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ABSTRACT 

O u t b r e a k s  o f  t h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h ,  O r g y i a  

p s e u d o t  s u g a t a  ( M c D u n n o u g h ) ,  h a v e  r e c u r r e d  p e r i o d i c a l l y ,  a t  7 t o  

1 0  y e a r  i n t e r v a l s ,  s i n c e  t h e  f i r s t  r e c o r d e d  o b s e r v a t i o n  i n  1 9 1 6  

i n  C h a s e ,  B . C .  T h e  d e c l i n e  o f  o u t b r e a k s  i n  C a l i f o r n i a ,  A r i z o n a  

a n d  B r i t i s h  C o l u m b i a  h a s  b e e n  a t t r i b u t e d  t o  a  n u c l e a r  

p o l y h e d r o s i s  v i r u s  ( N P V ) .  T h e  a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  t h e  

D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  a n d  i t s  v i r a l  d i s e a s e  i s  c h o s e n  t o  t e s t  

t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  m i c r o p a r a s i t e s  a r e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  

p e r i o d i c  p o p u l a t i o n  f l u c t u a t i o n s  o f  t h e  i n s e c t .  T h e  t e s t  i s  d o n e  

u s i n g  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  m o d e l  a n d  v a r i a n t s  t h e r e o f .  The 

p a r a m e t e r  v a l u e s  f o r  t h e  m o d e l  a r e  d e r i v e d  f r o m  p u b l i s h e d  d a t a  

a n d  f r o m  a  l a b o r a t o r y  e x p e r i m e n t .  T h e  b a s i c  m o d e l  i s  e x p a n d e d  t o  

i n c l u d e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y ,  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n ,  

i n c u b a t i o n  p e r i o d  a n d  t h e  e f f e c t  o f  r a n d o m  f l u c t u a t i o n s  o n  t h e  

g r o w t h  r a t e .  S e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  c o n d u c t e d  f o r  e a c h  m o d e l  

d i s c l o s e d  t h a t  n o n e  o f  t h e  v e r s i o n s  g e n e r a t e d  t h e  o b s e r v e d  

b e h a v i o r  o f  t h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  i n  t h e  f i e l d .  T h e  

p e r i o d i c i t y  o f  t h e  o u t b r e a k s  i n  f i e l d  p o p u l a t i o n s  c a n n o t  b e  

e x p l a i n e d  s o l e l y  b y  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  v i r a l  d i s e a s e  b e c a u s e  

t h e  v i r u s  i s  t o o  s h o r t - l i v e d  a n d  t h e  g r o w t h  r a t e  o f  t h e  i n s e c t  

p o p u l a t i o n  t o o  h i g h .  T h e r e f o r e ,  o t h e r  p r o c e s s e s  a r e  l i k e l y  t o  

i n f l u e n c e  t h e  p e r i o d  o f  t h e  c y c l e s  a n d  t h e  d e n s i t y  o f  

D o u g l a s - f  i r  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n s .  



ACKNOWLEDGMENTS 

I w i s h  t o  e x p r e s s  my s i n c e r e  g r a t i t u d e  t o  my s e n i o r  s u p e r v i s o r ,  

D r .  R a n d a l l  Peterman,  f o r  h i s  g u i d a n c e ,  p a t i e n c e ,  encouragement and 

s u p p o r t  th roughout  t h i s  r e s e a r c h .  

I would l i k e  t o  ex tend  my t h a n k s  t o  t h e  members of my commit tee ,  

D r .  John Borden and D r .  Imre  Otvos from t h e  Canadian F o r e s t r y  S e r v i c e .  

D r .  Otvos p rov ided  me w i t h  a  sample  of t h e  v i r u s  and egg masses of 

t h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  moth f o r  which I a m  t h a n k f u l .  

D r .  R ichard  Nason of  t h e  Range and W i l d l i f e  H a b i t a t  Labora to ry  i n  

La Grande, Oregon, was v e r y  h e l p f u l  i n  g i v i n g  me a c c e s s  t o  unpubl i shed  

d a t a  on t h e  Douglas - f i r  t u s s o c k  moth. I am g r a t e f u l  t o  him and h i s  

c o l l e a g u e  D r .  T.R. Torgersen  f o r  h i s  h o s p i t a l i t y .  

F i n a l l y  one of t h e  most s a t i s f y i n g  a s p e c t  of be ing  a  g r a d u a t e  

s t u d e n t  i s  t h e  f r i e n d s  you make a l o n g  t h e  way. I wish t o  t h a n k  

M. Amat, D .  T r o t t e r ,  S. V i l l e n e u v e ,  G .  S l a v i k  and K .  van Frankenhuyzen 

f o r  t h e i r  p a t i e n c e ,  opt imism and good humor as w e l l  a s  t h e i r  l a c k  

o f  i n t e r e s t  towards d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s .  



TABLE OF CONTENTS 

A b s t r a c t  ...................................................... i 
L i s t  o f  T a b l e s  ................................................ i 
L i s t  o f  F i g u r e s  .............................................. i i  

I . I n t r o d u c t i o n  ........................................... 1 

I1 . B i o l o g y  o f  t h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  ............... 5  

L i f e - c y c l e  ............................................ 5  

H o s t  t y p e s  ............................................ 6 

E p i d e m i c  p o p u l a t i o n s  ................................. 6 

E n d e m i c  p o p u l a t i . o n s  .................................. 1 3  

I11 . The a p p r o a c h  ........................................ 1 5  

I V  . The m o d e l s  ........................................... 1 7  

B a s i c  m o d e l  .......................................... 1 7  

D e n s i t y - d e p e n d e n t  mode l  .............................. 20  

I n c u b a t i o n  p e r i o d  mode l  .............................. 2 0  

V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  mode l  .......................... 22 

Combined  mode l  ....................................... 2 4  

S t o c h a s t i c  mode l  ..................................... 27 

V . D a t a  s o u r c e s  .......................................... 29 

V I  . E s t i m a t i o n  o f  P a r a m e t e r s  ............................. 3 3  

G r o w t h  r a t e  . r .  ........................................ 3 3  

B i r t h  r a t e  . a .  ....................................... 3 5  

N a t u r a l  m o r t a l i t y  r a t e  . b .  ........................... 3 5  

D i s e a s e - i n d u c e d  m o r t a l i t y  r a r e  .a .................... 3 9  

R a t e  o f  p r o d u c t i o n  o f  v i r a l  i n f e c t i v e  s t a g e s  . A .  ..... 4 1  

R a t e  o f  m o r t a l i t y  o f  t h e  i n f e c t i v e  p a r t i c l e s  . u .  ..... 4 2  



T r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  .@. ......................... 4 3  

D e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  .......................... 4 4  

I n c u b a t i o n  p e r i o d  ( l / v )  .............................. 4 7  

V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  ................................ 4 9  

Random v a r i a t i o n  o n  g r o w t h  r a t e  .v. .................. 5 0  

V I I  . S i m u l a t i o n s  ......................................... 5 4  

V I I I  . C r i t e r i a  f o r  e v a l u a t i n g  m o d e l  p e r f o r m a n c e  .......... 5 5  

I X  . S e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  ................................. 5 8  

B a s i c  m o d e l  .......................................... 6 0  

D e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  .............................. 7 0  

I n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  .............................. 7 2  

V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  .......................... 7 5  

C o m b i n e d  n o d e l  ....................................... 7 5  

S t o c h a s t i c  e f f e c t s  ................................... 7 8  

X . D i s c u s s i o n  ............................................ 8 4  

B i b l i o g r a p h y  ................................................ 1 0 2  



L I S T  OF TABLES 

TABLE P A G E  

1 T a b l e  o f  m o d e l s  ...................................... 2 8  

............................. 2 T a b l e  o f  b a s e l i n e  v a l u e s  3 4  

3 T a b l e  o f  DFTM n a t u r a l  d e a t h  r a t e s  .................... 38 

4 T a b l e  o f  c r i t e r i a  .................................... 5 6  

........... 5 The e f f e c t  o f  t h e  t r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  6 3  

6 T a b l e  o f  p e r i o d  o f  c y c l e s  w i t h  t h e  s t o c h a s t i c  
mode l  ............................................ 8 2  

........................ 7 P e r f o r m a n c e  o f  t h e  i n d i c a t o r s  8 3  



L I S T  O F  F I G U R E S  

F I G U R E  P A G E  

1 D i s t r i b u t i o n  o f  DFTM ................................ 7  

..................................... 2  DFTM i n f e s t a t i o n s  8 

3  B a s i c  m o d e l  .......................................... 1 9  

.............................. 4  D e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  2 1  

.............................. 5  I n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  2 3  

6  V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  .......................... 2 5  

7 C o m b i n e d  m o d e l  ....................................... 2 6  

8  R a t e  o f  d i s a p p e a r a n c e  o f  t h e  DFTM .................... 3 7  

9 R e c r u i t m e n t  o f  DFTM .................................. 4 5  

............. 1 0  D e n s i t y - d e p e n d e n t  d e a t h  r a t e  o f  t h e  DFTM 4 6  

1 1  S u r v i v o r s h i p  c u r v e  f o r  e x p e r i m e n t a l l y  i n f e c t e d  
DFTM ............................................. 4 8  

1 2  P r e v a l e n c e  o f  t h e  v i r u s  i n  n e w l y  e m e r g e d  DFTM ........ 5 0  

1 3  T r e n d  i n d i c e s  ........................................ 5 2  

1 4  T i m e  s e r i e s  ......................................... 5 9  

1 5  Nomograms  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  a = 5 . 3  ................... 6 1  

.................. 1 6  Nomograms  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  a = 7 . 3  6 5  

1 7  Nomograms o f  t h e  b a s i c  m o d e l  a = 9 . 3  .................. 6 6  

.................. 1 8  Nomograms  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  a = 1 1 . 3  6 7  

1 9  P e r i o d  o f  c y c l e s  a t  d i f f e r e n t  v a l u e s  o f  a ............ 6 9  

....... 20  Nomograms  o f  t h e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  a = 5 . 3  7 1  

............. 2  1 Nomograms  o f  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  7 3  

2 2 Nomograms  o f  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  ............. 7 4  

......... 2  3 Nomograms  o f  t h e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  7 6  

v i  ii 



2 4 Nomograms  o f  t h e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  ......... 7 7  

...................... 2 5  Nomograms o f  t h e  c o m b i n e d  m o d e l  7 9  

2 6 S t o c h a s t i c  m o d e l  ..................................... 80 



I. I n t r o d u c t i o n  

I n s e c t  p o p u l a t i o n s  o f t e n  e x h i b i t  s p e c t a c u l a r  i n c r e a s e s  a n d  

d e c l i n e s  i n  d e n s i t y  o v e r  v e r y  s h o r t  t i m e .  A t t e m p t s  t o  e x p l a i n  

t h e  s u d d e n  r e l e a s e  o f  a  p o p u l a t i o n  f r o m  e n d e m i c  t o  e p i d e m i c  

l e v e l  a n d  i t s  s u b s e q u e n t  d e m i s e  h a v e  l e d  t o  h y p o t h e s e s  b a s e d  

u p o n  f l u c t u a t i o n s  i n  w e a t h e r  p a t t e r n s  ( G r e e n b a n k ,  1 9 5 6 ;  W a t t ,  

1 9 6 8 ;  I v e s ,  1 9 7 3 ) ,  i n s e c t  - p l a n t  r e l a t i o n s h i p s  ( B a l  t e n s w e i l e r ,  

1 9 6 4 ;  W h i t e ,  1 9 7 4 ,  1 9 7 6 ,  1 9 7 8 ;  D e m p s t e r  & P o l l a r d ,  1 9 8 1 ) ,  a n d  

t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  i n s e c t  a n d  i t s  n a t u r a l  e n e m i e s  ( M a y ,  

1 9 7 6 ;  H a s s e l l ,  1 9 7 8 ) .  

T h e  c l i m a t i c  r e l e a s e  h y p o t h e s i s  p o s t u l a t e s  t h a t  f a v o r a b l e  

w e a t h e r  c o n d i t i o n s  w i l l  p r o m o t e  p o p u l a t i o n  g r o w t h  t o  o u t b r e a k  

l e v e l s  a s  t h e  i n s e c t s  i n c r e a s e  b e y o n d  t h e  c o n t r o l  o f  n a t u r a l  

e n e m i e s  ( G r e e n b a n k ,  1 9 5 6 ;  I v e s ,  1 9 7 3 ) .  A c c o r d i n g  t o  W a t t  ( 1 9 6 8 )  ,. 

t h e  i m p o r t a n t  f a c t o r  t h a t  d e t e r m i n e s  t h e  d e g r e e  t o  w h i c h  t h e  

w e a t h e r  i n f l u e n c e s  t h e  i n s e c t  i s  t h e  e v o l v e d  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  

s p e c i e s  t o  v a r i a t i o n s  i n  w e a t h e r  p a t t e r n s .  I f  a  g i v e n  s p e c i e s  i s  

u n d e r  t h e  c o n t r o l  o f  a  d e n s i t y  d e p e n d e n t  a g e n t  , i t  w i l l  b e  m o r e  

s e n s i t i v e  t o  e x t r e m e  c h a n g e s  i n  w e a t h e r  t h a n  a  s p e c i e s  n o r m a l l y  

u n d e r  d e n s i t y  i n d e p e n d e n t  c o n t r o l .  B u t  e v e n  i n  t h o s e  i n s t a n c e s  

w h e r e  t h e  w e a t h e r  p a t t e r n  c a n  b e  c o r r e l a t e d  w i t h  t h e  v a r i a t i o n s  

i n  t h e  p o p u l a t i o n  t r e n d s ,  t h e  m e c h a n i s m s  c a u s i n g  p o p u l a t i o n  

c h a n g e  a r e  s t i l l  u n k n o w n .  T h e  o b s e r v a t i o n  t h a t  o u t b r e a k s  o f  t h e  

s p r u c e  b u d w o r m ,  C h o r i s t o n e u r a  f u m i f e r a  ( C l e m . ) ,  t h e  f o r e s t  t e n t  



c a t e r p i l l a r ,  M a l a c o s o m a  d i s s t r i a ,  a n d  t h e  b l a c k - h e a d e d  b u d w o r m ,  

A c l e r i s  v a r i a n a  ( F e r n . ) , t o  m e n t i o n  o n l y  a f e w ,  a r e  p r e c e d e d  b y  

2 - 5  y e a r s  o f  d r y  s u m m e r s ,  d o e s  n o t  e x p l a i n  t h e  m e c h a n i s m s  

u n d e r l y i n g  s u c h  a  r a p i d  i n c r e a s e  l e t  a l o n e  t h e  p e r i o d i c  n a t u r e  

o f  t h e i r  f l u c t u a t i o n s  ( W e l l i n g t o n ,  1 9 5 4 ;  S i l v e r ,  1 9 6 0 ;  

G r e e n b a n k ,  1 9 6 3 ;  I v e s ,  1 9 7 3 ) .  

One a v e n u e  o f  i n v e s t i g a t i o n  i s  t o  e s t i m a t e  t h e  q u a l i t y  o f  

t h e  f o o d  s o u r c e  a n d  i t s  e f f e c t  o n  t h e  i n s e c t .  W h i t e  ( 1 9 7 4 ,  

1 9 7 6 , 1 9 7 8 )  p o s t u l a t e s  t h a t  w e a t h e r - i n d u c e d  s t r e s s  o f  t h e  h o s t  

p l a n t  i n c r e a s e s  i t s  n u t r i t i o n a l  q u a 1  i t y  t h u s  e n h a n c i n g  s u r v i v a l  

a n d  g r o w t h  o f  t h e  i n s e c t  p o p u l a t i o n s  f e e d i n g  o n  t h e  p l a n t .  T h e  

n u t r i t i o n a l  v a l u e  o f  t h e  f o o d  s o u r c e  c a n  e i t h e r  e x p l a i n  t h e  

i n i t i a t i o n  o f  a n  o u t b r e a k  when  n i t r o g e n  i s  made a v a i l a b l e  o r  i t s  

d e c l i n e  w h e n  t h e  f o o d  q u a l i t y  i s  i n a d e q u a t e ;  m a t u r e  t r e e  l e a v e s  

a r e  a r e l a t i v e l y  p o o r  s o u r c e  o f  f o o d  f o r  l e p i d o p t e r o u s  l a r v a e  

a n d  t h e  r e s u l t  i s  s l o w l y  g r o w i n g  l a r v a e  ( S c r i b n e r  a n d  F e e n e y ,  

1 9 7 9 ) .  L o n g e r  d e v e l o p m e n t  t i m e  o f  t h e  i n s e c t  may i n  t u r n  r e n d e r '  

t h e  l a r v a e  m o r e  s u s c e p t i b l e  t o  p r e d a t o r s ,  p a r a s i t o i d s  'and 

d i s e a s e s  t h r o u g h  i n c r e a s e d  e x p o s u r e  t o  e n e m i e s  o r  l e s s e n e d  

r e s i s t a n c e  t o  p a t h o g e n s  ( P r i c e  e t  a l . ,  1 9 8 0 ) .  F o r  e x a m p l e ,  a  

s i g n i f i c a n t  d e c l i n e  i n  o a k  l e a f  q u a l i t y  f o l l o w i n g  d e f o l i a t i o n  

d i d  r e d u c e  g y p s y  m o t h  l a r v a l  g r o w t h  a n d  c h a n g e s  i n  p o p u l a t i o n  

d e n s i t y  c o u l d  b e  d r i v e n  i n  p a r t  b y  t h e  r e s p o n s e  o f  t h e  h o s t  

p l a n t  t o  t h e  f e e d i n g  p r e s s u r e  o f  t h e  i n s e c t  ( S c h u l t z  a n d  

B a l d w i n ,  1 9 8 2 ) .  H o w e v e r ,  M y e r s  ( 1 9 8 1 )  a n d  M a s o n  ( 1 9 8 1 b )  f a i l e d  

t o  p r o v i d e  e v i d e n c e  t h a t  t h e  We s t e r n  t e n t  c a t e r p i l l a r ,  



M a l a c o s o m a  c a l i f o r n i c u m  p l u v i a l e  ( D y a r ) ,  a n d  t h e  D o u g l a s - f  i r  

t u s s o c k  m o t h , O r g y  i a  p s e u d o t  s u g a t a ( M c D u n n o u g h ) ,  a r e  a f f e c t e d  b y  

h o s t  q u a 1  i t y .  

M o d e l s  t h a t  o n l y  i n c l u d e  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  a  p r e d a t o r  

a n d  i t s  p r e y  o r  a  p a r a s i t o i d  a n d  i t s  h o s t ,  g e n e r a t e  s t a b l e  l i m i t  

c y c l e s  g i v e n  c e r t a i n  p a r a m e t e r  v a l u e s  (De R a c h ,  1 9 4 1 ;  B e d d i n g t o n  

e t  a l . ,  1 9 7 5 ;  May ,  1 9 7 6 ;  H a s s e l l ,  1 9 7 8 ) .  I n  n a t u r e ,  h o w e v e r ,  t h e  

s i t u a t i o n  i s  m o r e  c o m p l e x  a s  o t h e r  f a c t o r s  i n t e r v e n e .  A n a l y s i s  

o f  f i e l d  p o p u l a t i o n s  i n d i c a t e s  t h a t  l o w  i n s e c t  d e n s i t y  i s  o f t e n  

m a i n t a i n e d  b y  e i t h e r  p r e d a t o r s  o r  p a r a s i t o i d s  w h i l e  

i n t r a s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r  f o o d  p r e v e n t s  t h e  p o p u l a t i o n  f r o m  

i n c r e a s i n g  ( R e a d s h a w ,  1 9 6 5 ;  McNamee,  1 9 7 9 ;  McNamee e t  a l . ,  

1 9 8 1 ) .  T h e  u p p e r  d e n s i t y  l i m i t  o f  t h e  i n s e c t  c a n  a l s o  b e  

d e t e r m i n e d  b y  a  p a t h o g e n .  D i s e a s e s  t h a t  a r e  t r a n s m i t t e d  t h r o u g h  

c o n t a c t  w i t h  s u s c e p t i b l e  i n d i v i d u a l s  n e e d  a  t h r e s h o l d  d e n s i t y  o f  

h o s t s  i n  o r d e r  t o  m a i n t a i n  a n  i n f e c t i o n  ( A n d e r s o n  a n d  May 1 9 8 1 1 ,  

a n d  d e p e n d i n g  o n  t h e  v a l u e  o f  t h i s  t h r e s h o l d  t h e  d i s e a s e  c o u l d '  

r e a c h  e p i z o o t i c  p r o p o r t i o n  b e f o r e  s t a r v a t i o n  t a k e s  i t s  t o l l .  

A n d e r s o n  a n d  May ( 1 9 8 1 )  p r o p o s e  t h a t  t h e  c y c l i c  p a t t e r n  o f  l o w  

a n d  h i g h  i n s e c t  d e n s i t i e s  c a n  b e  e x p l a i n e d  b y  t h e  d y n a m i c s  o f  

t h e  i n s e c t - d i s e a s e  i n t e r a c t i o n  a l o n e .  A t  l o w  h o s t  d e n s i t y  t h e  

i n c i d e n c e  o f  t h e  d i s e a s e  i s  v i r t u a l l y  n i l  a n d  a s  t h e  i n s e c t  

p o p u l a t i o n  i n c r e a s e s  t h e  p a t h o g e n s ,  w h i c h  w e r e  p r e s e n t  i n  some 

l a t e n t  f o r m  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  o r  t h e  h o s t ,  m u l t i p l y  a n d  b r i n g  

a b o u t  t h e  d e c l i n e  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n .  A n d e r s o n  a n d  May 

( 1 9 8 0 ,  1 9 8 1 )  a n a l y s e d  d a t a  p e r t a i n i n g  t o  t h e  l a r c h  b u d m o t h ,  



~ e i r e p h e r a  g r i s e n e a ( H u b n e r ) ,  i n  S w i t z e r l a n d  f o r  e v i d e n c e  t h a t  a  

v i r a l  d i s e a s e  a c c o u n t s  f o r  t h e  o s c i l l a t i n g  p o p u l a t i o n  p a t t e r n s .  

 his i n s e c t  e r u p t s  e v e r y  9  t o  1 0  y e a r s  a n d  g i v e n  t h e  p a r a m e t e r  

v a l u e s  A n d e r s o n  a n d  May e s t i m a t e d  f o r  t h i s  i n s e c t ,  t h e  m o d e l  

g e n e r a t e s  s t a b l e  c y c l e s  o f  t h e  d e s i r e d  p e r i o d .  

I n  W e s t e r n  N o r t h  A m e r i c a  t h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h ,  

h e r e a f t e r  r e f e r r e d  t o  a s  t h e  t u s s o c k  m o t h ,  i s  p e r i o d i c a l l y  a  

c o n s p i c u o u s  d e f o l i a t o r  o f  D o u g l a s - f i r ,  P s e u d o t s u g a  m e n z i e s s i  

v a r . g l a u c a  ( B e i s s n . )  F r a n c o ,  a s  w e l l  a s  t r u e  f i r s  ( A b i e s  s p p . )  

I n  O r e g o n  a n d  C a l i f o r n i a ,  s i x  s e r i o u s  i n f e s t a t i o n s  h a v e  r e c u r r e d  

a t  a b o u t  t e n  y e a r  i n t e r v a l s  s i n c e  1 9 3 6  ( W i c k m a n  e t  a l . ,  1 9 7 3 )  

a n d  i n  t h e  i n t e r i o r  o f  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  t h e  d r i e s t  s t a n d s  o f  

D o u g l a s - f  i r  h a v e  a l s o  b e e n  r e g u l a r l y  s u b j e c t  t o  e p i d e m i c s  s i n c e  

1 9 1 6  ( S u d g e n ,  1 9 5 7 ) .  S u r v e y  r e c o r d s  i n  A r i z o n a  a l s o  i n d i c a t e  a n  

o s c i l l a t i n g  p a t t e r n  o f  o u t b r e a k s  w i t h  a  p e r i o d i c i t y  o f  9  t o  1 0  

y e a r s  ( M a s o n ,  1 9 7 7 ) .  A n u c l e a r  p o l y h e d r o s i s  v i r u s  ( N P V )  u s u a l l y  

a p p e a r s  d u r i n g  t h e  d e c l i n i n g  p h a s e  o f  a n  o u t b r e a k  a n d  i s  

h y p o t h e s i z e d  t o  b e  a  f a c t o r  i n  t h e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  t h e  

t u s s o c k  m o t h  ( M o r r i s ,  1 9 6 3 ;  M a s o n  a n d  T h o m p s o n ,  1 9 7 1 ) .  T h e  

a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  t h e  t u s s o c k  m o t h  a n d  i t s  v i r a l  d i s e a s e  

r a i s e s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  t e s t i n g  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  t h i s  

d i s e a s e  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  p e r i o d i c  p o p u l a t i o n  f l u c t u a t i o n s  

o f  t h e  t u s s o c k  m o t h .  



11. B i o l o g y  

L i f e - c y c l e  

o f  t h e  D o u g l a s -  f i r  t u s s o c k  m o t h  

T h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  h a s  o n e  g e n e r a t i o n  p e r  y e a r .  

T h e  e g g s  a r e  l a i d  i n  t h e  f a l l  a n d  h a t c h  t h e  f o l l o w i n g  s p r i n g  i n  

l a t e  May o r  e a r l y  J u n e  d e p e n d i n g  o n  t h e  t e m p e r a t u r e .  By t h e  t i m e  

t h e  l a r v a e  e m e r g e  new p l a n t  s h o o t s  h a v e  f l u s h e d  a n d  t h e  f i r s t  

a n d  s e c o n d  i n s t a r s  d i s p e r s e  t o  t h e  new f o l i a g e  b y  s p i n n i n g  s i l k  

t h r e a d s . T h e  l a r v e  a r e  t h e n  b l o w n  a w a y  b y  t h e  w i n d .  T h e  d i s p e r s a l  

p e r i o d  may v a r y  b e t w e e n  1 0  t o  2 0  d a y s  b u t  t h e  l a r v a e  u s u a l l y  

r e m a i n  w i t h i n  a  r e l a t i v e l y  s m a l l  d i s t a n c e  f r o m  t h e  s o u r c e  t r e e ,  

p r o b a b l y  n o  f u r t h e r  t h a n  2 0 0  m  itchel ell, 1 9 7 9 ) .  T h e  l a r v a e  f e e d  

o n  f o l i a g e  f o r  a b o u t  2 . 5  t o  3 m o n t h s  a n d  t h e  n u m b e r  o f  i n s t a r s .  

v a r i e s  b e t w e e n  f i v e  a n d  s i x ,  t h e  m a l e  h a v i n g  o n e  i n s t a r  l e s s  

t h a n  t h e  f e m a l e .  P u p a t i o n  b e g i n s  a b o u t  m i d - A u g u s t  a n d  t h e  a d u l t s  

e m e r g e  t w o  w e e k s  l a t e r ,  w i t h  t h e  m a l e s  p r e c e e d i n g  t h e  f e m a l e s .  

A d u l t  t u s s o c k  m o t h s  d o  n o t  f e e d .  M a t i n g  o c c u r s  s h o r t l y  a f t e r  

e m e r g e n c e  a n d  t h e  w i n g l e s s  a d u l t  f e m a l e  l a y s  h e r  e g g s  o n  t h e  

c o c o o n  f r o m  w h i c h  s h e  e m e r g e d .  T h e  e g g s  a r e  l a i d  i n  a  s i n g l e  e g g  

m a s s  a n d  may c o n t a i n  f r o m  1 5 0  t o  2 0 0  e g g s  ( B e c k w i t h ,  1 9 7 8 ) .  



H o s t  t y p e s  

T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  o v e r  t h e  r a n g e  o f  h o s t  

t y p e s  i s  i l l u s t r a t e d  i n  F i g .  1 .  I n  C a l i f o r n i a  a n d  S o u t h e r n  

O r e g o n  t h e  t u s s o c k  m o t h  i s  m a i n l y  a  d e f o l i a t o r  o f  w h i t e  

f i r , A b i e s  c o n c o l o r  ( G o r d .  & G l e n d )  L i n l .  , w h i l e  i n  t h e  

S o u t h w e s t e r n  U n i t e d  S t a t e s  i t  f e e d s  o n  b o t h  w h i t e  f i r  a n d  

D o u g l a s - f  i r .  I n  t h e  N o r t h w e s t e r n  s t a t e s  g r a n d  f i r  , A b i e s  g r a n d i s  

( D o u g l  . ) L i n d l  . , a n d  D o u g l  a s - f  i r  a r e  d e  f o l  i a t e d  b u t  n o t  a l w a y s  

a t  t h e  same i n t e n s i t y .  I n  B o i s e ,  I d a h o ,  g r a n d  f i r w a s  t h e  

p r e f e r r e d  h o s t  b u t  D o u g l a s - f i r  w a s  s e v e r e l y  a t t a c k e d  i n  W e i s e r ,  

I d a h o .  T h e  p r i n c i p a l  h o s t  i n  t h e  i n t e r i o r  o f  B r i t i s h  C o l u m b i a  i s  

D o u g l a s - f  i r  ( S u d g e n ,  1 9 5 7 ) .  

