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Samenvatting

Roofmijten worden beschouwd als belangrijke natuurlijke vijanden
{(predatoren) van fytofage mijten. Hun bijdrage aan het op laag dicht-
heidsnivean houden van prooipopulaties hangt af van de snelheden,
waarmee een predator prooien doodt en cieren legt bij verschillende
prooidichtheden. De betrekkingen tussen deze snelheden en de prooi-
dichtheid bepalen de functionele en de numerieke responsie van de
predatorpopulatie op veranderingen in prooidichtheid, De vorm van
deze responsies geeft aan, in hoeverre de sterfte in de prooipopulatie
toeneemt bij een verhoging van de prooidichtheid. Wanneer bij een
bepaalde prooidichtheid de snelheid van sterfte die van voortplanting
overtreft, wordt voldaan aan een noodzakelijke voorwaarde voor
regulatie van de prooi. Wanneer dit wordt bereikt bij een lage prooi-
dichtheid, kan regulatie een goede bescherming bieden tegen het
uitbreken van plagen van schadelijke prooisoorten.

Functionele responsie-curven werden empirisch bepaald door Kuchlein
(in voorbereiding) voor wijfjes van de roofmijt Typhlodromus occiden-
talis met eieren en mannetjes van het kasspint Tefranychus urticae
als prooi. Deze curven vertonen een toename van de predatiesnelheid
met de prooidichtheid, maar de toename wordt steeds geringer en het
aantal gedode prooien per tijdseenheid is constant bij hoge dichtheid.
De curven zijn niet gelijk aan een van de fundamentele typen, die door
Holling (1959a, 1961) werden beschreven. Dit proefschrift tracht de
gevonden functionele responsie te verklaren en de voorwaarden voor
regulatie van prooisoorten als T. urticae door T. occidentalis nader
vast te stellen. Hiertoe werd het predatieproces voor een enkele predator
op een bladponsje met prooien gesimulesrd met modellen, die relevante
gedragscomponenten, de toestandsvariabelen van het predator-prooi
systeem, en de resulterende predatiesnelheden berekenen voor ver-
schillende prooidichtheden. :

CSMP programma’s voor simulatie met een computer, die op ver-
schillende wijze rekening houden met stochastische variabelen (varia-
belen met een kansverdeling), worden beschreven, Een deterministisch
model geeft afwijkende vitkomsten wanneer de predatiesnelheid ecn
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niet-lineaire funktie is van stochastische toestandsvariabelen, die b.v.
afhankelijk zijn van het al of niet voorkomen van een ontmoeting
tussen predator en prooi in een bepaald tijdsinterval. Een stochastisch
model gebruikt te veel computertijd, daar het een groot aantal malen
moet worden gebruikt om een betrouwbare gemiddelde uitkomst te
verkrijgen. Een model voor samengestelde simulatie is deterministisch
voor klassen in een oneindig groot aantal processen. Hierbij zijn de
klassen zodanig gekozen, dat de betrekkingen tussen predatiesnelheid
en toestandsvariabelen bij benadering lineair zijn. Samengestelde simu-
latie geeft in een keer betrouwbare schattingen van de verwachtmgs-
waarden van uitkomstvariabelen,

De uitkomsten van simulatie en de waarnemingen, die voor de con-
structie van de modellen noodzakelijk waren, leiden voor 7. occiden-
talis en T. urticae tot de volgende conclusies:

Alle functionele responsie-curven verkregen door simulatie wuken af
van Holling’s basistypen. Deze afwijkingen kunnen worden verklaard
met behulp van de berekende gedragscomponenten bij verschillende
prooidichtheden.

Honger oefent een belangrijke invloed uit op de predatie. De kans,
dat een prooi bij een ontmoeting met de predator wordt gedood (de
succes-ratio), is kleiner naarmate de darm van -de predator meer is
gevuld. Deze betrekking bepaalt hoofdzakelijk de vorm van de func-
tionele responsiecurven. Er is geen bepaalde drempelwaarde van de
darminhoud voor het aanvallen van prooien. Honger leidt tevens tot
een langere cettijd en een hogere opnamesnelheid van voedsel, en
daardoor tot een betere benutting van een prooi. Op alle hongerniveau’s
verschaft een prooi-ei meer voedsel dan een mannetje.

