pielou, 1977; Bence
a Nisbet, 1989).

Nuevasmetodologías para el análisis de series temporales son
utilizadas por Turchin (1990) para analizar series correspondientes a
13 poblaciones de insectos plagas de árboles. Los resultados indican
que hay: una población sin ningún tipo de regulación, seis poblaciones
que presentan oscilaciones amortiguadas, tres poblaciones que alcanzan
ciclos limites, dos que crecen exponencialmente y una población que
presenta comportamiento caótico. Turchin sugiere que la dinámica
compleja resultado de la densodependencia podria provocar
fluctuaciones poblacionales, las que previamente habian sido
explicadas comoconsecuencia de procesos estocásticos y/o extrinsecos.

Todos estos trabajos de enormeriqueza nos llevan a reconsiderar el
clásico concepto de regulación densodependiente, entendida comolos
cambios en los tamaños poblacionales dirigidos a mantener las
condiciones de estabilidad de la población.

El sistema dinámico del insecto vector de la Enfermedad de Chagas,
particularmente R. prolixus, que fue presentado y brevemente analizado
en el submodelodel vector en la primera parte de esta tesis, presenta
dos comportamientos diferentes de acuerdo al valor de los parámetros
poblacionales: alcanza un punto de equilibrio o presenta oscilaciones.
La presencia de fluctuaciones regulares y no regulares en poblaciones
naturales de triatominos se observa ampliamenteen la bibliografia.
Dias (1955a), capturando individuos de T. infestans y P. meqistus en
Minas Gerais (Brasil), observa que ambas poblaciones fluctúan a lo
largo de un año, presentando cierta periodicidad. Schofield (1980b),
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también trabajando con poblaciones de T. infestans en Brasil,
encuentra que las mismas fluctúan a lo largo del año. Rabinovich et
al. (1980) realizan un estudio en Venezuela con R. prolixus en el cual
utiliza las técnicas de captura-marcaje-recaptura y analiza las
fluctuaciones poblacionales de esta especie durante 7 meses. En todos
estos casos, los autores se centran en encontrar explicaciones para la
aparición de las fluctuaciones en fenómenosclimáticos y no se
detienen a caracterizar el tipo de fluctuaciones. En algunas de estas
series no resulta tan clara la caracteristica periódica de las mismas.
Por otro lado, comoya se planteó en la primera parte de la tesis, las
fluctuaciones aparecen tanto en puntos geográficos que presentan una
marcada variabilidad climática comoen otros que no la presentan.

A diferencia de varios autores que postulan que las fluctuaciones
observadas en las poblaciones de vinchucas se relacionan con un doble
proceso de sincronización climática (dos picos de emergencia de
adultos por año en poblaciones de T. infestans) y tendencias a la
dispersión (Forattini et al, 1971, 1977b), aquí se propone otra
explicación para la aparición de las fluctuaciones. Las mismasse
deberian a características intrínsecas del sistema y no a
caracteristicas extrínsecas. Comoya se mencionóanteriormente, es
probable que dichas fluctuaciones estén sincronizadas con variaciones
climáticas, pero podrían ser consecuenciade caracteristicas tales
comotiempos de retardo o valores particularmente altos de la tasa denatalidad.

5.2. simplificaciones en el modelo

El modeloutilizado para el siguiente análisis corresponde a una
simplificación del descripto en el Capitulo 1. Dichas simplificaciones
se detallan a continuación:

a) no se considera la dinámica de la infección del vector, ya que la
mismano afecta la estabilidad del sistema (recordar que en el
modelo global se supone que el parásito T. cruzi no afecta la
dinámica de la población de vinchucas);

b) no se considera la emigración de insectos (del análisis de
sensibilidad se ve que la emigración solo retarda los efectos
producidos por los otros parámetros pero no produce cambios en el
comportamiento global);

c) el número de hospedadores se mantiene constante durante toda la
simulación (es decir, no se modela la dinámica de la población de
humanos, perros y gallinas) y se considera un único tipo de
hospedadores.

d) no se considera la diferencia en mortalidad de ninfas y adultos (se
considera una tasa de mortalidad natural promedio entre los
valores para ninfas y adultos).

Conrespecto a las ecuaciones utilizadas, corresponden a las ya
presentadas en el Capitulo 2, a excepción de la ecuación (8) en la
cual no se considera el término correspondiente a la emigración. Solo
para facilitar la lectura de esta segundaparte se repite el set de
ecuaciones consideradas:
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Am = A, [1 - ¡11(N¿)] - A’t “zw/c) + “12h

Comoya se mencionó anteriormente, el parámetro a es una constante y
el parámetro TMes el mismopara ninfas y adultos.

5.3. Características generales del modeloutilizado

Para esta segunda parte la unidad espacial es siempre una casa tipo 1
o "rancho" (paredes de barro y techo de hojas de palmera) con una
capacidad de carga de 3000 insectos. La unidad temporal es el dia. El
númerode fuentes de alimento disponible para los insectos (a) es de
25. De acuerdo a Rabinovich et al. (1979), en un típico rancho rural
de Venezuela hay en promedio 9 personas y 16 animales domésticos,
entre perros, gatos y gallinas. El valor de TMconsiderado fue de
0,008, promedio entre la mortalidad básica de ninfas y la mortalidad
básica de adultos de R. prolixus. El resto de los valores standard de
los parámetros son los mismosque los señalados en el Capitulo 2.

Comose detalló en el Capitulo 2, tres procesos de la dinámica
poblacional del insecto vector fueron considerados en el modelaje del
sistema: la mortalidad, la natalidad y los tiempos de retardo entre la
postura de un huevo por un adulto y su eclosión comoninfa, y entre la
aparición de una ninfa y la aparición de un adulto. Dichos procesos
fueron afectados por cinco funciones: a) dos funciones lineales: una
para la mortalidad por inanición de ninfas y adultos
(densodependiente), y la otra para la natalidad (factor
densodependiente de reducción de la natalidad); b) una función no
lineal para la mortalidad natural y por depredación
(densodependiente); c) una función constante para ambos tiempos de
retardo, y d) una función constante para la mortalidad de huevos.
Tanto la natalidad comola mortalidad por inanición se ven afectadas
por factores lineales densodependientes que representan el efecto de
la irritabilidad del hospedadorsobre la ingesta de los insectos.

5.4. Objetivos

Determinarcüales son las caracteristicas intrínsecas responsables del
tipo de comportamiento dinámico de las poblaciones de especies
vectoras de la Enfermedadde Chagas. En particular, en esta segunda
parte el estudio de estabilidad se centra en la población de g;
prolixus, ya que de lo observado en la primera parte de esta tesis,
esta especie presenta valores de parámetros poblacionales que permiten
una mayor diversidad en cuanto a comportamientos dinámicos. Gracias a
la generalidad del modelo se pueden sacar conclusiones para cualquier
población de triatominos o de insectos que puedan ser modelados
considerando los mismosprocesos que los concernientes a estas
poblaciones. Se trata de identificar los mecanismostanto biológicos
comodinámicos responsables de los distintos comportamientos
observados.
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Capitulo 6. Conceptos de dinámica no lineal

En este capitulo daremos algunos conceptos y definiciones
fundamentales de dinámica no lineal utilizados en esta parte del
trabajo.
6.1. sistemas dinámicos. Definiciones

Sistema dinámico: todo proceso de evolución temporal en el cual el
futuro depende de una manera deterministica del pasado. Para entender
un sistema dinámico se debe conocer comovarian sus estados en el
tiempo.