E p i d e m i c  p o p u l a t i o n s  

P a s t  o u t b r e a k s  

T h e  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  w a s  f i r s t  n o t e d  i n  1 9 1 6  n e a r  

C h a s e  B . C .  L o c a l  i n f e s t a t i o n s  h a v e  r e c u r r e d  r e p e a t e d l y  s i n c e  

t h a t  f i r s t  r e p o r t  a n d  t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  i n f e s t a t i o n s  u p  t o  

1 9 5 7  i n  t h e  i n t e r i o r  o f  B r i t i s h  C o l u m b i a  i s  r e p r e s e n t e d  i n  

F i g . 2 a .  T h e  p a p e r s  f r o m  w h i c h  t h o s e  f i g u r e s  a r e  d r a w n  d o  n o t  

s p e c i f y  i f  t h e  i n s e c t  r e i n f e s t e d  t h e  same s t a n d s  b u t  a  

s y n c h r o n o u s  p a t t e r n  o f  o u t b r e a k s  a m o n g  r e g i o n s  i s  a p p a r e n t .  I n  

1 9 3 9 ,  1 9 4 9  a n d  1 9 5 5  t h e  p o p u l a t i o n  c o l l a p s e  w a s  a t t r i b u t e d  t o  a 



F i g .  1 .  D i s t r i b u t i o n  o f  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  a s  d e t e r m i n e d  
by  c o l l e c t i n g  a n d  p h e r o m o n e  t r a p p i n g .  ( F r o m  L i v i n g s t o n  a n d  
D a t e r m a n ,  1 9 7 7 ) .  





F i g .  2 .  R e c o r d s  o f  o c c u r e n c e  o f  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  
i n f e s t a t i o n s  (a) i n  t h e  i n t e r i o r  o f  B r i t i s h  C o l u m b i a  a n d  ( b )  i n  
A z t e c  P e a k , A r i z o n a  . ( R e d r a w n  f r o m  S u d g e n ,  1 9 5 7  a n d  M a s o n ,  
1 9 7 7 ) .  



a) CllASE 

CACHE CREEK 

KANLOOPS 

W S T R O N G  

ASHCHOFT 

NONTE LAKE 

VERNON 

HEULEY 
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CASCADE 
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outbreak 
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+measured d e n s i t i e s  



p r e v a l e n c e  o f  i n f e c t i o n  w a s  r e p o r t e d  ( S u d g e n ,  1 9 5 7 ) .  

I n  t h e  U n i t e d  S t a t e s  t h e  f i r s t  r e c o r d e d  o c c u r e n c e  o f  t h e  

t u s s o c k  m o t h  d a t e s  b a c k  t o  1 9 2 7  a t  J a n b r i d g e ,  N e v a d a .  T h e  

f o l l o w i n g  y e a r  t h e  i n s e c t  w a s  n o t i c e d  a t  B o i s e  a n d  W e i s e r ,  I d a h o  

( B a l c h ,  1 9 3 2 ) .  C a l i f o r n i a  a n d  O r e g o n  h a v e  a  h i s t o r y  o f  s e v e r e  

o u t b r e a k s  t h a t  r e c u r r e d  a t  a b o u t  1 0  y e a r  i n t e r v a l s  s i n c e  1 9 3 6  

( W i c k m a n  e t  a l . ,  1 9 7 3 ) .  Among t h e  a f f e c t e d  r e g i o n s  w e r e  Mammoth 

L a k e s ,  C a l i f o r n i a  1 9 3 5 - 3 7 ;  S t a n i s l a w s  N a t i o n a l  F o r e  s t ,  

C a l i f o r n i a  1 9 5 4 - 6 ;  Modoc N a t i o n a l  F o r e s t ,  C a l i f o r n i a  1 9 6 3 - 6 5 ;  

T r o y ,  O r e g o n  1 9 4 5 - 7 ;  B u r n s ,  O r e g o n  i n  1 9 6 3 - 6 5 ;  a n d  C l e a r w a t e r  

N a t i o n a l  F o r e s t ,  N o r t h e r n  I d a h o  1 9 4 3 - 4 5 ,  1 9 6 2 - 6 4  a n d  1 9 7 2 - 7 4 .  

T h e  m o s t  d a m a g i n g  o u t b r e a k  o n  r e c o r d  h a s  b e e n  r e p o r t e d  i n  t h e  

B l u e  M o u n t a i n s  o f  N o r t h e a s t e r n  O r e g o n  i n  1 9 7 2 - 7 6  when t h e  
2  

t u s s o c k  m o t h  r e a c h e d  d e n s i t i e s  o f  7 6 5  e a r l y  i n s t a r  l a r v a e l m  o f  

f o l i a g e  ( M a s o n ,  1 9 7 6 ) .  A z t e c  P e a k ,  A r i z o n a  h a s  b e e n  s u b j e c t  t o  

a t  l e a s t  t w o  o u t b r e a k s  ( F i g .  2 b )  ( M a s o n ,  1 9 7 4 ) .  

A t u s s o c k  m o t h  o u t b r e a k  l a s t s  f r o m  3  t o  4  y e a r s  a n d  i s  

c h a r a c t e r i s e d  b y  3  d i s t i n c t  p h a s e s :  t h e  r e l e a s e ,  p e a k  a n d  

d e c l i n e .  p h a s e s ,  ( W i c k m a n  e t  a l .  1 9 7 3 ;  M a s o n ,  1 9 7 4 ) .  O u t b r e a k s  

o c c u r  f o l l o w i n g  s e v e r a l  y e a r s  o f  i n c o n s p i c u o u s  b u i l d u p  o f  t h e  

p o p u l a t i o n  i n  a  s t a n d  w i t h  u s u a l l y  o n e  o r  t w o  s e a s o n s  o f  r a p i d  

i n c r e a s e  d u r i n g  w h i c h  n o t  i c e a b l e  d a m a g e  t o  t h e  t r e e s  o c c u r s .  

T r e e  d e f o l i a t i o n  b e c o m e s  a p p a r e n t  w h e n  d e n s i t i e s  e x c e e d  3 3  e a r l y  
2 

i n s t a r  l a r v a e l m  o f  f o l i a g e  ( M a s o n ,  1 9 7 7 ) .  D e f o l i a t i o n  i s  u s u a l l y  

c o n c e n t r a t e d  i n  d i s c r e t e  g e o g r a p h i c  p a t c h e s  w i t h  l i t t l e  s p r e a d  

t o  a d j a c e n t  a r e a s .  I n  s e v e r e  o u t b r e a k s  t h e  u p p e r  q u a r t e r  t o  h a l f  



o f  t h e  c r o w n  o f  t h e  t r e e  i s  o f t e n  d e f o l i a t e d  a n d  a  r e d u c t i o n  o f  

r a d i a l  g r o w t h  may o c c u r  i f  m o r e  t h a n  5 0 %  o f  t h e  t r e e  i s  

d e f o l i a t e d  ( W i c k m a n ,  1 9 7 8 ) .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  g r o w t h  o f  w h i t e  f i r  

i n  C a l i f o r n i a  w a s  r e d u c e d  u p  t o  7 4 %  u n d e r  h e a v y  f e e d i n g  

p r e s s u r e .  A n o t h e r  c o n s e q u e n c e  o f  d e f o l i a t i o n  i s  t o p - k i l l .  I f  

more  t h a n  6 0 %  o f  t h e  c r o w n  i s  d e f o l i a t e d ,  t r e e  m o r t a l i t y  may 

e n s u e  b u t  o f t e n  m o r t a l i t y  i s  d u e  t o  s e c o n d a r y  a t t a c k s  b y  b a r k  

b e e t l e s  ( W i c k m a n ,  1 9 7 8 ) .  

H o s t  q u a l i t y  

I n  g e n e r a l ,  o u t b r e a k s  a r e  m o r e  p r e v a l e n t  o n  r i d g e t o p s  a n d  

u p p e r  s l o p e s ,  o n  l o w  p r o d u c t i v i t y  s i t e s  a n d  i n  m a t u r e  a n d  

o v e r m a t u r e  s t a n d s  ( S t o s z e k  e t  a l . ,  1 9 8 1 ) .  T h e  i n t e r p r e t a t i o n  p u t  

f o r t h  b y  S t o s z e k  e t  a l .  ( 1 9 8 1 )  i s  t h a t  t h e  t r e e s  i n  s u c h  p l a c e s  

w h e r e  t h e  s o i l s  a r e  l e s s  f e r t i l e ,  s h a l l o w e r  a n d  d r i e r ,  a r e  m o r e .  

l i k e l y  t o  b e  s u b j e c t  t o  s t r e s s e s  c a u s e d  b y  w a t e r  a n d  n u t r i e n t  

d e f i c i e n c i e s .  S u c h  s t r e s s  f a c t o r s  i n c r e a s e  t h e  p r o p o r t i o n  o f  

s o l u b l e  n i t r o g e n  i n  t h e  f o l i a g e  ( W h i t e ,  1 9 7 4 ,  1 9 7 8 )  a n d  a s  a  

r e s u l t  may f a v o r  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e  v i a  e n h a n c e d  

s u r v i v a l  o f  t h e  l a r v a e .  

M a s o n  ( 1 9 8 1 b )  t e s t e d  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  t u s s o c k  m o t h  

o u t b r e a k s  d e v e l o p  i n  r e s p o n s e  t o  c h a n g e s  i n  h o s t  f o l i a g e  

q u a l i t y .  He c o m p a r e d  t h e  q u a l i t y  o f  t h e  f o l i a g e  i n  t y p i c a l  

o u t b r e a k  s i t e s  w i t h  t h a t  i n  s i t e s  w i t h  n o  o u t b r e a k  h i s t o r y  a n d  

c o n c l u d e d  t h a t  f o l i a g e  q u a l i t y  i s  n o t  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  s u d d e n  



i n c r e a s e  i n  i n s e c t  d e n s i t y  p r i o r  t o  a n  e p i d e m i c  ( M a s o n ,  1 9 8 1 b ) .  

I n  a  s t u d y  d o n e  o n  l o c a l l y  a b u n d a n t  p o p u l a t i o n s  i n  t h e  E l d o r a d o  

N a t i o n a l  F o r e s t ,  C a l i f o r n i a ,  i n  1 9 7 1  , t u s s o c k  m o t h  l a r v a e  w e r e  

p u t  o n  c a g e d  b r a n c h e s  a n d  e x a m i n e d  f o r  a d v e r s e  e f f e c t s  o f  

f o l i a g e  q u a l i t y .  T h e  same p r o c e d u r e  w a s  f o l l o w e d  f o r  s i t e s  w h e r e  

n o  o u t b r e a k s  h a d  b e e n  r e p o r t e d .  T h e  p r o d u c t i o n  o f  f r a s s ,  

f e c u n d i t y ,  l a r v a l  s u r v i v a l  a n d  t h e  p r o p o r t i o n  o f  l a t e  i n s t a r s  

t h a t  p u p a t e d  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  b e t w e e n  t h e  

o u t b r e a k  a n d  n o n - o u t b r e a k  s i t e s .  

F u r t h e r  r e s e a r c h  i s  n e e d e d  t o  e l u c i d a t e  t h e  r o l e  o f  h o s t  

q u a l i t y  o n  t h e  r e l e a s e  o f  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n s .  H o w e v e r ,  

q u a l i t y  o f  t h e  h o s t  may a t  l e a s t  c o n t r i b u t e  t o  t h e  d e c l i n e  o f  

t h e  o u t b r e a k .  C u r r e n t - y e a r  f o l i a g e  i s  n e c e s s a r y  f o r  t h e  s u r v i v a l  

o f  t h e  f i r s t  t w o  i n s t a r s  .When new s h o o t s  a r e  u n a v a i l a b l e  t h e  

i n s e c t s  w i l l  e i t h e r  s t a r v e  o r  d i s p e r s e  i n  o r d e r  t o  i n c r e a s e  

t h e i r  c h a n c e  o f  f i n d i n g  p r e f e r r e d  f o l i a g e  ( M a s o n  a n d  B a x t e r ,  

1 9 7 0 ) .  When f e d  o l d  g r o w t h  f o l i a g e  u n d e r  l a b o r a t o r y  c o n d i t i o n s ,  

s t r e s e d  l a r v a e  t a k e  m o r e  t i m e  t o  d e v e l o p  t h a n  n o n - s t r e s s e d  

l a r v a e  f e d  n e w  f o l i a g e  ( B e c k w i t h ,  1 9 7 6 ) .  A n o t h e r  c o n s e q u e n c e  o f  

f o o d  s h o r t a g e  i s  a  r e d u c t i o n  i n  t h e  p r o d u c t i o n  o f  e g g s .  

F e c u n d i t y  d a t a  f o r  p o p u l a t i o n s  i n  N o r t h e a s t e r n  O r e g o n  a t  t h e  e n d  

.o f  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  s e a s o n  o f  a p p a r e n t  t r e e  d e f o l i a t i o n  

i n d i c a t e  a  3 0 %  r e d u c t i o n  i n  t h e  m e a n  n u m b e r  o f  e g g s l m a s s  ( M a s o n  

e t  a l . ,  1 9 7 7 ) .  T h e  mean  f e c u n d i t y  d r o p p e d  s i g n i f i c a n t l y  f r o m  1 5 1  

e g g s l m a s s  i n  1 9 7 2  t o  1 0 5  e g g s l m a s s  i n  1 9 7 3 .  



V i r u s  e p i z o o t  i o l o g y  

N u m e r i c a l  c h a n g e s  i n  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n s  a p p e a r  t o  b e  

r e l a t e d  t o  a c o m p l e x  o f  n a t u r a l  e n e m i e s  i n c l u d i n g  a  v i r u s  

d i s e a s e  w h i c h  i s  o f t e n  c i t e d  a s  a m a j o r  m o r t a l i t y  a g e n t  i n  t h e  

d e c l i n i n g  p h a s e  o f  a n  o u t b r e a k  ( S u d g e n ,  1 9 5 7 ;  Y o r r i s ,  1 9 6 3 ;  

Wickman e t  a l . ,  1 9 7 3 ;  M a s o n ,  1 9 7 4 ) .  

Two n u c l e a r  p o l y h e d r o s i s  v i r u s e s  (NPV) a r e  known t o  i n f e c t  

O r g y i a  p s e u d o t s u g a t a  . One t y p e  o f  p o l y h e d r a l  i n c l u s i o n  b o d y  

( P I B )  c o n t a i n s  a  s i n g l e  v i r u s  r o d  a n d  i s  d e s i g n a t e d  a s  SV w h i l e  

t h e  o t h e r  h a s  b u n d l e s  o f  v i r u s  r o d s  a n d  i s  d e s i g n a t e d  a s  B V .  T h e  

SV h a s  b e e n  f o u n d  t h r o u g h o u t  t h e  r a n g e  o f  t h e  h o s t  f r o m  B r i t i s h  

C o l u m b i a ,  W a s h i n g t o n ,  O r e g o n ,  I d a h o ,  M o n t a n a ,  C a l i f o r n i a  a n d  

A r i z o n a .  T h e  BV v i r u s  i s  m o r e  l i m i t e d  a n d  h a s  b e e n  c o l l e c t e d  

o n l y  i n  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  W a s h i n g t o n ,  I d a h o ,  M o n t a n a  a n d  

N o r t h e r n  O r e g o n .  S o m e t i m e s  b o t h  v i r u s e s  a r e  f o u n d  i n  t h e  s a m e  

i n s e c t  p o p u l a t i o n  b u t  o n l y  r a r e l y  w i l l  o n e  i n d i v i d u a l  b e  

i n f e c t e d  w i t h  b o t h  v i r u s e s  ( H u g h e s ,  1 9 7 6 ) .  

An e p i z o o t i c  g e n e r a l l y  d e v e l o p s  when t h e  e g g s  a r e  

c o n t a m i n a t e d  w i t h  v i r u s  p r e s e n t  i n  t h e  f e m a l e  o r  t h e  f o r e s t .  A S  

t h e  l a r v a e  h a t c h  t h e y  e a t  p a r t  o f  t h e i r  e g g  s h e l l  a n d  b e c o m e  

i n f e c t e d  w i t h  t h e  v i r u s .  T h e  v i r u s  m u l t i p l i e s  i n s i d e  t h e  b o d y  

c a v i t y  a n d  when  t h e  l a r v a  d i e s ,  i t  r u p t u r e s  a n d  l i b e r a t e s  

i n c l u s i o n  b o d i e s  t h a t  c o n t a m i n a t e  t h e  f o l i a g e  u p o n  w h i c h  t h e  

h e a l t h y  l a r v a e  w i l l  f e e d .  T h e s e  i n  t u r n  w i l l  p r o p a g a t e  t h e  v i r u s  

a s  t h e y  d i e .  I t  a p p e a r s  t h a t  t h e  i n i t i a l  i n c i d e n c e  o f  i n f e c t i o n  



i n  t h e  f i r s t  i n s t a r  a s  w e l l  a s  p o p u l a t i o n  d e n s i t y  w i l l  i n f l u e n c e  

t h e  s p e e d  a t  w h i c h  t h e  e p i z o o t i c  w i l l  s p r e a d  (Wickman e t  a l .  

1 9 7 3 ) .  

E n d e m i c  p o p u l a t i o n s  

T u s s o c k  m o t h s  a r e  n o t o r i o u s l y  d i f f i c u l t  t o  d e t e c t  b e t w e e n  
2 

o u t b r e a k s .  A t  d e n s i t i e s  l e s s  t h a n  0 . 1 5  l a r v a e / m  t h e  m o t h s  a r e  

r a r e ,  b e i n g  f o u n d  o n  l e s s  t h a n  2% o f  t h e  b r a n c h e s .  Low d e n s i t i e s  
2  

a r e  c o n s i d e r e d  t o  b e  b e t w e e n  0 . 1 5  a n d  3  l a r v a e / m  w i t h  l e s s  t h a n  

2 5 %  o f  t h e  b r a n c h e s  i n f e s t e d .  A t  s u b o u t b r e a k  l e v e l  t h e  d e n s i t i e s  
2  

a r e  b e t w e e n  3  t o  3 0  l a r v a e / m  ( M a s o n ,  1 9 7 7 ) .  D e n s i t i e s  a b o v e  

t h i s  l a t t e r  f i g u r e  a r e  t e r m e d  o u t b r e a k  d e n s i t i e s .  

A s s o c i a t e d  w i t h  t h o s e  l o w  d e n s i t i e s  i s  a  c o m p l e x  o f  

i n v e r t e b r a t e  p r e d a t o r s  a n d  p a r a s i t o i d s  t h a t  may p l a y  a  

r e g u l a t o r y  r o l e  i n  l o w  p o p u l a t i o n s  o f  t u s s o c k  m o t h .  I n  c e n t r a l  

C a l i f o r n i a  t h e y  a p p e a r  t o  b e  p r e v e n t i n g  t h e  p o p u l a t i o n s  f r o m  

r e a c h i n g  h i g h  d e n s i t i e s  ( D a l h s t e n  e t  a l . ,  1 9 7 7 ) .  Among t h e  

p a r a s i t o i d s  i d e n t i f i e d  , t h e  m o s t  common w e r e  t a c h i n i d s  w h i c h  

a c c o u n t e d  f o r  7 3 %  o f  a l l  p a r a s i t i s m .  T h e  e f f e c t  o f  p r e d a t o r s ,  

h o w e v e r ,  i s  m o r e  d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e  s i n c e  many o f  t h e m  

r e m o v e  t h e  e n t i r e  p r e y .  I n v e r t e b r a t e  p r e d a t o r s  s u c h  a s  c e r t a i n  

c o c c i n e l l  i d s ,  p e n t a t o m i d s  a n d  s p i d e r s  a r e  s u s p e c t e d  o f  b e i n g  

n a t u r a l  e n n e m i e s  o f  t h e  c a t e r p i l l a r s  b u t  t h e i r  i n f l u e n c e  h a s  n o t  

b e e n  q u a n t i f i e d  ( M a s o n ,  1 9 7 6 ;  D a h l s t e n  e t  a l . ,  1 9 7 7 ) .  G e n e r a l l y ,  

t h e  i n c i d e n c e  o f  v i r u s  b e t w e e n  o u t b r e a k s  i s  v e r y  l o w  o r  a p p e a r s  



t o  b e  a b s e n t .  E v e n  i f  t h e  v i r u s  i s  u n d e t e c t a b l e  i n  t h e  

p o p u l a t i o n  i t  may s t i l l  b e  p r e s e n t  i n  t h e  f o r e s t  f l o o r  

e n v i r o n m e n t  a n d  r e i n t r o d u c e d  t o  t h e  i n s e c t  p o p u l a t i o n  b y  a i r b o r n  

d u s t  p a r t i c l e s  ( T h o m p s o n  & S c o t t ,  1 9 7 9 ) .  



111. T h e  a p p r o a c h  

F r o m  t h e  p r e v i o u s  d i s c u s s i o n ,  i t  i s  c l e a r  t h a t  many 

v a r i a b l e s  c h a n g e  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  a  t u s s o c k  m o t h  o u t b r e a k .  

The  f o l i a g e  c o n d i t i o n ,  d i s e a s e  p r e v a l e n c e  a n d  p r o b a b l y  p r e d a t o r  

a n d  p a r a s i t o i d  d e n s i t i e s  a r e  v a r y i n g  a n d  y e t  t h e r e  a r e  

r e l a t i v e l y  f e w  g o o d  d a t a  o n  t h e  d y n a m i c  r e s p o n s e s  o f  m o s t  o f  

t h e s e  c o m p o n e n t s .  My o b j e c t i v e  i s  t o  t e s t  t h e  h y p o t h e s i s  t h a t  

t h e  e x p l i c i t  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  d i s e a s e  a n d  

h o s t  i n s e c t  a l o n e  a r e  s u f f i c i e n t  t o  g e n e r a t e  p e r i o d i c  o u t b r e a k  

p a t t e r n s  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  w h i c h  r e s e m b l e  t h e  p a t t e r n s  

o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  I n  o t h e r  w o r d s ,  I am f o c u s i n g  o n  t h e  

d i s e a s e  h y p o t h e s i s  a s  o p p o s e d  t o  t h e  f o o d  o r  p r e d a t o r  h y p o t h e s i s  

o f  p o p u l a t i o n  r e g u l a t i o n .  T h e  u n s p e c i f i e d  e f f e c t s  o f  f o o d  o r  

p r e d a t o r s  a r e  i m p l i c i t l y  i n c l u d e d  i n  a  m o d e l  w h e r e  d e n s i t y  

d e p e n d e n t  f a c t o r s  i n c r e a s e  m o r t a l i t y  a t  h i g h  h o s t  i n s e c t  

d e n s i t i e s .  

T h e  h y p o t h e s i s  o f  t h e  i m p o r t a n c e  o f  d i s e a s e  i n  t h e  t u s s o c k  

m o t h  p o p u l a t i o n  c y c l e s  i s  t e s t e d  i n  s e v e r a l  w a y s .  V a r i o u s  

m o d i f i c a t i o n s  o f  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  ( 1 9 8 1 )  f r e e - 1  i v i n g  s t a g e s  

m o d e l  ( M o d e l  G )  a r e  u s e d  w i t h  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s  f o r  t h e  

t u s s o c k  m o t h  s i t u a t i o n  d e r i v e d  f r o m  t h e  l i t e r a t u r e  a n d  a 

l a b o r a t o r y  e x p e r i m e n t .  T h e s e  v e r s i o n s  o f  t h e  m o d e l  t e s t e d  a r e  

d i f f e r e n t  f r o m  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  i n  t h a t  t h e  f r e e - l i v i n g  s t a g e s  

a r e  i n c l u d e d  w i t h  e a c h  p r o c e s s  e x a m i n e d  a n d  a l l  t h e  p r o c e s s e s  
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a r e  c o m b i n e d  i n  o n e  m o d e l  i n  a  way a p p r o p r i a t e  f o r  t h e  t u s s o c k  

m o t h .  T h e s e  p r o c e s s e s  i n c l u d e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  o f  t h e  

d i s e a s e ,  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  a n d  a n  i n c u b a t  i o n  p e r i o d  o f  

i n f e c t i o n  ( s e e  s e c t i o n  V ,  "The  m o d e l s " . )  The  b e h a v i o r  o f  e a c h  

v e r s i o n  o f  t h e  m o d e l  i s  e x a m i n e d  t o  d e t e r m i n e  i f  t h e  t u s s o c k  

m o t h  p o p u l a t i o n  c y c l e s  s e e n  i n  n a t u r e  a r e  p r o p e r l y  r e f l e c t e d  b y  

t h e  m o d e l ,  u s i n g  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s  d e r i v e d  f o r  t h e  t u s s o c k  

m o t h .  S e n s i t i v i t y  a n a l y s e s  a r e  a l s o  p e r f o r m e d  t o  c o v e r  a  r a n g e  

o f  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s .  



I V .  T h e  m o d e l s  

B a s i c  m o d e l  

A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  ( 1 9 8 1 )  f r e e - l i v i n g  s t a g e s  m o d e l  ( M o d e l  

G), w h i c h  i s  t h e  b a s i c  m o d e l  f o r  my p u r p o s e ,  i s  c o n d e n s e d  i n t o  4 

d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  d e s c r i b i n g  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  t o t a l  h o s t  

i n s e c t  p o p u l a t i o n  ( N )  , t h e  i n f e c t e d  h o s t s  ( Y ) ,  t h e  s u s c e p t i b l e  

h o s t s  ( X ) ,  a n d  t h e  l o n g - l i v e d  i n f e c t i v e  s t a g e s  o f  t h e  v i r u s  ( W ) .  

G e n e r a l 1  y  e p i d e m i o l o g i c a l  m o d e l s  d e s c r i b e  human p o p u l a t i o n s  a n d  

f o c u s  p r i m a r i l y  o n  t h e  t r a n s m i s s i o n  o f  t h e  d i s e a s e  f r o m  t h e  

i n f e c t e d  t o  t h e  s u s c e p t i b l e  h o s t s  w i t h o u t  k e e p i n g  t r a c k  o f  

c h a n g e s  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  a n d  o f  t h e  

p a t h o g e n .  A n d e r s o n  a n d  May ( 1 9 8 1 )  b r e a k  new g r o u n d  b y  e x p l i c i t l y  

m o d e l l i n g  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  h o s t  a s  w e l l  a s  t h e  m i c r o p a r a s i t e  

p o p u l a t i o n s .  

T h e  a s s u m p t i o n s  o f  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  ( 1 9 8 1 )  m o d e l  G i s  

t h a t  t h e  h o s t  r a t e  o f  p o p u l a t i o n  g r o w t h  i s  d e t e r m i n e d  b y  a n  

i n t r i n s i c  r a t e  o f  i n c r e a s e  ( r )  i n  t h e  a b s e n c e  o f  t h e  d i s e a s e  , 

m i n u s  a  d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e  ( a )  o f  i n f e c t e d  h o s t s  w h e r e  

( a )  i s  t h e  p e r  c a p i t a  d e a t h  r a t e .  T h e s e  p a r a m e t e r s  a r e  

i n s t a n t a n e o u s  r a t e s  ( s e e  s e c t i o n  o n  " E s t i m a t i o n  o f  p a r a m e t e r s "  

f o r  t h e i r  v a l u e s ) .  

d N / d  t = r N - a Y  (1 )  



T h e  i n t r i n s i c  g r o w t h  r a t e  r i s  e q u a l  t o  t h e  r a t e  a t  w h i c h  new 

s u s c e p t i b l e s  a r e  i n t r o d u c e d  ( a ) ,  m i n u s  t h e  r a t e  a t  w h i c h  t h e y  

d i e  ( b ) ,  d u e  t o  f a c t o r s  o t h e r  t h a n  t h e  v i r a l  d i s e a s e .  

T h e  r a t e  a t  w h i c h  h o s t s  a c q u i r e  i n f e c t i o n  i s  a s s u m e d  t o  b e  

p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  n u m b e r  o f  s u s c e p t i b l e  h o s t s  ( X )  a n d  t h e  

n u m b e r  o f  i n f e c t i v e  s t a g e s  o f  t h e  v i r u s  ( W ) .  The  i n f e c t e d  

i n d i v i d u a l s  ( Y )  a r e  l o s t  a t  a  r a t e  a + b .  

d ~ / d t = B w x - ( a + b ) ~  ( 2 )  

( 6  ) i s  t h e  t r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  b e t w e e n  i n f e c t i v e  v i r u s e s  

a n d  s u s c e p t i b l e  h o s t s .  