Het verschil in hongerniveau van mijten, die een verschillend aantal
dagen nict hebben gegeten, is verwaarloosbaar. Een verschil in gedrag
bij deze dieren moet niet worden toegeschreven aan een invloed van
honger, maar aan uitputting.

De succes-ratio schijnt te worden verlaagd door een hoge frequentie
van ontmoetingen tussen predator en prooien. Waarschijnlijk kan
predatie door mijten bij een hoge prooidichtheid worden geremd door
een verminderde gevoeligheid van de predator voor prikkels door een
verzadiging van de zintuiglijke waarneming, >

Spinsel, dat door de prooi wordt geproduceerd, verlaagt de predatie-
snelheid, doordat het de bewegmgsvrl_]held van de prcdator ten op-
zichte van de prom beperkt. : :
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Verstoring door actieve spintmannetjes vergroot de loopactiviteit van
de predator, en daarmee het aantal ontmoetingen en gedode prooien
per tijdseenheid. Predatoren, die met een prooi bezig zijn, zijn niet
gevoelig voor verstoring.

Aggregatic van lopende spintmannetjes bij hoge prooidichtheid ver-
laagt de ontmoetingssnelheid voor de predator en lopende mannetjes,
en de loopactiviteit van de mannetjes. Verzadiging van de predator,
aggregatie van prooien en de produktie van spinsel bepalen de vorm
van de functionele respon51ecurve voor T. occidentalis en T. urticae
mannetjes.

Het al of niet aanvullen van gedode proocien gedurende een waarne-
mingstijd van zes uur heeft een verwaarloosbaar kleine invloed op de
functionele responsiecurven. In het algemeen zal echter de predatie-
snelheid worden onderschat bij lage prooidichtheden, indien er niet
wordt aangevuld.

De sterfte door predatie en de benutting van de prooipopulatie bij
bepaalde predatordichtheid zijn afhankelijk van de darminhoud van
de predator en van de prooisoort. De verhouding van sterfte of benutting
van verschillende prooisoorten is niet constant, maar is afhankelijk
van de darminhoud van de predator. Dit betekent, dat de voorkeur
voor een bepaalde prooisoort verandert bij toenemende prooidichtheid.
Het volume van de eieren, die door de predator in 24 uur worden gelegd,
is ongeveer vier maal zijn darminhoud. Deze evenredigheid van ovi-
positiesnelheid en de darminhoud impliceert een numerieke responsie
van de predatorpopulatie op een verandering van de prooidichtheid.
Deze responsie treedt dan vooral op bij prooidichtheden lager dan
vijf eieren of mannetjes per cm?,

Het gekombineerde effect van de functionele en de numerieke responsie
kan worden aangegeven door de sterftesnelheid van de prooi (het
Pprooirisico), die wordt veroorzaakt door de volgende generatie pre-
datoren, als een functie van de huidige prooidichtheid. Zulke ‘totale
responsie’-curven vertonen een steile stijging tot een maximum bij
2,4 prooieieren of 2,0 mannetjes per cm?, en een geleidelijke daling
bij hogere procidichtheden. Er kan worden berekend, dat een even-
wichtsdichtheid van tenminste 0, 006 predatoren per cm?® bij een
prooidichtheid onder 2,4 eieren per cm? een noodzakelijke voorwaarde
is'voor regulatie van de prooidichtheid door predatie van eieren, zonder
kans op schade. Een hoge predatormortalitieit kan dit verhinderen.
De verwachtingswaarde van de reproduktieve periode van elke pas
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als e¢i gelegde predator mag niet lager zijn dan 0,95 dagen voor
predatie van eieren, en 1,92 dagen voor predatie van mannetjes.
Anders kan de predatorpopulatie zich niet handhaven in het voor
regulatie interessante prooidichtheidsinterval.

