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RESUMEN

El forrajeo 6ptimo y la oviposicion éptima son
dos fuerzas importantes que operan sobre la
seleccién de hospederos en insectos hem-
bras. La seleccién de sitios de oviposicion
puede también verse afectada por interac-
ciones competitivas entre insectos fitéfagos,
mediadas por la planta. Estudiamos el com-
portamiento de alimentacion y de oviposicion
de la chinche del eucalipto por medio de bio-
ensayos de seleccién para evaluar las pre-
ferencias de las hembras entre especies de
plantas hospederas, desarrollo foliar, o infes-
tacion previa por coespecificos o un potencial
competidor: el psilido de lerps. Evaluamos el
vinculo entre estas preferencias y el desem-
pefio de las crias mediante la comparacion
de la supervivencia y el tiempo de desarrollo
de ninfas criadas en los diferentes tratamien-
tos. Tomando las hojas sanas de Eucalyptus
tereticornis como referencia encontramos
que las hembras prefirieron alimentarse de
E. grandis y hojas adultas de E. tereticornis
previamente dafadas por otras hembras,
pero rechazaron las hojas juveniles como
alimento. Las hembras también prefirieron
oviponer en hojas previamente dafiadas
por coespecificos o heteroespecificos pero
rechazaron oviponer en E. grandis. El des-
empefio ninfal varié entre tratamientos sugi-
riendo una correlacion con las preferencias
de oviposicion (pero no las de alimentacion).
La infestacion con el psilido de lerp perjudico
el desempefio ninfal aunque la presencia de
lerps revirtio el efecto en la supervivencia y
acorté la duracion del primer instar. Estos re-
sultados muestran que las hembras recurren

a diferentes criterios cuando seleccionan una
planta para oviposicion o alimentacion y que
usualmente las preferencias de oviposicion
estan conectadas con el desempefio ninfal.
Se demuestra también una interaccioén entre
la chinche del eucalipto y el psilido de lerp.

Palabras clave:

Preferencia-desempefio, seleccion de hos-
pederos, plaga forestal, Heteroptera, Thau-
mastocoridae, Aphalaridae, competencia in-
tragremio, bioensayos de seleccion.

ABSTRACT

Optimal foraging and optimal oviposition are
two major forces leading to plant selection
by insect females. Oviposition site-selection
may be also affected by competitive plant-
mediated interactions between phytopha-
gous insects. We studied feeding and ovipo-
sition behavior by the bronze bug by using
dual-choice bioassays to evaluate the pre-
ference of females between host species,
developmental leaf stage, or prior plant ex-
posure to either conspecifics or a potential
competitor: the lerp psyllid. We assessed the
link between these preferences and the per-
formance of the offspring by comparing sur-
vival and developmental time of nymphs rea-
red on the various treatments. Using healthy
adult leaves of Eucalyptus tereticornis as a
reference, we found that females prefered to
feed on E. grandis and E. tereticornis adult
leaves that had been previously damaged
by female conspecifics, whereas they rejec-
ted juvenile leaves of E. tereticornis as food.
Females also prefered to oviposit on leaves
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previously damaged by conspecifics or he-
terospecifics, but they rejected E. grandis as
oviposition substrate. Nymphal performan-
ce varied among treatments, suggesting a
correlation with oviposition preference (but
not feeding preference). Infestation with the
lerp psyllid hampered nymphal performance,
although the presence of lerps reverted the
effect in survival and shortened the duration
of the initial instar. These results show that
females rely on different criteria when se-
lecting plant for oviposition or feeding, and
usually oviposition choices are connected to
nymphal performance. There is also eviden-
ce for an interaction between the bronze bug
and the lerp psyllid.

Keywords:

Preference-performance linkage, host selec-
tion, forestry pest, Heteroptera, Thaumasto-
coridae, Aphalaridae, intraguild competition,
dual-choice assay.
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INTRODUCCION

Los insectos hembra enfrentan dos desafios
importantes: encontrar alimento y encontrar
sitios adecuados para depositar sus huevos.
La teoria del forrajeo 6ptimo predice que los
insectos adultos preferiran alimentarse de
aquellas plantas que proporcionen el mejor
desempefio a los adultos (Stephens & Krebs,
1986). Por el contrario la teoria de la ovipo-
sicion optima predice que los insectos hem-
bra preferiran oviponer en aquellas plantas
hospederas que maximicen el fitness de sus
descendencia, lo cual resultara en una corre-
lacién positiva entre la preferencia de sitios
de oviposicidon y el desempefio de las crias
(Jaenike, 1978). Esta ultima teoria ha sido la
dominante para explicar la seleccion de plan-
tas hospederas por insectos fitéfagos, incluso

cuando los datos empiricos recopilados para
numerosas especies no muestran una corre-
lacién entre la preferencia de oviposicion de
las hembras y el desempefio resultante de sus
crias (Thompson, 1988; Thompson & Pellmyr,
1991; Mayhew, 1997). En algunos casos esta
falta de correlacion se puede explicar si se
considera, ademas de las propiedades intrin-
secas de las plantas, efectos sobre el desem-
peno de las crias resultantes de la interaccion
con otros niveles tréficos tales como la su-
ceptibilidad al ataque de enemigos naturales
(Ohsaki & Sato, 1994; Dicke, 2000).