T h e  i n f e c t i v e  s t a g e s  a r e  p r o d u c e d  a t  a r a t e  (A) d e t e r m i n e d  

b y  t h e  n u m b e r  o f  v i r a l  p a r t i c l e s  ( I\ ) p r o d u c e d  d u r i n g  t h e  

l i f e t i m e  o f  t h e  i n f e c t i o n  1 /  a + b .  T h e  l o s s e s  f r o m  t h e  v i r u s  

p o p u l a t i o n  a r e  a c c o u n t e d  f o r  b y  t h e  r a t e  o f  m o r t a l i t y  o f  t h e  

v i r a l  p a r t i c l e s  ( u )  a n d  b y  t h e  a b s o r p t i o n  i n t o  t h e  i n s e c t  B N .  

dW/dt=XY-(u+BN)W ( 3 )  

S i n c e ,  b y  d e f i n i t i o n ,  t h e  t o t a l  h o s t  i n s e c t  p o p u l a t i o n  ( N )  

e q u a l s  t h e  s u m  o f  i n f e c t e d  ( Y )  a n d  u n i n f e c t e d  ( X )  i n d i v i d u a l s ,  

t h e  d y n a m i c s  f o r  t h e  s u s c e p t i b l e  h o s t s  ( X )  a r e  g i v e n  b y  t h e  

i d e n t i t y  e q u a t i o n :  

X = N - Y  ( 4 )  

T h e  p r o c e s s e s  i n c o r p o r a t e d  i n  t h e  b a s i c  m o d e l  a r e  

s c h e m a t i c a l l y  i l l u s t r a t e d  i n  F i g . 3  



F i g .  3 .  S c h e m a t i c  r e p r e  s e n t a t i o  n o f  t h e  p r o c e s s e s  i n c o r p o r a  
i n  t h e  b a s i c  m o d e l .  ( A d a p t e d  f r o m  A n d e r s o n  a n d  M a y ,  1 9 8 1 ) .  

t e d  
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D e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  

I n  t h e  b a s i c  m o d e l  t h e  o n l y  c o n s t r a i n t  l i m i t i n g  t h e  g r o w t h  

o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  i s  t h e  v i r u s .  I n  r e a l i t y  o t h e r  p r o c e s s e s  

s u c h  a s  f o o d  d e p l e t i o n  o r  t h e  a c t i o n  o f  p r e d a t o r s  a n d  

p a r a s i t o i d s  w i l l  e v e n t u a l l y  l i m i t  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e .  I 

m o d i f i e d  t h e  b a s i c  m o d e l  b y  a d d i n g  d e n s i t y  d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  

w h i c h  e n c o m p a s s e s  a l l  t h e s e  p r o c e s s e s .  T h e  e q u a t i o n s  a r e  s i m i l a r  

t o  t h e  b a s i c  m o d e l  e x c e p t  t h a t  t h e  i n s e c t  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  ( b )  

i s  r e p l a c e d  b y  t h e  f u n c t i o n  

b ' = b + c N  ( 5 )  

w h e r e  ( b )  i s  t h e  s m a l l e s t  v a l u e  o f  t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  a t  l o w  

h o s t  d e n s i t y  , o r  t h e  min imum n a t u r a l  d e a t h  r a t e ,  a n d  ( c )  

r e p r e s e n t s  t h e  s e v e r i t y  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  c o n s t r a i n t s  o n  t h e  

n a t u r a l  m o r t a l i t y .  T h e  p a r a m e t e r  ( b ' )  c a n  b e  t r e a t e d  a s  a  

c o n s t a n t  when  ( c )  i s  e q u a l  t o  0 o r  a s  a  l i n e a r  f u n c t i o n  o f  

d e n s i t y  w h e n  ( c )  i s  g r e a t e r  t h a n  z e r o  ( F i g .  4 ) .  The-  

d i s e a s e - i n d u c e d  m o r t a l i t y  r a t e  ( a )  i s  a l w a y s  d e n s i t y  d e p e n d e n t  

a n d  i s  d e r i v e d  f r o m  t h e  i d e n t i t y  f u n c t i o n  

a = d - b '  ( 6 )  

w h e r e  ( d )  i s  t h e  t o t a l  h o s t  m o r t a l i t y ,  

I n c u b a t  i o n  p e r i o d  m o d e l  

T h e  t u s s o c k  m o t h  v i r u s  d o e s  n o t  k i l l  i t s  h o s t  r e a d i l y  o n c e  

a  l a r v a  h a s  c o n t r a c t e d  t h e  i n f e c t i o n  a n d  a n  i n c u b a t i o n  p e r i o d  o f  

a b o u t  1 t o  2 w e e k s  i s  g e n e r a l l y  r e q u i r e d  b e f o r e  t h e  i n s e c t  d i e s .  



F i g .  4 .  T h e  r e l a t i o n  b e t w e e n  t h e  t o t a l  m o r t a l i t y  a n d  t h e  d e n s i t y  
o f  t h e  h o s t  ( N )  i s  i l l u s t r a t e d  u n d e r  t w o  a s s u m p t i o n s .  a )  The  
h o s t  n a t u r a l  m o r t a l i t y  ( b )  i s  c o n s t a n t  w h i l e  t h e  d i s e a s e - i n d u c e d  
h o s t  m o r t a l i t y  (a) i s  d e n s i t y - d e p e n d e n t .  b )  B o t h  ( b )  a n d  ( a )  a r e  
d e n s i t y - d e p e n d e n t .  
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I t  i s  o f t e n  h y p o t h e s i z e d  t h a t  a  d e l a y  i n  t h e  r e s p o n s e  o f  a  

m o r t a l i t y  a g e n t  t o  c h a n g e s  i n  h o s t  d e n s i t y  may p r o d u c e  c y c l i c  

o s c i l l a t i o n s  ( B e r r y m a n ,  1 9 7 8 b ;  May ,  1 9 7 3 ) .  W h e t h e r  t h i s  g e n e r a l  

s t a t e m e n t  c a n  b e  e x t e n d e d  t o  t h e  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n  i s  

e x p l o r e d  i n  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  v e r s i o n  o f  t h e  m o d e l .  T h e  

i n c u b a t i o n  p e r i o d  o f  i n f e c t i o n  i s  m o d e l l e d  b y  a d d i n g  a  new c l a s s  

o f  i n f e c t e d  b u t  n o t  y e t  i n f e c t i o u s  i n d i v i d u a l s  (M) w h i c h  a c q u i r e  

t h e  i n f e c t i o n  a t  t h e  r a t e  B W X ,  a n d  a r e  l o s t  t h r o u g h  n a t u r a l  

d e a t h  a n d  t r a n s f e r  f r o m  t h e  i n f e c t e d  c l a s s  t o  t h e  i n f e c t i o u s  

c o m p a r t m e n t  a t  a  r a t e  ( V )  ( F i g . 5 ) .  

dM/d t=@WX-(b+v)M ( 7 )  

C o n s e q u e n t l y  t h e  g a i n s  i n  i n f e c t e d s  i s  m e a s u r e d  b y  v M a n d  t h e  

l o s s e s  i n c l u d e  n a t u r a l  a n d  d i s e a s e - i n d u c e d  m o r t a l i t y  (b*)Y 

d Y / d t  =vM-(b+a)Y ( 8 )  

E q u a t i o n s  ( 1 )  a n d  ( 3 )  r e m a i n  u n c h a n g e d .  

i 
I V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  

I n  a d d i t i o n  t o  c o n t a m i n a t i o n  a m o n g  c o n s p e c i f i c s ,  o r  

h o r i z o n t a l  t r a n s m i s s i o n ,  a  f e m a l e  i n f e c t e d  i n  t h e  l a t e r  s t a g e s  

o f  h e r  l i f e  c a n  t r a n s m i t  t h e  v i r u s  d i r e c t l y  t o  h e r  o f f s p r i n g .  

Some p a t h o g e n s  a r e  p r e s e n t  o n  t h e  s u r f a c e  o f  some e g g s  a n d  t h e  

l a r v a e  b e c o m e  i n f e c t e d  when  t h e y  e m e r g e  a n d  e a t  t h e  e g g  s h e l l .  

A 1  s o  r e f e r r e d  t o  a s  t r a n s o v u m  t r a n s m i s s i o n ,  t h i s  m e c h a n i s m  i s  

o n e  o f  t h e  t w o  m e a n s  o f  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n ,  t h e  o t h e r  b e i n g  

t h e  t r a n s m i s s i o n  o f  t h e  v i r u s  d i r e c t l y  t o  t h e  e m b r y o  i n  t h e  e g g  
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s h e l l  c a l l e d  t r a n s o v a r i a l  t r a n s m i s s i o n  ( F i n n ,  1 9 7 5 ) .  V e r t i c a l  

t r a n s m i s s i o n  i s  o f t e n  f o u n d  i n  i n s e c t  s p e c i e s  w h i c h  h a v e  a  s m a l l  

p r o b a b i l i t y  o f  c o n t r a c t i n g  t h e  i n f e c t i o n  f r o m  t h e i r  c o n s p e c i f i c s  

( T h o m s o n ,  1 9 5 8 ;  B u r g e s ,  1 9 7 3 ) .  S i n c e  t h e  t u s s o c k  m o t h  l a r v a e  

e m e r g i n g  f r o m  p r e v i o u s l y  s u r f a c e  s t e r i l i z e d  e g g s  w i l l  n o t  

c o n t r a c t  t h e  d i s e a s e ,  s o  t r a n s m i s s i o n  i s  t r a n s o v u m .  I n  t h e  

v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  v e r s i o n  a  p r o p o r t i o n  p  o f  t h e  b i r t h s  g o e s  

d i r e c t l y  t o  t h e  i n f e c t e d  c l a s s  w h i l e  t h e  r e s t  f o r m s  t h e  p o o l  o f  

s u s c e p t i b l e s  ( F i g .  6 ) .  

d ~ / d t = B w X - ( a - t b ) Y + a ~ Y  ( 9 )  

E q u a t i o n s  ( 1 )  a n d  ( 3 )  a r e  u n c h a n g e d .  

C o m b i n e d  m o d e l  

T h e  c o m b i n e d  m o d e l  i n c l u d e s  a l l  t h e  p r o c e s s e s  m e n t i o n e d  

a b o v e  i n  t h e  b a s i c ,  d e n s i t y - d e p e n d e n t ,  l a t e n c y  a n d  v e r t i c a l  

t r a n s m i s s i o n  m o d e l s .  T h i s  c o m b i n e d  m o d e l  r e p r e s e n t s  t h e  t u s s o c k  

m o t h  s i t u a t i o n  a s  c l o s e l y  a s  i s  d i s c e r n i b l e  f r o m  t h e  e x i s t i n g  

d a t a .  T h e  l a r v a e  b e c o m e  i n f e c t i o u s  a f t e r  a  g i v e n  i n c u b a t i o n  

p e r i o d .  ( F i g .  7 )  

d Y / d t = w M - ( a + b 8 ) Y  ( 1 0 )  

A p r o p o r t i o n  o f  t h e  b i r t h s  g o  d i r e c t l y  t o  t h e  i n f e c t e d s  b u t  n o t  

y e t  i n f e c t i o u s  c l a s s .  

d ~ / d t = g w X - ( b ' + v  )M+apM ( 1 1 )  

The  p a r a m e t e r s  ( b ) '  a n d  ( a )  a r e  d e n s i t y - d e p e n d e n t .  T h e  l a r v a l  

a n d  t h e  v i r a l  p o p u l a t i o n s  g r o w  a t  t h e  same r a t e  a s  i n  t h e  



F i g .  6 .  S c h e m a t i c  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  p r o c e s s e s  i n c o r p o r a t e d  
i n  t h e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l .  ( A d a p t e d  f r o m  A n d e r s o n  a n d  
May, 1 9 8 1 ) .  
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F i g .  7 .  S c h e m a t i c  r e p r e s e n t a t i o n  o f  the p r o c e s s e s  i n c o r p o r a t e d  
i n  t h e  c o m b i n e d  m o d e l .  
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, ' 

p r e v i o u s  v e r s i o n s  ( e q u a t i o n s  ( 1 )  a n d  ( 3 ) ) .  

S t o c h a s t i c  m o d e l  

I n  t h e  p r e v i o u s  v e r s i o n s  o f  t h e  m o d e l  o n l y  o n e  o u t c o m e  i s  

p o s s i b l e  g i v e n  c e r t a i n  p a r a m e t e r  v a l u e s ,  i . e .  t h e  m o d e l s  a r e  

d e t e r m i n i s t i c .  H o w e v e r ,  i n  n a t u r e  t h o s e  p a r a m e t e r  v a l u e s  a r e  n o t  

f i x e d  f r o m  y e a r  t o  y e a r  a n d  v a r i a t i o n  a r o u n d  a  mean v a l u e  i s  

e x p e c t e d .  A l l  t h e  p r o c e s s e s  i n c l u d e d  i n  t h e  m o d e l  a r e  s u b j e c t  t o  

f l u c t u a t i o n s  b u t  I f o c u s  o n  t h e  g r o w t h  r a t e  ( r )  b e c a u s e  i t  

i n c o r p o r a t e s  n a t a l i t y  a n d  m o r t a l i t y  a n d  i s  a  m a j o r  i n f l u e n c e  o n  

t h e  d y n a m i c a l  b e h a v i o r  o f  t h e  e q u a t i o n s .  Random f l u c t u a t i o n s  a r e  

- i n c o r p o r a t e d  i n  t h e  b a s i c  a n d  c o m b i n e d  m o d e l s  i n  o r d e r  t o  t e s t  

w h e t h e r  v a r i a b i l i t y  i n  r e c r u i t m e n t  o f  o f f s p r i n g  c a n  c h a n g e  t h e  
--- 

p e r i o d i c i t y  o r  l a c k  o f  p e r i o d i c i t y  o b s e r v e d  i n  t h e  d e t e r m i n i s t i c  

v e r s i o n s  o f  t h e s e  m o d e l s .  T h e  g r o w t h  r a t e  ( r ' )  i n  t h e  e q u a t i o n  

d N / d t = r  ' N -  Y ( 1 2 )  

i s  e i t h e r  e q u a l  t o  
v  

i r ' = r e  ( 1 3 )  

k r ' = r + v  ( 1 4 )  

i w h e r e  ( v )  i s  a  n o r m a l l y  d i s t r i b u t e d  v a r i a t e  w i t h  mean z e r o  a n d  

v a r i a n c e  . 
A s u c c i n c t  s u m m a r y  o f  e a c h  v e r s i o n  o f  t h e  m o d e l  i s  g i v e n  i n  

T a b l e  1. 

m 



T a b l e  1 .  M o d e l s  r e v i e w e d  i n  t h e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s .  



Model V a r i a b l e s  and 
p r o c e s s e e  i n c l u d e d  

Equa t ions  

A. B a s i c  model 

B .  D e n s i t y  dependent  
model 

C .  I n c u b a t i o n  model 

D .  V e r t i c a l  
t r a n s m i s s i o n  model 

E .  Combined model 

F. S t o c h a s t i c  growth 
r a t e  model 

T o t a l  h o s t  p o p u l a t i o n  (N) 
I n f e c t e d  h o s t s  (Y) 
S u s c e p t i b l e  h o s t s  ( X )  
F r e e - l i v i n g  i n f e c t i v e  
s t a g e s  (W) 

D e n s i t y  dependen t  
d e a t h  r a t e  o f  t h e  
h o s t  p o p u l a t i o n  (d )  

New c l a s s  o f  i n f e c t e d  
b u t  n o t  i n f e c t i o u s  
h o s t s  (M) 

P r o p o r t i o n  o f  o f f s p r i n g s  
o f  i n f e c t e d  h o s t s  go 
d i r e c t l y  t o  t h e  i n f e c t e d  
c l a s s  

I n c l u s i o n  o f  a l l  t h e  
above p r o c e s s e s  

Random f l u c t u a t i o n s  o n  
t h e  growth r a t e  

As i n  model A e x c e p t  
b  '=b+cN 
d=a+b ' 

As i n  model A excep t  
d ~ / d t =  BWX- (v+b)M 
dY/dt=v?l-(a+b)Y 

As i n  model A excep t  
dY/dt= 8kTX-(a+b)+apY 

As i n  model A  excep t  
dM/dt= BWX-(b '+v)M+apM 
d y / d t = v ~ - ( a + b  ' ) Y  
dN/dt= (a-bl)NirY 

A s  i n  model A  and E 
excep t  v 
r '=re 

o r  
r '=r+v 

B: t ransmiss ion  c o e f f i c i e n t ,  a : d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e ,  b : n a t u r a l  d e a t h  
r a t e ,  ) , :v i rus  p r o d u c t i o n  r a t e ,  r : h o s t  growth r a t e ,  a : h o s t  b i r t h  r a t e ,  

v  : i n c u b a t i o n  c o e f f i c i e n t ,  u : v i r u s  d e a t h  r a t e ,  v :normal ly  d i s t r i b u t e d  
random v a r i a t e .  



V .  D a t a  s o u r c e s  

T h e  d a t a  u s e d  i n  t h e  e s t i m a t i o n  o f  t h e  m o d e l  p a r a m e t e r s  a r e  

f r o m  t h e  w e s t e r n  p a r t  o f  t h e  U n i t e d  S t a t e s  a n d  C a n a d a .  I n c l u d e d  

a r e  p o p u l a t i o n s  t h a t  f l u c t u a t e  a t  l o w  d e n s i t y  i n  t h e  a b s e n c e  o f  

t h e  v i r u s  i n  M a r e ' s  E g g  S p r i n g ,  O r e .  a n d  E l d o r a d o  N a t i o n a l  

F o r e s t ,  C a l i f .  ( M a s o n  a n d  T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ;  Mason  e t  a l . ,  1 9 8 3 ) ,  

a n d  p o p u l a t i o n s  t h a t  r e a c h e d  h i g h  d e n s i t i e s ,  u p  t o  1 1 8  e a r l y  
2 

i n s t a r  l a r v a e l m  a n d  w h o s e  r a p i d  d e c l i n e  w a s  a t t r i b u t e d  t o  a  

n u c l e a r  p o l y h e d r o s i s  v i r u s  i n  A z t e c  P e a k ,  A r i z .  a n d  Modoc 

N a t i o n a l  F o r e s t ,  C a l i f .  ( M a s o n  a n d  T h o m p s o n ,  1 9 7 1 ; R . R .  M a s o n ,  

p e r s .  comm. 5 . 
U n f o r t u n a t e l y ,  t h e r e  i s  n o  p o p u l a t i o n  o f  t u s s o c k  m o t h  w h i c h  

h a s  b e e n  s t u d i e d  e x t e n s i v e l y  e n o u g h  t o  p r o v i d e  t h e  d a t a  

n e c e s s a r y  t o  e s t i m a t e  a l l  o f  t h e  p a r a m e t e r s  o f  e v e n  o n e  v e r s i o n ,  

o f  t h e  m o d e l .  T h e r e f o r e ,  I p i e c e d  t o g e t h e r  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s  

f r o m  d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n s ,  a n d  e n s u r e d  t h a t  o n l y  c o m p a r a b l e  

p o p u l a t i o n s  w e r e  i n c l u d e d  i n  t h e  a n a l y s i s .  

M a r e ' s  E g g  S p r i n g ,  O r e g o n  p o p u l a t i o n  

T h e  8  s t u d y  p l o t s  i n  t h i s  a r e a  a r e  m i x e d  c o n i f e r  s t a n d s  

c o m p o s e d  o f  w h i t e  f i r ,  p o n d o r o s a  p i n e ,  P i n u s  p o n d e r o s a ,  

----_---_--------- 
1 Range  a n d  W i l d l i f e  H a b i t a t  L a b . ,  L a  G r a n d e ,  O r e g o n  

2 9  



D o u g l a s - f  i r  a n d  i n c e n s e  c e d a r ,  L i b o c e d r u s  d e c u r r e n s  ( T o r r .  1. T h e  

a r e a  h a s  n e v e r  e x p e r i e n c e d  a n  o u t b r e a k  a n d  t h e  s t u d y  w a s  

c o n d u c t e d  f r o m  1 9 7 5  t o  1 9 7 7 .  U s u a l l y  t h e  b r a n c h e s  a r e  s a m p l e d  

f r o m t h e  m i d - b o l e  o f  t h e  t r e e  b u t  f o r  t h e s e  l o w  d e n s i t y  

p o p u l a t i o n s  t h e  b r a n c h e s  w e r e  t a k e n  f r o m  t h e  l o w e r  c r o w n  a n d  t h e  

r e s u l t s  w e r e  c o m p a r a b l e  w i t h  t h e  s t a n d a r d  s a m p l i n g  m e t h o d .  

C o n c o m i t a n t l y  w i t h  t h e  s a m p l i n g ,  l a r v a e  w e r e  s t o c k e d  o n  b r a n c h e s  

i n  o r d e r  t o  i d e n t i f y  more  p r e c i s e l y  t h e  m o r t a l i t y  a g e n t s   ason on 
& T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ) .  

E l d o r a d o  N a t i o n a l  F o r e s t ,  C a l i f ,  p o p u l a t i o n  

T h e  t u s s o c k  m o t h  w a s  s a m p l e d  i n  a  m i x e d  c o n i f e r  f o r e s t  

d o m i n a t e d  b y  w h i t e  f i r ,  p o n d e r o s a  p i n e  a n d  i n c e n s e  c e d a r .  The  

s a m p l e s  w e r e  t a k e n  f r o m  t h e  m i d - b o l e  o f  t h e  t r e e .  T h e r e  w e r e  4 

p l o t s  a t  I r o n  M o u n t a i n  a n d  4 o t h e r  p l o t s  a t  P l u m m e r  R i d g e .  S m a l l  

o u t b r e a k s  o f  t u s s o c k  m o t h  w e r e  r e c o r d e d  i n  1 9 5 3 ,  1 9 6 2  a n d  1 9 7 0  

i n  I r o n  M o u n t a i n  b u t  d a m a g e  w a s  n o t  a s  e x t e n s i v e  a s  t h e  

i n f e s t a t i o n s  i n  t h e  o t h e r  w e s t e r n  s t a t e s .  P l u m m e r  R i d g e  h a s  o n l y  

o n e  r e c o r d  o f  m o d e r a t e  p o p u l a t i o n s ,  i n  1 9 7 0 ,  b u t  d e n s i t i e s  d i d  

n o t  r e a c h  l e v e l s  o f  n o t i c e a b l e  d e f o l i a t i o n .  I n  1 9 7 8 - 7 9 ,  t h e  

y e a r s  f r o m  w h i c h  t h e  d a t a  a r e  o b t a i n e d ,  t h e  t u s s o c k  m o t h  w a s  

b e l i e v e d  t o  b e  i n  t h e  r e l e a s e  p h a s e  b u t  t h e y  d e c r e a s e d  i n s t e a d  

o f  e r u p t i n g .  T h e  v i r u s  w a s  n o t  d e t e c t e d  a n d  p a r a s i t o i d s  a n d  

p r e d a t o r s  p r o b a b l y  k e p t  t h e  p o p u l a t i o n  u n d e r  c o n t r o l  ( M a s o n  e t  

a l .  1 9 8 3 ) .  



Modoc N a t i o n a l  F o r e s t ,  C a l i f .  p o p u l a t i o n  

T h e  s t u d y  a r e a  i s  c o m p o s e d  o f  w h i t e  f i r  a n d  p o n d o r o s a  p i n e  

a n d  t h e  m i d - c r o w n  o f  t h e  t r e e s  w a s  s a m p l e d .  T h e  5 s t u d y  p l o t s  
2 

h a d  maximum d e n s i t i e s  o v e r  8 0  e a r l y  i n s t a r  l a r v a e l m  a n d  t h e  

v i r u s  d i s e a s e  w a s  r e s p o n s i b l e  f o r  4 1 . 3 %  o f  t h e  t o t a l  m o r t a l i t y  

( M a s o n  & T h o m p s o n ,  1 9 7 1 ) .  

A z t e c  P e a k ,  A r i z .  p o p u l a t i o n  

T h e  f o r e s t  i s  a  n i x e d  c o n i f e r  t y p e  c o m p r i s e d  o f  w h i t e  f i r ,  

D o u g l a s  f i r  a n d  p o n d e r o s a  p i n e .  T h e  d a t a  u s e d  i n  t h e  m o d e l  w e r e  

o b t a i n e d  f r o m  1 0  p l o t s  s u r v e y e d  d u r i n g  t h e  r e l e a s e  p h a s e  o f  a n  

o u t b r e a k  a n d  t h e s e  a r e  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  i n t r i n s i c  g r o w t h .  

r a t e .  T h e  o u t b r e a k  w a s  l i g h t  w i t h  d e n s i t i e s  o f  50  e a r l y  i n s t a r  
2 

l a r v a e l m  a n d  t h e  v i r u s  w a s  p r e s e n t  i n  t h e  c o l l a p s e  p h a s e .  O n l y  

e a r l y  i n s t a r  l a r v a e  w e r e  s a m p l e d  f o r  8 y e a r s  ( M a s o n ,  p e r s .  

comm. 1. 

O t h e r  f i e l d  d a t a  s o u r c e s  

S i t u a t i o n s  e x i s t  w h e r e  t h e  p o p u l a t i o n s  d o  n o t  f i t  i n t o  

e i t h e r  o f  t h e s e  t w o  c a t e g o r i e s .  T h i s  i s  t h e  c a s e  i n  n o r t h e a s t e r n  

O r e g o n  w h e r e  i n  1 9 7 3  t h e  t u s s o c k  m o t h  i n c r e a s e d  t o  e x t r e m e l y  



2 
h i g h  l e v e l s  ( 7 6 5 / m  ) w i t h o u t  b e i n g  h a m p e r e d  b y  t h e  v i r u s  d i s e a s e  

w h i c h  a p p e a r e d  v e r y  l a t e  i n  t h e  o u t b r e a k  a n d  a c c o u n t e d ,  i n  

c o n  j u n c t i o n  w i t h  p a r a s i t e s ,  f o r  11% o f  t h e  t o t a l  m o r t a l i t y  

( M a s o n ,  1 9 7 6 ) .  A f t e r  a  c o u p l e  o f  y e a r s  o f  h e a v y  f e e d i n g  p r e s s u r e  

b y  t h e  i n s e c t ,  t h e  p l o t s  w e r e  d e f o l i a t e d  t o  v a r i o u s  d e g r e e s  

r a n g i n g  f r o m  s e v e r e  t o  l i g h t .  B e c a u s e  o f  t h e  s t a r v a t i o n  s u f f e r e d  

b y  t h e  l a r v a e  t h i s  p o p u l a t i o n  w i l l  n o t  b e  u s e d  t o  i n v e s t i g a t e  

v i r u s - r e l a t e d  m o r t a l i t y  a t  t h e  l a r v a l  s t a g e .  

P o p u l a t i o n s  s p r a y e d  w i t h  t h e  v i r u s  a s  a  mean  o f  b i o l o g i c a l  

c o n t r o l  a r e  a l s o  i n f o r m a t i v e  a n d  i n  o n e  e x a m p l e  i n  O r e g o n  t h e  

e x p e r i m e n t a l  s p r a y  w a s  c o n d u c t e d  i n  t h e  W a l l o w a - W h i t m a n  N a t i o n a l  

- F o r e s t  i n  1 9 7 3  ( S l e l z e r  e t  a l . ,  1 9 7 5 ) .  D o u g l a s - f i r  a n d  g r a n d  f i r  

w e r e  s a m p l e d  t o  m o n i t o r  t h e  e f f e c t  o f  t h e  s p r a y .  S c r e e n i n g  

- 
- a g e n t s  t o  b l o c k  u l t r a - v i o l e t  r a d i a t i o n  w e r e  a l s o  a d d e d  t o  t h e  

s p r a y  f o r m u l a t i o n  w h i c h  r e s u l t e d  i n  a  1 0 %  i n c r e a s e  i n  m o r t a l i t y  

o v e r  t h e  f o r m u l a  o f  v i r u s  o n l y .  V i r u s  c a u s e d  m o r t a l i t y  w a s  f i r s t  

o b s e r v e d  i n  t h e  t r e a t e d  p l o t s  a b o u t  1 4  d a y s  f o l l o w i n g  t h e  s p r a y  

a f t e r  w h i c h  t h e  n a t u r a l  p r o c e s s  o f  c o n t a m i n a t i o n  t o o k  o v e r .  A 

s i m i l a r  s t u d y  w a s  c o n d u c t e d  i n  K a m l o o p s ,  B . C .  i n  1 9 7 5  ( ~ t e l z e r  

e t  a l . ,  1 9 7 7 ) .  



V I .  E s t i m a t i o n  o f  P a r a m e t e r s  

B e c a u s e  t h e  e q u a t i o n s  o f  t h e  v a r i o u s  m o d e l s  u s e d  h e r e  a r e  

i n  c o n t i n u o u s  f o r m ,  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s  m u s t  b e  i n  i n s t a n t a n e o u s  

r a t e s ,  n o t  f i n i t e  r a t e s .  T o  c o n v e r t  f r o m  f i n i t e  r a t e s ,  w h i c h  a r e  

t h e  t y p e  o f  d a t a  n o r m a l l y  g a t h e r e d  i n  f i e l d  s t u d i e s ,  t o  

i n s t a n t a n e o u s  r a t e s  t h e  n a t u r a l  l o g a r i t h m  o f  t h e  f i n i t e  r a t e  i s  

u s e d  b e c a u s e  t h e  g e n e r a l  m o d e l  d e s c r i b i n g  c h a n g e s  i n  n u m b e r s  i s  
r t 

N = N  e  ( 1 5 )  
t + l  t 

I f  t i s  s e t  t o  1 t i m e  u n i t ,  a n d  h e r e  t i s  o n e  y e a r ,  t h e  n a t u r a l  

l o g a r i t h m  o f  t h e  f i n i t e  a n n u a l  s u r v i v a l  r a t e  ( N  / N  ) i s  t h e  
t + l  t 

i n s t a n t a n e o u s  a n n u a l  g r o w t h  r a t e  r .  

G r o w t h  r a t e  , r ,  -- 

T h e  p a r a m e t e r  r r e p r e s e n t s  t h e  maximum g r o w t h  r a t e  o f  t h e  

i n s e c t  p o p u l a t i o n  a n d  a n  a d e q u a t e  a p p r o x i m a t i o n  i s  t h e  i n c r e a s e  

i n  d e n s i t y  b e t w e e n  g e n e r a t i o n s ,  when  t h e  i n s e c t  i s  n o t  f o o d  

-- l i m i t e d .  I n  a  c o n t i n u o u s  t i m e  m o d e l  t h e  i n s t a n t a n e o u s  g r o w t h  

w 
e- 

r a t e  i s  c a l c u l a t e d  b y  t a k i n g  t h e  n a t u r a l  l o g  o f  t h e  t r e n d  i n d e x  

( N  / N  ) a t  maximum i n c r e a s e ,  F o r  e x a m p l e ,  d u r i n g  t h e  r e l e a s e  
t+ l  t 

7 " 

p h a s e  o f  a n  o u t b r e a k  i n  A z t e c  P e a k ,  A r i z o n a ,  t h e  r a t i o  o f  t h e  

E. mean d e n s i t i e s  o f  1 0  p l o t s  f o r  t h e  y e a r  1 9 6 7  t o  1 9 6 8 ,  i s  5 . 3 ,  

( M a s o n ,  R .R .  p e r s .  comm.) w h i c h  when c o n v e r t e d  t o  a n  

i n s t a n t a n e o u s  r a t e  i s  1 . 7 I y e a r  ( T a b l e  2 ) .  