Enkele conclusies in dit proefschrift betreffen algemene aspecten van
predatie:

Men dient bij het bestuderen van predatie rekening te houden met het
stochastische karakter van predatieprocessen met een enkele predator.
Deterministische simulatiemodellen kunnen onjuiste nitkomsten geven.
In natuurlijke systemen kunnen functionele responsie-curven vele
vormen aannemen, en waarschijnlijk zullen de meeste verschillen van
de fundamentele typen, die door Holling zijn beschreven.
Predatoren hebben enige tijd nodig om hun gemiddelde darminhoud
aan te passen aan een nieuwe prooidichtheid. Deze tijd is langer naar-
mate de prooidichtheid lager is. Dit kan leiden tot een overschatting
van de predatiesnelheid bij Iage prooidichtheden, wanneer uitgehon-
gerde predatoren worden gebruikt in experimenten met een korte
expositietijd,

Een van honger afhankelijke voorkeur voor een bepaalde prooisoort
kan bijdragen tot de stabiliteit van de dichtheid van de prooisoort,
die bij een laag hongerniveau wordt geprefereerd, doch maakt de pre-
dator ongeschikt voor het bestrijden van prooisoorten, waarvoor dit
niet geldt.

Het kan bij biologische bestrijding voordelen bieden om gelijktijdig
met een predator een onschadelijke en voor de predator tamelijk onaan-
trekkelijke prooisoort te introduceren.

De bijdrage van chemische bestrijding aan de mortaliteit van roof-
mijten kan leiden tot het uitbreken van plagen van hun prooisoorten.
Tenslotte worden enige suggesties gegeven voor het construeren van
een submodel van een meervoudige functionele responsie met betre}c—
king tot verscheidene prooiscorten, dat kan worden gebrpikt in
modellen voor simulatie van de dynamiek van predator-prool-popu-
laties,
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1 Introduction

1.1 The problem

The role played by predacious mites in the natural control of phyto-
phagous mites has been emphasized by many authors. In a review
on the ecology of tetranychid mites and their natural enemies, Huffaker
et al. (1970) concluded that populations of predacicus mites may be
utilized successfully against harmful mites. However, the application
of control measures, such as the adjustment of chemical control prac-
tices or the release of suitable mite species, is impeded by lack of
knowledge of the conditions for natural control by predacions mites.
An essential condition for the control by predators is the existence of
a regulating mechanism, i.e. the mortality of the prey population due
to predation must exceed its reproduction, when the prey density
increases beyond a certain value. Hence, regulation will occur when
the predators effect an increasing mortality rate as the prey density
rises. The prey mortality due to predation is the number of prey killed
per unit of time and leaf area, which equals the product of the predator
density and the number of prey killed per unit of time per predator.
Both factors of the product may depend on prey density. Their relation-
ships with prey density have been termed the numerical response
and the functional response of the predator population to prey density
(Solomon, 1949).

The functional response contributes to regulation, when the propor-
tion of prey killed increases with prey density at a constant predator
density, It also may result in an increased reproduction rate of the
predator, leading to a numerical response. Therefore the functional
response is an important phenomenon. Three fundamental types of
functional response curves are described by Holling (1959):

Type 1: a linear rise to a plateau (Fig. 1A).

Type 2: a negatively accelerated rise to a plateau (fig. 1B).

Type 3: an S-shaped rise to a plateau (Fig. 1 C).