Estado de un sistema: contiene la información sobre la cual el sistema
dinámico actúa. El estado puede ser un número, un vector, una función
o un grupo de funciones; además puede ser continuo o discreto. En un
buen modelo, sus estados contienen suficiente información para
realizar predicciones sobre el sistema. Idealmente, el estado contiene
la minima información posible que permite explicar al sistema. La
evolución de un sistema desde el tiempo t1 hasta el tiempo t2 puede
escribirse en términos de la función F:

X(t2) = F (X(t¡)) (1)

donde x(t) es el estado del sistema a tiempo t. Los sistemas dinámicos
discretos, comoes el caso de la ecuación (1), son denotados como
mapas.

Espacio de fases: El conjunto de N coordenadas (grados de libertad) -o
conjunto de todos los posibles estados- que caracterizan a un sistema
en un instante dado se representa comoun punto de un espacio
abstracto de dimensión N. Dicho espacio es el espacio de fases. A lo
largo del tiempo, el punto describe una curva en el espacio de fases,
la cual se denominatrayectoria en el espacio de fase. El fin
principal de los estudios de sistemas dinámicos es la caracterización
de las trayectorias en los espacios de fases durante periodos de
tiempo largos. El diagrama de fases va dando información acerca de los
diferentes estados que va atravesando la población a medida que
transcurre el tiempo.

Estabilidad: Esta palabra se usa genéricamente para caracterizar la
respuesta de un sistema a las perturbaciones. Si la perturbación es
amplificada, produciendo un gran cambio en el sistema, se considera
que el sistema es inestable. Si la perturbación no produce cambios en
el sistema (o si el cambio es muypequeño), el sistema es estable. Un
sistema puede ser estable a un tipo de perturbaciones e inestable a
otro. Estabilidad puede ser aplicada a distintos aspectos de un
sistema dinámico. Puede referirse a puntos individuales (estabilidad
local), a trayectorias (estabilidad local asintótica), a familias de
trayectorias (atractores), o a un sistema dinámico completo (el cual
presenta un único atractor). Las perturbaciones pueden ser
perturbaciones de estado (estabilidad dinámica) o perturbaciones en
los parámetros de control (estabilidad estructural).
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Atractor: es el lugar geométrico del espacio de fases en donde
convergen las soluciones de un sistema. Cada trayectoria del espacio
de fases es atraída hacia el atractor y se acerca a él a medida que
transcurre el tiempo. Unsistema puede poseer varios atractores, cada
uno de los cuales tiene su propia cuenca de atracción en el espacio de
fases. Según la cuenca en que 1a trayectoria se encuentre, la misma
convergerá hacia uno u otro atractor.

Los atractores puedenclasificarse en:

1) Punto fïjo (o estado estable) . Es un punto. como se muestra en la
figura, que atrae hacia si mismotodas las trayectorias que están
dentro de 1a cuenca de atracción. En ecuaciones en diferencias
finitas un punto fijo x* es aquel que cumple con:

X1 = X1+1 — x*

donde i representa el tiempo t = i.

xv
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2) Ciclo límite: el sistema tiende a evolucionar en una curva cerrada
en el espacio de fases y corresponde a1 movimiento periódico delsistema.

f l,
¿il/j L a/- Ñ’é“ Í/F/ x

T' /

I//¡f

x: /""5 ,,r”’

Un ciclo de período n es definido por:

Xi+n = X1 y X1+J = x; solo para J = n

Ambos.el punto fijo y el ciclo límite son atractores regulares, lo
que significa que las trayectorias son localmente estables
asintóticamente y que las mismas son predecibles.

3) Atractor extraño: término acuñado por Ruelle & Takens (1971).
también llamado atractor caótico, corresponde a atractores no
regulares. Las caracteristicas de estos atractores seran tratadas
en profundidad en la sección referida a caos.

4) Bifhrcaciones: un cambio en los valores de parametros pueden causar
cambios cualitativos en el comportamiento de sistemas dinámicos.
Los atractores pueden aparecer o desaparecer, o cambiar sus
propiedades cualitativas. Cualquier valor de un parámetro que
produce un cambio cualitativo en el comportamiento del sistema es
llamado un punto de bifurcación y se dice que el sistema
experimenta una bifurcación. Debido a que pequeños cambios en los
parámetros provocan diferencias cualitativas en la dinámica, en
los puntos de bifurcación los sistemas no son estructuralmente
estables.
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5) Caos: un sistema caótico es aquel sistema determinístico en que las

Comoya se mencionó anteriormente,
tipo especial de atractores que son los llamados

predicciones a largo plazo son imposibles. La pérdida rápida de
poder de predicción se debe a que en estos sistemas trayectorias
que provienen de condiciones iniciales cercanas divergen
exponencialmente rápido en promedio. En los sistemas no caóticos
las trayectorias cercanas convergen exponencialmente rápido o
exhiben una divergencia más suave que la exponencial y las
predicciones a largo plazo son al menosteóricamente posibles.
Cabe destacar que el caos es producto de sistemas no lineales; no
existen sistemas dinámicos lineales capases de comportarse
caóticamente. Es por esta razón que los métodos de análisis
correspondientes a la teoria de sistemas dinámicos (tales como
cálculo de la dimensión del sistema o de los exponentes de
Lyapunov), basados en la estadistica nolineal, son los que deben
considerarse a la hora de extraer información de sistemas
dinámicos no lineales.

los sistemas caóticos presentan un
atractores extraños.

Dichos atractores describen un movimientocaótico del sistema en el
sentido que la secuencia sucesiva de puntos es aleatoria. Las
propiedades que caracterizan a los atractores extraños son:

i) Está confinado a una región acotada del espacio de fases. Atrapa

ii)

las trayectorias del sistema que hayan partido de condiciones
iniciales ubicadas en el dominio de atracción (cuenca de
atracción) y puede ser muycomplicado. Además, tiene la propiedad
que no puede descomponerse en conjuntos más simples pues
cualquier trayectoria atrapada por el atractor recorre todos los
puntos del mismosi se deja pasar suficiente tiempo (es
ergódico). Por el contrario, una colección de puntos fijos
aislados no constituye un atractor extraño pues las trayectorias
que parten del dominio de atracción de uno de los puntos fijos norecorren los restantes.

La propiedad principal que hace caótico al atractor es la
sensibilidad a las condiciones iniciales. Esto significa que
pequeñas diferencias en las condiciones iniciales son
amplificadas en el tiempo y por esta razón nunca se puede
especificar el estado de un sistema con infinita precisión. En un
sistema con un comportamiento regular, si se empieza con
condiciones iniciales próximas, y situadas en las mismascuencas
de atracción, las trayectorias del espacio de fases terminan
convergiendo hacia un punto fijo o ciclo límite. En los sistemas
caóticos las trayectorias se separan exponencialmente.
Todos los atractores extraños encontrados hasta el presente
tienen una dimensión no entera o fractal. Un fractal es una
estructura geométrica que conserva el mismoaspecto cualquiera
sea el aumento con el que se lo observa.
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Atractor extraño proveniente del sistema de ecuaciones de Lorenz

Estos atractores extraños tienen una estructura que se pliega y se
vuelve a plegar sobre si mismaun número infinito de veces. Estos
estiramientos y plegamientos son los responsables de la estructura
compleja que adquiere el atractor.