Sin embargo existen escenarios en los cua-
les la eleccion de una planta hospedera pue-
de ser explicada como una consecuencia de
forrajeo 6ptimo (Scheirs & De Bruyn, 2002).
Si las hembras se alimentan en el estado
adulto, los recursos obtenidos durante el
estado larval no son tan cruciales para su
fecundidad como en especies que no se ali-
mentan en estado adulto, lo cual llevaria a
un vinculo mas débil entre preferencia y des-
empeino (Gripenberg et al., 2010). De esta
manera los insectos adultos que explotan
un recurso alimentario diferente que su cria
pueden elegir oviponer cerca de una fuente
de alimentacién aunque se trate de hospede-
ros sub éptimos para los juveniles (Murphy,
1983; Renwick & Chew, 1994). Por otra parte
si los insectos se alimentan del mismo recur-
so durante todo el ciclo biolégico se vuelve
dificil poder separar preferencias de alimen-
tacion y preferencias de oviposicion.

Las plantas del género Eucalyptus (Myrta-
ceae) a menudo exhiben desarrollo hetero-
blastico lo cual implica la coexistencia de
dos morfologias foliares, hojas juveniles y
hojas adultas (Potts & Wiltshire, 1997). En
este caso las diferencias entre los estados
de desarrollo foliar pueden afectar las prefe-
rencias de alimentacién y de oviposicion de
los insectos que se alimentan en este géne-
ro. Como evidencia de esto muchas especies
que se alimentan de hojas de Eucalyptus
muestran distribuciones diferentes en el fo-
llaje de acuerdo al estado de desarrollo foliar
(Brennan et al., 2001; Brennan & Weinbaum,
2001a,b; Lawrence et al., 2003).
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La competencia interespecifica es otro factor
importante que afecta el desempefio de los
insectos fitéfagos y la seleccion de sitios de
oviposicion resulta una de las varibales mas
afectadas por dicha competencia (Kaplan &
Denno, 2007) muchas veces debido a cam-
bios en la fisiologia, morfologia y/o quimica
de las plantas hospederas como resultado
del ataque de un herbivoro competidor (Kar-
ban & Baldwin, 1997; Ohgushi, 2005; Stam
et al., 2014). Estas interacciones interespe-
cificas mediadas por las plantas han sido
registradas en insectos pertenecientes a un
mismo gremio tréfico (Denno et al., 2000;
Karban et al., 2012) o a gremios diferentes
(Kessler & Baldwin, 2004; Soler et al., 2012).
También se ha observado que el resultado
final de la interaccion puede cambiar depen-
diendo de la secuencia de llegada de los
herbivoros a la planta (Poelman et al., 2008;
Soler et al., 2012; Kroes et al., 2016; Huang
etal., 2017).

Las chinches herbivoras usualmente explo-
tan los mismos recursos durante todo su ci-
clo de vida y presentan amplios rangos de
hospederos. A veces la oviposicion puede
ligarse a las actividades de forrajeo de la
hembra (Ventura & Panizzi, 2003) pero en
muchos otros casos la seleccidn de sitios de
oviposicion puede ser atribuida a factores
estructurales (Benedict et al., 1983; Ventu-
ra & Panizzi, 2003) o a la proteccién contra
enemigos naturales (Kiritani et al., 1965;
English-Loeb & Collier, 1987; Udayagiri &
Welter, 2000; Hirayama & Kasuya, 2009). La
comprensién de los factores comportamen-
tales involucrados en la seleccién de hos-
pederos es importante particularmente en
especies de importancia econémica ya que
el conocimiento resultante puede ser utiliza-
do en el desarrollo de estrategias de manejo
sostenibles y eficaces (Cook et al., 2007) no
obstante lo cual ha sido pobremente estudia-
do en insectos picosuctores.

La chinche del eucalipto es una plaga invasi-
va de Eucalyptus que se ha dispersado des-
de Australia, su centro de origen, a las areas
de produccion de eucaliptos mas importan-

tes del mundo (Nadel & Noack, 2012). En
Uruguay, esta especie se encuentra presen-
te en casi todas las especies de importancia
comercial aunque exhibe una preferencia
marcada por eucaliptos colorados (Marti-
nez & Bianchi, 2010; Martinez & Goémez,
2014; Martinez et al., 2014). Otro insecto
importante en colorados es el psilido de lerp
Glycaspis brimblecombei Moore (Sternor-
hyncha: Aphalaridae), un pequefio insecto
picosuctor que vive durante todo su estado
ninfal bajo una estructura cénica blanca,
de composicion azucarada, el lerp, que es
secretada por la ninfa (Hollis, 2004; FAO-
MGAP, 2006; Firmino-Winckler et al., 2009).
Si bien es considerada una importante plaga
de eucaliptos en otras partes de Sudamé-
rica (Santana & Burckhardt, 2007; Benitez
Diaz et al., 2013), en Uruguay G. brimble-
combei ha permanecido como una plaga de
baja prioridad desde su deteccién en 2004
(Bianchi & Sanchez, 2004). Ambas especies
oviponen sobre las hojas y usualmente en
parches. Las hembras de la chinche del eu-
calipto seleccionan sitios de oviposicion que
representan elevaciones o depresiones con
respecto a la lamina foliar como la nervadu-
ra central, verrugas o cicatrices (Wilcken et
al., 2010; Nadel & Noack, 2012). Debido a
€so es comun encontrar huevos de la chin-
che en posturas viejas del psilido o en lerps
(Ide et al., 2011) de los cuales también se
alimentan frecuentemente los adultos y ju-
veniles de la chinche (figura 1).

