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ResumMEN. La actividad de los herbivoros puede depender tanto de las caracteristicas de los recursos como de
las interacciones con otros organismos que dafian las hojas. Analizamos el efecto de la dureza de la hoja y la
probabilidad de dafio foliar sobre el recorrido y la eficiencia de las larvas del minador de hojas en el arbusto
Azara microphylla. En comparacién con el sector apical, el sector basal de las hojas fue mas duro y mostré una
probabilidad menor de dafio foliar por herbivoros, hongos y/o patégenos. Los minadores tuvieron una actividad
mayor en el sector basal, a pesar de que, en general, comenzaban su recorrido en el sector apical (que fue el
sitio de mayor oviposicién). La eficiencia result similar en ambos sectores foliares. Estos resultados sugieren
que las interacciones con otros organismos que dafian las hojas cumplen un papel relevante en modelar la
actividad forrajera de los minadores e ilustran cémo las construcciones que realizan los individuos pueden
ser empleadas para estudiar su ecologia y su comportamiento.
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AsTRACT. Factors modeling the leaf miner pattern in the shrub Azara microphylla. The activity of herbivores
may depend on resource characteristics as well as on interactions with other organisms that consume leaves.
We analyzed the effect of leaf toughness and the probability of leaf damage on the activity and efficiency of
leaf miners in the shrub Azara microphylla. Basal sectors of the leaves showed higher toughness and lower
probability of damage by other herbivores, fungus and pathogens than apical leaf sectors. Leaf-miner activity
was concentrated in basal leaf sectors, although they mainly initiated their activity in apical sectors (their
preferred place to oviposit). Leaf-miner efficiency was similar in both leaf sectors. These results suggest that
the interaction with other organisms that attack leaves play a relevant role modeling the foraging activity of
leaf miners, illustrating how the construction that organisms build (i.e., trail miners) can be used to study

their ecology and behavior.

[Keywords: herbivory, foliar damage, Patagonia, leaf-mining insects]

INTRODUCCION

La actividad de los herbivoros depende de
multiples factores, tales como las caracteristicas
de los recursos, el riesgo de depredacién
y las interacciones con diferentes tipos de
consumidores primarios (Denno et al. 1995;
Rzanny et al. 2012; McArthur et al. 2014). Por
un lado, diversos estudios demuestran como
la variacién en la calidad nutricional y en
los niveles de defensas de las hojas pueden
determinar el nivel de dafio foliar (Howard
1987; Coley & Barone 1996). Por otro lado, la
actividad de los herbivoros puede depender
de la actividad de sus enemigos naturales
(Marquis & Whelan 1994; Bohm et al. 2011).
Por tultimo, el patrén de herbivoria también
puede estar influido por la competencia
intraespecifica con otros consumidores
primarios (Denno et al. 1995; Fisher et al. 1999,
2000). En consecuencia, para comprender de
manera integral los patrones de dafio foliar es
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aconsejable no solo analizar las caracteristicas
del recurso sino las interacciones entre los
organismos que lo consumen.

Las interacciones indirectas entre diferentes
tipos de consumidores primarios mediadas
por la calidad del recurso juegan un papel
relevante en la estructura de los ensambles de
herbivoros (Denno et al. 1995). En particular,
la actividad de un tipo de herbivoro puede
afectar la actividad de otro tipo de herbivoro,
propiciando relaciones positivas o negativas
entre diferentes organismos del mismo gremio
(Karban 1986; Kaplan & Denno 2007). Por un
lado, es 16gico suponer que los herbivoros van
a preferir atacar hojas o sectores de las hojas
con menor nivel de defensas fisico-quimicas
y mayor valor nutritivo. Ante este escenario,
cierto nivel de dafio foliar ocasionado por
un herbivoro podria ser considerado como
una sefial de buena palatibilidad para otro
organismo del mismo gremio. Ademas, los
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dafios causados por un tipo de herbivoro
pueden debilitar a la planta atacada y hacerla
mas susceptible para otros organismos.
En ambos casos se espera una asociacion
positiva entre el consumo foliar proveniente
de diferentes organismos (Coley & Barone
1996). Sin embargo, diferentes tipos de dafio
foliar pueden relacionarse de manera negativa
si el dafio inicial propicia la produccién de
defensas inducibles en la planta atacada, o
si representa una reduccién en la calidad o
cantidad de recurso (i.e., competencia por
explotacién), o un incremento en el riesgo
de mortalidad por depredacién involuntaria
(i.e., cuando un herbivoro consume una hoja
que contiene larvas de otro herbivoro). En
resumen, tanto la calidad del recurso como
la interaccién potencial entre los diferentes
herbivoros pueden determinar el patrén de
dafio foliar.