3 3  



T a b l e  2 .  T a b l e  o f  b a s e l i n e  v a l u e s  f o r  t h e  p a r a m e t e r s  o f  t h e  
b a s i c  m o d e l .  
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B i r t h  r a t e  a  -u 

The  d a t a  a r e  f r o m  t h e  e n d e m i c  p o p u l a t i o n s  i n  o r d e r  t o  

e x c l u d e  t h e  e f f e c t  o f  s t a r v a t i o n  o n  f e c u n d i t y .  T h e  n u m b e r  o f  

e g g s  p e r  i n d i v i d u a l  v a r i e d  b e t w e e n  7 1  a n d  1 3 6  w i t h  a  m e a n  o f  1 0 9  

( M a s o n  a n d  T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ;  Mason e t  a l . ,  1 9 8 3 ) .  T h e  s e x  r a t i o  

w a s  c l o s e  t o  u n i t y .  T h e r e f o r e ,  t h e  a v e r a g e  i n s t a n t a n e o u s  b i r t h  

r a t e  ( a )  i s  4 . 7  w i t h  a  m i n i m u m  a t  4 . 3  a n d  a  maximum a t  4 .9  b u t  

i n  t h e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  t h e  b i r t h  r a t e  i s  c o n s t a n t  a t  4 .7 .  

N a t u r a l  m o r t a l i t y  r a t e  , b ,  -- 

I n  t h e  A n d e r s o n  a n d  May m o d e l  ( 1 9 8 1 ) ,  t h e  n a t u r a l  m o r t a l i t y  

r a t e  ( b )  i n c l u d e s  a l l  t h e  m o r t a l i t y  a g e n t s  o p e r a t i n g  i n  

p o p u l a t i o n s  f r e e  o f  t h e  v i r u s .  I n f o r m a t i o n  o n  s u c h  a g e n t s  i s  

a v a i l a b l e  f r o m  t h e  l o w  d e n s i t y  p o p u l a t i o n s  t h a t  a r e  s a m p l e d  s o o n  

a f t e r  h a t c h i n g  f r o m  t h e  l a r v a l  s t a g e  t o  t h e  p u p a l  s t a g e .  T h e  

d a t a  o n  t h e  m o t h  s t a g e  a r e  a n  e s t i m a t i o n  o f  t h e  d e n s i t y  o f  

a d u l t s  t h a t  e m e r g e d  f r o m  t h e  p u p a e .  

I f  e q u a t i o n  ( 1 5 )  i s  m o d i f i e d  t o  r e p r e s e n t  w e e k l y  c h a n g e s  i n  

s u r v i v a l  o f  a c o h o r t  o f  i n s e c t s ,  t h e n  t = l  week  a n d  t h e  e x p o n e n t  

b e c o m e s  t h e  n a t u r a l  m o r t a l i t y  r a t e  b .  T h e  e q u a t i o n  i s  t h e n  

t r a n s f o r m e d  b y  t a k i n g  t h e  n a t u r a l  l o g a r i t h m s  - 

l n ( N  ) = l n ( N  ) - b t  ( 1 6 )  
t 0 

w h e r e  b ,  t h e  i n s t a n t a n e o u s  p e r  c a p i t a  d e a t h  r a t e ,  i s  t h e  s l o p e  



n u m b e r  o f  l a r v a e  s u r v i v i n g  o v e r  t i m e ,  a n d  t h e  c l o s e  f i t  t o  t h e  

l i n e a r  r e l a t i o n  g i v e s  s u p p o r t  t o  t h e  a s s u m p t i o n  t h a t  t h e  

i n s t a n t a n e o u s  d e a t h  r a t e  i s  c o n s t a n t  t h r o u g h o u t  t h e  i n s e c t  l i f e  

s p a n  ( F i g .  8 ) .  T h e  i n s t a n t a n e o u s  d e a t h  r a t e  c a l c u l a t e d  f o r  t h e  5  

s e t s  o f  f i e l d  d a t a  r a n g e  f r o m  2 . 6  t o  5 . 0  f o r  t h e  1 2  week p e r i o d  

( T a b l e  3 ) .  

T h e s e  v a l u e s  o n l y  a c c o u n t  f o r  t h e  3  m o n t h  p e r i o d  w h i l e  t h e  

i n s e c t s  a r e  a c t i v e .  T h e  r e s t  o f  t h e  y e a r  i s  s p e n t  i n  t h e  e g g  

s t a g e  w h e r e  m o r t a l  i t y  a 1  s o  o c c u r s .  T h e  i n s t a n t a n e o u s  d e a t h  r a t e ,  

w h i c h  i s  t h e  n a t u r a l  l o g a r i t h m  o f  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t h e  d e n s i t y  

o f  f i r s t  i n s t a r  l a r v a e  t h a t  e m e r g e d  i n  t h e  s p r i n g  o v e r  t h e  

d e n s i t y  o f  e g g s  t h e  p r e v i o u s  f a l l ,  i s  v e r y  l o w  ( 0 . 5  i n s e c t 1 9  

m o n t h s  o r  0 . 1 7  i n s e c t / 3 m o n t h s ) .  S i n c e  i n s t a n t a n e o u s  m o r t a l i t y  

r a t e s  a r e  a d d i t i v e ,  t h e  l a r v a l  m o r t a l i t y  f o r  3  m o n t h s  i s  a d d e d  

t o  t h e  e g g  m o r t a l i t y  f o r  3  p e r i o d s  o f  3  m o n t h s  a n d  t h e  v a l u e s  o f  

b  f o r  t h e  c o m p l e t e  l i f e - c y c l e  r a n g e  f r o m  3 . 1  t o  5 . 5  i n s e c t / y e a r  

w i t h  a  m e a n  o f  4 . 6 .  

T h e  v a l u e  o f  3 . 1  w a s  e s t i m a t e d  f r o m  a  s t u d y  d o n e  w i t h  

s t o c k e d  l a r v a e ,  b u t  t h e  c o h o r t  h a d  n o t  b e e n  f o l l o w e d  t h e  

f o l l o w i n g  y e a r  a n d  i t  i s  n o t  k n o w n  i f  t h i s  v a l u e  r e f l e c t s  a  

s t a b l e  o r  i n c r e a s i n g  p o p u l a t i o n .  T h e  o t h e r  v a l u e s  o f  ( b )  come 

f r o m  p o p u l a t i o n s  t h a t  d e c l i n e d  t h e  f o l l o w i n g  y e a r  a n d  t h e  

n a t u r a l  d e a t h  r a t e  i s  p r o b a b l y  o v e r e s t i m a t e d .  F o r  t h e  p u r p o s e  o f  

t h e  m o d e l  t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  s h o u l d  b e  e s t i m a t e d  f r o m  a n  

i n c r e a s i n g  p o p u l a t i o n ,  when t h e  m o r t a l i t y  f r o m  d i f f e r e n t  s o u r c e s  

i s  a t  a  m i n i m u m ,  s i n c e  i t  e n t e r s  i n  t h e  d e f i n i t i o n  o f  t h e  



F i g .  8 .  R a t e  o f  d i s a p p e a r a n c e  o f  l a r v a e  a n d  p u p a e .  ( D a t a  f r o m  
Y a s o n  and  T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ) .  



MARE'S EGG SPRING, ORE. 

WEEKS 



T a b l e  3 .  R e g r e s s i o n  s t a t i s t i c s  f o r  f i e l d  p l o t s  u s e d  t o  e s t i m a t e  
t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  ( b ) .  ( Y = a + b x  w h e r e  Y = l n  o f  d e n s .  (/m2) 
a n d  x = w e e k s )  



P l o t  
L 

Larva l  dea th  P r n 
r a t e , b  (Id) 

Flare's Egg Spr ing ,  
Oregon 

1975  0 . 2 6  0 .009  0 .919  8 

Stocked coho r t  0 . 2 2  0 . 0 0 1  0 . 3 8 0  8 

S i e r r a  Nevada, 
C a l i f o r n i a  1978 
I r o n  Mountain 0 . 3 5  0 .006  0 .943  4 

Plununer r i d g e  0 . 4 2  0 .907  0 .333  4  



i n t r i n s i c  r a t e  o f  i n c r e a s e .  T h e  v a l u e  o f  t h e  i n t r i n s i c  g r o w t h  

r a t e  i s  1 . 7  a n d  t h e  b i r t h  r a t e  i s  4 . 7 .  When t h o s e  v a l u e s  a r e  

s u b s t i t u t e d  i n  t h e  e q u a t i o n  r = a - b ,  t h e  r e s u l t i n g  d e a t h  r a t e  i s  

3 .0 .  C o n s i d e r i n g  t h e  l i m i t e d  a m o u n t  o f  d a t a  o n  n a t u r a l  

m o r t a l i t y ,  s t a t i s t i c a l  m e a s u r e s  o f  d e v i a t i o n  f r o m  t h e  mean o f  

4 . 6  d e r i v e d  a b o v e  a r e  m e a n i n g l e s s  a n d  t h e  r a n g e  o f  v a l u e s  

i n c l u d e d  i n  t h e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  r e p r e s e n t s  t h e  b e s t  

a p p r o x i m a t i o n  o f  t h e  m o r t a l i t y  r a t e s  o b s e r v e d  i n  , t h e  f i e l d .  
;/ 

D i s e a s e - i n d u c e d  m o r t a l i t y  r a t e  , a ,  - - -  

T h e  s a m e  r e g r e s s i o n  p r o c e d u r e  a s  t h e  o n e  u s e d  f o r  t h e  

e s t i m a t i o n  o f  ( b )  i s  f o l l o w e d  f o r  t h e  d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e  

( a )  b u t  t h i s  t i m e  u s i n g  a  p o p u l a t i o n  i n  t h e  d e c l i n e  p h a s e  o f  a n  

o u t b r e a k  i n  p l o t s  w h e r e  t h e  v i r u s  i s  a n  i m p o r t a n t  m o r t a l i t y  

a g e n t ,  T h e  d a t a  come f r o m  5 p l o t s  i n  o u t b r e a k  i n  t h e  Modoc 

N a t i o n a l  F o r e s t  i n  C a l i f o r n i a  ( M a s o n  & T h o m p s o n ,  1 9 7 1  1. 

T h e  d e a t h  r a t e  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  s l o p e  

r e p r e s e n t s  t h e  m o r t a l i t y  d u r i n g  t h e  t h r e e  m o n t h  p e r i o d  when t h e  

i n s e c t  i s  a c t i v e .  T h e  mean t o t a l  d e a t h  r a t e  i s  9 . 2 1 3  m o n t h s  w i t h  

a m i n i m u m  a t  6 . 2  a n d  a  maximum a t  1 1 . 8 .  M o r t a l i t y  i n  t h e  e g g  

s t a g e  h a s  t o  b e  a d d e d  t o  t h o s e  f i g u r e s  i n  o r d e r  t o  e s t i m a t e  t h e  

t o t a l  a n n u a l  m o r t a l  i t y .  U n f o r t u n a t e 1  y n o  i n f o r m a t  i o n  i s  

a v a i l a b l e  o n  t h e  e g g  s u r v i v a l  t h r o u g h  t h e  w i n t e r  f o r  t h e s e  p l o t s  

b u t  i t  c a n  b e  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  l i f e  t a b l e s  o f  a n  o u t b r e a k  

p o p u l a t i o n  i n  N o r t h e a s t e r n  O r e g o n .  T h i s  p o p u l a t i o n  w a s  



p r e v i o u s l y  d i s c a r d e d  b e c a u s e  t h e  v i r u s  w a s  v e r y  l a t e  t o  a p p e a r  

i n  t h e  l a r v a e  b u t  t h e  d a t a  s h o w  t h a t  f o r  t h o s e  p l o t s  w h e r e  f i r s t  

i n s t a r s  w e r e  p r e s e n t  t h e  y e a r  f o l l o w i n g  t h e  c o l l a p s e ,  b e  t w e e n  1 3  

a n d  3 2 %  o f  t h e  l a r v a e  ( n = 6  p l o t s )  d i e d  f r o m  t h e . v i r u s  d i s e a s e  

s o o n  a f t e r  e m e r g e n c e  (R.R. M a s o n ,  p e r s .  comm.) .  T h e  d i s e a s e  m u s t  

h a v e  b e e n  t r a n s m i t t e d  f r o m  t h e  a d u l t  t o  t h e  e g g s  b y  a b s o r p t i o n  

o n  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s h e l l .  T h e  r e s u l t i n g  i n s t a n t a n e o u s  d e a t h  

r a t e  ( I n  o f  p r o p o r t i o n  s u r v i v i n g )  o f  2 , 7 1 9  m o n t h s  i s  h i g h e r  t h a n  

i n  a  v i r u s - f r e e  s i t u a t i o n  a n d  t h i s  mean  v a l u e  i s  t h e n  a d d e d  t o  

t h e  m o r t a l i t y  d u r i n g  t h e  3 m o n t h  p e r i o d .  T h e  y e a r l y  t o t a l  d e a t h  

r a t e  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  v i r u s  i s  now 1 1 , 9 / y e a r  w i t h  a  

min imum a t  8 . 9  a n d  a  maximum a t  1 4 . 5 .  S i n c e  ( a )  i s  t h e  a d d e d  o r  

e x c e s s  m o r t a l i t y  c a u s e d  b y  t h e  v i r u s ,  t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  

m u s t  b e  r e m o v e d  f r o m  t h e  t o t a l  m o r t a l i t y  t o  e s t i m a t e  t h e  

d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e .  G i v e n  a  v a l u e  o f  4 . 6  f o r  ( b ) ,  ( a )  i s  

7 . 3 / ~ e a r  a n d  t h e  maximum a n d  m i n i m u m  e s t i m a t e s  a r e  9 . 9  a n d  3 . 4 ,  

r e s p e c t i v e l y .  H o w e v e r ,  g i v e n  a  ( b )  o f  3 .0  t h e  v a l u e  o f  ( a  ) 

r a n g e s  b e t w e e n  6 .9  a n d  1 1 . 5  w i t h  a  mean  a t  8 . 9 .  T h e  v a l u e s  o f  

a t e s t e d  i n  t h e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  a r e  b e t w e e n  5 . 3  a n d  1 1 . 3 .  

T h e  v a l u e s  o f  t h e  d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e  ( a ) ,  a r e  v e r y  

s i m i l a r  t o  t h e  r a t e s  c a l c u l a t e d  u s i n g  p l o t s  t h a t  h a d  b e e n  

s p r a y e d  w i t h  t h e  v i r u s  i n  B r i t i s h  C o l u m b i a  a n d  O r e g o n  ( S t e l z e r  

e t  a l .  1 9 7 5 ;  1 9 7 7 ) .  I n  t h o s e  c a s e s  t h e  mean  t o t a l  d e a t h  r a t e  i s  

8 . 6  w i t h  a  m i n i m u m  a t  7 .9  a n d  a  maximum a t  1 0 . 7 .  S i n c e  t h e  m a i n  

m o r t a l i t y  a g e n t  i s  t h e  v i r u s  a n d  n e a r l y  a l l  t h e  l a r v a e  c o l l e c t e d  

f o r  r e a r i n g  d i e d  o f  t h e  v i r u s ,  t h e  t o t a l  d e a t h  r a t e  i n  t h e  



s p r a y e d  p l o t s  c a n  b e  c o n s i d e r e d  t o  r e p r e s e n t  a  maximum 

d i s e a s e - i n d u c e d  m o r t a l i t y  r a t e ,  a l b e i t  i n  a r t  i f  i c i a l l y  e n h a n c e d  

c o n d i t i o n s .  S i n c e  g e n e r a l l y  n o  e g g  m a s s e s  a r e  f o u n d  f o l l o w i n g  a  

s p r a y  o p e r a t i o n  t h e  e g g  s u r v i v a l  i s  c o n s i d e r e d  t o  b e  n i l .  

R a t e  o f  p r o d u c t i o n  o f  v i r a l  i n f e c t i v e  s t a g e s  LAL -- - 

T h e  i n f e c t i v e  s t a g e s  a r e  n o t  r e l e a s e d  a t  a  r e g u l a r  r a t e  

o n c e  a n  i n s e c t  b e c o m e s  i n f e c t e d .  D i s s e m i n a t i o n  o n l y  o c c u r s  when 

t h e  i n f e c t e d  h o s t  d i e s ,  r u p t u r e s  a n d  r e l e a s e s  t h e  v i r a l  

p a r t i c l e s  o n t o  t h e  f o l i a g e .  T h e  r a t e  o f  p r o d u c t i o n  ( A ) c a n  be  

e s t i m a t e d  a s  f o l l o w s :  

A = A ( a + b )  ( 1 7 )  

w h e r e  ( A) i s  t h e  n u m b e r  o f  i n c l u s i o n  b o d i e s  ( P I B )  p r o d u c e d  

d u r i n g  t h e  e x p e c t e d  l i f e s p a n  o f  t h e  i n f e c t i o n ,  ( 1 /  a + b ) .  T h e  

n u m b e r  o f  P I B s  p r o d u c e d  v a r i e s  w i t h  t h e  a g e  a n d  t h e  s i z e  o f  t h e  

l a r v a  a t  t h e  t i m e  o f  d e a t h .  T h o m p s o n  a n d  S c o t t  ( 1 9 7 9 )  m e a s u r e d  

t h e  a v e r a g e  p r o d u c t i o n  o f  i n c l u s i o n  b o d i e s  p e r  e a r l y  i n s t a r  
7  8  

l a r v a  t o  b e  1 x 1 0  P I B ,  a s  o p p o s e d  t o  4 x 1 0  P I B  f o r  e a c h  l a t e  

i n s t a r  l a r v a .  O v e r  a  p e r i o d  o f  5 0  d a y s  t h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  
8  

P I B / l a r v a  w a s  1 . 8 ~ 1 0  . T h i s  v a l u e  i s  n o t  f a r  f r o m  t h e  a v e r a g e  
8  

y i e l d l l a r v a  o f  6 . 7 ~ 1 0  P I B  o b t a i n e d  i n  t h e  p i l o t  p l a n t  w h e r e  t h e  

v i r u s  i s  m a s s  p r o d u c e d  ( M a r t i g n o n i ,  1 9 7 8 ) .  I n  t h e  c o m p u t e r  
..-. 

p r o g r a m ,  t h e  v a l u e  o f  ( A )  i s  c h a n g e d  e v e r y t i m e  ( a )  a n d  ( b )  a r e  
8  

m o d i f i e d  b u t  s i n c e  ( A )  w h i c h  i s  s e t  a t  2 x 1 0  P I B ,  i s  s o  much 

l a r g e r  t h a n  ( a )  a n d  b ,  t h e  o v e r a l l  v a l u e  f o r  ( A )  i n  t h e  a b o v e  
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R a t e  o f  m o r t a l i t y  o f  t h e  i n f e c t i v e  p a r t i c l e s  , u ,  -- -- 

T h e  v i r a l  p a r t i c l e s  a r e  c o n t a i n e d  i n  a  p r o t e i n  c r y s t a l  t h a t  

o f f e r s  a  c e r t a i n  d e g r e e  o f  p r o t e c t i o n  a g a i n s t  e n v i r o n m e n t a l  

c o n d i t i o n s .  I f  n o t  e x p o s e d  d i r e c t l y  t o  u l t r a v i o l e t  r a d i a t i o n  

f r o m  t h e  s u n ,  t h e  p o l y h e d r a  c a n  s u r v i v e  f o r  l o n g  p e r i o d s  o f  

t i m e .  J a q u e s  ( 1 9 7 5 ) d e m o n s t r a t e d  t h e  p e r s i s t e n c e  o f  t h e  c a b b a g e  

l o o p e r  n u c l e a r  p o l y h e d r o s i s  v i r u s  i n  t h e  s o i l  f o r  a s  l o n g  a s  s i x  

y e a r s .  T h o m p s o n  a n d  S c o t t  ( 1 9 7 9 )  a l s o  f o u n d  a c t i v e  p o l y h e d r a  i n  

t h e  f o r e s t  s o i l  a n d  i n  t h e  l i t t e r ,  1 1  y e a r s  a f t e r  a n  N P V  

- e p i z o o t i c  i n  t h e  t u s s o c k  m o t h .  I n  a n o t h e r  c a s e  w h e r e  t h e  l a s t  

t u s s o c k  m o t h  o u t b r e a k  o c c u r e d  i n  1 9 3 6 - 3 8 ,  some s o i l  s a m p l e s ,  
-- 

t a k e n  i n  1 9 7 9 ,  r e v e a l e d  t h e  p r e s e n c e  o f  a c t i v e  v i r u s  a t  a  v e r y  
3 

l o w  c o n c e n t r a t i o n  (<  4 5  P I B / c m  ) ( T h o m p s o n  e t  a 1 . , 1 9 8 1 ) .  T h i s  

p e r s i s t e n c e  o f  v i r a l  p a r t i c l e s  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  p e r m i t s  t h e  

v i r u s  t o  s u r v i v e  p e r i o d s  o f  l o w  h o s t  i n s e c t  d e n s i t y .  P r e s u m a b l y  

t h e  v i r u s  i s  c o n t i n u a l l y  r e i n t r o d u c e d  t o  t h e  f o l i a g e  t h r o u g h  

d u s t  t r a n s p o r t  ( T h o m p s o n  & S c o t t ,  1 9 7 9 ) .  Once  i t  i s  p r e s e n t  o n  

t h e  c a n o p y  i t  c a n  s p r e a d  t h r o u g h  n o r m a l  c o n t a g i o n  i f  t h e  d e n s i t y  i 
b. o f  t h e  m o t h  i s  h i g h  e n o u g h .  

c A l t h o u g h  a  s m a l l  q u a n t i t y  o f  v i r a l  p a r t i c l e s  c a n  p e r s i s t  

f o r  a n  e x t e n d e d  l e n g t h  o f  t i m e  i n  t h e  d u f f ,  t h e  m a j o r i t y  a r e  

d e a c t i v a t e d  o n  t h e  f o l i a g e  w i t h i n  t h e  f i r s t  y e a r .  U s i n g  T h o m p s o n  



e x p e c t e d  v i r u s  l i f e s p a n  o n  t h e  f o l i a g e  t o  b e  b e t w e e n  2 t o  3 

m o n t h s .  Da ta  r e g a r d i n g  t h i s  p a r a m e t e r  a r e  v e r y  l i m i t e d  b u t  I 

h a v e  t e n t a t i v e l y  s e t  a  b a s e l i n e  v a l u e  f o r  ( u )  a t  5 . 0 ,  w h i c h  

c o r r e s p o n d s  t o  a  2 . 5  m o n t h  l i f e s p a n  ( u = l / e x p e c t e d  l i f e s p a n )  a n d  

a  maximum a n d  m i n i m u m  v a l u e  a t  4 . 0  a n d  6 . 0  w h i c h  r e p r e s e n t  a  

t h r e e  a n d  t w o  m o n t h  1 i f e s p a n  r e s p e c t i v e l y .  T h e s e  v a l u e s  r e f l e c t  

a  l o w  s u r v i v a l  o f  t h e  i n c l u s i o n  b o d i e s .  T h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  

v i r u s e s  a r e  m o r e  p e r s i s t e n t  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  w i l l  b e  e x p l o r e d  

i n  t h e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s ;  ( u )  v a l u e s  w i l l  b e  v a r i e d  f r o m  0 . 5  

t o  7 . 5 .  

T r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  - ,@, 

A c c o r d i n g  t o  A n d e r s o n  a n d  May ( 1 9 8 0 )  t h e  t r a n s m i s s i o n  

c o e f f i c i e n t  (6) i s  i m p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e .  H o w e v e r ,  t h e y  c l a i m  

t h a t  s i n c e  i t  i s  a  s c a l a r  t h a t  o n l y  a f f e c t s  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  

i n s e c t  d e n s i t y  ( N )  a n d  n o t  t h e  p r e v a l e n c e  o f  i n f e c t i o n  (Y/N), 
- 9 

t h e y  s e t  i t s  v a l u e  a r b i t r a r i l y  t o  1 x 1 0  . S i m u l a t i o n s  d o n e  h e r e  

c o n f i r m e d  t h a t  d i f f e r e n t  v a l u e s  o f  ( 6 )  d o  n o t  a f f e c t  t h e  

e x i s t e n c e  o r  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  c y c l e s  a s  l o n g  a s  ( r )  i s  c l o s e  

t o  o r  h i g h e r  t h a N  1 . 0 .  H o w e v e r  w h i l e  d o i n g  t h e  s e n s i t i v i t y  

a n a l y s i s  o n  t h e  p a r a m e t e r s  ( b )  a n d  ( u ) ,  w i t h  t h e  b a s i c  m o d e l ,  I 

o b s e r v e d  e x c e p t i o n s  t o  t h i s  g e n e r a l i z a t i o n  b u t  t h e s e  e x c e p t i o n s  

t u r n  o u t  t o  b e  u n i m p o r t a n t  ( s e e  s e c t i o n  I X  " S e n s i t i v i t y  

a n a l y s i s " ) .  



D e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  

B e c a u s e  ( r )  i s  t r e a t e d  a s  a  c o n s t a n t  i n  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  

m o d e 1 ( 1 9 8 1 ) ,  t h e y  d o  n o t  a c c o u n t  f o r  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  

d e c r e a s e d  r e c r u i t m e n t  a t  h i g h  d e n s i t y .  T h e  e v i d e n c e  t h a t  s u c h  a  

p h e n o m e n o n  o c c u r s  i s  s c a n t  b u t  d a t a  f r o m  A z t e c  P e a k  s h o w  a  

p a t t e r n  o f  d e c r e a s e d  r e c r u i t m e n t  a t  h i g h e r  d e n s i t i e s  ( F i g .  9 ) .  

T h i s  m e t h o d  o f  a n a l y s i s  i s  n o t  a  f o r m a l  t e s t  o f  

d e n s i t y - d e p e n d e n c e  b e c a u s e  o f  t w o  b i a i s e s  i n t r o d u c e d  b y  h a v i n g  

t h e  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e  N i n c l u d e d  i n  t h e  d e p e n d e n t  v a r i a b l e  
t 

N I N  a n d  a  m e a s u r e m e n t  e r r o r  o n  t h e  i n d e p e n d e n t  v a r i a b l e  
t+ l  t 

( S o k a l  a n d  R o h l f ,  1 9 6 9 ) .  H o w e v e r ,  f o r  t h e  p u r p o s e s  o f  t h e  m o d e l  

i t  i s  m o r e  i n f o r m a t i v e  t o  l o o k  a t  c h a n g e s  i n  t h e  m o r t a l i t y  

r a t e s .  A s  s h o w n  i n  F i g .  1 0 ,  t h e r e  i s  a t r e n d  o f  i n c r e a s e d  

m o r t a l i t y  a t  h i g h e r  d e n s i t y  f o r  t h e  p l o t s  u s e d  i n  t h e  e s t i m a t i o n  

o f  ( b )  a n d  (a ). 

T h e  l i n e a r  f u n c t i o n  d e s c r i b i n g  t h e  c h a n g e s  i n  t o t a l  

m o r t a l i t y  i s  

d = 4 . 7 + 0 . 0 7 N  ( 1 8 )  

The  m o d i f i e d  d e a t h  r a t e  i s  d e t e r m i n e d  b y  

b ' = b + c N  ( 1 9 )  

w h e r e  ( b  ) , w h i c h  r e p r e  s e n t  s t h e  min imum i n s e c t  n a t u r a l  

m o r t a l i t y ,  t a k e s  o n  v a l u e s  b e t w e e n  2 . 6  a n d  4 . 0  i n  t h e  

s i m u l a t i o n s  a n d  ( c ) ,  w h i c h  r e p r e s e n t s  t h e  s e v e r i t y  o f  t h e  

d e n s i t y - d e p e n d e n t  c o n s t r a i n t s ,  i s  v a r i e d  f r o m  0 . 0  t o  0 . 0 6 .  T h o s e  

v a l u e s  i n s u r e  t h a t  t h e  n a t u r a l  m o r t a l i t y  d o e s  n o t  e x c e e d  t h e  



F i g .  9 .  R e c r u i t m e n t  o f  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  i n  A z t e c  P e a k  
f o r  t h e  y e a r s  1 9 6 7 - 1 9 7 0  a n d  1 9 7 5 - 1 9 7 8 .  ( D a t a  f r o m  M a s o n ,  R . R .  
p e r s .  comm.). 



RECRUITMENT CURVE 
AZTEC PEAK ARIZ. 



F i g .  1 0 .  D e n s i t y - d e p e n d e n t  t o t a l  m o r t a l i t y  r a t e  f o r  D o u g l a s - f i r  
t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n s .  ( D a t a  f r o m  M a s o n  a n d  T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ;  ' 
Mason  R.R. p e r s .  c o n m . ;  Mason  a n d  T h o m p s o n ,  1 9 7 1 ) .  



INITIAL LARVAL DENSITY ( / M ~  ) 



t o t a l  m o r t a l i t y .  