El objetivo del estudio que se presenta aqui
fue establecer la preferencia de alimentacién
y oviposicion de la chinche del eucalipto ante
diferentes escenarios, y contrastar la se-
gunda con el desempefio resultante de sus
crias. Hipotetizamos que en general dichas
preferencias de oviposicién estarian corre-
lacionadas con un mejor desempefio de las
hembras. En virtud de las observaciones
realizadas a campo, también hipotetizamos
la interaccion entre la chinche del eucalipto
y el psilido de lerp. El propésito final de esta
investigacion es el desarrollo de medidas de
manejo mas eficaces para estas plagas fo-
restales.
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Figura 1. (A) Hembra de la chinche del eucalipto alimentandose de un lerp; (B) Huevos de T. peregrinus
(flecha) adjacentes a una ovipostura de Glycaspis brimblecombei. Las barras blancas
representan 1 mm.

MATERIAL Y METODOS

Insectos y plantas

Los insectos adultos de T. peregrinus (1-2
dias) procedieron en todos los casos de de
una cria masiva permanente instalada en
INIA Tacuarembd (Martinez et al., 2014).
Para los diferentes bioensayos utilizamos
hembras apareadas con una semana de
emergidas (Martinez et al., 2017b,a). Las
hojas de diferentes especies de Eucalyptus
para los experimentos se obtuvieron de ar-
boles con follaje adulto plantados en la Es-
tacion eperimental de INIA en Tacuarembd.
Se colectaron también hojas adultas de Eu-
calyptus tereticornis de un monte de abrigo
infestado por el psilido de escudo (10-20
lerps por hoja). Las hojas juveniles de E. te-
reticornis fueron obtenidas de plantines pro-
ducidos a partir de semillas provenientes de
los mismos arboles utilizados como fuente
de hojas adultas, los cuales se mantuvieron
en invernaculo.

Preferencia
Las preferencias de alimentacion y de ovi-
posicion de las hembras de T. peregrinus

se estudiaron en una arena experimental
que consisti6 de una caja de Petri (5.5
cm de diamétro) conteniendo dos mues-
tras foliares cuadradas de 2 cm de lado.
Una de las muestras se correspondid con
uno de los tratamientos a ser evaluados
mientras que el otro cuadrado provino en
todos los casos de una hoja adulta de E.
tereticornis, el cual se defini6 como con-
trol experimental (Martinez et al., 2014).
En el fondo de la caja de Petri pegamos
un hisopo de algodén cortado a la mitad,
que sirvid como plataforma sobre la cual
colocar las muestras foliares (figura 2 A).
En todos los casos usamos la cara abaxial
de los cuadrados foliares para exponer a
los insectos. Colocamos en el centro, en-
tre ambas muestras foliares, una etiqueta
de papel (2 x 0.5 cm) que oficié como un
area de liberacion neutral (figura 2 B). La
caja de Petri fue finalmente llenada con
agua hasta la altura de las muestras folia-
res para evitar que las chinches escapa-
ran de la misma asi como para mantener
las muestras foliares hidratadas durante
todo el experimento (Soliman et al., 2012;
Martinez et al., 2014).
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Figura 2. Arena experimental: (A) Hisopo de algoddn cortado a la mitad y pegado al fondo de la caja
de Petri; (B) Arena lista para el bioensayos con los dos tratamientos (cuadrados foliares) y la
etiqueta de papel como area de liberacion central.

Evaluamos la preferencia de alimentacion
y la preferencia de oviposiciéon de las hem-
bras de T. peregrinus entre pares de opcio-
nes que consistieron en una muestra de hoja
adulta de E. tereticornis contra muestras fo-
liares adultas de E. grandis o E. benthamii, o
muestras foliares juveniles de E. tereticornis.
Con el mismo disefio experimental evalua-
mos también el efecto de la presencia previa
de coespecificos de la chinche del eucalipto
sobre la preferencia de las hembras. Para
ello, testeamos una hoja adulta de E. tere-
ticornis sin dafno contra hojas que hubieran
sido expuestas a diferentes densidades de
insectos por una semana. Para obtener es-
tas hojas se expuso un conjunto de plantines
de E. tereticornis, del mismo origen y edad y
con presencia de follaje adulto, a cinco hem-
bras apareadas (baja densidad) o a 70 o mas
hembras apareadeas (alta densidad). Un
subconjunto de estos plantines se mantuvo
en similares condiciones pero sin exposicion
a insectos, para ser usado como control. Uti-
lizamos este nivel de alta densidad tomando
como base las densidades observadas en
relevamientos a campo (Martinez & Gémez,
2014). Finalmente evaluamos el efecto del
psilido comparando un cuadrado foliar con-
teniendo un lerp de G. brimblecombei y un
cuadrado cortado de una hoja sana del mis-

mo arbol como control. Luego de dos dias se
evalud la oviposicion y la alimentacion de las
hembras a través del conteo de los huevos
y gotas fecales presentes en cada cuadrado
foliar, respectivamente.

Desempenio de las ninfas

Individuos recién nacidos obtenidos de la
cria se colocaron individualmente en una
muestra foliar (3 x 3 cm) flotando en agua
en una caja de Petri (5.5 cm de diametro).
Dicha muestra foliar correspondia a uno de
los siguientes tratamientos: hojas adultas sin
dafio de E. tereticornis (control), E. grandis,
0 E. benthamii, u hojas adultas de E. tereti-
cornis previamente expuestas por dos dias
a 100-130 adultos de T. peregrinus. Reno-
vamos las muestras foliares cada dos dias
y observamos cada ninfas diariamente a la
misma hora, hasta que el ultimo individuo al-
canzo el estado adulto o murié. Se siguieron
en total 400 huevos (100 por tratamiento).
Las causas de muerte se agruparon en algu-
na de las siguientes categorias: enfermedad,
ahogamiento y muerte durante la muda.