Un aspecto fundamental es que ahora hay fuerte evidencia de que el
caos en un gran númerode sistemas puede ser descripto por atractores
extraños de muybaja dimensionalidad. Esto significa que en un sistema
de gran (inclusive infinito) númerode grados de libertad sólo algunos
pocos se manifiestan o se mantienen activos. Comola mayoria de las
condiciones iniciales tienden a colapsar sobre el atractor, muypocos
grados de libertad participan activamente en el caos y el númerode
éstos puede ser extremadamente pequeño en comparación con el total.
Sin embargo, el caos es real ya que puntos cercanos divergen
exponencialmente, lo que causa que pequeños errores se encuentren
notablemente amplificados. Esto es lo que se llama extrema

' ' ' . Comoconsecuencia de esta
caracteristica, en un sistema caótico las predicciones a largo plazo
son imposibles. Sin embargo, dichos sistemas pueden ser predecibles a
cortos periodos de tiempo.
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6) Caos y ruido: El ruido es característico de procesos aleatorios, en
los cuales las leyes que rigen el sistema son inciertas, los
datos no son constantes en el tiempo y no presentan
periodicidades. Podríamosdecir que en contraposición al ruido
está el caos, el cual aparece en sistemas deterministicos. El
caos presenta la posibilidad que puede ser predecible, por lo
menosa escalas cortas de tiempo, a diferencia del ruido que es
impredictible a cualquier escala. La diferencia entre caos y
ruido es poco clara pero existen diferentes métodos para
determinar si una serie temporal presenta comportamientocaótico
o es el resultado de fenómenosaleatorios.

6.2. Métodosutilizados para el análisis de series temporales

6.2.1. Espectro de Potencias

Una de las herramientas estadísticas más estudiada y más
frecuentemente aplicada para caracterizar series temporales complejas
es el espectro de potencias, el cual se basa en la descomposición de
la serie temporal en una superposición de oscilaciones sinusoidales de
diferentes frecuencias. El análisis espectral de potencias es una
forma de análisis de varianza de una serie temporal en el cual la
varianza de la serie de números alrededor de su media es reportada en
contribuciones a frecuencias que son armónicas de la longitud del
arreglo de datos.

El espectro de potencias S(w) de una señal escalar u(t) está definido
como el módulo del cuadrado de su amplitud Fourier por unidad de
tiempo. Mide la cantidad de energia por unidad de tiempo (potencia)
contenida en la señal como función de w.

También se suele definir S(w) como la transformada de Fourier de la
función de correlación temporal < u(O) , u(t) > = promedio sobre t de
u(t) , u(t+At:). Si las correlaciones de u decaen suficientemente
rápido en el tiempo, las dos definiciones coinciden y se tiene:

_¿ ' i t iut 2S(w)-ZulimF_T[’/;dte u(t)]

=_¿_ ' iut ' _¿ ‘ / / /
2“ fm dte 11m,“ t j; dr u(t) U(t+1.')

El espectro de potencias indica si el sistema es periódico o no
periódico. Si es periódico con frecuencia w, presenta picos más o
menos angostos en w y sus armónicas 2w, 3w,..., etc. En sistemas
caóticos, aunque el espectro de potencias puede contener picos, éstos
son bastante anchos y presentan un fondo ruidoso. Estos espectros son
conocidos como de banda ancha.



6.2.2. Problemasde caracterización

En la sección anterior, se vio que una herramienta muyusada para
caracterizar a los regímenes dinámicos es a través del análisis del
espectro de potencias, con la transformada de Fourier. Sin embargo, en
un régimen caótico, esta técnica no puede distinguir entre el "caos
deterministico" y el ruido aleatorio. Es por ello que se han
desarrollado técnicas alternativas para el estudio de la dinámica
caótica. Entre estas técnicas se encuentra el cálculo de los
exponentes de Lyapunovdel sistema, cuya descripción se hará a
continuación.

6.2.2.1. Los exponentes de Lyapunov

En fenómenos caóticos, dos condiciones iniciales, muypróximas entre
si, dan lugar a trayectorias divergentes que se alejan en el tiempo.
Unamedida de la velocidad de divergencia entre trayectorias vecinas
son los exponentes de Lyapunov (divergencia exponencial), los cuales
describen velocidades exponenciales promedios de divergencia o
convergencia de órbitas cercanas en el espacio de fases. Este fenómeno
de divergencia exponencial es llamado "sensibilidad a las condiciones
iniciales" y comoya se ha dicho se lo utiliza comodefinición de
caos.

Para el caso unidimensional el exponente de Lyapunov se puede pensar
como la evolución de una pequeña bola de puntos en el espacio de
fases. A medida que el tiempo transcurre la pequeña bola (en N­
dimensiones) podria volverse elipsoidal con ejes principales r4t)).
Luego la fórmula para el cálculo de dichos coeficientes se define
como:

r¡(t)
r¡(o)li=linn_flíélogz[ ]

Escribiendo esto de una manera más sencilla e intuitiva:

At - Ace 1‘

donde At es la diferencia entre dos trayectorias al tiempo t y A.es
el exponente de Lyapunov. Un exponente de Lyapunov positivo indica
divergencia y caos (ver formula 3). Orbitas periódicas estables son
caracterizadas por exponentes de Lyapunovnegativos (porque cuando
l<0,A1:*0). Puntos de bifurcación corresponden a órbitas de
estabilidad marginal y el valor de los exponentes es cero (1:: 0—>At:=
0) .

Un sistema dinámico podrá tener algunos exponentes positivos,
asociados a caos, algunos negativos, correspondientes a contracciones
directas, y algunos ceros, correspondientes a las direcciones en las
cuales las trayectorias convergen o divergen a una tasa más suave que
la exponencial. La distribución de signos de los exponentes de
Lyapunoves en si mismauna útil descripción de la naturaleza de la
dinámica.
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Los exponentes de Lyapunov también miden la tasa promedio de pérdida
de poder predictivo; es decir, que si se dispone de una cierta
información acerca del sistema al tiempo inicial, esta irá
reduciéndose a medida que el sistema evolucione con una velocidad que
es igual al valor del exponente de Lyapunovpositivo.

Para este modelo se calcularon los exponentes de Lyapunovde series
temporales, resultado de simulaciones con diferentes condiciones
iniciales, mediante el algoritmo propuesto por Eckmannet al (1986).
El método involucra los siguientes pasos: 1) reconstrucción de la
dinámica en un espacio de dimensiones finitas; 2) obtención de los
mapas tangentes a partir de la dinámica reconstruida por un ajuste por
cuadrados minimos, y 3) deducción de los exponentes de Lyapunov de los
mapas tangentes.