Only a Type 3 response can induce regulation directly. '
The functional response of predacious mites to the density of phyto-
phagous mites has been studied experimentally in laboratory systems
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NO. KILLED/
PREDATOR/HR TYPE 1

TYPE 2

TYPE 3

Fig. 1 | Fundamental types of functional
PREY DENSITY response curves distinguished by Holling.

by Chant (1961b), Kuchlein (in prep.), Mori (1969), Mori & Chant
(1966) and Sandness & McMurtry (1970). All observers used a single
adult female as a predator on isolated areas with different prey densities.
The curve obtained by Chant for Typhlodromus occidentalis preying
on protonymphs of Tetranychus telarius is intermediate between
Holling’s Type 1 and Type 2 responses. Mori and Mori & Cha.nt,
observing Amblyseius longispinosus and Phytoseiulus persimilis preying
- on deutonymphs and adult females of Tetranychus urticae, found
domed curves. Such curves resemble a Type 2 response, but have 2
declining slope at high prey density. The curves obtained by Sandness &
McMurtry for Amblyseius largoensis, A. concordis and Typhlodromus
floridanus preying on adult females of Oligonychus punicae have. a
curvilinear rise to a plateau at intermediate prey densities, and a rise
to a second plateau at high prey densities. Kuchlein’s observations
on Typhlodromus occidentalis with eggs and males of Tetranychus
urticae as prey reveal for eggs a functional response resembling the
one found by Chant, and for males those found by Sandness &
McMurtry, It seems clear that there is little uniformity in the functional
response in mite systems, and there are often deviations from the fun-
damental types distinguished by Holling. :

One way to investigate the circumstances, under which predatory mites
are able to keep phytophagous mites on a low, economically acceptable
density level, is to study the response of the predators to changes of
prey density. This way has led to some types of functional response
curves, which by themselves do not give much information about
regulation in natural mite systems. The next step in this approach is
a causal analysis of the functional response to prey density. It has to
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be made clear, which properties of the predator and the prey determine
the shape of the curves. Then it may be possible to conclude, under
which conditions these properties will induce regulation. This book
presents an analysis of the predation process in the laboratory system
studied by Kuchlein.

1.2 An approach by simulation

A general description of a predation process is given by Holling (1959a,
1961, 1966). During the time the prey is exposed to the predator, the
latter alternately searches for and handles prey, although it may pause
for resting or digestion. The duration of the activities of the predator
is determined by components of the predator and prey behaviour,
which in turn depend on variables like the hunger of the predator and
the acinal prey density. Such variables, named state variables, usually
change with time and they define the state of the system at every
instant. They have to be distinguished, because they represent the
more substantial elements of a system. Their change is characterized
by a flow of matter, energy or more abstract quantities; this flow can
be defined by a differential equation. The periods of different activities
of the predator, the components of behaviour, and the state variables
are the elements of a predator-prey system. Numerous interrelation-
ships between the elements determine the number of handling periods
(killings) per time unit.

Holling (1966), analysing the functional response of the praying mantid
Hierodula crassa to the density of houseflies, determined the relation-
ships of relevant elements by an experimental analysis, and constructed
a comprehensive mathematical model of this predator-prey system.
With the aid of the model a computer could be programmed to simulate
the predation process at different prey densities by computing series
of alternate searching and handling periods. So the functional response
can be related to invariable properties of the predator and the prey.
The shape of the functional response curves observed in mites suggests
that the mite system is at least as complex as the praying mantid-fly
system. The mite system studied in this paper is described in Chapter 2,
and it is indicated that computer simulation is a necessary tool in the
analysis of the predation process. In that chapter, significant state
variables and components of predator and prey behaviour are selected
to be incorporated into a simulation model. Chapter 3 continues
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Holling’s approach with an experimental analysis of the structure
of the system.
The mathematical model, outlined by Holling (1966), is proposed to
be a general model, which can be adapted to any predation process.
It computes searching periods, which are a function of state variables
such as the hunger level of the predator. The values of the state variables
at the beginning of the periods can be computed, but of course the
variables change during the searching periods, and so do the searching
periods themselves consequently. The model essentially requires the
solution of a complicated differential equation, which determines the
rate of change of the searching periods. This makes Holling’s method
mathematically cumbersome and even impracticable for more complex
systems. Tts general applicability is questionable. :
Other, more flexible methods of computer simulation progress in time
by small intervals, during which the state variables are considered to
be constant. Only the rates of change of the state variables, which are
simple functions of these variables, have to be considered. Numerical
integration using these rates updates the state variables after each time-
interval by standard procedures. Computer simulation languages
vsing numerical integration have been developed for continuous
processes. Their flexibility, however, allows their application in the
simulation of discontinuous predation processes. Chapter 4 describes
the application of Continuous System Modeling Program (CSMP),
a simulation language developed by IBM (1968), in the construction
of models for simulation of the predation process outlined in Chap-
ters 2 and 3. '
Attention is paid to the stochastic character of the process with 2 single
predator, in which discrete events have a certain probability to occur
in a certain time-period. One model simulates the predation on eges
by generating random events in each time-interval. Because this mode}
has a variable output, it has to be rerun repeatedly to find the expec-
tation values. To evaluate the role of chance, the stochastic model 18
compared with a deterministic one. A third model avoids the problems
inherent in the others by computing expectation values of the outP‘{t
in one run with a proper account of the role of chance. This model is -
extended to include the presence of prey males as well as prey ¢ggs-
Finally, Chapter 5 discusses the results of simulation and their im?h-
* cations for the regulation of prey density. It also gives an explanation -
of the functional response curves obtained by Kuchlein. '
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2 The pi-edator-prey system