Para evaluar el efecto de G. brimblecombei
sobre el desempefio de las ninfas de la chin-
che del eucalipto, las ninfas neonatas fueron
transferidas esta vez a hojas pertenecientes
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a los siguientes tratamientos: hojas con 10-
20 lerps de G. brimblecombei, hojas con un
nivel de infestacion similar pero cuyos lerps
habian sido removidos mecanicamente u ho-
jas sanas de E. tereticornis como control. La
parte distal del limbo de las hojas fue pre-
viamente cortada hasta igualar una distancia
de 5 cm y los peciolos fueron envueltos en
algodén e insertados en un tubo de ensa-
yo lleno de agua destilada (Martinez et al.,
2017b). Los tubos fueron incubados en las
condiciones ya descritas. Como medida de
desempefio, la supervivencia de las ninfas
fue registrada diariamente hasta que la ul-
tima ninfa mudara o muriera. En este caso
s6lo se registrd la supervivencia y duracion
del primer instar ninfal tomando como base
resultados previos (Martinez et al., 2014,
2017a).

Analisis de los datos

Analizamos la preferencia de las hembras
a través del calculo de la proporcién de go-
tas fecales y huevos en el tratamiento a ser
analizado con relacién al nimero total de go-
tas fecales o huevos (tratamiento + control),
segun procedimiento ajustado por Grostal &
Dicke (1999). De esta manera establecimos
indices de preferencia de alimentacion y ovi-
posicion de forma tal que cero representara
una preferencia total por el control (hojas sin
dafio de E. tereticornis), 0,5 la ausencia de
preferencia y 1 una preferencia total por el
tratamiento bajo evaluacion. Los indices cal-
culados fueron transformados mediante el
uso del arcoseno de la raiz cuadrada y los
datos transformados, una vez satisfechos
los requerimientos de normalidad, fueron
analizados mediante un test de t de Student
donde se contrastd la hipétesis nula de no
preferencia (HO: u = arcoseno V0.5). La mor-
talidad fue extremadamente baja durante los
bioensayos de preferencia, donde una sdla
hembra fue encontrada muerta en 240 répli-
cas (n = 80 por tratamiento). Excluimos del
analisis a las hembras que no se alimentaron
u ovipusieron durante el experimento.

El desempefio de las ninfas fue analizado
mediante la comparacion de la sobreviven-
cia y la duraciéon de los estados ninfales.

Comparamos la curva de sobrevivencia del
control (hojas sin dafio de E. tereticornis) con
las los otros tratamientos a través del test de
rangos logaritmicos (Peto & Peto, 1972).
Comparamos los tiempos de desarrollo para
el primer instar ninfal y para todo el estado
ninfal entre los tratamientos a través de un
test H de Kruskal-Wallis, seguido de compa-
raciones pareadas con el test de Wilcoxon
de suma de rangos. Las diferencias en las
causas de muerte ninfal fueron evaluadas
mediante un tes de x2. En lo que respecta al
desempefio en funcién de G. brimblecombei,
comparamos la duraciéon del primer instar
ninfal entre tratamientos mediante un ANOVA
de un factor luego de transformar los datos
por su raiz cuadrada y testear la normalidad
y homoscedasticidad de los mismos. Se rea-
liz6 un test de Tukey para las comparaciones
post hoc entre tratamientos, con un nivel de
confianza del 95%. Todos los analisis se rea-
lizaron en R v.3.4.0. (R Development Core
Team, 2009).

RESULTADOS

Preferencia

Cuando a las hembras se les ofrecio la
eleccion entre hojas adultas sin dafio de
E. tereticornis o E. grandis, ellas prefirieron
alimentarse en las segundas (t = -2.557,
d.f. =78, P = 0.01), mientras que no se de-
tectd ninguna diferencia significativa en la
preferencia de alimentacion entre E. tereti-
cornis o E. benthamii (t = -1.027, d.f. = 78,
P>0.05). Asimismo las hembras prefirieron
hojas adultas a hojas juveniles de E. tereti-
cornis (t = 7.235, d.f. = 73, P<0.001; figura
3). La preferencia de oviposicion no estuvo
alineada a la preferencia de alimentacion.
Mas de la mitad de las hembras no ovipu-
sieron en aquellos ensayos en los que la
muestra foliar del tratamiento no pertenecia
a E. tereticornis. Las hembras evidenciaron
una preferencia de oviposicion por hojas
adultas de E. tereticornis contra E. grandis
(t=2.685, d.f. =24, P =0.013; figura 3) pero
no se encontré una preferencia significativa
entre hojas adultas de E. tereticornis y hojas
adultas de E. benthamii u hojas juveniles de
E. tereticornis.
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Figura 3. Media (x error tipico de la muestra) del indice de preferencia de alimentacién y oviposicion
de las hembras de T. peregrinus en bioensayos de preferencia con tres especies de
Eucalyptus, hojas juveniles y hojas adultas de Eucalyptus tereticornis como control. Los
nameros sobre las barras (A/B) indican el nimero de réplicas validas (A) sobre el nimero
total de réplicas realizadas (B). Un indice por debajo de 0,5 indica preferencia por el control.
Los asteriscos indican desviaciones significativas de 0,5 (t-test: *0.01<P<0.05; ***P<0.001;

NS, no significativo).