Los minadores de hojas son un grupo
interesante para analizar cémo los recursos
y la competencia intraespecifica pueden
modelar la actividad de los herbivoros. Estos
insectos son larvas de Coleoptera, Diptera,
Hymenoptera o Lepidoptera que viven en
el interior del tejido de las hojas, del cual se
alimentan. Los adultos depositan los huevos
en las hojas. Al nacer, las larvas comienzan a
moverse y consumen tejido del parénquima
foliar; asi es como forman un visible camino
de minacién. Cuando su desarrollo larval se
completa, el insecto eclosiona de la pupa y
deja la hoja (Sinclair & Hughers 2012). Este
modelo es un interesante sistema de estudio
por varias razones. En primer lugar, las larvas
poseen movilidad reducida y su actividad
estd restringida a una sola hoja, lo que facilita
el seguimiento de su desarrollo completo.
Ademas, es posible caracterizar diferentes
sectores de una hoja por variaciones en sus
niveles de calidad (e.g., dureza, concentracion
de nutrientes) y probabilidad de dafio foliar
por otros herbivoros, factores que pueden
influir sobre la supervivencia y el desarrollo
larval de los minadores (Bultman & Faeth
1986). Por ultimo, dado que la larva va
creciendo a medida que se alimenta del
parénquima foliar, se puede determinar con
facilidad el sitio de inicio, la direccién de sus
movimientos y el sitio de emergencia gracias
al grosor del camino de minacién (Sinclair
& Hughers 2012). Por todas estas razones,
el camino que deja el minador durante
su recorrido puede considerarse como su
fenotipo extendido (Turner 2000) ya que dicha
construccion es un reflejo de sus decisiones. En
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consecuencia, el simple anélisis del camino de
minacién en una hoja puede servir de modelo
para comprender mejor cémo los herbivoros
lidian con las variaciones en los recursos y
las interacciones con otros organismos de su
mismo gremio.

Trabajos previos con minadores demostraron
que sus recorridos en la hoja no son al azar,
sino que estan determinados por la calidad del
recurso, el riesgo de depredacién y la actividad
de otros herbivoros (Denno et al. 1995; Fisher
etal. 1999; Cornelissen & Stiling 2008; Sinclair
& Hughers 2012). Por un lado, los minadores
evaden los sectores de la lamina foliar donde
forrajear requiere mas esfuerzo (Bairstow et al.
2010; Sinclair & Hughers 2012). Por otra parte,
la supervivencia de los minadores depende
de su eficiencia en evadir parasitoides,
que son una de sus principales causas de
mortalidad (Bultman & Faeth 1986; Sinclair
& Hughers 2012). Sin embargo, la actividad
de los minadores también puede verse muy
afectada directa e indirectamente por la
actividad de otros organismos degradadores
o consumidores de hojas. Por ejemplo, la
actividad de hongos y patdgenos foliares, al
igual que la presencia o la probabilidad de
ocurrencia de dafios ocasionados por insectos
galigenos, raspadores o masticadores, reduce
la cantidad y la calidad del recurso que los
minadores pueden consumir (Bultman & Faeth
1986; Fisher et al. 2000). Méas aun, en algunos
casos, la actividad de herbivoros masticadores
puede ocasionar la muerte del minador si
por casualidad es consumido junto con la
hoja (Yamazaki & Sugiura 2008). Finalmente,
muchas hojas producen abscisién temprana
ante altos niveles de dafio foliar, lo que afecta
de manera indirecta la supervivencia del
minador. Pese a la importancia potencial del
efecto de otros herbivoros y/o patégenos
sobre los patrones de minacion, existen
pocos estudios que analizan su influencia
(Yamazaki & Sugiura 2008; Fisher et al. 1999,
2000), y ninguno en bosques templados del
hemisferio sur.