I n c u b a t i o n  p e r i o d  ( 1 1 ~ )  - -  

D u r i n g  t h e  s u m m e r  o f  1 9 8 1  I t r i e d  t o  s i m u l a t e  a  v i r u s  

e p i z o o t i c  o n  s t o c k e d  D o u g l a s - f i r s .  T h e  e x p e r i m e n t  d i d  n o t  

p r o v i d e  t h e  e x p e c t e d  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  r a t e  o f  s p r e a d  o f  t h e  

d i s e a s e  b u t  some o f  t h e  d a t a  c a n  b e  u s e d  t o  e s t i m a t e  t h e  l e n g t h  

o f  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d .  T u s s o c k  m o t h  l a r v a e  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  

e g g  m a s s e s  c o l l e c t e d  i n  H e d l e y ,  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  i n  A p r i l  1 9 8 1  

w h e r e  a  m i n o r  i n f e s t a t i o n  w a s  u n d e r  way .  I n  J u n e  t h e  e g g  m a s s e s  

w e r e  s u r f a c e  s t e r i l i z e d  i n  0 . 1 %  s o d i u m  h y p o c h l o r i t e  i n  o r d e r  t o  

- -- p r e v e n t  u n d e s i r a b l e  c o n t a m i n a t i o n .  When t h e  l a r v a e  r e a c h e d  

s e c o n d  i n s t a r ,  t h e y  w e r e  p l a c e d  o n  c o n t a m i n a t e d  D o u g l a s - f  i r  - 7  
- f o l i a g e  t h a t  h a d  b e e n  i m m e r s e d  i n  a s u s p e n s i o n  o f  v i r u s  ( 4 x 1 0  

2 
P I ~ l m l ) .  T h e  o r i g i n a l  i n o c u l u m ,  p r o v i d e d  b y  I . S .  O t v o s ,  f o r  

t h i s  f r e s h  s u s p e n s i o n  o f  v i r u s  w a s  f r o m  a  1 9 7 5  a r t i f i c i a l l y  

i n d u c e d  e p i z o o t i c  i n  K a m l o o p s .  A f t e r  3 6  h  o f  f e e d i n g  o n  t h e  

f o l i a g e ,  3 0  l a r v a e  w e r e  p u t  o n  s m a l l  D o u g l a s - f i r  t r e e s  ( l m  h i g h )  

c o v e r e d  w i t h  a  f i n e  m e s h .  T h e  e x p e r i m e n t a l  p l o t  w a s  s i t u a t e d  o n  

B u r n a b y  m o u n t a i n .  L a r v a e  w e r e  e n u m e r a t e d  e v e r y  d a y  f o r  t h e  

45 
f o l l o w i n g  2 w e e k s  u n t i l  a l l  t h e  l a r v a e  d i e d .  

T h e  l a r v a e  s t a r t e d  t o  d i e  7  d a y s  a f t e r  b e i n g  i n o c u l a t e d  

( F i g .  1 1 ) .  T h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  f r o m  t h e  d a y  o f  c o n t r a c t i o n  o f  

t h e  i n f e c t i o n  w a s  e s t i m a t e d  b y  d i v i d i n g  t h e  c u m u l a t i v e  sum o f  

------------------ 
2 P a c i c i f c  F o r e s t  R e s e a r c h  S e r v i c e ,  V i c t o r i a  B . C .  
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F i g .  11. S u r v i v o r s h i p  c u r v e  f o r  D o u g l y - f i r  t u s s o c k  m o t h  l a r v a e  
e x p e r i m e n t a l l y  i n f e c t e d  w i t h  N P V  ( 4 x 1 0  P I B / m l  ) 



0 2 4 6 8 10 12 

DAYS AFTER INOCULATION 



t h e  a v e r a g e  n u m b e r  o f  o r g a n i s m  s u r v i v i n g  f r o m  d a y  ( t )  t o  d a y  

( t + l )  b y  t h e  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  p r e s e n t  a t  t h e  b e g i n n i n g  

( K r e b s ,  1 9 7 8 ) .  T h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  i s  t h e n  b e t w e e n  8-9 d a y s  

a n d  i s  a j u s t e d  f o r  t h e  3  m o n t h  p e r i o d  o f  i n s e c t  a c t i v i t y .  G i v e n  

a  min imum o f  7  d a y s  a n d  a  maximum o f  1 2  d a y s  t h e  v a l u e  o f  ( v  ) 

, c a l c u l a t e d  b y  s e t t i n g  ( l / v  ) e q u a l  t o  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d ,  

r a n g e s  f r o m  7 t o  1 2  w i t h  a  mean a t  l O / y e a r .  

V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  

T h e  p e r c e n t a g e  o f  f i r s t  i n s t a r s  d e a d  a s  a  r e s u l t  o f  t h e  

v i r a l  i n f e c t i o n  i s  a  r e a s o n a b l e  e s t i m a t e  o f  t h e  a m o u n t  o f  

- v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  o c c u r i n g ,  s i n c e  a t  t h a t  t i m e  m o r t a l i t y  d u e  

t o  c o n t a g i o n  h a s  n o t  y e t  o c c u r e d  g i v e n  t h e  l e n g t h  o f  t h e  

i n c u b a t i o n  p e r i o d .  I n  t h e  l a s t  y e a r  o f  t h e  o u t b r e a k  i n  Modoc 

N a t i o n a l  F o r e s t ,  1 0 %  o f  e a r l y  i n s t a r s  w e r e  i n f e c t e d  a n d  a s  

p r e v i o u s l y  m e n t i o n e d  b e t w e e n  1 3  a n d  3 2 %  o f  t h e  r e c e n t l y  e m e r g e d  

l a r v a e  d i e d  f r o m  t h e  v i r u s  i n  N o r t h e a s t e r n  O r e g o n .  H o w e v e r  L o w e r  

v a l u e s  a r e  m o r e  common. I n  t h e  f a l l  o f  1 9 7 3  i n  N o r t h e r n  I d a h o ,  

e g g  m a s s e s  w e r e  c o l l e c t e d  i n  o r d e r  t o  a s s e s s  t h e  p o t e n t i a l  f o r  

d e f o l i a t i o n  b y  t h e  t u s s o c k  m o t h  t h e  n e x t  s p r i n g  ( T u n n o c k  e t  a l . ,  

1 9 7 4 ) .  T h e  e g g s  w e r e  p u t  t o  h a t c h  u n d e r  c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s  

- a n d  t h e  p e r c e n t a g e  o f  l a r v a e  c o n t r a c t i n g  t h e  d i s e a s e  w a s  

r e c o r d e d .  T h e  r e s u l t s  f r o m  9 1  c o l l e c t i n g  p o i n t s  r a n g e  f r o m  0 %  t o  

o n e  p l o t  w i t h  3 0 %  d i s e a s e ,  b u t  s i n c e  t h e  d a t a  a r e  l o g  n o r m a l l y  

d i s t r i b u t e d  t h e  g e o m e t r i c  mean ( a n t i l o g ( l / n t l o g  p ) )  o f  2 . 0 %  i s  



u s e d  ( F i g .  1 2 ) .  

Random v a r i a t i o n  - o n  g r o w t h  r a t e  , v ,  -- 

T h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  t r e n d  i n d i c e s  f o r  t h e  1 0  p l o t s  f r o m  

w h i c h  t h e  g r o w t h  r a t e  ( r )  i s  e s t i m a t e d  i s  s h o w n  i n  F i g . 1 3 a .  

B e c a u s e  o f  t h e  l o w  n u m b e r  o f  r e p l i c a t e s  i t  i s  i m p o s s i b l e  t o  

d i s t i n g u i s h  a m o n g  t h e  f i t  o f  s e v e r a l  d i f f e r e n t  t h e o r e t i c a l  

d i s t r i b u t i o n s  o f  t h e  d a t a .  H o w e v e r  i f  t r e n d  i n d i c e s ,  f o r  t h e  

s a m e  p l o t s ,  c o v e r i n g  8  y e a r s  a r e  i n c l u d e d ,  t h e  r e s u l t i n g  

d i s t r i b u t i o n  i s  c l e a r l y  l o g  n o r m a l  ( F i g .  1 3 b )  a n d  a  

m u l t i p l i c a t i v e  l o g - n o r m a l l y  d i s t r i b u t e d  n o i s e  t e r m  i s  c h o s e n  

- 
b e c a u s e  t h e  s u r v i v a l  o f  t h e  l a r v a e  d e p e n d s  o n  a  s e r i e s  o f  

-. s u c c e s s i v e  a n d  r e l a t i v e l y  i n d e p e n d e n t  s u r v i v a l  r a t e s  f r o m  o n e  

s t a g e  t o  t h e  o t h e r  ( M a s o n ,  1 9 8 1 a ;  P e t e r m a n ,  1 9 8 1 ) .  F o r  

c o m p a r i s o n  a n  a d d i t i v e  n o r m a l l y  d i s t r i b u t e d  e r r o r  t e r m  i s  a 1  s o  , 

u s e d .  

I n  t h e  m u l t i p l i c a t i v e  l o g - n o r m a l  m o d e l  
v  

r ' = r e  ( 2 0 )  

a s  w e l l  a s  t h e  a d d i t i v e  n o r m a l  m o d e l  

r ' = r + v  ( 2 1 )  
: 

! v  i s  a  n o r m a l l y  d i s t r i b u t e d  r a n d o m  v a r i a t e  w i t h  mean 0  a n d  

s t a n d a r d  d e v i a t i o n  o f  0 . 3 .  

T h e  v a l u e  o f  0 . 3  f o r  t h e  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  o f  t h e  r a t i o  o f  

t h e  m e a n s  ( r  /K ) i s  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  f o l l o w i n g  f o r m u l a  
t + l  t 



F i g .  1 2 .  P r e v a l e n c e  o f  t h e  v i r u s  i n  n e w l y  e m e r g e d  D o u g l a s - f i r  
t u s s o c k  m o t h  l a r v a e  i n  N o r t h e r n  I d a h o  ( D a t a  f r o m  T u n n o c k  e t  a l .  
1 9 7 4 )  . 



prevalence (%I 



F i g .  1 3 .  T r e n d  i n d i c e s  f o r  p o p u l a t i o n s  o f  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  
m o t h  i n  A z t e c  P e a k  f o r  t h e  y e a r s  ( a )  1 9 6 7 - 1 9 6 8  a n d  ( b )  1 9 6 7 - 1 9 7 0 -  
a n d  1 9 7 5 - 1 9 7 8 .  ( D a t a  f r o m  M a s o n  R . R .  p e r s .  comm.) .  
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3 
( V i l l e g a s  C . ,  p e r s .  c o m m . )  

- - - 
w h e r e  N =Y a n d  N = X  a n d  s i n c e  N a n d  N a r e  c o r r e l a t e d  

t + l  t t + l  t 
( r = . 9 8 6 )  t h e  c o r r e l a t i o n  c o e f f i c i e n t  i s  e m b e d e d  i n  t h e  f o r m u l a .  

------------------ 
3 D e p a r t m e n t  o f  M a t h e m a t i c s ,  S i m o n  F r a s e r  U n i v e r s i t y  



VII. S i m u l a t i o n s  

S i m u l a t i o n s  w e r e  p e r f o r m e d  w i t h  e a c h  v e r s i o n  o f  t h e  m o d e l s  

b y  u s i n g  a  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n  s o l v e r  p a c k a g e  ( D V E R K )  ( IMSL 

1 9 8 2 ) .  T h i s  p a c k a g e  t a k e s  t h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  w h i c h ,  

g i v e n  i n i t i a l  c o n d i t i o n s  f o r  t h e  s t a t e  v a r i a b l e s  a n d  p a r a m e t e r  

e s t i m a t e s ,  d e s c r i b e  c h a n g e s  i n  s t a t e  v a r i a b l e s  a n d  c a l c u l a t e s  

v a l u e s  f o r  t h o s e  v a r i a b l e s  a t  t h e  e n d  o f  0 .2  y e a r  t o  o b t a i n  a  

b e t t e r  r e s o l u t i o n .  I n i t i a l  v a r i a b l e  c o n d i t i o n s  u s e d  w e r e  1 0 0  
2 

i n s e c t s l m  f o r  t h e  t o t a l  h o s t  p o p u l a t i o n  c o m p r i s e d  o f  1 0  

i n f e c t e d  a n d  9 0  s u s c e p t i b l e  h o s t s . T h e  i n i t i a l  v i r u s  d e n s i t y  i s  
- 6 2  

1 0  P I B / m  . S i m u l a t i o n s  w e r e  r u n  f o r  1 0 0  y e a r s .  



VIII. C r i t e r i a  f o . r  e v a l u a t i n g  m o d e l  p e r f o r m a n c e  

B e f o r e  s o l v i n g  t h e  d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  w i t h  t h e  

e s t i m a t e d  p a r a m e t e r  v a l u e s ,  i t  i s  n e c e s s a r y  t o  e s t a b l i s h  t h e  

c r i t e r i a  t h a t  d e s c r i b e  t h e  f i e l d  s i t u a t i o n  a n d  t h a t  w i l l  s e r v e  

t o  e v a l u a t e  t h e  r e s u l t s  o f  t h e  s i m u l a t i o n s   a able 4 ) .  T h e  

maximum h o s t  d e n s i t y  c o m p r i s e s  v a l u e s  b e t w e e n  3 0  a n d  1 5 4  e a r l y  
2 

i n s t a r  l a r v a e l m  , b a s e d  o n  s t u d i e s  i n  A r i z o n a  a n d  C a l i f o r n i a .  

A l t h o u g h  g r e a t e r  p o p u l a t i o n  d e n s i t i e s  h a v e  b e e n  r e c o r d e d  i n  

O r e g o n ,  t h e y  a r e  n o t  i n c l u d e d  i n  t h e  u p p e r  l i m i t  b e c a u s e  t h e  

c o u r s e  o f  t h e  o u t b r e a k  w a s  d i f f e r e n t  f r o m  r e g i o n s  w h e r e  t h e  

v i r u s  i s  a  m o r e  p r e d o m i n a n t  m o r t a l i t y  f a c t o r .  

B e t w e e n  o u t b r e a k s  t h e  t u s s o c k  m o t h  u s u a l l y  p e r s i s t s  a t  l o w  

l e v e l s  a n d  a  v a l u e  f o r  t h e  m i n i m u m  d e n s i t y  s h o u l d  b e  b e l o w  1  
2 

e a r l y  i n s t a r  l a r v a e l m  . I n t e r v a l s  b e t w e e n  p e a k  d e n s i t i e s  may b e  . 

s e v e r a l  y e a r s  l o n g  a n d  a  g r o u p  o f  r e s e a r c h e r s  f r o m  t h e  

U n i v e r s i t y  o f  W a s h i n g t o n  c a m e  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  o u t b r e a k s  

o v e r  t h e  e n t i r e  g e o g r a p h i c  r a n g e  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  o c c u r e d  

e v e r y  8 t o  9  y e a r s  ( ? l a s o n  a n d  L u c k ,  1 9 7 8 ) .  I n t e r v a l s  a s  s h o r t  a s  

7 y e a r s  a n d  a s  l o n g  a s  1 0  y e a r s  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  s o  a  r a n g e  o f  

p e r i o d s  b e t w e e n  7 - 1 0  y e a r s  i s  a c c e p t a b l e  ( S u d g e n ,  1 9 5 7 ;  Wickman 

e t  a l .  1 9 7 3 ) .  A s  f o r  t h e  d e n s i t y  o f  v i r a l  p a r t i c l e s ,  t h e  

c o n f i d e n c e  o n  t h i s  i n d i c a t o r  i s  l o w  s i n c e  o n l y  i n d i r e c t  
7  9 

e s t i m a t i o n s  a r e  a v a i l a b l e  a n d  a n y  r e s u l t  i n  t h e  1 0  a n d  1 0  

r a n g e  i s  a c c e p t a b l e .  I t  i s  m o r e  i n f o r m a t i v e  t o  l o o k  a t  t h e  



T a b l e  4 .  T a b l e  o f  c r i t e r i a  f o r  t h e  b e h a v i o r  o f  D o u g l a s - f i r  
t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n s  i n  t h e  f i e l d .  



Period 7- 1 0 years 

Prevalence of infection 25-50% 

Amplitude of oscillations 30-1 5 0  hosts/m2 

Maximum host density 30-1 5 0  hosts/m2 

Minimum host density <1 host/m2 

Virus density 10'-1 O9 PlBs/m2 



p r e v a l e n c e  o f  t h e  d i s e a s e  i n  t h e  l a r v a l  s t a g e s  w h e r e  2 5  t o  50% 

o f  t h e  i n s e c t s  d i e  o f  t h e  v i r u s .  H o w e v e r ,  a s  i n  a n y  

p r e d a t o r - p r e y  m o d e l ,  t h e  v i r u s  l a g s  b e h i n d  t h e  p e a k  i n  h o s t  

a b u n d a n c e  w h i c h  i s  t h e  r e a s o n  f o r  t h e  2 m e a s u r e s  o f  p r e v a l e n c e ,  

o n e  t a k e n  a t  maximum h o s t  d e n s i t y  a n d  o n e  t a k e n  s l i g h t l y  l a t e r  

w h e n  v i r u s  p r e v a l e n c e  i s  maximum. S i n c e  t h e  r e s o l u t i o n  i n  t h e  

f i e l d  d a t a  i s  u s u a l l y  n o t  f i n e  e n o u g h  t o  d i f f e r e n t i a t e  b e t w e e n  

t h e  t w o ,  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  ( 1 9 8 1 )  c o n v e n t i o n  i s  f o l l o w e d  a n d  

e m p h a s i s  i s  o n  t h e  maximum p r e v a l e n c e  o f  t h e  v i r u s .  T h e r e f o r e ,  

p r e v a l e n c e  a t  maximum h o s t  d e n s i t y  a n d  d e n s i t y  o f  v i r u s  a r e  n o t  

i m p o r t a n t  i n d i c a t o r s  u p o n  w h i c h  t h e  d e c i s i o n  o f  r e j e c t i n g  t h e  

a p p l i c a b i l i t y  o f  t h e  m o d e l  t o  t h e  t u s s o c k  m o t h  w i l l  r e s t .  M o r e  

i m p o r t a n c e  i s  g i v e n  t o  t h e  p e r i o d  b e t w e e n  o u t b r e a k s ,  t h e  

amp1 i t u d e  o f  t h e  p o p u l a t i o n  c y c l e s  a n d  t h e  maximum p r e v a l e n c e  o f  

t h e  d i s e a s e .  



I X .  S e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  

I t  w o u l d  b e  t i m e  c o n s u m i n g  t o  g o  t h r o u g h  a  s e t  o f  
8 

s i m u l a t i o n s  o n e  b y  o n e ,  c h a n g i n g  o n e  p a r a m e t e r  a t  a  t i m e  a n d  

a n a l y s i n g  t h e  t i m e  s e r i e s ,  s u c h  a s  t h e  o n e  p r e s e n t e d  i n  F i g . 1 4 .  

A f a s t e r  m e t h o d  i s  t o  i n c o r p o r a t e  i n  t h e  s i m u l a t i o n  p r o g r a m  

e q u a t i o n s  t h a t  c a l c u l a t e  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  

t h e  t i m e  s e r i e s .  Among t h e  s t a t i s t i c a l  i n d i c a t o r s  c h o s e n  a r e  t h e  

maximum a n d  m i n i m u m  d e n s i t i e s  f r o m  w h i c h  t h e  a m p l i t u d e  i s  

c a l c u l a t e d .  T h e  a m p l i t u d e  i s  0 i f  t h e  s o l u t i o n  i s  a n  e q u i l i b r i u m  

p o i n t  o r  g r e a t e r  t h a n  0 when c y c l e s  a r e  g e n e r a t e d .  T o  d e t e r m i n e  
- 

t h e  s t a b i l i t y  o f  t h e  c y c l e s ,  t h e  d i f f e r e n c e  i n  a m p l i t u d e  f r o m  

o n e  c y c l e  t o  t h e  n e x t  i s  m e a s u r e d .  T h e  o s c i l l a t i o n s  a r e  s t a b l e  

i f  t h e  d i f f e r e n c e  i s  0 ,  i n c r e a s i n g  i n  a m p l i t u d e  i f  t h e  

d i f f e r e n c e  i s  g r e a t e r  t h a n  0 ,  o r  d e c r e a s i n g  i n  a m p l i t u d e  i f  t h e  ' 

d i f f e r e n c e  i s  l e s s  t h a n  0. T h e  o t h e r  i n d i c a t o r s  a r e  t h e  

p r e v a l e n c e  o f  i n f e c t i o n  a t  maximum h o s t  d e n s i t y ;  t h e  maximum 

p r e v a l e n c e ;  t h e  maximum d e n s i t y  o f  v i r u s  p a r t i c l e s  ( P I B ) ;  a n d  

t h e  p e r i o d  o f  t h e  c y c l e s .  T h e  p e r f o r m a n c e  i n d i c a t o r s  a r e  

c a l c u l a t e d  f o r  t h e  l a s t  50  y e a r s  o f  t h e  1 0 0  y e a r s  s i m u l a t i o n s .  

I f  m o r e  t h a n  o n e  c y c l e  a p p e a r s  i n  t h e s e  50  y e a r s ,  t h e n  t h e  v a l u e  

- 
o f  t h e  p e r f o r m a n c e  i n d i c a t o r  i s  a v e r a g e d  o v e r  t h e  c y c l e s  ( e - g .  

i f  t h e r e  a r e  3 c y c l e s ,  w i t h  p e r i o d s  o f  8 ,  1 0  a n d  1 2  y e a r s  t h e n  

L t h e  a v e r a g e  p e r i o d  w o u l d  b e  1 0  y e a r s ) .  



F i g .  14 .  Time s e r i e s  f o r  t h e  b a s i c  

8 79 
a=4.7  ,A=2x10 , @ = l x l O ,  u = 5 . 0 )  

model 



50 

YEARS 



f 
i p a r a m e t e r  i s  c h a n g e d  a n d  a l l  t h e s e  r e s u l t s  a r e  s u m m a r i z e d  i n  t h e  

i 

f o r m  o f  n o m o g r a m s  a l s o  k n o w n  a s  r e s p o n s e  s u r f a c e s  o r  i s o p l e t h  

d i a g r a m s .  T h e s e  g r a p h s  i l l u s t r a t e  t h e  n u m e r i c a l  c h a n g e  i n  a  

g i v e n  i n d i c a t o r  when  2 p a r a m e t e r s  a r e  m o d i f i e d .  E x c e p t  f o r  t h o s e  

2 p a r a m e t e r s  u n d e r  s c r u t i n y ,  t h e  b a s e l i n e  c o n d i t i o n s  r e m a i n  

c o n s t a n t  t h r o u g h o u t  t h e  s i m u l a t i o n s .  T h i s  way t h e  s e n s i t i v i t y  o f  

c e r t a i n  p a r a m e t e r s  c o n s i d e r e d  i m p o r t a n t  i s  e v a l u a t e d  f o r  t h e  

e f f e c t  t h e y  h a v e  o n  e a c h  i n d i c a t o r .  T h e s e  n o m o g r a m s  g r a p h i c a l l y  

s u m m a r i z e  t h e  r e s u l t s  o f  d i f f e r e n t  s i m u l a t i o n s .  Nomograms  w i t h  a  

f i n e r  g r i d  r e s o l u t i o n  d o  n o t  a f f e c t  t h e  r e s u l t s  a n d  t h e  s a m e  

s c a l e  f o r  t h e  v i r u s  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  i s  u s e d  f o r  a l l  t h e  
- 

n o m o g r a m s  e x c e p t  f o r  t h e  b a s i c  m o d e l  n o m o g r a m s  w h e r e  s o m e  

i n t e r m e d i a t e  v a l u e s  a r e  o m i t t e d .  

T h e  n e x t  s t e p  i s  t o  d e t e r m i n e  t h e  r a n g e  o f  p a r a m e t e r s  t h a t  

m o s t  c l o s e l y  r e f l e c t  t h e  f i e l d  s i t u a t i o n .  T h i s  i s  a c h i e v e d  b y  

i s o l a t i n g  t h e  r e g i o n  o f  e a c h  g r a p h  w h e r e  t h e  i s o p l e t h s  

c o r r e s p o n d  t o  t h e  b e h a v i o r  o f  t h a t  p a r t i c u l a r  i n d i c a t o r  i n  

n a t u r e .  

B a s i c  m o d e l  

-- 
On e a c h  n o m o g r a m  i n  F i g . 1 5 ,  t h e  v i r u s  n a t u r a l  m o r t a l i t y  

r a t e  ( u )  i n c r e a s e s  a l o n g  t h e  Y a x i s  a n d  t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  

o f  t h e  i n s e c t  ( b )  v a r i e s  a l o n g  t h e  X a x i s  . When t h e  v a l u e  o f  

( b )  i n c r e a s e s  t h e  c o r r e s p o n d i n g  i n s e c t  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  



F i g .  1 5 .  Nomograms o f  t h e  b a s i c  mode l  w i t h  cl = 5 . 3  ( a = 4 . 7 ,  A ~ 2 x 1  

-9  
B = l x l 0  ) 
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( r )  d e c r e a s e s  ; when  b z 4 . 0  ( r )  h a s  a  v a l u e  o f  0 . 7 .  V a l u e s  o f  t h e  

g r o w t h  r a t e  l o w e r  t h a n  0 . 7  h a v e  n o t  b e e n  i n c l u d e d  i n  t h e  

s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  b e c a u s e  a t  l o w  v a l u e s  o f  ( r )  a s l i g h t  

c h a n g e  i n  t h e  t r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  a f f e c t e d  t h e  p a t t e r n  o f  

i n f e c t i o n  ( T a b l e  5 )  t o  t h e  p o i n t  w h e r e  s o m e t i m e s  t h e  m o d e l  

p r o d u c e s  p e r i o d s  o f  h o s t  p o p u l a t i o n  f l u c t u a t i o n  n e a r  t h o s e  

o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  T h o s e  r e s u l t s  a r e  u n r e l i a b l e  b e c a u s e  t h e  

v a l u e  o f  t h e  p e r i o d  i s  n o t  c o n s t a n t  f o r  d i f f e r e n t  v a l u e s  o f  t h e  

t r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  , a n d  e v e n  i f  t h e  d e s i r e d  p e r i o d  i s  

o b t a i n e d  ( e . g .  9 y e a r s ) ,  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  o t h e r  i n d i c a t o r s  

i s  i n a d e q u a t e .  

T h e  m o d e l  i s  r u n  w i t h  a  s i n g l e  s e t  o f  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s  

a n d  t h e  v a l u e  f o r  e a c h  o f  t h e  8  i n d i c a t o r s  i s  g e n e r a t e d ,  e . g .  

t h e  p e r i o d  f o r  t h e  l a s t  5 0  y e a r s . ,  T h e  m o d e l  i s  r u n  a g a i n  f o r  a  

new c o m b i n a t i o n  o f  ( u )  a n d  ( b )  w h i l e  k e e p i n g  a l l  t h e  o t h e r  

p a r a m e t e r s  c o n s t a n t .  I n  o r d e r  t o  e x p l o r e  a l l  t h e  p o s s i b l e  

c o m b i n a t i o n s ,  o f  ( u )  a n d  ( b )  6 4  s i m u l a t i o n s  a r e  n e c e s s a r y  a n d  

e a c h  n o m o g r a m  i n  F i g .  1 5  r e p r e s e n t s  t h e  r e s u l t  o f  t h o s e  6 4  r u n s .  

A s  s h o w n ,  t h e r e  e x i s t s  d i f f e r e n t  p a i r s  o f  ( u )  a n d  ( b )  w h i c h  g i v e  

r i s e  t o  t h e  s a m e  p e r i o d ,  e . g .  8 y e a r s .  T h o s e  p o i n t s  w h i c h  

r e p r e s e n t  a  p e r i o d  o f  8 y e a r s  a r e  j o i n e d  a n d  r e f e r r e d  t o  a s  a n  

i s o p l e t h .  T h e  s a m e  p r o c e d u r e  i s  a p p l i e d  t o  a l l  t h e  i n d i c a t o r s .  

I n  F i g s . 1 5  t o  1 8 ,  t h e  s a m e  s i m u l a t i o n s  a r e  d o n e  f o r  d i f f e r e n t  

d i s e a s e - i n d u c e d  m o r t a l i t y  r a t e s .  

When ( a )  i s  s m a l l  t h e  maximum a n d  m i n i m u m  t o t a l  h o s t  

p o p u l a t i o n s  a r e  r e l a t i v e l y  i n s e n s i t i v e  t o  v a r i a t i o n s  i n  ( b )  b u t  



T a b l e  5 .  T h e  e f f e c t  o f  t h e  t r a n s m i s s i o n  c o e f f i c i e n t  o n  t h e  

p a t t e r n  o f  i n f e c t i o n  a t  l o w  g r o w t h  r a t e  w i t h  t h e  b a s i c  m o d e l .  

8 
( a = 4 . 7  t o  5 . 6 ,  b z 4 . 6 ,  a=8.9, A = 2 x 1 0  ). 