La mortalidad de las hembras fue mayor en
la arena cuando se compararon hojas con
dafo; ésta alcanzé el 22.5% (n = 65 por trata-
miento). Cuando las hembras fueron puestas
a elegir entre hojas adultas de E. tereticornis
con o sin exposicidn previa a otras hembras,
éstas prefirieron alimentarse en las primeras
tanto cuando las hojas fueron expuestas a
una baja densidad (t = -2.847, d.f. = 49, P

= 0.006) como a alta densidad de hembras
(t=-2.439, d.f. = 51, P = 0.01; figura 4). Sin
embargo las hembras pusieron més huevos
en hojas previamente expuestas a una alta
densidad de hembras (t = -4.767, d.f. = 42,
P<0.001) que en hojas no expuestas pero
esta preferencia desaparecio al compara el
control contra hojas previemante expuestas
a una baja densidad de hembras (t = 0.0104,
d.f. = 35, P = 0.99; figura 4).
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Figura 4. Media (z error tipico de la muestra) del indice de preferencia de alimentacién y oviposicion de
las hembras de T. peregrinus en bioensayos de preferencia con hojas adultas de Eucalyptus
tereticornis previamente dafiadas por coespecificos, contra hojas adultas no dafias de E.
tereticornis. Las hojas dafnadas fueron colectadas de plantas previamente expuestas a dos
niveles de densidad de hembras (Alta = 70 hembras por planta; Baja= 5 hembras por planta).
Los numeros sobre las barras (A/B) indican el numero de réplicas validas (A) sobre el nimero
total de réplicas realizadas (B). Un indice por debajo de 0,5 indica preferencia por el control.
Los asteriscos indican desviaciones significativas de 0,5 (t-test: *0.01<P<0.05; ***P<0.001;

NS, no significativo).

En lo que respecta a la presencia simulta-
nea de G. brimblecombei, las hembras de T.
peregrinus prefirieron oviponer en hojas con
lerps sobre las hojas sanas (t = -3.6935, df
= 86, P = 0.0004, n = 87) pero no discrimi-
naron entre estos dos tratamientos a la hora
de seleccionar alimento (t = -0.7804, df =
91, P =0.43, n = 92; figura 5). Las hembras
que murieron o no ovipusieron no fueron in-
cluidas en el analisis (13 y 8 para los tests

de oviposicion y alimentacion respectiva-
mente). Las hembras pusieron 556 huevos,
374 en hojas con lerps (4.1 £ 0.3 huevos/
hembra), la mayoria de ellos adyacentes al
lerp (todos excepto 3 huevos). En contras-
te solo 182 huevos fueron puestos en hojas
sin lerps (2.0 = 0.3 huevos/hembra). Duran-
te el experimento muchas hembras fueron
observadas comiendo cerca o directamente
en los lerps.
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Figura 5. Media ( error tipico de la muestra) del indice de preferencia de alimentacién para las hembras
de T. peregrinus en bioensayos de seleccion con muestras foliares de E. tereticornis con
lerps contra hojas sanas. Los nimeros sobre las barras (A/B) indican el niUmero de réplicas
validas (A) sobre el numero total de réplicas realizadas (B). Un valor del indice por encima de
0,5 indica preferencia por el cuadrado infestado con lerps. Las barras de error representan
el error tipico de la muestra. ***: P < 0.001; NS: no significativo.

Desempenio de las ninfas

La supervivencia de las ninfas fue afectada
por la identidad de la planta de la que se
alimentaron (figura 6). Las curvas de super-
vivencia fueron diferentes para individuos
criados en E. tereticornis en comparacion
con E. grandis (> = 12.6, 1 grado de liber-
tad, p <0.001) y E. benthamii (|* = 20.4, 1g.l.,
P<0.001) y la diferencia fue ya notable a par-
tir del primer instar (figura 6). Las ninfas se
desempefiaron en forma similar en hojas da-
fadas y sanas de E. tereticornis durante los
primeros tres instars pero se observaron ta-
sas de supervivencia mas bajas en las hojas

expuestas en el instar cuarto y quinto, que se
vieron reflejadas en las curvas (|2 =4.2, d.f. =
1, P = 0.041; figura 6). Las causas de muer-
te difirieron entre los tratamientos (|2 = 14.9,
d.f. =6, P=0.021; cuadro 1). Las principales
causas de muerte fueron el ahogamiento en
el agua circundante y enfermedad por varios
patégenos, en su mayoria hongos. Una can-
tidad menor de individuos murieron durante
la muda, especialmente en E. benthamii. El
ahogamiento fue particularmente importante
en individuos criados en hojas de E. tereti-
cornis previamente expuestas a coespecifi-
COs.

Cuadro 1.Numero de ninfas de Thaumastocoris peregrinus muertas antes de alcanzar el estado adulto
en discos foliares de tres especies de Eucalyptus y sus causas de muerte. Un total de 100
ninfas iniciaron el desarrollo en cada tratamiento.

Ahogadas dura'\r/ml’::a elr;ar?]u da Enfermas Total
E. tereticornis sin dafo 7 1 12 20
E. tereticornis dafiado 24 3 12 39
E. grandis 18 6 13 37
E. benthamii 16 9 26 51
Total 65 19 63 147
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Figura 6. Curva de supervivencia de ninfas de Thaumastocoris peregrinus criadas en tres especies
de Eucalyptus. Los puntos indican la proporcién de inviduos vivos al inicio de cada instar (n
inicial =100). N1-n5, instars ninfales; a, adulto.

La duracion del primer instar ninfal varié en-
tre tratamientos. Las ninfas criadas sobre
E. tereticornis alcanzaron antes el segundo
instar, indiferemente de que las hojas hu-
bieran sido expuestas o no al dafio por co-
especificos (H = 43.069, d.f. = 3, P<0.001;
figura 7 A). Si se considera todo el estado
ninfal, los individuos criados en hojas sanas
de E. tereticornis y en hojas de E. benthamii

se desarrollaron mas rapidamente, mientras
que los individuos criados en hojas dafia-
das de E. tereticornis se desarrollaron mas
lentamente (H = 45.076, d.f. = 3, P<0.001;
figura 7 B). El tiempo requerido tanto para
alcanzar el segundo instar como para com-
pletar el estadio juvenil fue mas largo en
E. grandis que en todos los restantes tra-
tamientos.
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Figura 7. Duracion en dias del primer instar ninfal (A) y del estado ninfal (B) de Thaumastocoris
peregrinus en diferentes tratamientos (n inicial = 100 en cada tratamiento). Barras con
diferentes letras representan diferencias significativas (Wilcoxon test: P<0.01).