2.1 A general description

The system to be modelled is the one used by Kuchlein (in prep.) to
study the functional response of Typhlodromus occidentalis Nesbitt
(= Metaseiulus occidentalis (Nesbitt)) (Acarina: Phytoseiidae) to the
density of Tetranychus urticae Koch (Acarina: Tetranychidae). Very
briefly this system can be described as follows:

Disks with an area of 5 cm? are punched from leaves of the lima bean,
a variety of Phaseolus vulgaris, and are placed upside down on wet
cotton-wool in Petri dishes, A number of adult males andfor fresh
(translucent) eggs of T, urticae are transferred to the disks from rearing
leaves by means of a brush. One three-to-ten-day-old adult, mated
female of T. occidentalis is released per disk. The Petri dishes are stored
in a climatic cabinet at 27°C and 70% r.h. After about twenty hours
the prey killed is replenished, and subsequently once every thirty
minutes, for a period of six hours, the number of prey killed is counted
under a binocular microscope and then replenished.

The globular prey eggs have a diameter of 0.127 mm and stick to the
leaf surface. The males are somewhat conical in shape, caudally
pointed, measuring 0.26 mm in length. The predator has originally
been introduced in the Netherlands from north-east America (Braven-
boer, 1959). It was collected by Kuchlein from greenhouses at Naald-
wijk, the Netherlands, and kept in stock on bean plants with T, urticae
as food. Adult females are ovular in shape and about 0.35 mm long
A picture of the animals used is given in Plate L.

T. urticae has been described by Gasser (1951), and its life history by
Laing (1969b). T. occidentalis has been described by Chant (1959), and
its life history by Laing (1969a).

In Figure 2 the 95% confidence interval of the number of prey kllled
per hour observed by Kuchiein and co-workers has been plotted
against prey density. In spite of the high variance some conclusions
can be drawn from this figure. The functional response curves show
a steep rise and an abruptly decreasing slope at the lower prey densities
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A EGGS B MALES

Fig. 2 | Areas of the 95% confidence
interval of the number of prey
killed per hour by a young female
Typhlodromus occidentalis at dif-
ferent numbers per cm? of Tetra-
nychus urticae (Kuchlein, unpubl.
data). '

below two prey per cm?, They do not level off to a platean immediatelz,
but there is a rather linear rise between two and ten prey per ¢m .
For prey males the curve may have some irregularities in the lqvifel'
prey density range, and its slope may increase again at prey densities
higher than fifteen males per cm?.