Nosotros determinamos, de forma indirecta,
la importancia de la calidad del recurso y la
actividad deotrosherbivorossobrelos patrones
de minacién analizando los recorridos de los
minadores en hojas de Azara microphylla, un
arbusto del sotobosque andino-patagoénico.
Para ello, clasificamos diferentes sectores de
la hoja segtin su dureza y la probabilidad de
sufrir dafio foliar, y determinamos los sectores
de mayor recorrido del minador y aquellos
donde su crecimiento es més eficiente.
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MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El sitio de estudio se encuentra en el Parque
Municipal Llao-Llao, 30 km al oeste de la ciudad de
San Carlos de Bariloche, Argentina (41°8" S, 71°19’
O). La precipitaciéon anual es de ~1800 mm y la
temperatura promedio varia entre 2 °C en invierno
y 13 °C en verano. El area de estudio es un bosque
mixto dominado por los arboles Nothofagus dombeyi
y Austrocedrus chilensis, en donde el arbusto Azara
microphylla forma parte del sotobosque y presenta
una abundancia variable. Sus hojas son pequefias,
~2 cm de longitud (Figura 1), y de color verde
oscuro.

Metodologia general

Para analizar el efecto de la dureza y los niveles
de dafio foliar sobre los patrones de minacién en
Azara microphylla estimamos en las hojas: a) su
dureza, b) la frecuencia de todos los tipos de dario,
¢) la ubicacién y la intensidad de dafios diferentes
a la minacién, para calcular una probabilidad de
dafio foliar, d) la ocurrencia de minadores en los
diferentes sectores de la hoja, describiendo el sitio
de inicio y final del camino de minacién, y e) la
eficiencia del minador. En todas las mediciones las
hojas fueron divididas en dos sectores de igual area:
basal y apical (Figura 1). A continuacién detallamos
cada medicién.

Figura 1. oj minada de Azara mz’crophyll ~2 cm)
dividida en los sectores basal y apical que fueron
empleados en el muestreo.

Figure 1. Mined leaf of Azara microphylla (~2 cm) divided
in basal and apical sectors as were used in the sampling
design.
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Dureza de hoja

Se midi6 la dureza de cada sector foliar en 52 hojas
sin dafios ni signos de minacién, provenientes de 6
arboles. Para ello se emple6 un penetrémetro foliar
marca Pesola®, que permite determinar la fuerza
necesaria para romper la lamina foliar. Se realizé
una medicién en cada sector (apical y basal) de cada
hoja, evitando las nervaduras. Las estimaciones de
dureza entre ambos sectores fueron comparadas
empleando una prueba de t-pareada.

Frecuencia de los diferentes tipos de dafio foliar

Para determinar la frecuencia de los diferentes
tipos de darfio foliar recolectamos 300 hojas al azar,
provenientes de 8 arboles. La eleccién de las hojas
se realiz6 de forma estratificada para que todas
las secciones de la copa del arbusto (e.g., basal,
media y terminal, externas e internas) estuvieran
representadas en la muestra. Cada hoja fue
asignada a s6lo una de estas cuatro categorias: con
s6lo minacién, con dafios foliares pero sin minacién,
con ambos tipo de dafio, y sin dafio. La frecuencia
de cada categoria fue expresada como

Frecuencia (%) = (N,/N)*100

donde N, es el niimero de hojas de la categoria iy
N es el total de hojas analizadas (en este caso, 300).
En las hojas con ambos tipos de dafio (minacién y
otro), determinamos la existencia de coincidencia
espacial y su ubicacién (basal o apical).

Datios foliares diferentes a la minacion: ubicacion
e intensidad

Para estimar la probabilidad de dafio foliar
recolectamos un total de 292 hojas maduras sin
signos de minacién, pero con evidencia de dafio
foliar, provenientes de 13 arboles elegidos al azar
(~25 hojas/arbusto). Las hojas fueron elegidas de
forma estratificada, para que todas las secciones de
la copa del arbusto (e.g., basal, media y terminal,
externas e internas) estuvieran representadas en
la muestra. Consideramos la pérdida de lamina
foliar, presencia de agallas y signos producidos
por hongos o patégenos como dafio foliar, ya que
pueden potencialmente causar la muerte, dafiar la
larva del minador y/o limitar la calidad /cantidad
de su alimentacién. Para estimar la probabilidad
de dafio foliar integramos en una tinica medida
la probabilidad de ocurrencia y la intensidad
relativa de dafio foliar para cada sector de la
hoja. La probabilidad de ocurrencia de dafio fue
estimada contabilizando cudntas de las 292 hojas
presentaban dafio en su parte basal o apical (por
lo general, el dafio se encontraba localizado en uno
u otro sector). Para calcular la intensidad de dafio
foliar cuantificamos de manera visual el porcentaje
de dafio en cada sector de la hoja utilizando las
siguientes categorias: 0=0%, 1=1-6%, 2=6-12%, 3=12-
25%, 4=25-50%, 5=50-100%. Con estas categorias
calculamos un indice de herbivoria (IH) para cada
sector de la hoja (basal y apical), como:
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IH= ¥ ,(n*) / N,