6.2.2.2. Caracterización de los distintos comportamientosen el
modelo.

Basándomeen observaciones anteriores en diferentes sistemas dinámicos
y en el propio sistema de estudio, se decidió utilizar comoregla de
decisión que un exponente de Lyapunov mayor que 0.1 corresponde a un
serie caótica. Valores de coeficientes entre 0.1 y 0.01 corresponden a
situaciones intermedias (o situaciones transicionales entre caos y
periodicidad), mientras que valores menores que 0.01 corresponden a
situaciones periódicas.
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Capitulo 7. Análisis de estabilidad. Resultados, discusión yconclusiones

7.1. Resultados y discusión

En este capitulo se analiza el comportamientode estabilidad del
sistema. De acuerdo a lo observado en la primera parte de esta tesis,
los diferentes tipos de comportamientode estabilidad dependen de los
valores de algunos parámetros del sistema. Por otro lado, uno de los
principios básicos del análisis de sistemas plantea que la estabilidad
de un sistema depende del tipo de procesos involucrados, en cuanto a
la linealidad o no linealidad de los mismos (Murray, 1990). Dado que
el sistema de ecuaciones aqui planteado es un sistema recurrente el
mismono puede ser analizado en forma analítica sin perder detalles de
interés para el problema biológico. Por esta razón es que solo se
realizó un análisis de estabilidad numérico del mismo. Conel objeto
de realizar el análisis de la estabilidad del submodelodel vector, se
obtuvieron diferentes series temporales del númerode insectos en una
casa al variar lo valores de ciertos parámetros y/o considerar
determinadas funciones. A dichas series se les aplicaron los métodos
detallados en el Capitulo 6 para caracterizar los distintos tipos de
comportamiento observados. Dado que estos métodos requieren un número
muyelevado de datos, cada serie contó con 30.000 datos.

7.1.1. Cambioen los valores de parámetros sensibles

Se examinó el comportamiento de la densidad poblacional del insecto
vector en función del tiempo, dependiendo de los diferentes valores de
los parámetros sensibles del modelo. Esta evaluación se realizó
considerando aquellos parámetros tales que: a) sus estimaciones
numéricas correspondían a estimaciones obtenidas en laboratorio, y/o
b) estaban relacionados con funciones matemáticas que cumplen un papel
esencial en la dinámica del modelo.

Deacuerdo al análisis de sensibilidad detallado en la Sección 3.2.1.,
los parámetros responsables del cambio de comportamiento del sistema
resultaron ser: 1) la tasa de natalidad (TN); 2) la densidad de
insectos a partir de la cual comienzanlos efectos de la irritabilidad
del hospedador sobre la supervivencia (FSl), y 3) el número de fuentes
de alimento disponibles para los vectores (a) (no se considera la tasa
de emigración por ser igual a cero para esta segunda parte). De los
trabajos de May (1973), Nisbet &Gurney (1982), Hastings & Constantino
(1987), y Rabinovich & Himschoot (1990) se observa que el cambio de
comportamiento de un sistema desde un punto de equilibrio a un estado
oscilatorio o caótico es moduladopor el tiempo de desarrollo, entre
otros parámetros. Por esta razón, se agregaron a los parámetros
detectados mediante el análisis de sensibilidad los relacionados con
el tiempo de desarrollo o tiempo de retardo (tiempo desde la postura
de un huevo hasta su eclosión comoninfa,11 y tiempo entre la aparición
de una ninfa y su transformación a adulto,12). Un nuevo análisis de
sensibilidad considerando estos cinco parámetros fue realizado de la
forma descripta en la Sección 3.2.2. Se calculó el promedio del número
diario de vinchucas entre los dias 9000 y 10000 después del inicio de
la simulación (momentoen que la población presenta un comportamiento
definido que no cambia con el correr de la simulación), el desvío
standard y el coeficiente de variación porcentual.
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El rango de valores, junto con el paso de cambio, dentro del cual
fueron variados los parámetros de interés se presenta a continuación:
Parámetro Mínimo Máximo Paso

TN 0,9 4,0 0,2
a 2 30 2
12 60 110 1
11 5 40 1
FSl 40 90 10

Comoresultado de variar dichos parámetros y luego de su
caracterización, se observaron los siguientes comportamientos:

a) Puntos de equilibrio
b) Ciclos limites
c) Caos
d) Situaciones intermedias entre ciclos limites y caos

(periodos complejos).

La caracterización de dichos comportamientos se realizó mediante: a)
la simple observación de la serie temporal (en general en las series
que presentaron puntos de equilibrio o ciclos límites sencillos); b)
el cálculo del espectro de potencia; y c) el cálculo de los exponentes
de Lyapunov. En la mayoria de los series se necesitó considerar los
resultados de más de un métodopara caracterizar el tipo de
comportamiento.

Dadoque varias series producto de diferentes combinaciones de dichos
parámetros presentaron idénticos resultados, se presentarán solo
algunas combinaciones representativas de cada tipo de comportamiento.
En las Figs. 30, 31 y 32 se presentan series temporales del número de
insectos totales (N) y sus correspondientes espectros de potencia
resultado de variar la tasa de natalidad (para el resto de los
parámetros con los valores standard para R. prolixus).

Cuando la tasa de natalidad (TN) se tomó igual a 1,1
huevos/hembra/dia, se observa que la densidad poblacional oscila con
fluctuaciones decrecientes y tiende en el tiempo hacia un punto de
equilibrio (Fig. 30a). El espectro de potencia correspondiente (Fig.
30b) presenta una frecuencia claramente diferenciable, caracteristica
de series que alcanzan un punto de equilibrio. Dicha frecuencia se
encuentra alrededor del valor 90, lo que nos dice que el punto de
equilibrio de esta serie es a los 90 días (debemosrecordar que el
tiempo total de desarrollo desde huevo hasta adulto considerado
standard en estas simulaciones es de 90 dias). Cuandola tasa de
natalidad es igual a 1,3 huevos/hembra/día la serie presenta periodos
mas complejos (Fig. 31a). Si miramos el espectro de potencia
correspondiente (Fig. 31h) ya en las bajas frecuencias aparecen
pequeños picos, se mantiene el pico alrededor del valor 90 y aparecen
picos menores (subarmónicas) a valores múltiplos de 90. Este tipo de
espectros se interpreta comocaracterístico de situaciones intermedias
(o situaciones que presentan duplicación de período). La serie
correspondiente a la tasa de natalidad igual a 2,3 huevos/hembra/dïa
presenta un grado de complejidad muyalto (Fig. 32a). Su espectro de
potencia es un típico espectro de banda ancha característico de una
situación caótica (Fig. 32b).
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Figura 30. a) Serie temporal correspondiente a una simulación
considerando valores standard para todas loa parámetros y
TN=1.1
b) Espectro de potencia cor.oapond1ente a dicha serie.
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Figura 31. e) Serie temporal correspondiente a uns simulación
considerando valores standard para todos los parámetros y
TN=1.3
b) Espectro de potencia correspondiente a dicha serie.
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b) Espectrn de potencia correspondiente a dicha serie.



En las tres series presentadas anteriormente se observa que, ademásde
la evidente diferencia en el comportamiento, tanto las densidades
poblacionales promedio como los máximos alcanzados son mayores en
aquellas situaciones caóticas o intermedias que en aquellas estables.
En la Fig. 30a se observa que la densidad poblacional promedio
alcanzada en la situación estable es de 2200 insectos, mientras que en
las Figs. 31a y 32a (situación intermedia y caótica) las densidades
poblacionales promedio son alrededor de 2600 insectos/casa presentando
máximosde más de 3000 insectos/casa. Vale destacar que este resultado
puede tener consecuencias interesantes en la dinámica de la
transmisión de la Enfermedad de Chagas, comose discutirá másadelante.