2.2 Components of prey behaviour

In the system to be modelled two developmental stages of the prey
species are introduced: eggs and adult males. The eggs are immobile
and are distributed randomly over the disk surface. The males §110W
a more complicated behaviour. They walk on the leaf surface with 2
certain velocity, or they feed on the epidermal cell contents in a typical,
upwards-stretched posture. When walking the males tend to gatper
at certain places, and they produce an invisibly fine cover of webbing
over the leaf surface with silk threads, 0.03-0.06 um thick, from the
mouth parts. The proportion of time the males spend walking will
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be termed the male activity.
2.3 Components of predator behaviour

When searching the predator vivaciously walks over the leaf surface
with a certain velocity. It has some preference for the prominent parts,
likeveins and hairs. Periods of walking alternate with periods of cleaning,
resting, or ovipositing, usually passed at sheltered places near veins or
under hairs. The proportion of time spent walking during searching
periods will be termed the predator activity.

The predator feels around with its 0.1-mm long front legs. Potential
prey is perceived by contact with these front legs, which implies a short
and constant maximum distance of perception. Each contact between
prey and front legs marks an encounter between predator and prey.
The number of encounters per time unit will be termed the encountering
rate. An encounter results in a capture, if the prey is seized and killed.
Not all encounters result in a capture. The proportion of captures
will be termed the success ratio. A resting predator will encounter
active prey males only, while a walking predator will contact resting
males and prey eggs as well. As explained in the next section the en-
countering rate and the success ratio will vary with the prey species and
with the encountering situation, and hence, have to be considered sep-
arately for eggs and males and for resting or active predator and males.
If a prey is seized, its shell or integument is punctured with the mouth
parts and the contents are sucked, until the prey has shrivelled or the
predatoris satiated. As soon as the prey has been punctured, it is doomed
to die due to desiccation, although prey males may escape and survive
for a while. Thus a capture is followed by a period of handling the
prey, which includes a period of feeding. The latter is interrupted
frequently by periods of piercing and palpating. While handling a
prey, the predator is only rarely distracted by other prey bumping
into it, so captures during handling periods will be neglected.

2.4 A preconceptual model of the predator-prey system

After this general outline of the behaviour of predator and prey, it has
to be concluded which components of behaviour and which state
variables of the system determine the number of captures per time unit.
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Further it has to be conceived, whether these relevant elements ate
related to each other. Subsequently, the relatlonshlps concewed have
to be built into a simulation model. :

The first two steps of this approach, the conception of the relevant
elements and their relationships, are tentative and lead to a provisional
idea of the system, a preconceptual model. The ultimate model has to
describe a part of the real world to such an extent, that it explains and
predicts only the significant aspects of the actual predation process.
Therefore, the preconceptual model used as a scheme for further ana-
lysis has been restricted to the most obvious elements and relation-
ships. During the study the model has been extended by degrees until
the output of the simulation model conformed to independent empirical
results, The final presumptions made will be inferred in the next
sections, which discuss the relevant elements and their mutual depen-
dency. These presumptions originated partly at the instigation of the
results of simulation, but for.the sake of simplicity we will consider
them as a:starting point for the construction of the simulation models
derived in the next chapters. A

The feedback to a preconceptual level urges the investigator to galll
insight into actnal processes This is an 1mportant advantage of the
systems approach : ‘

2 4 l The encountermg rate

The number of captures per time unit (predatlon rate) depends on the
number of encounters per time unit (encountering rate) and the success
ratio. The encountering rate is proportional to the velocity of the pre-
dator relative to the prey, so it will be influenced by the engagement of
the predator in handling and searching and by the predator and prey
activity. The relative velocity can be approximated by the square root
of the sum of squares of predator and prey velocity (Skellam, 1958).
The encountering rate is determined also by the preference of predator
~and prey for the same parts of the area. To quantify this it will be helpful
to define the coincidence in space as the number of encounters pet
- prey per unit of length covered by the predator relative to the prey.
Then the encountering rate equals the product of the prey dens:tYs

_the relative velocity, and the comcxdence in space. : .



Plate Ia | A T. occidentalis female on the lower surface of a bean leaf witha
male and eggs of T. urticae. (50 X)