donde n, es la frecuencia de hojas por categorfa, i
representa la categoria del dafio y N es el total de
hojas. Al IH lo expresamos como porcentaje foliar
danado. Este indice es considerado un estimador
adecuado de dafio foliar y ha sido muy utilizado
en diversos trabajos y habitats (Dominguez et al.
1989; Dirzo & Dominguez 1995; Cuautle & Rico-
Gray 2003). Con esta informacién estimamos la
probabilidad de dafio foliar para cada sector de la
hoja (basal y apical) P, como:

P, =(Ng/Np*(IH/IH_ )

donde N es la frecuencia con que una seccién
sufre dafio, N es el indice de herbivoria del sector,

H__ =5 (méaximo nivel posible de dafio foliar). De
esta forma, la probabilidad de dafio foliar de cada
sector de la hoja integré tanto la frecuencia con que
sufren herbivoria como su intensidad. Los valores
de cada seccién fueron comparados mediante una

prueba de diferencia de proporciones.

Patrones de minacion: ubicacion, recorrido y
eficiencia

La frecuencia de minacién en cada sector de la
hoja fue realizado en una muestra de 126 hojas
minadas (sin otro tipo de dafio), provenientes de 8
arboles. Cada hoja fue caracterizada con minacién
en labase o en su dpice en los casos en que al menos
75% del recorrido del minador se encontrara en
dicho sector. La proporcién de hojas minadas en
la base o en el dpice fueron comparadas entre
arboles mediante una prueba de X2 Dado que
esta relacién fue consistente entre arboles (ver
resultados), se comparé la proporcién de hojas
minadas en la base y apice mediante una prueba
de proporciones con la totalidad de las hojas. Las
frecuencias esperadas fueron consideradas de un
50% para cada sector, ya que cada uno representaba
la mitad del 4rea de la hoja.

Para determinar los sitios de inicio y fin del
recorrido del minador empleamos 285 hojas de 13
arboles. Como fue explicado anteriormente, dado
que a medida que la larva consume parénquima
va creciendo, el incremento del grosor del camino
indica su recorrido (ver Figura 1). En consecuencia,
para cada hoja determinamos si el inicio y final de
su recorrido ocurria en la parte basal o apical.
Todos los recorridos medidos concluian con la
eclosién de la larva. Las pocas hojas con sefiales
de recorridos incompletos o con signos de haber
sido parasitadas fueron descartadas del andlisis.
La probabilidad de cambio (i.e., que un camino
iniciado en la base o en el 4pice termine en el apice
oen labase, respectivamente) fue analizado con una
prueba de proporciones de McNemar para datos
dependientes (Zar 1999).

Estimamos la eficiencia del minador en una
submuestra de 123 hojas provenientes de 8 rboles.
En cada hoja medimos la distancia recorrida (en
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cm) de toda la trayectoria del minador y el ancho
del sector de origen y final en cada caso. Ademas,
determinamos en qué sector de la hoja (basal o
apical) se encontraba mas del 75% del recorrido
total. Estas mediciones fueron realizadas en
fotografias de las hojas empleando el programa
Image]®. Dado que el minador va alimentdndose
y creciendo a medida que avanza por el parénquima
foliar, estimamos la eficiencia relativa de forrajeo
del minador (E) como

E =(G-G)/d

donde G, y G, representan el grosor final e inicial
del sendero de minacién, respectivamente, y d, la
distancia total recorrida. La diferencia (G, - G) da
cuenta de cudnto se alimenta la larva, mientras que
d representa cuanto debié moverse para obtener
ese alimento. En consecuencia, valores crecientes
de Er representan mayor/mejor tasa de asimilacién
de alimento por distancia recorrida, o sea, mayor
eficiencia relativa de forrajeo. Las eficiencias
entre los sectores de las hojas fueron comparadas
mediante un analisis de varianza anidado, en el
cual los sectores (i.e., hojas) fueron anidados a los
arboles.