La reconstrucción en el espacio de fases de los atractores
correspondiente a los tres casos anteriormente mencionadosse
presentan en las Figs. 33, 34 y 35. Es importante observar las
diferencias topológicas generadas por los distintos tipos de
comportamientos. En el caso de la situación estable, vemosque las
trayectorias se van cerrando y convergen a un punto de equilibrio
situado en el centro de la elipse (Fig. 33). Para la situación
intermedia, encontramos que cerca de la recta de 45 grados existen
infinitos puntos periódicos (Fig. 34). Para la situación caótica (Fig.
35), además de la recta de 45 se suman tres zonas más de acumulación
de infinitos puntos periódicos (atractor extraño). Los exponentes de
Lyapunovcalculados que corresponden a estas series confirman los
resultados obtenidos con los espectros de potencia. La serie que
alcanza un punto de equilibrio presenta un exponente de Lyapunovigual
a -1,625 E-3, mientras que la correspondiente a la situación caótica
presenta un exponente de 0,1712. La situación intermedia presenta un
Lyapunov de 7,118 E-2. De estos resultados se deduce que el aumento en
la tasa de natalidad produce un disminución en la estabilidad del
sistema. Al aumentar la tasa de natalidad, la cantidad de huevos
depositados, y que por consiguiente pasan a ninfa es mayor, provocando
fuertes explosiones o pulsos de individuos que no pueden ser regulados
por las funciones lineales y caen bajo el control de la función no
lineal. De esta manera aparecen las fluctuaciones y a altos valores de
la tasa de natalidad la situación es caótica.

Cuandose varía el valor de densidad del vector a partir del cual
comienzael efecto de la irritabilidad del hospedador (FSl) y el resto
de los parámetros se mantienen en sus valores standard, se observa que
el aumento de FSl provoca una disminución en la estabilidad del
sistema. Series con un valor inicial de FSl igual a 70
vinchucas/hospedador alcanzan un punto de equilibrio en 1935
vinchucas/casa con un exponente de Lyapunov de -2,77 E-4. Al aumentar
el valor de FSl a 100 vinchucas/hospedador (correspondiente a la
situación standard y coincidente con el caso en que TN= 1,3
huevos/hembra/día) aparecen fluctuaciones y la situación se considera
intermedia sin llegar a ser caótica (Fig 31).

Este cambio en el comportamiento a medida que aumenta F81 se relaciona
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Figura 33. Reconstrucción del espacio de fases correspondiente
‘a los valores standard y a TN=1.1.
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con el hecho que en el modelo se considera que la mortalidad por
inanición se aplica solo cuando se cumple la relación

D > FSl * a (a)

donde D corresponde a la densidad poblacional del vector.

Si se trabaja con un valor de a standard igual a 25, y considerando
que la densidad poblacional del vector no puede crecer muchomás allá
que el valor de la capacidad de carga (3000 insectos/casa), de acuerdo
a la relación (a) altos valores de F81 provocan que la mortalidad
lineal por inanición no actúe, o solo actúe en muypocas ocasiones. En
estos casos la función que actuaría todo el tiempo regulando el
sistema es la no lineal y, dependiendo de los valores de los restantes
parámetros, aparecerán oscilaciones, equilibrios estables o caos. A
valores intermedios o bajos de FSl la función lineal actúa todo el
tiempo y es ella la que regula el sistema, provocando que solo se
produzcan comportamientos estables. Pero, qué ocurre si se varia el
número de fuentes de alimento?. Para un dado valor de F51, el aumento
del númerode fuentes de alimento provoca una desestabilización del
sistema. Luego, de acuerdo a la desigualdad (a), existe un interjuego
entre los valores de F81 y a, lo que significa que un alto valor de
FSl para un dado a, podria significar un bajo valor de FSl para otro
a. En términos del fenómenode irritabilidad que se representa con
esta función, se podria hipotetizar que deberia cumplir un importante
papel en la estabilidad de sistemas similares al planteado en esta
tesis. Nuevamentese plantea la necesidad de profundizar la
investigación en cuanto al fenómenode irritabilidad del hospedador,
fundamentalmente en cuanto a determinar el tipo de relación funcional
que lo caracteriza.

Conrespecto al tiempo de desarrollo del estadio huevo,11, los
resultados muestran que un aumento en el mismo provoca una disminución
en la estabilidad del sistema. Al considerar un T1 igual a 14 dias se
ve que el sistema alcanza un punto de equilibrio en un valor de 2510
vinchucas/casa y el exponente de Lyapunoves igual a -1,625 E-3. El
aumentar 11 a 35 lleva al sistema a una situación intermedia, con un
Lyapunov de 0,1174. Con respecto al tiempo de desarrollo de huevo
hasta adulto, DT= 11+12, el comportamiento es inverso. Una serie
resultado de considerar DT= 70 presenta un Lyapunov de 0,1096, luego
podemosdecir que esta serie presenta un comportamiento caótico. Con
un DT= 100 el Lyapunovdisminuye a -2,126 E-2, valor característicode situaciones estables.

Si se analizan las variaciones simultáneas en 11 y DT (para el resto de
los parámetros considerando los valores standard), se ve que si los
períodos preninfales son largos, con respecto al tiempo en que los
individuos tardan en llegar a adultos desde huevo, se presentan
situaciones caóticas o intermedias. En los casos en que la relación es
inversa, la población alcanza situaciones estables. Esto significa que
cuando el tiempo que el insecto pasa comohuevo es relativamente
grande con respecto al que pasa comoninfa los sistemas tienden adesestabilizarse.

En cuanto al parámetro a, su análisis es similar al de FSl (ver
desigualdad (a)). Se determinó que a mayor número de fuentes de
alimento el sistema se vuelve inestable. Con a = 21 el exponente de
Lyapunoves igual a -6,176 E-4, alcanzando un punto de equilibrio en
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2425 vinchucas/casa. Si se aumenta a a 35 el exponente de Lyapunov es
igual 6,66 E-2 (situación intermedia).

En todos los casos anteriores se varió un parámetro por vez, y para
los otros parámetros se mantuvieron los valores standard. El variar
dos o más parámetros, comoera de esperar, provocó los cuatro tipos de
comportamiento ya mencionados. Comoejemplo de una situación estable
diferente a las ya presentadas en esta mismasección (las cuales
alcanzaban un punto de equilibrio), se ve en la Fig. 36 la serie
temporal, el espectro de potencia y la reconstrucción del atractor en
el espacio de fases de un caso tipico de ciclo limite descrito por TN=1,5,a=16y11=16.
7.1.2. Análisis de los procesos involucrados

Conobjeto de analizar el rol de las funciones consideradas en el
modeloen la estabilidad del sistema, se llevaron a cabo distintas
simulaciones y se obtuvieron las correspondientes series en el tiempo
de los números de individuos (ninfas y adultos), resultado de combinar
las funciones lineales, las no lineales y el tiempo de retardo entre
la postura de los huevos y el reclutamiento comoninfas (lo que
representa el retardo en la regulación densodependiente). Se determinó
el tipo de comportamiento de las series mediante la simple
observación, en los casos de series que crecian exponencialmente,
alcanzaban un punto de equilibrio o se extinguian en el tiempo; o
mediante el cálculo de los exponentes de Lyapunov, en el caso de
series periódicas o caóticas (Tabla 18).

