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Resumen

Los cinipidos (Hymenoptera: Cynipidae: Tribu Cynipini) son avispas
inductoras de agallas asociadas al género Quercus y cuentan con
aproximadamente 1000 especies agrupadas en 27 géneros. Pertene-
cen a la familia Cynipidae que es una de las cinco que componen la
superfamilia Cynipoidea. La familia Cynipidae se caracteriza porque
sus miembros son insectos fitéfagos altamente especializados que
pueden inducir agallas o ser inquilinos de las mismas, a diferencia
de las familias restantes, que incluyen solamente insectos pardsitos
de estados inmaduros de otros insectos. Estos insectos inducen agal-
las altamente diferenciadas y morfolégicamente muy complejas en
todos los 6rganos de sus plantas hospederas (e.i. flores, bellotas, ho-
jas, ramas, yemas y raices) y pueden contener mds de 100 cdmaras
larvales. El objetivo de este articulo fue analizar y discutir diferentes
aspectos ecoldgicos de los insectos inductores de agallas asociados al
género Quercusy su importancia como estructuradores de la comu-
nidad de otros grupos de animales.
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Introducciéon

Existe una estimacion aproximada de 13 000 especies de insectos
de diferentes érdenes que inducen agallas (i.e. tumores) en sus
plantas hospederas (Ananthakrishnan, 1984). La interaccién en-
tre los insectos inductores de agallas con sus plantas hospederas
es uno de los componentes mds conspicuos en las comunidades
naturales (Cuevas-Reyes, 2003; Oyama ez al. 2003) que asume
un alto grado de especificidad entre los insectos y sus plantas hos-
pederas (Cornell, 1990; Cuevas-Reyes, ez al., 2004a). Debido al
habito sedentario de las larvas, la formacién de agallas les pro-
porciona a estos insectos beneficios tales como un microhdbitat
favorable que facilita los procesos de alimentacién, desarrollo y
reproduccién, confiriéndoles proteccién ante cambios climdti-
cos, depredacién y parasitismo (Price y Pschorn, 1980; Anan-
thakrishan, 1984; Weis ez a/., 1988; Schultz 1992). Sin embargo,
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Abstract

The cynipids (Hymenoptera: Cynipidae: Tribe Cynipini) are induc-
ing gall wasps associated with Quercus and have about 1000 species
grouped in 27 genera. The Qynipidae family members are charac-
terized by highly specialized phytophagous insects that may induce
galls or be inquilines of galls. In contrast, other families include only
parasites of immature stages of insects. These insects induce highly
differentiated and morphologically complex galls on all organs of
their host plants (i.e. flowers, acorns, leaves, branches, buds and
roots) and may contain more than 100 larval chambers. The aim of
this paper was to analyze and discuss different ecological aspects of
gall-inducing insects associated with Quercus and the importance
of this insect guild as structuring of the community of other animal
groups.

Keywords: Gall-inducing insects, Quercus, parasitoids, inquilines

para las plantas, la formacién de agallas representa tanto costos
fisiolégicos en la asignacién de recursos a la defensa quimica,
cambios metabdlicos en la direccién del crecimiento de los dife-
rentes érganos ya que el crecimiento de la planta es afectado por
el desarrollo de agallas (Hartley y Lawton, 1992; Wolfe, 1997;
Hartley, 1998), como efectos negativos al reducirse el 4rea y la ca-
pacidad fotosintética por la cobertura de agallas (Fay ez al. 1996).
De tal modo, las agallas representan interesantes sistemas estudio
en drea bioldgica que van desde la taxonomia hasta la genética
molecular de las comunidades. Trabajos recientes han establecido
que las agallas representan la extensién del fenotipo de los in-
sectos en cada especie de planta permitiendo la formulacién de
hipétesis para intentar explicar el origen adaptativo de la induc-
cién de agallas expresado en términos del “Fitness” de los insectos
(Stone y Schénrogge, 2003). A pesar de la importancia bioldgica
de los insectos inductores de agallas como modelos de estudio,
sus interacciones ecoldgicas, la diversidad de agallas y los procesos
evolutivos involucrados en este grupo han sido poco documenta-
dos en sistemas tropicales y menos conocidos son atn en sistemas
templados. Por lo tanto, el objetivo de este articulo fue analizar y
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discutir diferentes aspectos ecoldgicos de los insectos inductores
de agallas asociados al género Quercus y su importancia como
estructuradores de la comunidad de otros grupos de animales.

Induccién de agallas por insectos

La induccién de agallas en plantas por parte de insectos represen-
ta un fenédmeno complejo que se inicia con un estimulo quimico,
ya sean fluidos que inyectan los insectos adultos al momento de
depositar sus huevos, o por secreciones de saliva por parte de las
larvas durante su alimentacién (Ananthakrishnan, 1984; Price
et al., 1987; Dreger-Jauffret y Shorthouse, 1992). Esta interac-
cién quimica genera fenémenos de hipertrofia (i.e. crecimiento
anormal de las células) e hiperlaxia (i.e multiplicacién anormal de
las células), lo que permite el desarrollo de estructuras anormales
de los tejidos vegetales denominados tumores o agallas donde los
insectos viven la mayor parte de su ciclo de vida (Foss y Rieske,
2004). Por lo tanto, la induccién de agallas por parte de los in-
sectos se considera como una capacidad de modificar los niveles
nutritivos de los tejidos de sus plantas hospederas, resultando en
una alteracién de los patrones de crecimiento vegetal debido a
la interaccién quimico-ecoldgica entre los insectos y sus plantas
hospederas (Ananthakhrishnan, 1984).