RESULTADOS

Dureza de hoja

El sector basal de la hoja presenté mayor
dureza que el sector apical. Mientras que
para romper la lamina foliar en el sector
basal fue necesario aplicar una fuerza de
70+10 g (media+ES), en el sector apical sélo
fue necesario aplicar 47+5 g (t-pareada=3.05,
P=0.04; Figura 2a).

Frecuencia de los diferentes tipos de dafio foliar

De las 300 hojas muestreadas al azar, 192
presentaron algtn tipo de dafio (64%). Si se
consideran todas las hojas (con y sin dafio),
26% (n=79) presenté sélo minadores, 28%
(n=84) algtin tipo de dafio foliar sin rastros
de minacién, y 10% (n=29) ambos tipos de
dafio. En consecuencia, 36% de las hojas
muestreadas presentaron minacién (n=79+29)
y 38% darios foliares diferentes a la minacién
(n=84+29). Si se consideran sélo las 108 hojas
minadas (79+29), 27% sufri6 dafio foliar por
otros organismos (29/108). Cuando las hojas
poseian ambos tipos de dafio, éstos coincidian
mayormente en la parte apical (X*=12, g.1.=2,
P=0.02; Figura 2b). En el 66% de los casos, el
recorrido del minador y otros tipos de dafios
foliares coincidian en el 4pice de la hoja,
mientras en el sector basal sélo coincidian en
el 15%. No coincidieron en 19% de los casos.
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Figura 2. Resultados de las mediciones de: a) dureza de hoja, b) cantidad de hojas en donde ambos tipos de dafio
(minadores vs. otros) coincidian espacialmente en los diferentes sectores (S/C = sin coincidencia), ¢) cantidad de hojas
en las cuales los dafios foliares (excluyendo minadores) eran més frecuentes en los sectores basales o apicales de la
hoja, d) cantidad de hojas en las cuales la minacién era més frecuente en los sectores basales o apicales de la hoja, y e)
eficiencia relativa del minador (E, = incremento del grosor del camino ponderado por la distancia recorrida). Todos
los resultados son expresados en porcentajes, excepto la dureza de hoja que es expresada en gramos necesarios para su
perforacion y la eficiencia (ver métodos). Los valores dentro de las barras son las frecuencias absolutas (e.g., niimero
de hojas en cada categoria). Los asteriscos indican diferencias estadisticamente significativas; ns = no significativas.
Figure 2. Results of measurements of: a) leaf toughness, b) number of leaves where both types of foliar damages
(miner vs. others) spatially overlapped in the different leaf sectors (S/C = no overlap), c) number of leaves where foliar
damage (excluding miners) were more frequent in basal or apical leaf sectors, d) number of leaves where miner was
more frequent in basal or apical leaf sectors, and e) efficiency (E_ = measured as trail width increment/distance). Leaf
toughness was expressed as grams needed to perforate the leaf (see methods). The rest of results were expressed in
percentage. Values inside the bars are absolute frequencies (e.g., number of leaves in each category). Asterisks imply
statistical significant difference; ns = statistical non-significant differences.

Dafios foliares diferentes a la minacion: ubicacion  los diferentes arboles (X?=6.7, g.1.=2, P=0.46;
e intensidad Figura 2d). Respecto a los sitios de comienzo
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. . , . iniciaron su recorrido en la base terminaron su
consistente entre los diferentes arboles (X*=9.4,

g.1.=1, P=0.23). Ademas, la intensidad de dafio
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la parte apical de la hoja. Mientras que el nivel 100

de herbivoria en la parte basal fue alrededor 80 @ _
del 10% (IH=2.5+0.15), la parte apical de la €0 o B Aipieal
hoja sufrié alrededor de un 20% de dafio ol -y I o

(IH=3.0+0.15 [media+ES], t=1.9, P=0.06). En
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(0.37 versus 0.19, respectivamente, P=0.001,
prueba de diferencia de proporciones).