Se partió de un modelo simple (caso 1 de la Tabla 18), en el cual solo
se consideró una mortalidad y una natalidad constantes y
densoindependientes, y la población se diferenció en ninfas y adultos
(no hay retardo entre la postura de huevos y el reclutamiento de
ninfas). Mediante un cambio por vez se llegó hasta el modelo más
complicado: funciones lineales, función no lineal y retardo
correspondiente al modelo completo presentado en el Capitulo 5 (caso
16 de la Tabla 18). Debido a que la tasa de natalidad es un parámetro
sensible a la estabilidad del modelo, se consideraron distintos
valores crecientes de dicha tasa para cada combinación. Esto fue
contempladopara evitar que los resultados se debieran a valores
particulares de este parámetro y de esta manera enmascarasen los
efectos de las funciones (el resto de los parámetros se consideraron
los standard para el modelo, ver Capitulo 5). Los valores de TNse
variaron desde 1,3 hasta 20,0 huevos/dia/hembra. Por debajo de 1,3 no
se observaron cambios en el comportamiento, por esta razón no se
reportan estas situaciones en la Tabla 18. Valores de tasa de
natalidad cercanos a 20 huevos/hembra/dia son poco comunes en la
bibliografia en poblaciones de vinchucas, pero fueron considerados
porque por encima de los mismosel sistema presenta resultados
interesantes y no podemosafirmar que en determinadas situaciones o
especies los mismos sean imposibles.

Los resultados muestran que sistemas que no presentan retardos entre
la postura del huevo y la aparición de la ninfa (independientemente
que exista o no regulación densodependiente tanto lineal comono
lineal) (casos 1 a 8) crecen exponencialmente o se estabilizan en un
punto de equilibrio. Esto coincide con los resultados encontrados por
Pielou (1977) y Bence &Nisbet (1989) para sistemas similares en los
cuales no se consideró un estadio huevo.
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Figura 36. Serie temporal correspondiente a una simulación
considerando valores standard para todos los parámetros
excepto TN=1.6, a = 16, y t1: 16.
b) Espectro de potencia correspondiente a dicha serie.
c) Reconstrucción del espacio de fases correspondiente a la
serie dada en a).
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TABLA18. Diferentes combinaciones de funciones, parámetros sensibles
(TN= tasa de natalidad) y tiempo de retardo involucrados en el modelo. En
la primer columna se enumeran los diferentes casos y en las dos últimas
columnase presenta el tipo de comportamientocaracterístico y el valor del
correspondiente Exponente de Lyapunov. En los casos 1 al 9 no se
observaron cambios en el comportamiento del sistema para valores de TN
entre 1.3 y 10 huevos/hembra/dia.

CASO TN REÏARDO MORTL. MORTAL. NATALIDAD COMPORTAMIENTO LYAPUNOV
N0 LINEAL LINEAL LINEAL

I 1.3-10 NO NO NO NO EXPONENCIAL - - - - - ­
Z 1.3'10 N0 N0 N0 SI EXPONENCIAL - - - - -­
3 1.3-10 NO N0 SI N0 PUNIO EQUILIBRIO - - - - -­
6 1.3-10 N0 IIO SI SI PUNÏO EQUILIBRIO - - - - -­
5 1.3-10 N0 Sl N0 NO PUNIO EQUILIBRIO - - - - -­
6 1.3-10 N0 SI NO SI PUNIO EQUILIBRIO - - - - -­
7 1.3-10 N0 Sl Sl N0 PUNIO EQUILIBRIO - - - - -­
8 1.3-10 N0 Sl Sl SI PUNTOEQUILIBRIO - - - - '­
9 1.3-10 SI NO NO NO PUNÏO EQUILIBRIO - - - - '­
10 1.3 SI NO NO SI PERICDICO 1.70 E-Z

4.0 SI NO NO SI PERICDICO 2.06 E-Z
10.0 SI N0 NO Sl PERICDICO -0.74
20.0 SI N0 N0 SI PERICDICO 3.05 E-Z

11 1.3 SI N0 SI N0 PUNÏO EQUILIBRIO - - - - - '­
4.0 Sl N0 Sl NO PERIUJ CO -2.BS E-3

10.0 SI N0 SI N0 PERICDICO 3.06 E-3
20.0 SI N0 Sl NO PERIODICO 1.05 E-Z

12 1.3 SI NO SI SI PUNTO EQUILIBRIO - - - - - '­
4.0 SI NO SI SI PERIODICO 5.04 E-3

10.0 SI N0 Sl N0 PERIUDICO -I.30 E-3
20.0 SI N0 SI N0 PERICDICO 3.05 E-Z

13 1.3 SI SI HO NO PERIODICO 6.80 E-Z
4.0 SI SI IIO N0 CAOS 0 3030

10.0 SI SI N0 N0 CAOS O 100/.
20.0 SI SI N0 NO EXÍINCION - - - - '­

14 1.3 SI SI NO SI PERICDICO 7 17 E'Z
4.0 SI SI N0 SI CAOS 0 2959

10.0 Sl SI NO Sl CAOS 0 1607
20.0 Sl SI NO SI EXIINCION - - - - -­

15 1.3 SI Sl SI N0 PERICDICO 6 23 E-Z
4.0 SI SI Sl NO CAOS 0 1578

10.0 SI SI Sl N0 CAOS O 1367
20.0 SI SI Sl N0 EXIINCION - - - - -­

16 1.3 SI SI Sl Sl PERIODICO 7 17 E-Z
4.0 SI Sl SI SI CAOS 0.2959

10.0 Sl SI Sl SI CAOS 0 1607
20.0 SI SI SI Sl EXÏINCION - - - - -­

125



A1 considerar el retardo pero no considerar la mortalidad no lineal
(casos 9 al 12), el sistema se estabiliza en un punto de equilibrio u
oscila dentro de ciertos límites y con determinada periodicidad
(ciclos limites), dependiendo del valor de TN. En aquellos casos en
los que se consideran simultáneamente el tiempo de retardo y la
mortalidad no lineal (independientemente que se consideren o no las
funciones lineales) (casos 13 al 16), el comportamiento del sistema es
altamente dependiente de TN, presentando oscilaciones periódicas,
divergentes o caóticas.

Resulta curioso encontrar los mismosvalores de los exponentes de
Lyapunov en los casos 14 y 16. Esta similitud se debe a que en ambos
casos la función de mortalidad lineal no está actuando sobre el
sistema. La regulación en el tamaño poblacional es ejercida
principalmente por la función no lineal, no permitiéndole a la
mortalidad lineal ejercer su influencia.

De lo analizado hasta aqui se concluye que la causa de la aparición de
comportamientos caóticos en el sistema es la coexistencia de una
función regulatoria no lineal densodependiente y un tiempo de retardo.
Esto se observa ampliamente en la bibliografia: los sistemas que
presentan tiempos de retardo y que son regulados por procesos no
lineales presentan comportamientosestables, periódicos o caóticos, de
acuerdo al valor de determinados parámetros, diferenciándose de
aquellos regulados por procesos lineales, los cuales solo presentan
comportamientosestables (puntos de equilibrio o ciclos limites
simples), exista o no un tiempo de retardo a considerar (Murray,
1990).

7.1.3. ¿Cómose explica la aparición de fluctuaciones en el sistema?