V i r u s  Growth Transmiss ion  Piax. h o s t  Nin. h o s t  Maximum p e r i o d  
d e a t h  r a t e  c o e f f i c i e n t  dens i5y  d e n s i ~ ~  preva lence  ( y e a r s )  
r a t e  ( / y e a r )  ( / y e a r )  (/m ) (/mL) 
( / y e a r )  



t h e y  c h a n g e  m o r e  s i g n i f i c a n t l y  w i t h  t h e  m o r t a l i t y  o f  t h e  v i r u s  

( u )  ( F i g .  1 5  c , d ) .  V i r u s e s  t h a t  a r e  l o n g - l i v e d  ( s m a l l  v i r u s  

d e a t h  r a t e ,  u )  d e p r e s s  t h e  maximum h o s t  d e n s i t i e s  s i n c e  t h e y  a r e  

m o r e  p e r s i s t e n t  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  a n d  a r e  a v a i l a b l e  l o n g e r  f o r  

r e i n f e c t i o n .  V i r u s e s  t h a t  h a v e  a  s h o r t  l i f e - s p a n  ( h i g h  d e a t h  

r a t e ,  u )  p e r m i t s  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  t o  s t a b i l i z e  a t  a  h i g h e r  

d e n s i t y  s i n c e  i t  h a s  l i t t l e  t i m e  t o  c o n t a m i n a t e  a n o t h e r  h o s t  

b e f o r e  i t  i s  d e a c t i v a t e d  ( F i g . 1 5  c ) .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  t h e  l i f e  

e x p e c t a n c y  o f  t h e  v i r u s  i s  n o t  a  m a j o r  i n f l u e n c e  o n  t h e  n u m b e r  

o f  v i r a l  p a r t i c l e s  p r o d u c e d  a n d  t h e  maximum p r e v a l e n c e  o f  

i n f e c t i o n ,  b o t h  o f  w h i c h  v a r y  m a i n l y  w i t h  ( b )  i n s t e a d  o f  ( u )  

- ( F i g .  1 5  f , g ) .  T h e  t u r n o v e r  r a t e  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  

d e t e r m i n e s  how many v i r a l  p a r t i c l e s  a r e  e v e n t u a l l y  p r o d u c e d  a n d  

a t  t h e  s a m e  t i m e  d e t e r m i n e s  t h e  p r e v a l e n c e  o f  t h e  d i s e a s e .  When 

new s u s c e p t i b l e s  a r e  p r o d u c e d  a t  a  l o w  r a t e  t h e  p a t h o g e n  i s  

m a i n t a i n e d  i n  a  s m a l l  f r a c t i o n  o f  t h e  p o p u l a t i o n .  

P a r a d o x i c a l l y ,  i f  t h e  p a t h o g e n e c i t y  o f  t h e  v i r u s  i s  

i n c r e a s e d  ( l a r g e  a )  t h e  maximum h o s t  d e n s i t y  a t t a i n e d  i s  h i g h e r  

f o r  a l l  t h e  c o m b i n a t i o n s  o f  ( u )  a n d  ( b )  ( F i g .  1 5 c ,  1 6 c ,  1 7 c ,  

1 8 c ) .  I n t u i t i v e l y  a  m o r e  e f f i c i e n t  v i r u s  s h o u l d  d e p r e s s  i t s  h o s t  

d e n s i t y  t o  a  l o w e r  e q u i l i b r i u m .  B u t  a  v i r u l e n t  p a t h o g e n  k i l l s  

i t s  h o s t  b e f o r e  a  s u f f i c i e n t  a m o u n t  o f  v i r u s e s  i s  p r o d u c e d  t o  
-- 

i n f e c t  t h e  r e m a i n d e r  o f  t h e  p o p u l a t i o n ,  t h e r e b y  l e a v i n g  a  h i g h e r  

p r o p o r t i o n  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  f r e e  o f  t h e  d i s e a s e .  When ( a ) 

I 
E i s  i n c r e a s e d  t h e  p r e v a l e n c e  c h a n g e s  w i t h  ( u )  a n d  n o t  ( b )  a s  



F i g .  1 6 .  Nomograms o f  t h e  b a s i c  m o d e l  with a =7.3  ( a = 4 . 7 ,  

8 -9 
A = 2 x 1 0 ,  B = l x l O  ) 



DIFFERENCE IN AMPLITUDE 
(TOTRL POPULATION) 

RMPL I TUDE 
(TDTRL POPULATIDNI 

MFlXIMUM TOTRL HOST POPULRTION 

MINIMUM TOTRL HOST POPULATIDN 

e) PER I OD 

MRXIMUM PI6 
(xElO)  

PREVALENCE RT MQXIMUM HOST DENS1 

b, host natural death rate  (/year) 



F i g .  1 7 .  Nomograms o f  t h e  b a s i c  model  with a z 9 . 3  ( a = 4 . 7 ,  



DIFFERENCE IN AMPLITUDE 
(TOTAL POPULRTION) 

0 -4 

MINIMUM TOTAL HOST POPULRT 

PERIOD 

b, host natural death rate (/year) 



F i g .  1 8 .  Nomograms o f  t h e  b a s i c  m o d e l  w i t h  a =11.3  ( a = 4 . 7 ,  

8 -9 
A = 2 x 1 0 ,  @ = l x l O  ) 



DIFFERENCE IN ANPLITUDE 
PERIOD 

- - 
RMPLI TUDE 

(TOTRL POPULATION) 
b'7.5 1 \ 

GXIKUM TOTRL HOST POPULRTION 

3' - 5 1  ; - :  : ; . - 
d) MINIMUM TOTRL HOST POPULRTION 

MRXIMUM PREVRLEI4CE ( yo) 

J . . : : : , ,  

PREVALENCE RT MRXIMUM HOST DENSITY ( % ' o )  

b,host natural dea th  r a t e  ( /year)  



v i r u s  t o  p e r s i s t  o u t s i d e  i t s  h o s t  b e c o m e s  i m p o r t a n t  a s  f e w e r  

p a t h o g e n s  a r e  p r o d u c e d .  A p a t h o g e n  w h i c h  i s  a b l e  t o  s u r v i v e  l o n g  

p e r i o d s  o f  t i m e  o u t s i d e  i t s  h o s t  d e p r e s s e s  i t s  maximum h o s t  

d e n s i t y  t o  t h e  p o i n t  t h a t  i f  ( u )  i s  s m a l l e r  t h a n  1 . 0  a  h i g h l y  

p a t h o g e n i c  v i r u s  e x t e r m i n a t e s  i t s  i n s e c t  h o s t  ( F i g s .  1 6 - 1 8 c , g ) .  

A t  t h e  o p p o s i t e  e n d  o f  t h e  s p e c t r u m  a  s h o r t  l i v e d  v i r u s  d o e s  n o t  

g e n e r a t e  p e r i o d i c  o s c i l l a t i o n s  ( ~ i g s .  1 6 - 1 8 e ) .  

T h e  u n s h a d e d  a r e a  i n  F i g .  1 9 a  r e p r e s e n t s  t h e  c o m b i n a t i o n  o f  

p a r a m e t e r  v a l u e s  w h i c h  g i v e  p e r i o d s  o f  h o s t  p o p u l a t i o n  c y c l e s  o f  

7 t o  1 0  y e a r s ,  t h e  p e r i o d s  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  I t  i s  a p p a r e n t  

t h a t  f o r  ( a )  e q u a l  t o  5 . 3  t h e  v a l u e  o f  t h e  n a t u r a l  v i r u s  d e a t h  

r a t e  ( u )  n e c e s s a r y  t o  g e n e r a t e  r e a s o n a b l e  p e r i o d s  i s  much l o w e r  

- t h a n  t h e  b a s e l i n e  c o n d i t i o n  o f  5 / y e a r .  A s  (a ) i s  i n c r e a s e d  t h e  

r a n g e  o f  p a r a m e t e r  v a l u e s  g i v i n g  r i s e  t o  a  p e r i o d  b e t w e e n  7 t o  
. - 

1 0  y e a r s ,  i s  e n l a r g e d  b u t  n o t  e n o u g h  t o  i n c l u d e  a  r e a s o n a b l e  

c o m b i n a t i o n  o f  ( u )  a n d  ( b )  n e a r  t h o s e  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  F o r  

e x a m p l e ,  a t  ( a )  e q u a l  t o  1 1 . 3 ,  w h i c h  i s  l a r g e r  t h a n  t h e  b a s e l i n e  

c o n d i t i o n  o f  8 . 9 ,  when  ( u )  i s  a n  a c c e p t a b l e  4 . 0 ,  ( r )  i s  e q u a l  t o  

0 . 8  ( b = 3 . 9 )  w h i c h  i s  t o o  l o w ,  a n d  when  ( r )  i s  1 . 5  ( b = 3 . 2 ) ,  ( u )  

i s  t o o  l o w  a t  1 . 5  ( F i g .  1 9 d ) .  T h e r e f o r e ,  n o n e  o f  t h e  s i m u l a t i o n s  

I o f  t h e  b a s i c  m o d e l  f u l f i l l ,  w i t h  r e a s o n a b l e  p a r a m e t e r  v a l u e s ,  

i 
t h e  m a j o r  c r i t e r i a  a l r e a d y  s p e c i f i e d  f o r  t h e  t u s s o c k  m o t h  i n  

T a b l e  4 .  



F i g .  1 9 .  P e r i o d  o f  D o u g l a s - f i r  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n  c y c l e s  

( y e a r s )  a t  d i f f e r e n t  v a l u e s  o f  d i s e a s e  i n d u c e d  m o r t a l i t y  ( a ) .  
8 

( a )  a = 5 . 3  ( b )  a =7.3  ( c )  a = 9 . 3  ( d )  a = 1 1 . 3 .  ( a = 4 , 7 ,  A = 2 x 1 0 ,  

-9 
B = l x l O  1. - 



- - 

2.6  3.0 314 3.8  2.6 3.0 3-4 .8 

b, host natural  dea th  r a t e  ( / y e a r )  



D e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  

I n  F i g . 2 0  t h e  X a x i s  r e p r e s e n t s  t h e  m i n i m u m  i n s e c t  n a t u r a l  

d e a t h  r a t e  ( b )  i n  e q u a t i o n  ( 5 ) ,  a n d  t h e  Y a x i s  i s  t h e  same a s  

b e f o r e .  I n  t h e  f i r s t  s e t  o f  s i m u l a t i o n s  ( b )  i s  k e p t  c o n s t a n t  a n d  

o n l y  ( a )  i s  i n c r e a s e d  w i t h  d e n s i t y  ( F i g .  2 0 a ) .  I n  F i g .  2 0 b  a n d  c  

b o t h  ( b )  a n d  ( a )  a r e  d e n s i t y  d e p e n d e n t .  

I n c l u d i n g  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  p r o d u c e s  a  s i n g l e  

s t a b l e  e q u i l i b r i u m  p o i n t  e x c e p t  f o r  p a r a m e t e r  c o m b i n a t i o n s  o f  

s h o r t - 1  i v e d  v i r u s  ( l a r g e  u )  a n d  r a p i d l y  i n c r e a s i n g  h o s t s  ( s m a l l  

b )  Y w h i c h  g e n e r a t e  s t a b l e  c y c l e s  o f  2  y e a r s .  T h e  d a m p e n i n g  

e f f e c t  o f  h o s t  i n s e c t  d e n s i t i e s  i n c r e a s e s  w i t h  t h e  d e g r e e  o f  

d e n s i t y  d e p e n d e n t  c o n s t r a i n t s .  When t h e  r e p r o d u c t i v e  r a t e  i s  l o w  

( l a r g e  b )  a n d  t h e  v i r u s  s h o r t  l i v e d  ( l a r g e  u ) ,  t h e  h o s t s  e s c a p e  

t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  v i r u s  a s  t h e  l a t t e r  g o e s  t o  e x t i n c t i o n  a n d  

t h e  p r e v a l e n c e  d r o p s  t o  p r a c t i c a l l y  z e r o  ( ~ i g .  2 0 b , c ) .  W i t h .  

h i g h e r  r e p r o d u c t i v e  r a t e s  a n d  f o r  a  g i v e n  v i r u s  m o r t a l i t y  r a t e ,  

e n o u g h  v i r u s  p a r t i c l e s  a r e  p r o d u c e d  b y  d y i n g  l a r v a e  t o  s u s t a i n  

h i g h e r  i n c i d e n c e s  o f  d i s e a s e  i n  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n .  T h u s  t h e  

d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  i s  r e j e c t e d  a s  a  r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  

t u s s o c k  m o t h  i n  t h e  f i e l d  b e c e t l s e  i t  d o e s  n o t  p r o d u c e  r e g u l a r  

h o s t  p o p u l a t i o n  c y c l e s  u s i n g  r e a s o n a b l e  p a r a m e t e r  v a l u e s .  



F i g .  2 0 .  Nomograms  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o d e l  f o r  v a r i o u s  d e g r e e  

o f  s e v e r i t y  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  c o n s t r a i n t s .  ( a )  c=O.OO ( b )  

8 - 9 
c = 0 . 0 3  ( c )  c = 0 . 0 6 .  ( a = 4 . 7 ,  A = 2 x 1 0  , B = l x l O  ) 



a 
MINIMUM TOTAL HOST POPULATION MRXIHUM TOTRL HOST POPULATION MAXIMUM PREVRLENCE 

a slope of b :  0.0 

5 - -  
4.5- 

2 - 

10. 

s lope  of b:o.os 

s lope of b :o .o6 

b, minimum host natural death ra te (/year) 



I n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  

When a n  i n c u b a t i o n  p e r i o d  i s  a d d e d  t o  t h e  b a s i c  m o d e l  t h e  

c y c l e s  o b s e r v e d  w i t h  t h e  b a s i c  m o d e l  d i s a p p e a r .  O n l y  t h e  maximum 

t o t a l  h o s t  d e n s i t y  i s  i n c l u d e d  i n  t h e  n o m o g r a m s  o n  F i g .  2 1  s i n c e  

t h e  m i n i m u m  a n d  maximum h o s t  d e n s i t y  a r e  e q u a l  a n d  t h e y  e a c h  

r e p r e s e n t  t h e  e q u i l i b r i u m  d e n s i t y .  S i n c e  t h e  v i r u s  i s  n o t  

p r o d u c e d  i m m e d i a t e l y  a f t e r  t h e  i n f e c t i o n  i s  c o n t r a c t e d ,  f e w e r  

p a t h o g e n s  a r e  p r e s e n t  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  t o  i n f e c t  o t h e r  h o s t s  

a n d  t h e  l o n g e r  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  ( s m a l l  v )  t h e  h i g h e r  t h e  

e q u i l i b r i u m  d e n s i t y .  I f  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  i s  s h o r t  

( l a r g e  v ) ,  t h e  v i r u s  i s  m o r e  r e a d i l y  a v a i l a b l e  f o r  i n f e c t i o n  a n d  

t h e  e q u i l i b r i u m  p o i n t  i s  l o w e r e d .  

F i g . 2 1  s h o w s  t h a t  t h e  p r e v a l e n c e  i s  r e l a t i v e l y  i n d e p e n d e n t  

o f  c h a n g e s  i n  ( u )  a n d  i s  l a r g e l y  i n f l u e n c e d  b y  v a r i a t i o n s  i n  

( b ) .  When t h e  i n s e c t  n a t u r a l  m o r t a l i t y  i s  h i g h  many  i n f e c t e d  

h o s t s  d i e  b e f o r e  t h e  e n d  o f  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d .  T h e  

p r e v a l e n c e  i s  t h e r e f o r e  l o w e r  a s  ( b )  i n c r e a s e s  ( F i g . 2 1 ) .  A l s o ,  

s i n c e  t h e  v i r u s  i s  p r e s e n t  i n  t h e  i n s e c t  b e c a u s e  o f  t h e  

i n c u b a t i o n  p e r i o d ,  i t s  c a p a b i l i t y  t o  s u r v i v e  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  

d o e s  n o t  i n f l u e n c e  t h e  p r e v a l e n c e .  I n c r e a s i n g  (a) d o e s  n o t  

p e r m i t  t h e  p o p u l a t i o n  t o  e s c a p e  t h e  i n f l u e n c e  o f  t h e  p a t h o g e n  a s  

o b s e r v e d  w i t h  t h e  b a s i c  m o d e l  b e c a u s e  t h e  l a t e n t  p e r i o d  p r e v e n t s  

t h e  r a p i d  l o s s  o f  i n f e c t e d  i n d i v i d u a l s  ( F i g . 2 2 ) .  



F i g .  2 1 .  Nomograms  f o r  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  f o r  d i f f e r e n t  

i n c u b a t i o n  c o e f f i c i e n t .  ( a )  v - 7  ( b )  V = 1 0  ( c )  V = 1 2  ( a = 4 . 7 ,  

8 -9 
A = 2 x l O  , @ = l x l O  ) 



a) MAXIMUM TOTAL HOST POPULATION 

2a 

. : : : : : : ,  

1 
.5 ID. . . . . 20 .  

2.6 2.8 3 3.2 3.43.6 3.8 4 

U =:I2 
b, host natural death rate (/year) 



F i g .  22. Nomograms  f o r  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  m o d e l  f o r  t w o  

v a l u e s  o f  d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e  (a). ( a )  a =5.3  

8 
( b )  a=11.3. ( a = 4 . 7 ,  A =2x10 , B =lxlo-q 



a) 
MRXIMUM TUTRL HOST POPULRTICIN MRXIMUM PREVRLENCE 

CY =1 1.3 

I), host natural  death  r a t e  ( /year)  



V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  

A d d i n g  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  d o e s  n o t  m o d i f y  t h e  r e s u l t s  

o b t a i n e d  w i t h  t h e  b a s i c  m o d e l .  V e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  o c c u r s  when 

a  f e m a l e  l a r v a  b e c o m e s  i n f e c t e d  l a t e  d u r i n g  i t s  l i f e  c y c l e  b u t  

i s  s t i l l  a b l e  t o  r e p r o d u c e .  T h e  v i r u s  c o n t a m i n a t e s  t h e  s u r f a c e  

o f  t h e  e g g  when  t h e  f e m a l e  i s  o v i p o s i t i n g  s o  t h a t  t h e  l a r v a e  

e m e r g i n g  f r o m  t h o s e  e g g s  c o n t r a c t  t h e  d i s e a s e  t h e  n e x t  s p r i n g  

( F i n n ,  1 9 7 5 ) .  V i r u s e s  f r o m  t h e  e n v i r o n m e n t  c a n  a l s o  c o n t a m i n a t e  

t h e  e g g s .  T h e  s i m u l a t i o n s  w e r e  d o n e  w i t h  2 %  o f  t h e  o f f s p r i n g  o f  

t h e  i n f e c t e d  h o s t s  p a s s i n g  d i r e c t l y  t o  t h e  i n f e c t e d  c l a s s  ( F i g .  

2 3 ) .  T h e  n o m o g r a m s  f o r  o t h e r  v a l u e s  o f  ( a )  a r e  s i m i l a r  t o  F i g . 1 5  

t o  1 8 .  E v e n  w i t h  a  p r o p o r t i o n  o f  3 0 %  t h e  r e s u l t s  a r e  n o t  

d r a s t i c a l l y  d i f f e r e n t  f r o m  t h e  b a s i c  m o d e l  ( F i g .  2 4 ) .  P r e v a l e n c e  

i s  h i g h e r  s i n c e  t h e  i n f e c t e d  c l a s s  h a s  m o r e  r e c r u i t s  a t  b i r t h .  

T h e  v e r t i c a l  m o d e l  b e h a v e s  s i m i l a r l y  t o  t h e  b a s i c  m o d e l  e x c e p t  

t h a t  t h e  r e g i o n  o f  t h e  d e s i r a b l e  p e r i o d  i s  s l i g h t l y  e n l a r g e d  b u t  

n o t  e n o u g h  t o  e n c o m p a s s  a r e a s o n a b l e  c o m b i n a t i o n  o f  u  a n d  r e v e n  

when  t h e  p r o p o r t i o n  o f  o f f f s p r i n g  p a s s i n g  d i r e c t l y  t o  t h e  

i n f e c t e d  c l a s s  i s  i n c r e a s e d  t o  3 0 % .  

C o m b i n e d  m o d e l  

I n  t h e  c o m b i n e d  m o d e l  a l l  t h e  p r o c e s s e s  p r e v i o u s l y  

m e n t i o n e d  a n d  w h i c h  a r e  known t o  o c c u r  i n  t h e  f i e l d  p o p u l a t i o n  

o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  a r e  i n c l u d e d  a n d  t h e  r e s u l t  o f  t h e  



F i g .  2 3 .  Nomograms  f o r  t h e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l .  ( a = 4 . 7 ,  
8 - 9 

A=2x10  , @=1x10 , a = 7 . 3 ,  p r o p = 0 . 0 2 )  
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b,  host natural death rate (/year) 



F i g .  2 4 .  Nomograms  f o r  t h e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l .  ( a ~ 4 . 7 ,  

8 - 9 
A = 2 x 1 0  , B = l x l O  , a = 7 . 3 ,  p r o p = 0 . 3 0 )  
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s i m u l a t i o n s  i s  a  s t a b l e  e q u i l i b r i u m  p o i n t  f o r  v a r i o u s  

c o m b i n a t i o n s  o f  t h e  p a r a m e t e r  v a l u e s  ( F i g .  2 5 ) .  T h e  d a m p e n i n g  

e f f e c t s  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  a n d  l a t e n c y  a r e  l a r g e l y  

r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  l o s s  o f  p e r i o d i c i t y  w h e n  c o m p a r e d  w i t h  t h e  

b a s i c  m o d e l  a n d  h e n c e  t h e  c o m b i n e d  m o d e l  i s  n o t  a n  a d e q u a t e  

r e p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  i n  t h e  f i e l d  

s i n c e  n o  s t a b l e  c y c l e s  a r e  g e n e r a t e d .  

S t o c h a s t i c  e f f e c t s  

T h e  o s c i l l a t i o n s  a r e  n o t  a s  r e g u l a r  when  r a n d o m  v a r i a t i o n  

i s  i n t r o d u c e d  ( F i g .  2 6 a , b ) .  F o r  t h i s  r e a s o n  t h e  p r e v i o u s  

a l g o r i t h m  w h i c h  m e a s u r e d  t h e  a m p l i t u d e  a n d  t h e  p e r i o d  i s  no 

l o n g e r  s u i t a b l e .  An a l t e r n a t i v e  a p p r o a c h  i s  t i m e  s e r i e s  a n a l y s i s  

w h i c h  c a l c u l a t e s  t h e  p e r i o d  o f  h o s t  p o p u l a t i o n  c y c l e s  u s i n g  t h e  

B o x - J e n k i n s  m e t h o d  o f  a n a l y s i s  ( D i x o m ,  1 9 8 1 ) .  A f u n c t i o n  C i s  
K 

c a l c u l a t e d  a t  l a g  K 

w h e r e  K i s  e x p r e s s e d  i n  y e a r s  a n d  N i s  t h e  t o t a l  i n s e c t  

p o p u l a t i o n .  E a c h  v a l u e  o f  C i s  c o m p a r e d  w i t h  t h e  r e s u l t  when 
K 

t h e  l a g  i s  s e t  t o  z e r o  ( C  ) a n d  t h e  r a t i o  ( r  = C  / C  ) i s  t h e  - 
0 K K O  

s a m p l e  a u t o c o r r e l a t i o n  f u n c t i o n  (SACF) . T h e  p e r i o d  o f  t h e  

i n s e c t  p o p u l a t i o n  c y c l e s  i s  t h e  v a l u e  o f  K f o r  w h i c h  r i s  

maximum ( F i g .  2 6 c ) .  

i!- 



F i g .  2 5 .  N o m o g r a m s  f o r  t h e  c o m b i n e d  m o d e l  f o r  d i f f e r e n t  v a l u e s  

o f  i n c u b a t i o n  c o e f f i c i e n t  ( v )  a n d  o f  s e v e r i t y  o f  

8 -9 
d e n s i t y - d e p e n d e n t  c o n s t r a i n t s  ( c )  ( a = 4 . 7 ,  A=2xlO , @ = I x 1 0  , 



MAXIMUM TOTRL HOST POPULRTION MRXIMUM PREVRLENCE% 
7.5; €0. 

7 .  
6.5- 

n 
L 1 

a 

b, minimum host  natural  d e a t h  r a t e  ( /year )  



F i g .  2 6 .  ( a )  a n d  ( b )  S a m p l e  t i m e  s e r i e s  o f  t h e  s t o c h a q t i c  8 
v e r s i o n  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  ( u = 5 . 0 ,  A=2x10 , B=lx10  , a=8 .9 )  
(c) C o r r e l o g r a m  o f  t h e  a b o v e  t i m e  s e r i e s  o f  t h e  i n s e c t  
p o p u l a t i o n .  



5 0 100 

YEARS 



T h e  r e s u l t s  i n  T a b l e  6 s h o w  t h a t  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  

e r r o r  t e r m  d o e s  n o t  s u b s t a n t i a l l y  m o d i f y  t h e  p e r i o d  a n d  t h e  

i n t r o d u c t i o n  o f  r a n d o m  v a r i a t i o n  s h o r t e n s  t h e  p e r i o d  o b s e r v e d  

w i t h  t h e  d e t e r m i n i s t i c  v e r s i o n  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  h a v i n g  t h e  

same p a r a m e t e r  v a l u e s .  T h e  s o l u t i o n  f o r  t h e  d e t e r m i n i s t i c  

c o m b i n e d  m o d e l  w a s  a  s t a b l e  p o i n t  e q u i l i b r i u m  a n d  i n  t h i s  c a s e  

s t o c h a s t i c i t y  p r o d u c e d  c y c l e s  b u t  t h e  s t r o n g  d a m p e n i n g  

i n f l u e n c e s  i n  t h e  m o d e l  c o n f i n e  t h e  p e r i o d  t o  a p p r o x i m a t e l y  3 

y e a r s  a s  s h o w n  i n  t h e  e x a m p l e  o f  F i g .  2 6 .  

T a b l e  7 s u m m a r i z e s  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  i n d i c a t o r s  f o r  

e a c h  m o d e l  a n a l y s e d .  



T a b l e  6. P e r i o d  o f  s i m u l a t i o n s  w i t h  t h e  s t o c h a s t i c  v e r s i o n  o f  
t h e  b a s i c  a n d  c o m b i n e d  m o d e l s  u s i n g  b a s e 1  i n e  c o n d i t i o n s .  
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T a b l e  7 .  P e r f o r m a n c e  o f  t h e  i n d i c a t o r s  f o r  e a c h  m o d e l .  
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X .  D i s c u s s i o n  

When a d d r e s s i n g  t h e  t o p i c  o f  p o p u 1 a t i o . n  f l u c t u a t i o n s  i n  

i n s e c t s ,  2 q u e s t i o n s  m u s t  b e  c o n s i d e r e d .  F i r s t ,  w h a t  a r e  t h e  
C 

a g e n t s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  r e l e a s e  o f  a n  o u t b r e a k  a n d  s e c o n d ,  

a r e  t h e y  d i f f e r e n t  f r o m  t h e  a g e n t s  c a u s i n g  t h e  d e c l i n e  o f  t h e  

p o p u l a t i o n ?  I n  a  c y c l i c  p o p u l a t i o n  t h e  a g e n t  ( s )  t h a t  d e t e r m i n e  

t h e  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  c y c l e s  m u s t  a l s o  b e  i d e n t i f i e d .  I n  

A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  ( 1 9 8 1 )  m o d e l  G ,  o n e  f a c t o r ,  a  d i r e c t l y  

t r a n s m i t t e d  d i s e a s e ,  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  p e r i o d i c  

f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  d e n s i t y  o f  i t s  h o s t .  T h e  s e n s i t i v i t y  

a n a l y s i s  d o n e  o n  t h i s  b a s i c  m o d e l ,  u s i n g  p a r a m e t e r  e s t i m a t e s  

d e r i v e d  f r o m  t h e  D o u g l a s - f  i r  t u s s o c k  m o t h / v i r u s  a s s o c i a t i o n ,  

d o e s  n o t  s u p p o r t  t h i s  h y p o t h e s i s  o n  t h e  r o l e  o f  t h e  v i r u s .  Of 

a l l  t h e  v e r s i o n s  o f  t h e  m o d e l  t e s t e d  t h i s  v e r s i o n  d i d  come t h e .  

c l o s e s t  t o  g e n e r a t i n g  b e h a v i o r  s i m i l a r  t o  t h a t  o b s e r v e d  i n  t h e  

f i e l d  f o r  t h e  t u s s o c k  m o t h .  T h e  r e s u l t s  s u g g e s t  t h a t  t h e  

v i r u s - h o s t  i n t e r a c t i o n  i s  n o t  t h e  m a i n  d r i v i n g  f o r c e  i n  t h e  

t u s s o c k  m o t h  c y c l e .  H o w e v e r ,  b e f o r e  d i s c a r d i n g  t h e  h y p o t h e s i s  

t h a t  t h e  o b s e r v e d  p o p u l a t i o n  c y c l e s  a r e  a  r e s u l t  o f  v i r u s  

d y n a m i c s  we m u s t  e x a m i n e  c l o s e l y  t h e  a s s u m p t i o n s  a n d  p a r a m e t e r  

e s t i m a t e s  f o r  b i a s e s  w h i c h  m i g h t  a f f e c t  t h e  r e s u l t s .  T h e  

p a r a m e t e r s  a r e  d i s c u s s e d  i n  t h e  c o n t e x t  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  b u t  

t h e  a r g u m e n t s  r a i s e d  a r e  v a l i d  f o r  t h e  d i f f e r e n t  v e r s i o n s  o f  t h e  

m o d e l .  



I n  t h e  b a s i c  m o d e l  t h e  v i r u s  i s  t h e  o n l y  f a c t o r  

c o n s t r a i n i n g  t h e  g r o w t h  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  a n d  t h e  i n s e c t  

m o r t a l i t y  c a u s e d  b y  t h e  v i r u s  i s  e n c o m p a s s e d  i n  t h e  p a r a m e t e r  a. 