En lo que respecta al efecto del psilido de
lerp sobre el desempefio de las ninfas de
la chinche del eucalipto, la tasa de supervi-
vencia mas baja se dio en hojas atacadas
por G. brimblecombei cuyos lerps fueron
removidos (67%), la cual fue significativa-

mente inferior a la registrada en hojas sa-
nas (84%). Sin embargo las hojas atacadas
y con lerps registraron una supervivencia
que no se diferencioé significativamente del
control, aunque fue un poco menor (76%.
Cuadro 2).

Cuadro 2.Prueba de rangos logaritmicos para las curvas de supervivencia de ninfas de primer instar
de Thaumastocoris peregrinus criadas en hojas sanas de Eucalyptus tereticornis, hojas con
lerps y hojas cuyos lerps fueron removidos (n=100).

Comparaciones pareadas X2 gl p

Lerps vs. sano 1,5 1 0,222
Lerps vs. Lerps removidos 2,6 1 0,106
Lerps removidos vs. sano 7.8 1 0,005
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No solo la supervivencia sino la duracién
del primer instar ninfal se vio afectada por
la presencia del psilido. Las ninfas criadas
en hojas sanas mudaron antres que aquéllas
criadas en hojas infestadas por G. brimble-
combei. Entre ambos tratamientos con hojas

infestadas, el primer instar fue significativa-
mente mas largo cuando los lerps fueron
previamente removidos (figura 8). Las ninfas
criadas en hojas con lerps fueron frecuente-
mente encontradas sobre o0 adyacentes a los
mismos durante las inspecciones diarias.
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Figura 8. Duracion del primer instar ninfal de Thaumastocoris peregrinus (media + error tipico de
la muestra) para individuos criados en hojas de Eucalyptus tereticornis sanas, con 10-20
lerps de Glycaspis brimblecombei, u hojas cuyos lerps fueron removidos. Barras con letras
diferentes corresponden a diferencias significativas a un nivel de confianza del 95 % (test de

Tukey, n = 100 nymphs/treatment).

Discusion

En este trabajo evaluamos preferencias de
alimentacién y oviposicién de la chinche del
eucalipto a diferentes especies de plantas
hospederas y ante la potencial competencia
por coespecificos u otro fitéfago picosuctor.
Los bioensayos de preferencia demostraron
que las hembras de T. peregrinus pueden
discriminar entre especies de Eucalyptus
species, y que prefieren alimentarse en ho-
jas adultas sobre hojas juveniles. Sin em-
bargo parecen recurrir a diferentes criterios
para seleccionar una planta para oviponer.
Mientras que E. grandis fue preferida como
fuente de alimento por encima de E. tere-
ticornis, se observd lo contrario en lo que
refiere a preferencia de oviposicion. En
forma similar, el estado de desarrollo foliar

claramente determiné la seleccion de ali-
mentacién, pero no hubo diferencias en la
oviposicién entre hojas juveniles o adultas
de E. tereticornis. Por otra parte, nuestros
resultados experimentales demuestran una
preferencia de oviposicion de la chinche del
eucalipto por sitios ya colonizados por el
psilido de lerp y un desempefio reducido de
las ninfas en esos sitios. Si bien el menor
desempefio de las ninfas como resultado de
la presencia simultanea de G. brimblecom-
bei sugiere alguna forma de competencia
entre las dos especies, nuestros resultados
también muestran que las ninfas aumentan
sus tasas de sobrevivencia y acortan su de-
sarrollo inicial ante la presencia de lerps.
Vistos como un todo estos resultados indi-
can que la chinche del eucalipto selecciona
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sus sitios de oviposicién con criterios inde-
pendientes a los que utiliza para seleccionar
sus sitios de alimentacion, y que para esto
evalla informacion intrinseca de la planta
(especie, desarrollo foliar) asi como deriva-
da de la presencia de otros herbivoros, co-
especificos y heteroespecificos.

Se han reportado discrepancias entre los si-
tios de oviposicidon y de alimentacién adulta
para el escarabajo defoliador especialista en
eucaliptos Chrysophtharta agricola (Chapuis)
(Chrysomelidae) (Lawrence et al., 2003; Na-
hrung & Allen, 2003), el coccinélido herbi-
voro Henosepilachna niponica (Lewis) (Fu-
jiyama et al., 2008), y la chinche Lygocoris
pabulinus (L.) (Groot et al., 2003). En estos
casos los criterios dispares se han atribuido
a requerimientos nutricionales diferentes en-
tre los adultos y los estadios inmaduros, un
escenario que no se puede descartar en T.
peregrinus. Alternativamente la dureza o la
quimica de la hoja, asi como la diferencia en
esos atributos entre el follaje adulto y juvenil
en Eucalypus pueden afectar las elecciones
de alimentacién y oviposicion y consecuen-
temente la preferencia de adultos y ninfas
de T. peregrinus con respecto al estado de
desarrollo foliar, tal como ha sido observado
en otros insectos de Eucalyptus (Brennan et
al., 2001; Brennan & Weinbaum, 2001a,b;
Lawrence et al., 2003).