La aparición de fluctuaciones en el sistema independientemente de
variables forzantes de tipo oscilatorio se debe a la existencia de un
tiempo de retardo entre la postura de los huevos y la eclosión como
ninfa. En situaciones de altas densidades las hembras pueden poner más
huevos de los que pueden ser soportados un tiempo de retardo después
como ninfas. En este momentola población tiene una densidad mayor que
la capacidad de carga del ambiente. Una vez que los huevos crecen y
eclosionan, recién ahi serán sentidos por la población (es decir el
efecto del aumento no será sentido hasta un tiempo de retardo
después). En el interin las hembras continuarán poniendo huevos, que
recién cuando lleguen a ninfas serán contabilizadas. En algún momento
este agregado de individuos comoninfas hará que la densidad
poblacional sobrepase la capacidad de carga del ambiente, entonces el
númerode individuos deberá declinar por debajo ésta. Esta disminución
es provocada por el efecto de la mortalidad no lineal, la cual a
valores de densidad por encima de la capacidad de carga toma valores
muyaltos, llevando a la población a niveles muypor debajo del valor
critico de forma drástica. Nuevamentese agrega un número elevado de
huevos, repitiéndose este fenómenohasta que este número disminuye lo
suficiente. De esta manera debido a las subcompensaciones y
sobrecompensaciones de la densidad la población presentaráoscilaciones.
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7.2. Conclusiones de la segunda parte

Del análisis del modelose observa que el nivel poblacional del vector
de la Enfermedadde Chagas presenta tres comportamientos diferentes:
estable, caótico y situaciones intermedias, los cuales dependende los
valores considerados para parámetros sensibles y del tipo de procesosinvolucrados.

Se determinó la causa de la aparición de fluctuaciones en el modelo:
procesos no lineales y un tiempo de retardo entre la postura de los
huevos y su eclosión comoninfas. La existencia de una función no
lineal regulando la densidad de una población en la cual durante un
determinado periodo de tiempo los individuos permanecen en un estado
latente (huevos) y no son "sentidos" por la población, hacen que la
misma presente comportamientos impredecibles. De acuerdo a Murray
(1990), el tiempo de retardo tiene un efecto desestabilizador en los
sistemas dinámicos y este efecto aumenta con el aumento del tiempo de
retardo. Esto coincide con los resultados obtenidos con el modelo.
Todoesto reforzaria la idea planteada en la primera parte de esta
tesis: la presencia de fluctuaciones en las poblaciones de vinchucas
resultan consecuencia de una caracteristica interna y propia del
sistema, independientemente de la relación con el medio ambiente, ya
que el modelo aqui planteado resulta completamentedeterministico.
Dichas fluctuaciones podrian estar sincronizadas con cambios
climáticos, pero de acuerdo a los resultados del modelo no parecerian
ser consecuencia de ellos.
Se estableció que los parámetros que producen un cambio en la
estabilidad del sistema son: a) TNy b) TI, cuyo aumento provoca una
disminución de la estabilidad del sistema; c) FSl, d) a y e) 12, cuyo
aumento provoca un aumento en la estabilidad. Algunos de estos
resultados coinciden con las observaciones de otros autores.
Pennycuick et al (1968) y Rodriguez (1978), simulando el crecimiento
de poblaciones animales (en particular Rodriguez trabajó simulando
poblaciones de vinchucas), encontraron que con valores bajos e
intermedios de tasas de natalidad la población alcanzaba un punto de
equilibrio, pero a valores altos se observaban grandes oscilaciones
con una densidad poblacional promedio mayor que el alcanzado en
condiciones de menornatalidad. Conalta natalidad la población podría
aumentar muchode tamaño en un cierto intervalo de crecimiento y luego
el efecto densodependiente seria tan fuerte que se produciría una gran
caída de la población. Conrespecto al periodo ninfal, Rodríguez
(1978) observó que un alargamiento en el mismo lleva al sistema a
equilibrios estables.
Aunquela tasa de natalidad es bastante constante aún no ha sido
medida para condiciones de campo, y a pesar que el valor considerado
se calculó a partir de cohortes silvestres criadas en laboratorio en
primera generación, el mismopuede sufrir variaciones en el terreno.
Este trabajo demuestra que la tasa de natalidad resulta un parámetro
importante a considerar en la dinámica de poblaciones de vinchucas. El
determinar su valor o rango de fluctuación podria ser útil en la
determinación del comportamiento de una población natural.

Con respecto a FNl y a, ambos pueden ser muy variables de acuerdo al
tipo de población hospedadora considerada, demostrando la importancia
que tiene el fenómenode irritabilidad del hospedador.
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El poder determinar el tipo de comportamiento de una población resulta
importante especialmente en poblaciones a ser controladas. Por un
lado, se podria llevar a una población de una situación caótica a una
estable mediante la variación de determinados parámetros
poblacionales, consiguiendo no solo un manejo más sencillo de la misma
sino también una disminución en el nivel poblacional. Por otro lado,
debido a que en sistemas caóticos es posible la predicción a corto
plazo, el reconocimiento del carácter caótico del sistema podría
facilitar la previsión de eventuales picos de insectos en la casa, y
de esta forma la correcta elección del momentoen el cual iniciar las
campañas de control para lograr la máximaeficiencia de las mismas.
Cabe destacar que en poblaciones de insectos transmisores de
enfermedades, una disminución en la densidad provoca una reducción en
el riesgo de transmisión. Llevar a la población a una situación que
mantenga niveles poblacionales más bajos es una manera de reducir latransmisión.

A pesar que la mayoria de los sistemas naturales no parecerïan
comportarse caóticamente (Hassel et al, 1976; Thomaset al., 1980;
Bellows, 1981), se debe enfatizar el hecho que los mismos podrian ser
conducidos al caos mediante la intervención humana. De acuerdo a
Berryman &Milstein (1989), y aplicando la teoria de control a los
sistemas ecológicos, siempre es posible forzar a los sistemas a un
dominio caótico al aumentar el valor de los parámetros relacionados
con procesos de retroalimentación positiva (reproducción, competencia
interespecifica, etc) o al dejarlo bajo el control de procesos de
retroalimentación negativa (mortalidad) actuando con un cierto tiempo
de retardo (dicho efecto se conoce comosobrecompensación). Luego,
cuando el sistema está dominadopor factores densodependientes
inversos (altas natalidades) o por factores densodependientes con un
tiempo de retardo (mortalidad sobre ninfas y adultos y no sobre
huevos) el mismocaería en un régimen caótico. Todos estos resultados
de enorme riqueza dinámica nos llevan a reconsiderar el clásico
concepto de regulación densodependiente, entendida como los cambios en
las densidades poblacionales dirigidos a mantener las condiciones de
"estabilidad" de las poblaciones, ya que se observa que la
densodependencia es un ingrediente esencial del caos.