T h e  l i n e a r  r e g r e s s i o n  m e t h o d  o u t l i n e d  i n  t h e  " E s t i m a t i o n  o f  

P a r a m e t e r s "  s e c t i o n  i s  n o t  s i g n i f i c a n t l y  b i a s e d  i f  t h e  m o r t a l i t y  

i s  i n d e p e n d e n t  o f  a g e  a n d  i f  a l l  i n d i v i d u a l s  a r e  i n f e c t e d  a t  

t i m e  z e r o .  T h e  l o g a r i t h m  o f  l a r v a l  d e n s i t y  p l o t t e d  o v e r  t i m e  i s  

a  l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  w h i c h  i n d i c a t e s  t h a t  m o r t a l i t y  i s  

r e l a t i v e l y  c o n s t a n t  f o r  a l l  a g e s  o f  t h e  l a r v a e .  S e c o n d  i n s t a r  

l a r v a e  n e e d  t o  i n g e s t  b e t w e e n  1 0 - 2 0  i n c l u s i o n  b o d i e s  b e f o r e  

b e c o m i n g  i n f e c t e d  ( H u g h e s ,  1 9 7 8 ) .  O l d e r  l a r v a e ,  b e c a u s e  o f  t h e i r  

l a r g e r  s i z e ,  n e e d  a h i g h e r  d o s a g e  o f  v i r u s  t o  i n i t i a t e  i n f e c t i o n  

w h i c h  w o u l d  g e n e r a t e  a g e - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  i f  s u b l e t h a l  

i n f e c t i o n s  w e r e  common i n  t h e  f i e l d .  H o w e v e r ,  g i v e n  t h e  l a r g e  

n u m b e r  o f  v i r a l  p a r t i c l e s  l i b e r a t e d  when  a n  i n f e c t e d  h o s t  d i e s ,  

a  s u s c e p t i b l e  l a r v a  p r o b a b l y  i n g e s t s  e n o u g h  v i r u s e s  t o  i n i t i a t e ,  

a n  i n f e c t i o n  r e g a r d l e s s  o f  t h e  s i z e  o f  t h e  l a r v a .  

I n  p o p u l a t i o n s  s p r a y e d  w i t h  t h e  v i r u s  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  

i n g e s t i n g  t h e  p a t h o g e n s  i s  e v e n  h i g h e r .  I n  a d d i t i o n ,  t h o s e  

e x p e r i m e n t a l  p o p u l a t i o n s  a r e  s p r a y e d  e a r l y  i n  t h e  l i f e  c y c l e  i n  

o r d e r  t o  p r e v e n t  d e f o l i a t i o n .  S o  t h e  p o p u l a t i o n s  t h a t  come 

c l o s e s t  t o  m e e t i n g  t h e  a b o v e d - m e n t  i o n e d  r e q u i r e m e n t s  r e g a r d i n g  

t h e  t i m i n g  o f  m o r t a l i t y  a n d  i n f e c t i o n ,  a r e  s p r a y e d  p o p u l a t i o n s .  

T h e  v a l u e  f o r  t h e  d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e  e s t i m a t e d  f r o m  

t h o s e  c a s e s  i s  i n  t h e  same o r d e r  o f  m a g n i t u d e  a s  t h e  r e s u l t s  

f r o m  t h e  Modoc N a t i o n a l  f o r e s t  i n  C a l i f o r n i a ,  w h i c h  w e r e  u s e d  t o  



e s t i m a t e  ( a ) .  T h i s  m e t h o d  i s  t h e r e f o r e  n o t  n o t i c a b l y  b i a s e d  a n d  

t h e  r a n g e  o f  v a l u e s  o f  ( a  ) i s  r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h e  f i e l d  

s i t u a t i o n .  

D u r i n g  t h e  e p i z o o t i c s  i n  C a l i f o r n i a  a n d  A r i z o n a  ( M a s o n  a n d  

T h o m p s o n ,  1 9 7 1 ;  M a s o n ,  1 9 7 4 )  t h e  v i r a l  d i s e a s e  c o n t r i b u t e d  t o  

t h e  d e c l i n e  o f  t h e  p o p u l a t i o n ,  b u t  e v e n  i n  t h e  a b s e n c e  o f  t h e  

v i r u s  t h e  p o p u l a t i o n s  w o u l d  e v e n t u a l l y  h a v e  d e c r e a s e d  a s  f o o d  

b e c a m e  s c a r c e .  F o r  e x a m p l e ,  d u r i n g  t h e  B l u e  M o u n t a i n s  o u t b r e a k  

i n  O r e g o n ,  w h e r e  t h e  v i r u s  a p p e a r e d  l a t e  i n  t h e  l i f e  c y c l e ,  

s t a r v a t i o n  l i m i t e d  t h e  n u m b e r  o f  i n s e c t s  ( M a s o n ,  1 9 7 6 ) .  None o f  

t h e  v e r s i o n s  o f  t h e  m o d e l  d i s c u s s e d  i n  t h i s  t h e s i s  s i m u l a t e  t h e  

d y n a m i c s  o f  f o l i a g e  g r o w t h  a n d  d e s t r u c t i o n  b u t ,  i t  i s  u n l i k e l y  

t h a t  t h e  p e r i o d  o f  t h e  c y c l e s  i n  t h e  f i e l d  d e p e n d s  o n  t h e  

r e g e n e r a t i o n  t i m e  o f  t h e  f o o d  s o u r c e .  Wickman ( 1 9 8 0 )  f o u n d  t h a t  

t h e  g r o w t h  o f  w h i t e  f i r  r e a c h e d  p r e - o u t b r e a k  l e v e l  5 y e a r s  a f t e r  

a  t u s s o c k  m o t h  i n f e s t a t i o n  w h i l e  o u t b r e a k s  o c c u r  a f t e r  7  t o  1 0  

y e a r s .  More  i m p o r t a n t  c o u l d  b e  c h a n g e s  i n  t h e  n u t r i t i o n a l  

q u a l i t y  o f  t h e  f o l i a g e ,  a n d  f u t u r e  r e s e a r c h  s h o u l d  e x a m i n e  i t s  

p o s s i b l e  e f f e c t s  o n  t h e  r e l e a s e  a n d  d e c l i n e  o f  o u t b r e a k s .  

I n  t h e  f i e l d  t h e  a c t i o n  o f  a  v i r u s  o n  a  p o p u l a t i o n  i s  n o t  

e a s i l y  d i s s o c i a t e d  f r o m  o t h e r  m o r t a l i t y  f a c t o r s  t h a t  o p e r a t e  

s i m u l t a n e o u s l y .  T h e  e s t i m a t e d  d i s e a s e - i n d u c e d  d e a t h  r a t e  i s  

u n d e r e s t i m a t e d  i f  i n f e c t e d  i n d i v i d u a l s  i n  t h e  p o p u l a t i o n  a r e  

k i l l e d  b y  a p r e d a t o r  o r  a  p a r a s i t o i d  b e f o r e  t h e  e n d  o f  t h e  

i n c u b a t i o n  p e r i o d  o f  t h e  d i s e a s e .  On t h e  o t h e r  h a n d  ( a )  i s  

o v e r e s t i m a t e d  when  s t r e s s e s ,  s u c h  a s  s t a r v a t i o n  a n d  t e m p e r a t u r e ,  



f a v o r  v i r a l  i n f e c t  i o n s  ( S t e i n h a u s ,  1 9 5 8 ) .  O t h e r  p a t h o g e n s ,  

i n c l u d i n g  b a c t e r i a ,  p r o t o z o a  a n d  f u n g i ,  may e i t h e r  h a v e  a  

s y n e r g i s t i c  e f f e c t  o r  d e l a y  m o r t a l i t y  o f  t h e  h o s t  ( T a n a d a ,  

1 9 7 6 ) .  T h e  i n t e r p l a y  o f  t h e s e  f a c t o r s  c a n  l e a d  t o  a  v e r y  c o m p l e x  

s i t u a t i o n  b u t  i t  i s  u n c l e a r  t o  w h a t  e x t e n t  i t  a f f e c t s  t h e  

e s t i m a t e d  v a l u e  o f  t h e  p a t h o g e n i c i t y  o f  t h e  v i r u s .  I f  ( a  ) i s  

o v e r e s t i m a t e d  t h e  o n l y  way  t o  o b t a i n  t h e  d e s i r e d  p e r i o d  w o u l d  b e  

t o  m o d i f y  e i t h e r  t h e  v a l u e s  o f  ( r )  o r  ( u )  w h i c h  i s  u n l i k e l y .  A 

m o r e  p a t h o g e n i c  v i r u s  w o u l d  p r o d u c e  c y c l e s  w i t h  a  l o n g e r  p e r i o d  

b u t  n o t  e n o u g h  f o r  t h e  d e s i r e d  p e r i o d  t o  f a l l  w i t h i n  t h e  r a n g e  

o f  o b s e r v e d  v a l u e s  f o r  t h e  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  

( r )  a n d  t h e  v i r u s  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  ( u ) .  

I n  t h e  b a s i c  m o d e l  many s i m p l i f y i n g  a s s u m p t i o n s  a r e  

i n c l u d e d  i n  t h e  d e f i n i t i o n  o f  t h e  g r o w t h  r a t e  ( r ) ,  a s  d e f i n e d  b y  

t h e  b i r t h  r a t e  ( a )  m i n u s  t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e  ( b ) .  F i r s t ,  t h e  

b i r t h  r a t e  i s  a s s u m e d  t o  b e  u n a f f e c t e d  b y  i n f e c t i o n  o r  a n y  o t h e r  - 

p r o c e s s  t h a t  w o u l d  t e n d  t o  r e d u c e  f e c u n d i t y  a t  h i g h h o s t  

d e n s i t y .  T h e r e  i s  n o  e v i d e n c e  t h a t  t h e  v i r u s  d e c r e a s e s  t h e  

r e p r o d u c t i v e  p o t e n t i a l  o f  t h e  f e m a l e  H o w e v e r ,  i n  O r e g o n  t h e r e  

w a s  a  s i g n i f i c a n t  d r o p  i n  f e c u n d i t y  a n d  h i g h  m o r t a l i t y  d u e  t o  

s t a r v a t i o n  d u r i n g  t h e  d e c l i n e  p h a s e  o f  t h e  o u t b r e a k  f o l l o w i n g  

e x t e n s i v e  d e f o l i a t i o n  ( M a s o n  e t  a l .  1 9 7 7 ) .  T h e  B l u e  P l o u n t a i n s  

o u t b r e a k  i s  t h e  m o s t  s e v e r e  o n  r e c o r d  b u t  d u r i n g  a  t y p i c a l  v i r u s  

e p i z o o t i c  m o d e r a t e  d e f o l i a t i o n  i s  m o r e  t h e  n o r m  a n d  s t a r v a t i o n  

r e l a t e d  m o r t a l i t y  i s  n o t  a s  w i d e s p r e a d  f aso on, 1 9 7 4 ;  Mason a n d  

T h o m p s o n ,  1 9 7 1 ) .  T h e r e  c o u l d  s t i l l  b e  a r e d u c t i o n  i n  f e c u n d i t y  



e v e n  i f  s t a r v a t i o n  r e l a t e d  m o r t a l i t y  i s  l o w ,  b u t  i s  n o t  l i k e l y  

t o  b e  i m p o r t a n t .  On t h e  o t h e r  h a n d  t h e  r e l e a s e  o f  a n  o u t b r e a k  

c o u l d  b e  a s s o c i a t e d  w i t h  i n c r e a s e d  f e c u n d i t y  b u t  t h e  r e l a t i v e l y  

s m a l l  c h a n g e s  o b s e r v e d  c a n n o t  b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  v e r y  h i g h  

r a t e  o f  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e  ( Y a s o n ,  1 9 8 1 ) .  T h e  a n a l y s i s  o f  l o w  

d e n s i t y  p o p u l a t i o n s  i n d i c a t e s  t h a t  l a r v a l  s u r v i v a l  i s  t h e  m o s t  

i m p o r t a n t  i n f l u e n c e  o n  i n t e r - g e n e r a t i o n  t r e n d s  ( M a s o n  a n d  

T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ;  Mason  a n d  O v e r t o n ,  1 9 8 3 ;  Mason e t  a l .  1 9 8 3 ) .  

T h e  b a s i c  m o d e l  i n c o r p o r a t e s  l a r v a l  s u r v i v a l  i n  t h e  

p a r a m e t e r  ( b ) ,  t h e  n a t u r a l  d e a t h  r a t e .  I n  t h e  s i m u l a t i o n s ,  t h e  

n a t u r a l  m o r t a l i t y  i s  n o t  i n f l u e n c e d  b y  c h a n g e s  i n  t h e  e f f i c i e n c y  

o f  t h e  p r e d a t o r s  a n d  p a r a s i t o i d s .  I t  i s  n o t  known w h i c h  

m o r t a l i t y  a g e n t  i s  r e l a x e d  i n  t h e  f i e l d  i n  o r d e r  t o  p e r m i t  t h e  

p o p u l a t i o n  t o  i n c r e a s e  r a p i d l y  b u t  p a r a s i t i s m  a n d  p r e d a t i o n  a r e  

t h e  n o s t  l i k e l y  c a n d i d a t e s .  T e l e n o m u s  c a l i f o r n i c u s ,  a n  e g g  

p a r a s i t e ,  i s  m o r e  common i n  a r e a s  w i t h  n o  h i s t o r y  o f  o u t b r e a k s  

o r  w h e r e  o u t b r e a k s  h a v e  n o t  b e e n  f r e q u e n t  o r  s e v e r e  t h a n  i n  

a r e a s  t h a t  h a v e  h a d  r e c e n t  s e v e r e  o u t b r e a k s  ( M a s o n  a n d  

T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ) .  T h e  d e g r e e  o f  p a r a s i t i z a t i o n  v a r i e d  b e t w e e n  

1 5 - 6 0 %  o f  t h e  e g g s  b e i n g  p a r a s i t i z e d  i n  t h e  n o n - o u t b r e a k  a r e a s  

w h i l e  i t  w a s  v i r t u a l l y  n i l  i n  t h e  o t h e r  i n s t a n c e s .  M a s o n  a n d  

T o r g e r s e n  ( 1 9 7 7 )  s u r m i s e  t h a t  t h e  p a r a s i t e ,  i n  t h e  a b s e n c e  o f  

a l t e r n a t i v e  h o s t s ,  c a n n o t  s u r v i v e  p e r i o d s  o f  e x t r e m e l y  l o w  h o s t  

d e n s i t i e s  b e t w e e n  o u t b r e a k s .  

O t h e r  p a r a s i t o i d s  i n c l u d e  l a r v a l  p a r a s i t o i d s  w h i c h  c a u s e  a  

h i g h e r  p e r c e n t a g e  o f  m o r t a l i t y  a t  l o w  h o s t  d e n s i t y  ( ? l a s o n  a n d  



T o r g e r s e n ,  1 9 7 7 ) .  T h e  p e r c e n t a g e  o f  p a r a s i t i z e d  l a r v a e  w a s  l e s s  

t h a n  1 5 %  d u r i n g  t h e  d e c l i n e  o f  a n  o u t b r e a k   ason on, 1 9 7 6 )  a n d  

o v e r  2 5 %  i n  a  l o w  d e n s i t y  p o p u l a t i o n  ( T o r g e r s e n  a n d  D a h l s t e n ,  

1 9 7 8 ) .  A s  f o r  c o c o o n  p a r a s i t i s m  i t  i s  u s u a l l y  h i g h ,  f r e q u e n t l y  

o v e r  5 0 %  ( T o r g e r s e n  a n d  D a h l s t e n ,  1 9 7 8 ; D a h l s t e n  e t  a l .  1 9 7 0 ;  

D a h l s t e n  e t  a l .  1 9 7 7 ) .  

A n o t h e r  c o m p o n e n t  o f  t u s s o c k  m o t h  m o r t a l i t y  i s  p r e d a t i o n  

w h i c h  i s  m o r e  d i f f i c u l t  t o  q u a n t i f y  b e c a u s e  t h e  p r e y  i s  u s u a l l y  

r e m o v e d  f r o m  t h e  b r a n c h  b u t  a t t e m p t s  h a v e  b e e n  c o n d u c t e d  t o  

s e p a r a t e  l o s s e s  d u e  t o  p r e d a t i o n  a n d  d i s p e r s a l .  O b s e r v a t i o n s  o n  

s t o c k e d  c o h o r t s  o f  t u s s o c k  m o t h  s u g g e s t  t h a t  l o s s e s  o f  y o u n g  

l a r v a e  a r e  m o s t l y  d u e  t o  a r t h r o p o d  p r e d a t i o n  w h i l e  b i r d s  w e r e  

m o s t l y  r e s p o n s i b l e  f o r  p r e d a t i o n  o n  t h e  m a t u r e  l a r v a e  ( M a s o n  a n d  

T o r g e r s e n ,  1 9 8 3 ) .  P r e d a t i o n  a c c o u n t e d  f o r  4 7 . 2 %  o f  t h e  t o t a l  

l o s s  a n d  4 0 . 5 %  w a s  a t t r i b u t e d  t o  d i s p e r s a l .  More  s t u d i e s  o n  t h e  

s p a t i a l  d i s t r i b u t i o n  o f  p a r a s i t o i d s  a n d  p r e d a t o r s  i n  r e l a t i o n  t o  

t h e  d e n s i t y  o f  t h e  i n s e c t s  a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  a l t e r n a t e  p r e y s  

o r  h o s t s ,  a r e  n e e d e d  t o  c l a r i f y  t h e  i m p a c t  o f  t h o s e  n a t u r a l  

e n e m i e s  o n  t u s s o c k  m o t h  p o p u l a t i o n s .  

T h e  a v a i l a b l e  i n f o r m a t i o n  i n d i c a t e s  t h a t  T .  c a l i f o r n i c u s  - 

may b e  a n  i m p o r t a n t  a g e n t  i n  c o n s t r a i n i n g  t h e  t u s s o c k  m o t h  a t  a  

l o w  d e n s i t y  a n d  i t s  a b s e n c e  c o u l d  f a v o r  p o p u l a t i o n  g r o w t h  i f  

p r e d a t o r s  a n d  o t h e r  p a r a s i t o i d s  a r e  u n a b l e  t o  c o m p e n s a t e  f o r  t h e  

g r e a t e r  n u m b e r  o f  l a r v a e  e m e r g i n g .  T h e  f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  

i n s e c t  g r o w t h  r a t e  a r e  p r o b a b l y  m e d i a t e d  t h r o u g h  c h a n g e s  i n  i t s  

n a t u r a l  m o r t a l i t y  r a t h e r  t h a n  i n  i t s  f e c u n d i t y  a n d  t h i s  



p o s s i b i l i t y  i s  e x p l o r e d  i n  t h e  d e n s i t y  d e p e n d e n t  v e r s i o n  o f  t h e  

m o d e l .  

I n  t h e  b a s i c  m o d e l  t h e  v a l u e  o f  ( r )  i s  g r e a t e r  t h a n  1.0 a n d  

a s  a  r e s u l t  t h e  c y c l e s  g e n e r a t e d  a r e  s h o r t e r  t h a n  t h e  d e s i r e d  

v a l u e  s i n c e  t h e  p o p u l a t i o n  h a s  t h e  p o t e n t i a l  t o  i n c r e a s e  r a p i d l y  

f o l l o w i n g  a  c r a s h .  T h e  p e r i o d  o f  t h e  c y c l e s  c o u l d  b e  l e n g t h e n e d  

i f  t h e  v i r u s  n a t u r a l  m o r t a l i t y  r a t e  ( u )  w a s  l o w e r .  

T h e  v i r u s  d e a t h  r a t e  ( u )  i s  p r o b a b l y  o n e  o f  t h e  m o s t  

d i f f i c u l t  p a r a m e t e r s  t o  e s t i m a t e  i n  t h e  f i e l d .  T h e  v i r u s  i s  v e r y  

s u s c e p t i b l e  t o  d e a c t i v a t i o n  b y  s u n 1  i g h t  s o  i t s  s u r v i v a l  i s  

l a r g e l y  d e p e n d e n t  o n  t h e  a m o u n t  o f  s h a d e  p r o v i d e d  b y  t h e  t r e e  

b u t  o n c e  i t  h a s  l e a c h e d  t o  t h e  s o i l  i t  c a n  s u r v i v e  f o r  many 

y e a r s .  I t  s h o u l d  b e  t a k e n  i n t o  c o n s i d e r a t i o n  t h a t  t h e  v i r a l  

p a r t i c l e s  p r e s e n t  i n  t h e  s o i l  a r e  n o t  a  t o t a l  l o s s  f r o m  t h e  

p o i n t  o f  v i e w  o f  t h e  v i r u s  p o p u l a t i o n  s i n c e  t h e y  a r e  s t i l l  

a v a i l a b l e  f o r  f u t u r e  r e i n f e c t i o n  f o r  u p  t o  40  y e a r s  m o s t l y  

t h r o u g h  w i n d  t r a n s p o r t  ( T h o m p s o n  e t  a l .  1 9 8 1 ) .  I n  a d d i t i o n  

p r e d a t o r s  a n d  p a r a s i t o i d s  o f t e n  c o n t r i b u t e  t o  t h e  s p r e a d  o f  t h e  

d i s e a s e  b y  p a s s i n g  o u t  i n f e c t i v e  f e c e s  o r  c o n t a m i n a t i n g  h e a l t h y  

l a r v a e  a f t e r  p i c k i n g  u p  p a t h o g e n s  f r o m  i n f e c t e d  h o s t s  a n d  

o v i p o s i t i n g  i n  new h o s t s  ( R e a r d o n  a n d  P o d g w a i t e ,  1 9 7 6 ;  

E n t w i s t l e ,  1 9 7 7 ;  Ra imo e t  a l . ,  1 9 7 7 ;  L a u t e n s c h l a g e r  a n d  

P o d g w a i t e ,  1 9 7 9 ) .  T h e  n e t  e f f e c t  o n  t h e  q u a n t i t y  o f  v i r u s  

p r e s e n t  i n  t h e  e n v i r o n m e n t  s h o u l d  b e  m e a s u r e d  i n  t h e  f i e l d  a t  

t h e  t i m e  o f  a n  e p i z o o t i c .  B r a n c h e s  c o u l d  b e  c o l l e c t e d  a t  

i n t e r v a l s  a n d  t e s t e d  i n  b i o a s s a y s  f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  v i r u s .  



One p r o b l e m  w i t h  t h i s  a p p r o a c h  i s  t h a t  t h e  v i r u s  i s  n o t  

d i s t r i b u t e d  u n i f o r m l y  o v e r  t h e  t r e e  s o  b r a n c h e s  w i t h  d i f f e r e n t  

i n i t i a l  d e n s i t i e s  o f  v i r u s  a r e  c o m p a r e d .  I f  t h e  same  e x p e r i m e n t  

w e r e  d o n e  u n d e r  c o n t r o l l e d  c o n d i t i o n s  t h e n  t h e  p h y s i c a l  s e t t i n g  

o f  t h e  f o r e s t ,  w h i c h  may o r  may n o t  e n h a n c e  t h e  s u r v i v a l  o f  t h e  

v i r u s ,  i s  n o t  d u p l i c a t e d .  More  d e t a i l e d  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  

m o r t a l i t y  p r o c e s s  i n  t h e  v i r u s  p o p u l a t i o n  w o u l d  b e  a n  i m p o r t a n t  

c o n t r i b u t i o n  b u t  t h e  m o d e l  o n l y  r e q u i r e s  a  v a l u e  f o r  t h e  mean 

s u r v i v a l  t i n e  o f  t h e  v i r u s .  An e x p e c t e d  l i f e s p a n  o f  2 t o  3 

m o n t h s ,  t h e  b a s e l i n e  v a l u e  u s e d  i n  t h e  s i m u l a t i o n s ,  i s  r e a l i s t i c  

b u t  t h e  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  i n d i c a t e s  t h a t  i t  i s  n o t  l o n g  

e n o u g h  t o  g e n e r a t e  c y c l e s  o f  t h e  d e s i r e d  p e r i o d .  T h e  c o m b i n a t i o n  

o f  a  s h o r t - l i v e d  v i r u s  w i t h  a  h o s t  p o p u l a t i o n  w i t h  a  h i g h  

r e p r o d u c t i v e  p o t e n t i a l  p r o d u c e s  c y c l e s  o f  a  s h o r t e r  p e r i o d  t h a n  

t h e  o n e s  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  A c c o r d i n g  t o  t h e  b a s i c  m o d e l ,  

c y c l i c  b e h a v i o r  t e n d s  t o  b e  p r o d u c e d  b y  h i g h l y  p a t h o g e n i c  

d i s e a s e s  w i t h  l o n g  l i v e d  i n f e c t i v e  s t a g e s  r e p r o d u c i n g  i n  a  

s l o w l y  g r o w i n g  h o s t  p o p u l a t i o n .  I n c o r p o r a t i n g  a  d e n s i t y  

d e p e n d e n t  h o s t  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  d o e s  n o t  i n c r e a s e  t h e  

l i k e l i h o o d  o f  g e n e r a t i n g  c y c l e s  o f  t h e  d e s i r e d  p e r i o d .  

T h e  i n c l u s i o n  o f  a  d e n s i t y - d e p e n d e n t  g r o w t h  r a t e ,  s i n g l y  o r  

i n  c o m b i n a t i o n  w i t h  o t h e r  p r o c e s s e s ,  d a m p e n s  t h e  o s c i l l a t i o n s  t o  

t h e  p o i n t  t h a t  t h e  c y c l i c  b e h a v i o r  i s  l o s t  a n d  t h e  t u s s o c k  m o t h  

p o p u l a t i o n  r e a c h e s  a  s i n g l e  e q u i l i b r i u m  p o i n t .  B e c a u s e  o f  t h e  

l a c k  o f  i n f o r m a t i o n  o n  t h e  e x a c t  s h a p e  o f  t h e  d e n s i t y  d e p e n d e n t  

f u n c t i o n  o n l y  a  l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  h a s  b e e n  a s s u m e d  b u t  



n o n l i n e a r  f u n c t i o n s  w o u l d  p r o b a b l y  r e s u l t  i n  d a m p e n e d  

o s c i l l a t i o n s  a 1  s o .  

T h e  a d d i t i o n  o f  p r o c e s s e s  d o c u m e n t e d  i n  t h e  f i e l d ,  i . e .  

v i r u s  i n c u b a t i o n  p e r i o d  a n d  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n ,  a 1  s o  f a i l e d  

t o  p r o d u c e  c y c l e  p e r i o d s  i n  t h e  o b s e r v e d  r a n g e .  T h e  r e s u l t s  w i t h  

t h e  v e r t i c a l  t r a n s m i s s i o n  m o d e l  a r e  v i r t u a l l y  t h e  same a s  t h e  

b a s i c  m o d e l  b u t  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  o f  i n f e c t i o n  v e r s i o n  

g e n e r a t e s  a  s i n g l e  e q u i l i b r i u m  p o i n t .  I n t e r a c t i o n s  w i t h  o t h e r  

t r o p h i c  l e v e l s ,  i , e .  p r e d a t o r s  a n d  f o o d ,  p r o b a b l y  h a v e  m o r e  

i n f l u e n c e  o n  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  o u t b r e a k s  t h a n  w h a t  i s  

a s s u m e d  i n  t h e s e  m o d i f i e d  v e r s i o n s  o f  A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  ( 1 9 8 1 )  

m o d e l .  

A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  m o d e l  f a l l s  i n  t h e  c a t e g o r y  o f  g e n e r a l  

m o d e l s  ( O s t e r ,  1 9 8 1 )  t h a t  a r e  " a i m e d  a t  u n d e r s t a n d i n g  g e n e r a l  

p r o p e r t i e s  o f  e c o s y s t e m s "  b u t  w h i c h  a r e  n o t  u s e f u l  f o r  a n a l y s i n g  

a  p a r t i c u l a r  s e t  o f  d a t a .  A n d e r s o n  a n d  May ( 1 9 8 1 )  a n a l y s e  d a t a  

f r o m  t h e  l a r c h  b u d m o t h  p o p u l a t i o n  i n  S w i t z e r l a n d ,  b u t  t h e i r  

m e t h o d  o f  e s t i m a t i n g  t h e  p a r a m e t e r  v a l u e s  i s  n o t  c l e a r l y  

d e f i n e d .  A t  o n e  p o i n t  t h e y  g e n e r a l i z e  t h a t  f o r e s t  i n s e c t  p e s t s  

" e x h i b i t  r e l a t i v e l y  l o w  r a t e s  o f  a n n u a l  p o p u l a t i o n  

g r o w t h . , . t y p i c a l l y  a r o u n d  u n i t y "  ( A n d e r s o n  a n d  May,  1 9 8 1 ) .  