La seleccién de planta hospedera de las
hembras de T. peregrinus fue afectada posi-
tivamente por la presencia previa de coespe-
cificos. Existen abundantes evidencias empi-
ricas que demuestran que algunos insectos
recurren a claves quimicas relacionadas a la
presencia de coespecificos a los efectos de
seleccionar una planta ya colonizada (Scho-
onhoven et al., 2005). El presente estudio
demuestra que las hembras de T. peregrinus
prefieren alimentarse en hojas previamente
colonizadas por otras hembras, aun en bajas
densidades. Sin embargo la preferencia de
oviposicion por sitios colonizados se verifico
Unicamente en altas densidades de hembras,
lo que una vez mas sugiere criterios diferen-
tes para la seleccion de sustratos de alimen-
tacién u oviposicion por parte de las hem-

bras. Tal vez la agregacién de los neonatos
pueda ser el factor que explique la seleccion
de las hembras de hojas previamente colo-
nizadas como sitios de oviposicion, en lugar
del valor nutricional de las plantas, ya que
la agregacion en instares tempranos puede
ser beneficiosa para una mejor explotacion
de los recursos alimentarios por parte de la
cria, asi como para la defensa contra ene-
migos naturales (Tullberg et al., 2000; Wer-
theim et al., 2005). De hecho los neonatos
son altamente méviles y pueden facilmente
reubicarse dentro de una rama (Wilcken et
al., 2010), y también tienden a agregarse en
condiciones tanto de campo como de labo-
ratorio (H Groba, G Martinez & A Gonzalez,
datos s/publicar).

La colonizacién previa por coespecificos
puede resultar en la produccion de claves
quimicas volatiles y no volatiles por parte de
la planta. Martins & Zarbin (2013) demos-
traron que el dafo de T. peregrinus dispara
la liberacion de volatiles por las hojas de E.
benthamii, los cuales funcionan como dete-
rrentes para las hembras gravidas en condi-
ciones de laboratorio. Si bien este resultado
parece contradecir los obtenidos en nuestro
estudio, nuestro disefio experimental tenia
como objetivo evaluar compuestos en la
superficie de las hojas, por lo que consistia
en un sistema cerrado con el insecto cami-
nando sobre cuadrados foliares. En lo que
respecta a compuestos de superficie, se ha
encontrado que algunos compuestos no po-
lares obtenidos de las ceras epicuticulares
de las hojas median la seleccién de sitios de
oviposiciéon en otros insectos como la poli-
lla del algoddn Ostrinia nubilalis (Hibner) en
plantas de maiz (Udayagiri & Mason, 1997)
0 algunas especies de psilidos en eucaliptos
(Brennan & Weinbaum, 2001a,b).

Evaluamos el desempefio de las ninfas en los
diferentes hospederos bajo la suposicién de
que la seleccion de sitios de oviposicion jue-
ga un rol en el futuro fitness de las crias. Nos
enfocamos en el desarrollo y la supervivencia
ninfal y encontramos un vinculo entre estos
parametros y las preferencias de las madres.
En general el desempefio de T. peregrinus fue
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mejor en E. tereticornis que en las otras dos
especies de Eucalyptus. Particularmente E.
grandis demostré ser una fuente de alimento
sub optima para las ninfas de T. peregrinus,
lo que se manifesté en tasas de mortalidad
mas altas (particularmente en los primeros
instars) y un mayor tiempo de desarrollo. Es-
tos resultados estén claramente alineados a
las preferencias de oviposicion y por lo tanto
el rechazo de E. grandis como substrato de
oviposicion puede ser considerado una deci-
sién del tipo “las madres saben lo mejor”, en
la cual el valor nutricional de la planta hos-
pedera juega el rol principal. En el caso de
E. benthamii los resultados no son tan claros;
mientras que las chinches experimentaron al-
tas mortalidades durante los primeros instars
y un desarrollo mas lento durante el primer
instar, el desarrollo total fue tan corto como
en E. tereticornis. En consonancia con esto,
las hembras de T. peregrinus no presentaron
diferencias en las preferencias de alimenta-
cién y oviposicion por E. benthamii en compa-
racion con E. tereticornis. Cabe destacar que
de acuerdo al monitoreo nacional en trampas
amarillas E. benthamii ha sido el hospedero
que ha registrado las mayores capturas histé-
ricas de la chinche si bien E. tereticornis esta
subrepresentado en este sistema (Martinez &
Scoz, 2010; Martinez & Gomez, 2012, 2014).
Finalmente el desempefio de las ninfas en E.
tereticornis expuesto a coespecificos fue si-
milar al de las hojas sanas durante los prime-
ros instars pero la mortalidad y el tiempo de
desarrollo crecieron en los ultimos instars, lo
cual evidencia una vez mas una pobre corre-
lacion con las preferencias de alimentacién y
oviposicion.

Las hembras de la chinche del eucalipto pu-
sieron mas huevos en hojas infestadas por
el psilido pero no se observé esa preferencia
en su alimentacion. En forma similar a nues-
tros hallazgos con respecto a la presencia
de coespecificos, encontramos en este caso
una preferencia por hojas con lerps por en-
cima de las hojas sanas solo en lo que res-
pecta a la seleccion de oviposicion (Martinez
etal., 2017b). Nuestros resultados confirman
que las hembras de T. peregrinus también

incluyen la presencia de G. brimblecombei
como un criterio para seleccionar sitios de
oviposicion.