Para evidenciar el comportamientocaótico, en este trabajo se
utilizaron métodos tales comoel espectro de potencia y los exponentes
de Lyapunov. Estos métodos se podrian también emplear para detectar el
caos en la naturaleza a partir de una serie temporal. El espectro de
potencias permite expresar los datos comouna serie de frecuencias.
Para un fenómenoperiódico, el aspecto del espectro de potencias será
la presencia de picos conspicuos correspondientes a las frecuencias
del fenómeno. En el extremo opuesto, en un fenómeno completamente
aleatorio esperariamos observar una banda en el espectro donde todas
las frecuencias contribuyan por igual a la varianza. En el caso del
caos deterministico se observa una situación intermedia: no es la
banda tipica del ruido, se observan picos que denotan cierta
regularidad, sin embargo estos picos son más o menos densos en las
bajas frecuencias. Esta técnica es también usada para evidenciar la
dinámica subyacente de un fenómenoque tenga señales ruidosas
superpuestas. Precisamente ésta es la dificultad mayorque se presenta
al trabajar con datos reales: distinguir si existe alguna señal
dinámica aunque ésta esté enmascarada por la presencia de una gran
cantidad de variables que fluctúan aleatoriamente.
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Cabe señalar que la detección del caos determinístico a partir de
series temporales no es sencillo, y sus dificultades estriban en: a)
la enormecantidad de datos necesarios para aplicar los diferentes
métodosde análisis existentes; b) la separación de la señal ruidosa
de la señal dinámica, y c) la determinación del númerode variables
que influyen en la dinámica subyacente del fenómeno. Todas estas
dificultades aparecen en las series naturales y en ésto radica la
dificultad de su tratamiento. Nuevamenteaquí aparece la importancia
del uso de modelos matemáticos. Mediante los mismos se pueden
conseguir series suficientemente largas para aplicar los métodosde
análisis existentes, que no contengan elementos ruidosos que
enmascaren la señal de interés y que consideren las variables que
determinan la dinámica del sistema. Por otro lado, el uso de modelos
permitiría detectar y estimar parámetros que serían responsables de
posibles inestabilidades del sistema.

Debido a que los sistemas biológicos están regidos en su mayoría por
mecanismosno lineales, sería de esperar que los comportamientos
caóticos se presentaran tan frecuentemente comolos comportamientos
cíclicos y estacionarios. Varios son los puntos que determinarian la
importancia del estudio del caos en los sistemas naturales: 1) la
predicción a largo plazo, tan importante en sistemas ecológicos,
resultaría limitada (Farmer &Sidorowich, 1987); 2) sin embargo, la
existencia de caos determinístico permitiría predicciones a corto
plazo, que para determinados problemas, comolos epidemiológicos,
podrían resultar fundamentales (Schafer &Kot, 1986); 3) la
imprevisibilidad asociada a una dinámica caótica podría ser
beneficiosa (e.g. determinadas conductas animales, comola de escape
de la presa frente al predador).

Por último se señalan las posibles perspectivas de ampliación y
profundización tanto desde el punto de vista teórico comopráctico. En
cuanto al aspecto teórico, la riqueza desplegada nos plantea muchos
interrogantes aún no resueltos comola determinación de las fronteras
entre los dominios de atracción, el desarrollo de otros métodos para
demostrar el régimen caótico el cual nos permita utilizar un número
pequeño de datos, etc. Desde el punto de vista práctico, la
perspectiva natural es determinar más precisamente el rango de los
valores de los parámetros sensibles y analizar el tipo de funciones
que subyacen en los distintos procesos poblacionales. Para ésto serían
necesarias series naturales de una longitud considerable.
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Resumen

Se desarrolló un modelode simulación deterministico que describe los
cambios diarios que ocurren en una población de insectos. Se trabajó
con Rhodnius prolixus y Triatoma infestans, dos de las principales
especies vectoras de la Enfermedad de Chagas. El modelo incluyó el
proceso de transmisión del parásito (Trypanosomacruzi) causante de la
enfermedad. Se modeló la dinámica de la población del insecto, y de la
población de hospedadores humanosy animales que representan la fuente
de alimento para el vector.

Conrespecto a la población del insecto se la dividió en tres
estadios: huevo, ninfa y adulto. A su vez los estadios huevo y ninfa
fueron subdivididos en clases de edades. Los mecanismosde regulación
poblacional se consideraron densodependientes y actuando sobre la
natalidad y la mortalidad. La unidad espacial de la población fue la
vivienda humana. Aquellos parámetros poblacionales de los cuales no se
tenian estimaciones independientes fueron calibrados utilizando seriesnaturales.

De acuerdo a los resultados del modelo, y pese al carácter \
determistico del mismo, se observa que las densidades poblacionales de
las dos especies en estudio fluctúan en el tiempo y lo hacen con una
periodicidad muysimilar a la reportada para poblaciones naturales.
Estos periodicidades parecerïan reflejar el tiempo de desarrollo desde
huevo hasta adulto, característico de cada especie, e indicarian que
el crecimiento poblacional de las vinchucas estaría dándose por pulsos
reproductivos espaciados en el tiempo. Además, la presencia de
fluctuaciones también se relacionaria con los valores de determinados
parámetros poblacionales, tales comola tasa de natalidad y la
densidad de insectos a partir de la cual comienzan los efectos de la
irritabilidad del hospedador sobre la supervivencia (mortalidad por
inanición). Estos resultados, y teniendo en cuenta que en el modelo no
se consideró la variación climática, favorecen la hipótesis que la
aparición de las fluctuaciones en la densidad se deben a
caracteristicas intrínsecas de la población, tales comola existencia
de estadios que son regulados a través de diferentes procesos actuando
retardados en el tiempo y/o la de una regulación densodependiente de
los mismosactuando sobre la natalidad y la mortalidad.

Con respecto a la dinámica de la transmisión del T.cruzi, en ambas
especies, independientemente de el númerode hospedadores en la casa,
se observa que el porcentaje de infección de los vectores fluctúan
periódicamente en el tiempo, acompañandolas oscilaciones de la
población de adultos y con el mismoperiodo que estas. Los resultados
al variar el númerode perros presentes en la casa demuestran que el
aumento en el número de perros infectados provoca un aumento en la
prevalencia de los vectores y de los humanos. Este hecho indicaría
que, a pesar que los perros estarian desviando un importante númerode
contactos potencialmente infectantes de los humanos, su alta
infectividad tendria un efecto más pronunciado en el proceso de
transmisión del T.cruzi. Los valores de prevalencias, tanto en humanos
comoen vectores, obtenidas mediante el modelo se acercaron en forma
altamente significativa a varios valores observados en condiciones
naturales, indicando que el modelorefleja satisfactoriamente la
dinámica del proceso. Otro resultado importante observado en este
trabajo es que, de acuerdo al modelo, el mantenimiento de las gallinas
en la casa disminuiría los niveles de parasitemia tanto en la
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población del vector comoen la humana. El remover las gallinas de la
casa no mejoraria sino que empeoraria la situación de la transmisión
de T.cruzi. Todosestos resultados podrian ser utilizados a la hora de
planificar estrategias de control no convencionales.

En la segunda parte de esta tesis se analizó el comportamiento de
estabilidad de la dinámica poblacional del insecto vector, basándose
fundamentalmente en una población de R. prolixus. A1 variar los
valores de determinados parámetros se observa que, pequeños cambios en
los mismos provocan cambios en el comportamiento de estabilidad del
sistema. Los criterios utilizados para identificar los diferentes
comportamientos fueron: a) la simple observación de las series
temporales obtenidas (densidad vs. tiempo), b) el cálculo de los
espectros de potencias de dichas series, y c) el cálculo de los
coeficientes de Lyapunov. Se identificaron cuatro comportamientos
diferentes: a) puntos de equilibrio b) ciclos limites, c) caos y d)
situaciones intermedias entre ciclos limites y caos (periodos
complejos). Se determinó la causa de la aparición de fluctuaciones en
el sistema: la existencia de mecanismosregulatorios densodependientes
no lineales actuando sobre los estadios ninfa y adulto, y la presencia
de un tiempo de retardo entre la postura de los huevos y su eclosión
comoninfas. Estos resultados podrian ser utilizados a la hora de
optimizar estrategias de control a aplicar sobre la población del
vector.
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