Sector de inicio

Figura 3. Frecuencia de cambios entre los sitios de inicio
y fin del recorrido de los minadores. Las categorias del

. ., .. . eje X representan el sector de inicio del recorrido del
Patrones de minacion: ubicacion, recorrido y minador (i.e, donde la hembra puso el huevo), y los

eficiencia colores de las barras el sector de eclosion de la larva (i.e.,
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el sector basal de las hojas (X?=21.6, g.1.=2,  preferido para forrajear y eclosionar.
P<=0.001). De las 126 hojas, en 69 (55%) los  Figure 3. Changes between the start and end point of
minadores se ubicaron en la parte basal, en  the miner trail. The categories in the X axis represent the
38 en el sector apical (30%) y en 19 (15%) no ~ start trail point (i.e., the site where the insect deposit her
: ¢ : B egg), and the different colors inside the bar the leaf sector
se pudo determinar una preferencia por algtin : : .
3 ) ) when the larva emerged (i.e., the end of the miner trail).
sector. Esta mayor ocurrencia de minacion en  The asterisk means statistical significant differences. The

el sector basal de las hojas fue consistente entre  basal sector is preferred to forage and emerge
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recorrido en el mismo sector (100 de 126 casos),
s6lo 25% de los que iniciaron su recorrido en
el apice (40 de 159 casos) lo terminaron en ese
sector (Figura 3). De las 123 hojas empleadas
para medir la eficiencia, en el 80% (n=99) la
minacién se encontraba agrupada en uno de
los sectores (37 en el dpice y 62 en la base). En
el resto de las hojas (n=24) los recorridos se
encontraban en ambos sectores, por lo cual
estos casos no fueron incluidos en el analisis.
Considerando solo las hojas en las cuales los
recorridos Claramente se ubicaban en la base
o el apice, la eficiencia del minador fue similar
entre ambos sectores (Figura 2d). Mientras que
la eficiencia fue de 0.13+0.02 en la base, en el
apice alcanzé valores de 0.10£0.01 (Fy =12,
P=0.24). Este patrén fue consistente en todos
los arboles (F,  =4.3, P<0.25).

7,86

Discusion

Los sectores basal y apical de las hojas de
Azara microphylla presentaron diferentes
niveles de dureza, de probabilidad de dafio
foliar y de actividad de minadores. El sector
apical fue 70% més blando que el sector basal
y sufrié el doble de intensidad de dafio foliar
por organismos diferentes a los minadores. La
actividad de los minadores se concentré en
el sector basal, donde fue 60% mas frecuente
y donde eclosionaron el 80% de las veces,
pese a que mayoritariamente comenzaban
su recorrido en el sector apical. La eficiencia
de forrajeo de los minadores fue similar
en ambos sectores de la hoja. Todos estos
resultados sugieren que la mayor actividad
de los minadores de Azara microphylla en
el sector basal de la hoja se asocia més a la
actividad de otros organismos que dafian el
tejido foliar que a las caracteristicas de la hoja,
lo cual apoya la idea de que las interacciones
interespecificas cumplen un papel relevante
en afectar los patrones de actividad y niveles
de dafio foliar (Denno et al. 1995; Fisher et al.
1999, 2000).

Nuestros resultados son consistentes con
el patrén general de que las hojas son mas
duras en las partes basales que en las apicales
(Choong 1996; Lucas et al. 2000; Teaford et
al. 2006), y con que la dureza foliar limita el
consumo de los herbivoros (Coley & Barone
1996). En este estudio, la mayoria de los
recorridos de los minadores comenzaron en
el sector apical de las hojas; esto sugiere que
los adultos de los minadores eligen los sectores
mas blandos de la hoja para oviponer. Sin
embargo, la mayor parte de los recorridos y el
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sitio de eclosion sucedieron en el sector basal.
Estos resultados apoyan la idea que postula
posibles intereses contrapuestos entre el adulto
y su descendencia, debido a que los mejores
sitios para oviponer no necesariamente son los
mejores para el desarrollo y crecimiento larval
(Thompson 1988 y referencias alli citadas).