H o w e v e r  t h e  i n t r i n s i c  g r o w t h  r a t e  ( r )  i s  a n  i m p o r t a n t  c o m p o n e n t  

i n  d e t e r m i n i n g  t h e  c y c l i c  b e h a v i o r  o f  t h e  m o d e l .  A s  s h o w n  h e r e  a  

s m a l l  v a r i a t i o n  i n  ( r )  a f f e c t s  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  

o s c i l l a t i o n s  a n d  i t  i s  c u r i o u s  t h a t  " t h e i r  r o u g h  e s t i m a t e ' '  o f  

l . O / y e a r  f o r  t h e  l a r c h  b u d m o t h  f a l l s  i n  t h e  r a n g e  r e q u i r e d  t o  



g e n e r a t e  t h e  p e r i o d  o f  1 0  y e a r s  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  I n  t h e i r  

s w e e p i n g  g e n e r a l i z a t i o n  a b o u t  t h e  g r o w t h  r a t e  o f  f o r e s t  i n s e c t s  

e q u a l 1  i n g  1 . O ,  t h e y  i n c l u d e  t h e  s p r u c e  b u d w o r m .  R e f e r r i n g  t o  t h e  

M o r r i s  ( 1 9 6 3 )  d a t a  t h e y  a p p r o x i m a t e  ( r )  t o  b e  1 . 0  w h i c h  i s  q u i t e  

d i f f e r e n t  f r o m  t h e  v a l u e  o f  1 . 6  p u t  f o r w a r d  b y  L u d w i g e t  

a 1 . ( 1 9 7 8 )  u s i n g  t h e  s a m e  s e t  o f  d a t a .  T h i s  d i s c r e p a n c y  p o i n t s  t o  

t h e  s u b j e c t i v i t y  i n v o l v e d  i n  t h e  p r o c e s s  o f  e s t i m a t i n g  p a r a m e t e r  

v a l u e s .  I n  a d d i t i o n ,  t h e  l i m i t e d  a m o u n t  o f  d e t a i l e d  p r o c e s s e s  

i n c l u d e d  i n  t h e  m o d e l  p r e c l u d e s  a q u a n t i t a t i v e  v a l i d a t i o n  o f  t h e  

m o d e l .  A n d e r s o n  a n d  May ( 1 9 8 0 )  e m p h a s i z e  t h e  q u a l i t a t i v e  

p e r f o r m a n c e  o f  t h e  m o d e l ,  i . e . ,  t h e  g e n e r a t i o n  o f  c y c l e s  i s  a  

s t e p  i n  t h e  r i g h t  d i r e c t i o n .  B u t  t h e  g e n e r a t i o n ,  b y  A n d e r s o n  a n d  

M a y ' s  m o d e l ,  o f  c y c l e s  o f  t h e  r i g h t  p e r i o d  f o r  t h e  l a r c h  b u d m o t h  

may j u s t  b e  f o r t u i t o u s  a n d  a  r e s u l t  o f  t h e  way t h e  m o d e l  w a s  

b u i l t .  

I t  i s  j u s t i f i a b l e  t o  s i m p l i f y  a n d  c o m p r e s s  b i r t h ,  m o r t a l i t y  

a n d  v i r u s  t r a n s m i s s i o n  p r o c e s s e s  i n t o  a s  f e w  p a r a m e t e r s  a s  

p o s s i b l e .  S u c h  a  s i m p l i f i c a t i o n  f a c i l i t a t e s  a n a l y s i s  o f  t h e  

e q u a t i o n s  b y  f o c u s i n g  o n  o n e  e l e m e n t  o f  t h e  s y s t e m  c o n s i d e r e d  t o  

b e  i m p o r t a n t ,  i n  t h i s  c a s e  t h e  v i r u s .  T h e  a s s u m p t i o n s  may 

d e s c r i b e  f e w ,  i f  a n y ,  i n s e c t  p o p u l a t i o n s .  B u t  e v e n  i n  a  c r u d e  

f o r m  t h i s  m o d e l  i s  s t i l l  a  v a l u a b l e  a i d  i n  f o r m u l a t i n g  

h y p o t h e s e s  a n d  d e s i g n i n g  e x p e r i m e n t s .  B u t  o n e  o b j e c t i o n  t o  

A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  m o d e l  ( 1 9 8 1 )  i s  t h a t  i t  i s  e x p r e s s e d  i n  

d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  w h i c h  u s u a l l y  a p p l y  f o r  c o n t i n u o u s l y  

r e p r o d u c i n g  o r g a n i s m s .  N e i t h e r  t h e  l a r c h  b u d m o t h  n o r  t h e  t u s s o c k  



m o t h  f a l l  i n t o  t h a t  c a t e g o r y .  T h e  p a t h o g e n s  f u l f i l l  t h a t  

r e q u i r e m e n t  d u r i n g  t h e  p e r i o d  w h e n  t h e  h o s t s  a r e  a v a i l a b l e  b u t  

t h e  v i r u s e s  a r e  n o t  r e p r o d u c i n g  f o r  t h e  r e s t  o f  t h e  y e a r .  S o  we 

a r e  f a c e d  w i t h  t h e  p r o b l e m  o f  t r a n s f o r m i n g  p a r a m e t e r s  t h a t  

r e p r e s e n t  d i s c r e t e  i n c r e m e n t s  i n  t i m e  i n t o  i n s t a n t a n e o u s  r a t e s .  

When t h i s  t y p e  o f  m o d e l  i s  a p p l i e d  t o  u n i v o l t i n e  i n s e c t s  r e a l i s m  

i s  s a c r i f i c e d  f o r  e a s e  o f  a n a l y s i s .  My a t t e m p t  t o  t r a n s l a t e  t h e  

d i f f e r e n t i a l  e q u a t i o n s  o f  t h e  b a s i c  m o d e l  i n t o  d i f f e r e n c e  

e q u a t i o n s  g e n e r a t e d  n u m e r i c a l  i n s t a b i l i t y  b e c a u s e  t h e  v i r u s  i s  

c o n t i n u a l l y  r e p r o d u c i n g  d u r i n g  o n e  g e n e r a t i o n  o f  t h e  i n s e c t .  One 

a l t e r n a t i v e  w o u l d  b e  t o  b r e a k  d o w n  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  i n t o  

i n s t a r  o r  s i z e  c l a s s e s .  B u t  a  m o d e l  p a r t i t i o n e d  i n t o  s i z e  

c l a s s e s  w o u l d  h a v e  t o  i n c o r p o r a t e  s u b m o d e l s  d e s c r i b i n g  t h e  

g r o w t h  o f  t h e  f o l i a g e  a n d  t h e  e f f e c t  o f  c l i m a t i c  f a c t o r s  a n d  

f o l i a g e  c o n s u m e d  o n  t h e  g r o w t h  a n d  s u r v i v o r s h i p  o f  t h e  l a r v a e  

b e c a u s e  t h e  p r o d u c t i o n  o f  i n c l u s i o n  b o d i e s  i n c r e a s e s  w i t h  t h e  

s i z e  o f  t h e  l a r v a e .  T h e  r e s u l t  w o u l d  b e  a  v e r y  d e t a i l e d  a n d  

c o m p l e x  m o d e l .  

A c e r t a i n  d e g r e e  o f  c o m p l e x i t y  i s  n e c e s s a r y  i f  t h e  m o d e l  i s  

t o  b e  u s e d  i n  e v a l u a t i n g  m a n a g e m e n t  o p t i o n s .  T h e  t u s s o c k  m o t h  

m o d e l  d e v e l o p e d  b y  t h e  USDA w a s  c o n s t r u c t e d  f o r  m a n a g e m e n t  

p u r p o s e s  a n d  c o n t a i n s  many  s t a t e  v a r i a b l e s  ( C o l b e r t  e t  a l .  

1 9 7 9 ) .  I t  c o n s i s t s  o f  a  s e r i e s  o f  s u b m o d e l s  a r r a n g e d  i n  a  

h i e r a r c h i c a l  s t r u c t u r e  w i t h  r e s o l u t i o n  a t  t h e  r e g i o n a l ,  f o r e s t ,  

s t a n d ,  t r e e  a n d  b r a n c h  l e v e l .  D e f o l i a t i o n  b y  t h e  t u s s o c k  m o t h  i s  

i n c o r p o r a t e d  i n  t h e  b r a n c h  m o d e l .  An o u t b r e a k  i s  i n v o k e d  b y  t h e  



u s e r  s o  t h a t  t h e  l e n g t h  o f  t h e  i n t e r - o u t b r e a k  p e r i o d  i s  n o t  t h e  

r e s u l t  o f  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  p r o c e s s e s  d e s c r i b e d  b y  t h e  

e q u a t i o n s  b u t  b y  a n  a r b i t r a r y  d e c i s i o n  b a s e d  o n  p a s t  

o b s e r v a t i o n s  o f  c y c l e  l e n g t h .  T h e  w h o l e  e x e r c i s e  i s  a  m e r e  

r e c a p i t u l a t i o n  o f  t h e  e v e n t s  t h a t  o c c u r r e d  d u r i n g  t h e  B l u e  

M o u n t a i n s  o u t b r e a k  i n  1 9 7 1 - 7 4 .  M o s t  o f  t h e  p a r a m e t e r s  a n d  

f u n c t i o n s  d e s c r i b i n g  g r o w t h ,  m o r t a l i t y ,  f e c u n d i t y  a n d  f e e d i n g  

a r e  d e r i v e d  f r o m  t h e  d a t a  c o l l e c t e d  a t  t h e  t i m e  b u t  t h e y  c a n  b e  

m o d i f i e d  t o  some e x t e n t  t o  a c c o m o d a t e  d i f f e r e n t  s i t u a t i o n s .  T h i s  

t y p e  o f  m o d e l  may b e  r e a s o n a b l y  r e l i a b l e  i f  t h e  f e a t u r e s  o f  t h e  

n e x t  o u t b r e a k  d o  n o t  d i f f e r  c o n s i d e r a b l y  f r o m  t h e  p r e v i o u s  

r e c o r d s  b u t  c o r r e s p o n d e n c e  b e t w e e n  t h e  p r e d i c t i o n s  a n d  t h e  

e v e n t s  i s  n o  g u a r a n t e e  t h a t  t h e  a s s u m p t i o n s  a r e  s t i l l  v a l i d .  

O t h e r  a s s u m p t i o n s  may l e a d  t o  t h e  same p r e d i c t i o n s .  T h i s  t y p e  o f  

n o d e l  p r o v i d e s  1 i t t l e  i n s i g h t  i n t o  t h e  m e c h a n i s m s  u n d e r 1  y  i n g  t h e  

t u s s o c k  m o t h / f o r e s t  a s s o c i a t i o n  l e t  a l o n e  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  

o u t b r e a k s .  

U s i n g  a  s i m p l e  l o g i s t i c  m o d e l  B e r r y m a n  ( 1 9 7 8 a )  p o s t u l a t e s  

t h a t  p o p u l a t i o n  c y c l e s  i n  t h e  t u s s o c k  m o t h  a r e  c a u s e d  b y  

t i m e - d e l a y s  i n  t h e  r e s p o n s e  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  p r o c e s s e s .  

C o n t r a r y  t o  t h e  USDA m o d e l  h i s  m o d e l  i s  v e r y  s i m p l e  b u t  a s  h e  

h i m s e l f  a c k n o w l e d g e s  " t h e  i d e n t i f i c a t i o n  o f  t h e  b i o l o g i c a l  

p r o c e s s e s  g i v i n g  r i s e  t o  t h e  t i m e  d e l a y s  r e m a i n s  a n  u n s o l v e d  

p r o b l e m " .  T h e y  c o u l d  b e  c a u s e d  b y  p r e d a t o r s ,  p a r a s i t o i d s ,  

d i s e a s e s  o r  d e p l e t i o n  o f  t h e  f o o d  s o u r c e .  



McNamee e t  a l .  ( 1 9 8 1 )  d e v e l o p e d  a n  a p p r o a c h  w h i c h  i s  

h a l f w a y  b e t w e e n  s i m p l e  t h e o r e t i c a l  m o d e l s  a n d  d e t a i l e d  e m p i r i c a l  

p r o c e s s  m o d e l s  a n d  w h i c h  u s e s  n u m b e r  o f  k e y  p r o c e s s e s  t o  

d e t e r m i n e  t h e  e q u i l i b r i u m  s t r u c t u r e  o f  many  f o r e s t  i n s e c t s ,  

i n c l u d i n g  t h e  t u s s o c k  m o t h .  T h e  e q u i l i b r i u m  s t r u c t u r e  i s  d e r i v e d  

f r o m  a  s e t  o f  r e c r u i t m e n t  c u r v e s  w h i c h  i l l u s t r a t e  t h e  r a t e  o f  

p o p u l a t i o n  c h a n g e  f o r  a  r a n g e  o f  d e f o l i a t o r  d e n s i t i e s  u n d e r  

d i f f e r e n t  f o r e s t  c o n d i t i o n s .  T h e  i n t e r s e c t i o n  o f  t h e  r e c r u i t m e n t  

c u r v e  w i t h  t h e  l i n e  r e p r e s e n t i n g  a  c o n s t a n t  p o p u l a t i o n  f r o m  

g e n e r a t i o n  t o  g e n e r a t i o n  i s  t h e  e q u i l i b r i u m  p o i n t  w h i c h  c a n  

e i t h e r  b e  s t a b l e  o r  u n s t a b l e .  S i m i l a r  r e c r u i t m e n t  c u r v e s  a r e  

d e v e l o p e d  f o r  t h e  f o r e s t  b i o m a s s  a n d  t h e  p a r a s i t e l d i s e a s e  

c o m p l e x  a n d  t h e  t e m p o r a l  b e h a v i o r  o f  t h e  s y s t e m  i s  d e r i v e d  f r o m  

t h e  c o m b i n a t i o n  o f  t h e s e  p r o c e s s e s .  A c c o r d i n g  t o  t h i s  f r a m e w o r k ,  

McNamee e t  a l .  ( 1 9 8 1 )  c o n c l u d e  t h a t  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  

t u s s o c k  m o t h  o u t b r e a k s  i s  " d e t e r m i n e d  l a r g e l y  b y  t h e  i n t e r a c t i o n  

b e t w e e n . . . t h e  d e f o l i a t o r  a n d  t h e  p a r a s i t o i d  o r  d i s e a s e " .  T h i s  

c o n c l u s i o n  i s  r e a c h e d  u s i n g  a  m i n i m u m  o f  q u a l i t a t i v e  i n f o r m a t i o n  

r e g a r d i n g  t h e  i m p a c t  o f  n a t u r a l  e n e m i e s  a n d  t h e  e x t e n t  o f  

i n t r a s p e c i f i c  c o m p e t i t  i o n  s o  t h e i r  c o n c l u s i o n s  a r e  v e r y  

s p e c u l a t i v e .  

T h e r e  i s  r e a s o n a b l e  e m p i r i c a l  e v i d e n c e  t h a t  p a t h o g e n s  may 

p l a y  a n  i m p o r t a n t  r o l e  i n  t h e  n a t u r a l  c o n t r o l  o f  c e r t a i n  f o r e s t  

i n s e c t s  ( K a t a g a r i ,  1 9 6 9 ;  S t a i r s ,  1 9 7 2 ;  H e n r y ,  1 9 8 1 ) .  T h e  d a t a  

t h a t  s u p p o r t  t h i s  h y p o t h e s i s  come m o s t l y  f r o m  t h e  i n t r o d u c t i o n  

o f  v i r u s e s  o n  n o n - n a t i v e  p e s t s .  T h e  b e s t  k n o w n  e x a m p l e s  a r e  o f  



t h e  E u r o p e a n  s p r u c e  s a w f l y , G i l p i n i a  h e r c y n i a ,  a n d  t h e  E u r o p e a n  

p i n e  s a w f l y ,  N e o d r i p i o n  s e r t i f e r .  I n  New B r u n s w i c k  a n  i n t r o d u c e d  

v i r a l  d i s e a s e  s t o p p e d  t h e  i n c r e a s e  i n  d e n s i t y  o f  t h e  s p r u c e  

s a w f l y  p o p u l a t i o n s  u n t i l  i n t r o d u c e d  p a r a s i t o i d  s m a i n t a i n e d  t h e  

p o p u l a t i o n  a t  a  l o w  e n d e m i c  l e v e l  ( B i r d  a n d  E l g e e ,  1 9 5 7 ) .  I n  

O n t a r i o  w h e r e  p a r a s i t o i d s  w e r e  a b s e n t ,  r e c u r r i n g  e p i z o o t i c s  o f  

t h e  v i r u s  c a u s e d  t h e  d e c l i n e  o f  t h e  p i n e  s a w f l y  ( B i r d  a n d  B u r k e ,  

1 9 6 1 ) .  I n  t h e  f i r s t  e x a m p l e  t h e  d i s e a s e  a n d  t h e  p a r a s i t o i d s  w e r e  

c o m p l e m e n t a r y  a n d  c o m p e n s a t o r y  w h i l e  i n  t h e  s e c o n d  c a s e  r e p e a t e d  

e p i z o o t i c s  1 i m i t e d  s a w f l y  i n c r e a s e s  ( B i r d  a n d  R u r k ,  1 9 6 1 ;  B i r d  

a n d  E l g e e ,  1 9 5 7 ;  N e i l s o n  a n d  M o r r i s ,  1 9 6 3 ;  S t a i r s ,  1 9 7 2 ;  B u r g e s ,  

1 9 7 3 ) .  I n  a n o t h e r  e x a m p l e  i n  w e s t e r n  S a m o a ,  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  

t h e  r h i n o c e r o s  b e e t l e  c a u s e d  e x t e n s i v e  d a m a g e  t o  c o c o n u t  t r e e s .  

A v i r a l  d i s e a s e  ( R O V )  w a s  i n t r o d u c e d  f r o m  M a l a y a  a n d  i t  i s  

a p p a r e n t l y  k e e p i n g  t h e  b e e t l e  p o p u l a t i o n  a t  a s t a b l e  e q u i l i b r i u m  

d e n s i t y  ( Z e l a z n y ,  1 9 7 3 ) .  

I n  p o p u l a t i o n s  o f  g y p s y  m o t h  a n d  t e n t  c a t e r p i l l a r  a  v i r a l  

d i s e a s e  i s  c o m m o n l y  f o u n d  n a t u r a l l y  w h e n  d e n s i t i e s  a r e  h i g h  a n d  

i s  h e l d  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  d e c l i n e  o f  t h e  i n s e c t s  ( C l a r k  a n d  

T h o m p s o n ,  1 9 5 4 ;  C l a r k ,  1 9 5 5 , 1 9 5 8 ;  C a m p b e l l ,  1 9 6 3 ;  D o a n e ,  1 9 7 0 ) .  

T h e  e p i z o o t i c s  f o l l o w  a  s i m i l a r  p a t t e r n  o f  a  l o w  i n i t i a l  s o u r c e  

o f  c o n t a m i n a n t s  t h a t  s p r e a d  a m o n g  t h e  p o p u l a t i o n  a n d  r e a c h  a  

h i g h  i n c i d e n c e  o f  i n f e c t i o n  a t  t h e  l a t e  i n s t a r s .  W h e t h e r  s u c h  

c y c l i c  p a t t e r n s  w i l l  p e r s i s t  o r  e v e n t u a l l y  d a m p e n  o u t  i s  

u n k n o w n .  



T a k i n g  i n t o  a c c o u n t  t h e  g e n e t i c  c o n f i g u r a t i o n  o f  t h e  

p a r a s i t e  a n d  h o s t  p o p u l a t i o n s ,  t h e  p a r a s i t i c  a s s o c i a t i o n  w i l l  

e i t h e r  t e n d  t o w a r d s  h o m e o s t a s i s  ( P i m e n t e l ,  1 9 6 8 )  o r  c y c l i c  

o s c i l l a t i o n s  ( P e r s o n ,  1 9 6 6 ) .  D i s e a s e s  s e l e c t  f o r  r e s i s t a n t  

i n d i v i d u a l s  b u t  b e c a u s e  t h e  p a t h o g e n  h a s  a  s h o r t  g e n e r a t i o n  t i m e  

i t  c a n  r e s p o n d  q u i c k l y  t o  t h e  a p p e a r a n c e  o f  r e s i s t a n c e  i n  t h e  

h o s t  p o p u l a t i o n  a n d  e v o l v e  g r e a t e r  p a t h o g e n e c i t y .  H o w e v e r ,  t h e  

e v o l u t i o n  o f  g r e a t e r  v i r u l e n c e  i n  o r d e r  t o  o v e r c o m e  t h e  

i n c r e a s e d  r e s i s t a n c e  o f  t h e  h o s t  may n o t  b e  d e s i r a b l e  f o r  t h e  

p a r a s i t e  sine; t o o  v i r u l e n t  a  p a t h o g e n  c o u l d  c a u s e  t h e  

e x t i n c t i o n  o f  t h e  h o s t  a s  w e l l  a s  o f  i t s  own p o p u l a t i o n .  T h e r e  

s h o u l d  e x i s t  a n  u p p e r  l i m i t  t o  t h e  d e g r e e  o f  p a t h o g e n e c i t y  t h a t  

w i l l  n o t  e n d a n g e r  t h e  p a r a s i t e  i t s e l f  a n d  t h e o r e t i c a l l y  a  s t a b l e  

a s s o c i a t i o n  may f o l l o w  a s  l e s s  v i r u l e n t  p a t h o g e n s  a r e  s e l e c t e d  

f o r  ( L e v i n  a n d  P i m e n t e l ,  1 9 8 1 ;  A n d e r s o n  a n d  May,  1 9 8 2 ;  

B r e m e r m a n n  a n d  P i c k e r i n g ,  1 9 8 3 ) .  I f  l e s s  v i r u l e n t  s t r a i n s  o f  t h e  

m y x o m a t o s i s  v i r u s  h a d  n o t  a p p e a r e d ,  t h e  r a b b i t s  i n  A u s t r a l i a  

w o u l d  h a v e  b e e n  e l i m i n a t e d ,  b u t  o n c e  t h o s e  s t r a i n s  w e r e  p r e s e n t  

t h e y  w e r e  s e l e c t e d  f o r  a n d  t h e  a s s o c i a t i o n  h a s  s t a b i l i z e d  

( F e n n e r  a n d  M y e r s  1 9 7 8 ) .  

A n o t h e r  p o s s i b i l i t y  i s  t h a t  a n  i n c r e a s e  i n  v i r u l e n c e  w o u l d  

l e a v e  t h e  h o s t  a t  a  s e l e c t i v e  d i s a d v a n t a g e  a n d  a s  t h e  o l d  mode 

o f  r e s i s t a n c e  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  a h i g h l y  v i r u l e n t  d i s e a s e  

b e c o m e s  u s e l e s s ,  s e l e c t i o n  f o r  v i r u l e n c e  i s  d e c r e a s e d  a n d  a  

c y c l i c  o s c i l l a t i o n  may b e c o m e  e s t a b l i s h e d  ( P e r s o n ,  1 9 6 6 ) .  I n  

c y c l i c  p o p u l a t i o n s ,  s u c h  a s  t h e  t u s s o c k  m o t h  w h e r e  t h e  v i r u s  i s  



u n d e t e c t a b l e  b e t w e e n  o u t b r e a k s ,  t h e  s e l e c t i o n  f o r  r e s i s t a n c e  i n  

t h e  h o s t  i s  g r e a t  d u r i n g  t h e  e p i z o o t i c  p h a s e  b u t  o n c e  t h e  

i n f e c t i o n  h a s  s u b s i d e d  a n d  t h e  p o p u l a t i o n  i s  a t  a  l o w  d e n s i t y ,  

t h e  s e l e c t i o n  i s  r e l a x e d  a n d  t h e r e  i s  a  r e t u r n  t o  s u s c e p t i b i l i t y  

( M a r t i g n o n i  a n d  S c h m i d  , 1 9 6 1 ;  B r i e s e  a n d  M e n d e ,  1 9 8 1 ) .  I n c r e a s e s  

i n  t h e  r e s i s t a n c e  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  t o  t h e  v i r u s  f o l l o w i n g  a n  

o u t b r e a k  h a v e  n e v e r  b e e n  s t u d i e d  b u t  i t  w o u l d  b e  d i f f i c u l t  t o  

d e t e c t  g i v e n  t h e  s h o r t  c o u r s e  o f  a n  o u t b r e a k .  On t h e  o t h e r  h a n d  

b i o a s s a y s  d o n e  o n  3 s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  o f  a n  i n b r e d  s t r a i n  

o f  t u s s o c k  m o t h  h a v e  f a i l e d  t o  s h o w  s i g n i f i c a n t  c h a n g e s  i n  t h e  

v i r u l e n c e  o f  t h e  v i r u s  a s  m e a s u r e d  b y  t h e  L D 5 0  ( ~ a r t i g n o n i  a n d  

I w a i ,  1 9 7 8 ) .  

I t  w o u l d  p r o b a b l y  b e  p o s s i b l e  t o  s e l e c t  f o r  a  m o r e  v i r u l e n t  

s t r a i n  o f  v i r u s  a r t i f i c i a l l y ,  w i t h  t h e  a i m  o f  u s i n g  i t  a s  a 

b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t .  B u t  c a u t i o n  s h o u l d  b e  e x e r c i s e d  a s  t h e  

o u t c o m e  o f  s p r a y i n g  a  h i g h l y  p a t h o g e n i c  v i r u s  i s  n o t  known.  

A c c o r d i n g  t o  t h e  b a s i c  m o d e l  i n c r e a s i n g  t h e  d i s e a s e - i n d u c e d  

m o r t a l i t y  r a t e  i n c r e a s e s  t h e  maximum h o s t  d e n s i t y  b e c a u s e  t h e  

v i r u s  k i l l s  i t s  h o s t  b e f o r e  a d e q u a t e  t r a n s m i s s i o n  c a n  o c c u r  a n d  

b e f o r e  t h e  l a r v a e  c a n  p r o d u c e  a h i g h  n u m b e r  o f  v i r a l  p a r t i c l e s .  

S m a l l  l a r v a e  p r o d u c e  f e w e r  i n c l u s i o n  b o d i e s  a n d  e v e n  t h o u g h  i t  

i s  p r e f e r a b l e  t o  s p r a y  e a r l y  i n  t h e  l i f e  c y c l e  i n  o r d e r  t o  l i m i t  

d e f o l i a t i o n  o f  t h e  t r e e s ,  t h e  q u a n t i t y  o f  v i r a l  p a r t i c l e s  

a v a i l a b l e  f o r  f u t u r e  r e i n f e c t i o n  may b e  d e c r e a s e d .  I n s t e a d  o f  

b e i n g  a s e l f - s u s t a i n e d  s y s t e m  a s  i s  o b s e r v e d  i n  C a l i f o r n i a ,  

A r i z o n a  a n d  B r i t i s h  C o l u m b i a ,  i t  may b e c o m e  n e c e s s a r y  t o  



r e i n t r o d u c e  t h e  v i r u s  c o n t i n u o u s l y  o r  r u n  t h e  r i s k  o f  

p r e c i p i t a t i n g  a  s e v e r e  o u t b r e a k  s u c h  a s  t h e  B l u e  M o u n t a i n s  

o u t b r e a k  i n  O r e g o n .  

T h e  v i r a l  d i s e a s e  i s  o n l y  o n e  o f  t h e  p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  

r e g a r d i n g  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h  o u t b r e a k s .  

A n d e r s o n  a n d  M a y ' s  a p p r o a c h  d o e s  n o t  e x p l a i n  t h e  p e r i o d i c i t y  o f  

t h e  o u t b r e a k s  b u t  t h e  r o l e  o f  t h e  v i r u s  s h o u l d  b e  g i v e n  c a r e f u l  

c o n s i d e r a t i o n  b e c a u s e  o f  i t s  p o t e n t i a l  a s  a  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  

a g e n t  a n d  b e c a u s e  o f  t h e  e v o l u t i o n a r y  c o n s e q u e n c e s  o f  t h e  

a s s o c i a t i o n  b e t w e e n  t h e  v i r u s  a n d  i t s  h o s t .  B u t  t h e  r o l e  o f  t h e  

v i r u s  c a n n o t  b e  i s o l a t e d  f r o m  t h e  o t h e r  l e v e l s  o f  i n t e r a c t i o n  o f  

t h e  h o s t  w i t h  i t s  n a t u r a l  e n e m i e s  a n d  i t s  f o o d  s o u r c e .  I t  

a p p e a r s  t h a t  t h e  t u s s o c k  m o t h  may b e  k e p t  a t  l o w  d e n s i t i e s  

t h r o u g h  t h e  a c t i o n  o f  p r e d a t o r s  a n d  p a r a s i t o i d s  b u t  o n c e  t h e  

i n s e c t s  i n c r e a s e  b e y o n d  a  c e r t a i n  t h r e s h o l d  d e n s i t y ,  a  v i r a l  

d i s e a s e  o r  f o o d  d e p l e t i o n  c a u s e s  t h e  p o p u l a t i o n  t o  d e c l i n e .  T h e  

v i r a l  d i s e a s e  w i l l  c a u s e  t h e  p o p u l a t i o n  t o  d e c r e a s e  b e f o r e  h e a v y  

d e f o l i a t i o n  w h i c h  p r o t e c t s  t h e  t r e e s .  H o w e v e r  l o n g  t e r m  

m a n a g e m e n t  p r a c t i c e s  s h o u l d  b e  b a s e d  o n  t h e  k n o w l e d g e  o f  t h e  

m e c h a n i s m s  t h a t  f a v o r  t h e  r e l e a s e  o f  t h e  i n s e c t  p o p u l a t i o n  t o  

h i g h  d e n s i t i e s ,  s o  t h a t  t h o s e  m e c h a n i s m s  c a n  b e  e l i m a t e d .  

A l t h o u g h  A n d e r s o n ' s  a n d  M a y ' s  m o d e l  d o e s  n o t  p r o v i d e  a 

s a t i s f y i n g  a n s w e r  t o  t h e  q u e s t i o n  w h e t h e r  t h e  v i r u s  c a u s e s  t h e  

p e r i o d i c  o u t b r e a k s  o f  t h e  t u s s o c k  m o t h ,  i t  r a i s e s  t h e  

p o s s i b i l i t y  t h a t  t h e  v i r u s  m i g h t  p l a y  a n  i m p o r t a n t  r o l e .  

C o m p a r i s o n s  b e  t w e e n  p o p u l a t i o n s  w i t h  v i r u s  a n d  w i t h o u t  v i r u s  



would be  mos t  i n f o r m a t i v e .  
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