A primera vista la seleccion de hojas con
lerps como un sitio de oviposicion por parte
de las hembras de la chinche no parece re-
sultar en un desempefio aumentado de sus
crias. Por el contrario las ninfas alimentadas
con hojas sanas se desarrollaron mas rapido
que aquéllas colonizadas por el psilido. El
peor desempefio se observd en hojas infes-
tadas cuyos lerps habian sido removidos, lo
cual resulté en los menores valores de de-
sarrollo y supervivencia. El impacto negativo
de la presencia de G. brimblecombei puede
darse como resultado de cambios inducidos
en la quimica de la planta o un descenso
general de los recursos disponibles para la
chinche del eucalipto a raiz de la compe-
tencia. Ciertamente los psilidos afectan sus
plantas hospederas debido a la remocion de
savia y la reduccion de la fotosintesis como
consecuencia de la construccién de lerps y
de la excrecion de mielecilla que favorece
el crecimiento de fumagina (Hollis, 2004).
Las especies dentro del género Glycaspis
se han reportado como floeéfagas, es decir,
que se alimentan de savia floemética (Mo-
ore, 1964; Sharma et al., 2013). La alimen-
tacién del género relacionado Cardiaspina
induce senescencia prematura en las hojas
de su hospedero Eucalyptus moluccana
Roxb. (Steinbauer et al., 2014). De la misma
manera en nuestro sistema de estudio ob-
servamos manchas cloréticas en la superfi-
cie de la hoja, por debajo de los lerps lo que
sugiere que podria haber una senescencia
inducida por G. brimblecombei. Todos estos
cambios podrian explicar el desempefio mas
pobre de la chinche del eucalipto en plantas
expuestas al psilido de lerp.

La presencia de lerps mejora el desempenfio
de las ninfas de T. peregrinus. Aun cuando la
duracién del primer instar ninfal fue mas lar-
ga en hojas expuestas al psilido que en hojas
sanas, no encontramos efectos en la sobre-
vivencia cuando los lerps estaban peresne-
tes. En nuestro disefio experimental usamos



INIA

LA CHINCHE DEL EUCALIPTO THAUMASTOCORIS PEREGRINUS

secciones foliares provenientes de hojas con
una infestacién entre moderada y severa,
por lo que presumimos que las respuestas
inducidas por la planta como consecuencia
de la herbivoria por G. brimblecombei debe-
rian estar presntes, independientemente de
la remocion o no del lerp. Sin embargo un
impacto en contraposicion positivo podria ser
consecuencia del rico contenido en azucares
del lerp. Cabe destacar que el uso de lerps
como fuente de alimento ha sido reportada
en aves (Oliver, 1998; Florence, 2005) en
incluso en poblaciones de aborigenes aus-
tralianos (Turner et al., 1994), aunque no pu-
dimos encontrar evidencias previas en la lite-
ratura de su uso por otros insectos. De todos
modos, nosotros observamos con frecuencia
durante este estudio tanto adultos como ju-
veniles alimentandose directamente en los
lerps (figura 1A) y también que los huevos
puestos en hojas con lerps fueron casi exclu-
sivamente depositados cerca o adyacentes
a un lerp. Por lo tanto es probable que las
ninfas de la chinche del eucalipto mejoren su
desempefio por alimentarse en los lerps, en
comparacién con aquéllas criadas en hojas
atacadas por G. brimblecombei pero de las
cuales los lerps han sido removidos.

Nuestros experimentos fueron realizados
entre diciembre y febrero, luego del pico po-
blacional de G. brimblecombei y anterior al
pico poblacional de T. peregrinus. Se evitd
especificamente el fin del verano porque éste
es el periodo en el que los arboles estan ex-
puestos a las enfermedades foliares en Uru-
guay (Balmelli et al., 2013; Soria et al., 2014).
Por lo tanto el desempefio de las ninfas de la
chinche fue evaluado bajo dos escenarios:
hojas sanas como un recurso ideal y una
situacion potencialmetne sub optima con la
presencia simultanea de otro herbivoro. Sin
embargo durante el pico poblacional a fines

del verano, cuando la calidad nutricional de
las hojas puede estar reducida debido a la
concurrencia de numerosas plagas y enfer-
medades, la aparente contradiccion entre la
eleccién de la madre y el desempefio de las
ninfas pude resolverse de otra manera. En
estes escenario la fuente extra de aziucares
ofrecida por los lerps podria ser un diferen-
cial para el desempefio de las ninfas. Esta
hipétesis requiere de mas investigacion.

La seleccion de sitios de oviposicion es un
proceso jerarquico que opera a varias es-
calas espaciales, cada una de las cuales
provee diferentes claves a las cuales las
hembras pueden responder (Vinson, 1976;
Visser, 1988; Martinez et al., 2013; Dickins
et al., 2013). En nuestro estudio las prefren-
cias de planta hospedera para alimentacion
y oviposicién por parte de las hembras de T.
peregrinus no presentaron una correlaciéon
ajustada, lo cual sugiere que diferentes crite-
rios median estos pasos de seleccion. Solo
en algunas situaciones las preferencias de
oviposicion pudieron ser asignadas a la hi-
poétesis de preferencia-desempefio pero en
otras este vinculo no fue claro, o incluso fue
contradictorio. Queda pendiente de estudio
si las preferencias de alimentacién se corre-
lacionan con una mayor supervivencia de la
hembra, lo cual consecuentemente deberia
afectar su fitness. Nuestro estudio aporta
ademas evidencias de interacciones entre
la chinche del eucalipto y el psilido de lerp
que no solo tienen un rol en la preferencia de
oviposicion de T. peregrinus sino que tam-
bién afectan el desempefio de los estados
inmaduros. Inicialmente nuestros estudios
sugieren que esta interaccion es de natura-
leza competitica. Futuros estudios a campo
se requieren para validar estos resultados,
de cara a la mejora del manejo integrado de
la chinche del eucalipto.
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