Diversas evidencias sugieren que en el
arbusto Azara microphylla la actividad de
los minadores estd modelada mas por
su interaccién con otros organismos que
producen dafio foliar que por caracteristicas
de las hojas. Por un lado, los minadores
concentraron su recorrido en los sectores
mas duros de las hojas, resultado opuesto al
esperado si la dureza foliar funcionase como
una defensa contra estos organismos. Segundo,
la eficiencia de forrajeo de los minadores fue
similar en ambos sectores de la hoja, lo que
sugiere que ambos sectores de la hoja son
igualmente nutritivos. No obstante, dado que
en este trabajo no medimos concentracién de
defensas quimicas ni nutrientes foliares, esta
hipétesis necesita de més mediciones para
sustentarla. Por otra parte, nuestros resultados
sobre los patrones de darfio foliar y actividad
de los minadores sugieren una interacciéon
negativa intragremial. Mientras los dafios
foliares ocasionados por otros organismos se
concentraron en el sector apical, la actividad
de los minadores se concentro en el basal. En
adicién, pese a que los recorridos de forrajeo
comenzaron generalmente en el sector apical,
la mayoria fueron hallados en el sector basal
de la hoja, lugar donde se produjo la mayor
eclosién. Por dltimo, un gran porcentaje de
hojas minadas (~30%) resulté dafiado por
otros organismos y, cuando eso sucedia, la
superposicién entre el recorrido del minador
y el dafio ocurria principalmente en la parte
apical. Todas estas evidencias sugieren que la
concentracién espacial de la actividad de los
minadores en la parte basal es un mecanismo
que reduce la probabilidad de encuentro
con otros organismos que dafian las hojas,
evadiendo de esta forma alimentarse de
partes poco nutritivas (atacadas por hongos,
patégenos o galigenos) o exponerse al riesgo
de ser consumido casualmente por otro
herbivoro.

El mecanismo de seleccién por el cual
los minadores concentran su actividad
de alimentacién en un sector de la hoja es
aun poco conocido. Una posibilidad es un
tropismo negativo ante encuentros reiterados
con las partes foliares dafiadas. Sin embargo,
un comportamiento innato de preferencia por
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el sector basal seria deseable para mejorar su
desempefio y reducir riesgos de muerte por
consumo accidental. En este sentido, es poco
probable que las larvas de minadores puedan
predecir y/o tener informacién previa de
los sectores de las hojas con maés riesgo de
sufrir dafio, dado que pasan toda su vida
larval en una misma hoja y su percepcion
del mundo exterior es limitada. No obstante,
caracteristicas intrinsecas de la hoja como
variaciones en los patrones de nervaduras
o cambios en el parénquima foliar podrian
ser sefiales asociadas a sectores con mayor o
menor riesgo de dafio que las larvas pueden
percibir directamente. Nuestros resultados
sugieren que la dureza foliar podria ser una de
esas sefiales, ya que normalmente la dureza se
asocia de forma negativa con la probabilidad
de dafio foliar (Coley & Barone 1996). Los
minadores minimizarian la probabilidad de
encontrarse con otros herbivoros al concentrar
la actividad forrajera en las partes més duras
de las hojas; esto reduciria las consecuencias
de la competencia por explotacién.

La mayor densidad de recorrido en el sector
basal de las hojas también podria explicarse
por otros motivos diferentes a la hipétesis de
interferencia negativa con otros organismos.
Por ejemplo, los minadores podrian preferir
forrajear en la parte basal de las hojas porque
alli el parénquima foliar recibe nutrientes de
forma mas directa o para evadir sectores de
mayor densidad de nervaduras. Sin embargo,
no esta claro que los sectores basales de las
hojas sean mas nutritivos que los apicales,
y en el arbusto estudiado no hay un patrén
definido de nervaduras mas densas en sectores
apicales. Esto hace poco probable las hipétesis
alternativas mencionadas.

En resumen, los minadores realizan la mayor
parte de su desarrollo como larva en el sector
basal de las hojas de Azara microphylla, que
es un sitio con menor riesgo de dafio foliar
y mayor dureza que el sector apical. Estos
resultados resaltan la importancia de las
interacciones interespecificas y la competencia
por explotacién como posibles modeladores
dela actividad delos herbivoros, y cuestionan
la dureza de hoja como una caracteristica
foliar que limita el desempefio de las larvas
de los minadores. Finalmente, este trabajo es
un ejemplo de cémo las construcciones que
realizan los organismos (en este caso, los
senderos de minacién) pueden emplearse
para estudiar el comportamiento animal. Esto
enfatiza la utilidad del concepto de fenotipo

LD Kazimierski & AG FARjI-BRENER
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extendido en el estudio de las interacciones
bidticas.
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