En sistemas templados, las especies de plantas hospederas
mds comunes asociadas a insectos inductores de agallas pertene-
cen al género Quercus, el cual presenta alrededor de 600 especies
en todo el mundo y ocurren en diversos hébitats (Price, 2005).
Cerca del 80% de todas las agallas producidas por insectos de la
familia Cinypidae (Himendptera) se desarrollan sobre especies
de los géneros Quercus y Rosae (Harper et al., 2004; Allison y
Shultz, 2005). Se han descrito aproximadamente 1000 especies
de avispas inductoras de agallas asociadas a 41 especies de enci-
nos en todo el mundo (principalmente en el hemisferio norte)
(Ronquist, 1999). Los mecanismos de induccién de las agallas
son poco conocidos. Sin embargo, se han utilizado herramientas
moleculares en Cynipidos para comprender la manipulacién y
el desarrollo de agallas en plantas (Shorthouse, 1992; LeBlanc,
2001). Esto contrasta con el conocimiento generado alrededor
del desarrollo de agallas por bacterias, especificamente en el caso
de las agallas inducidas por Agrobacterium tumefasciens, cuyo
mecanismo molecular de induccién ya ha sido descrito (Davey
et al., 1994). Actualmente, existe un gran interés en determinar
el papel de las fitohormonas en el desarrollo de las agallas de in-
sectos. Por ejemplo, Kaldeway (1965) encontré que las agallas en
Quercus robar presentaron mayores concentraciones de auxinas
que en los tejidos de la hoja no agallados. En otros sistemas se ha
reportado la presencia del 4cido indol-acético en la saliva y gldn-
dulas salivales de homépteros (Hori y Endo, 1977; Hori, 1992),
citoquininas en los tejidos agallados de Eritrina latissima, en las
agallas y en la larva de Eurosta solidaginis en Solidago altissima
Mapes y Davies (2001a y b)

Se ha propuesto que particulas de ADN de virus o elemen-
tos transponibles como pldsmidos estdn involucrados en el pro-
ceso de induccién de agallas (Cornell, 1983). En el caso de los
cinipidos, el desarrollo de las agallas es a partir de meristemos
indiferenciados embrionicos como se ha observado en grupos
de insectos estrechamente relacionados con la tribu Cynipinae
donde se ha demostrado que tienen relaciones mutualistas con
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virus o particulas viroides. Si las particulas virales o méviles de
ADN estdn involucradas en la formacién de agallas de cinipidos,
las células vegetales potencialmente tienen la capacidad genética
de desarrollar en una amplia variedad de formas anormales que
son suprimidas durante el desarrollo normal. Por lo tanto, las
particulas virales podrian estar actuando como genes reguladores
que sustituyen a los del desarrollo normal de la planta. Asi la se-
cuencia de ADN estarfa “encendida” para un desarrollo anormal
(Mani, 1964). Este hecho, junto con concentraciones anormales
de tejidos puede entonces producir las diversas morfologfas tni-
cas de las agallas que observamos (Stone ez a/., 2002).

Las agallas de los cinipidos pueden ser divididas estructural-
mente en dos partes, la cdmara larval y la estructura externa. La
cdmara larval es similar en todas las agallas de cinipidos (Bron-
ner, 1992) y esta formada por tejido nutritivo donde se alimenta
la larva. La capa externa es la responsable de la diversidad mor-
foldgica de las agallas de cinipidos, que incluye capas de tejido
lefioso o esponjoso, espacios de aire dentro de la agalla, y superfi-
cies con resina, pubescencia o espinas (Figura 1) (Stone y Cook,

1998).
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Figura 1. Esquema de la distribucién de tejidos de agallas inducidas por
cinipidos. Seccién de una agalla inducida en tallo por Diplolepis spinosa (a).
Distribucién de los tejidos de agallas inducidas por Diplolepis spinosa (b). Tomada
de Stone & Schénrogge (2003)

Existen tres etapas de formacién de la agalla, la iniciacidn,
el crecimiento y la maduracién (Rohfritsch y Shorthouse, 1982;
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Rey, 1992). La iniciacién ocurre después de la oviposicién por la
avispa adulta dentro del tejido meristemdtico del hospedero, con
una subsecuente necrosis y proliferacién de las células debajo del
huevo (Rey, 1992; Brooks y Shorthose, 1997, 1998). El estadio
de crecimiento consiste principalmente en la expansién celular,
resultado por el cual ocurre el crecimiento de la agalla y de la
cdmara interna. La larva rasga sobre el tejido interior de la agalla
durante el desarrollo y mientras la larva incrementa su tamafo,
las capas celulares del tejido interno de la agalla disminuyen.
Las células del parénquima son transformadas en células nutri-
tivas, mientras que la larva rasga y muestra un incremento en la
concentracién de lipidos y proteinas, asi como un incremento
en amilasas, lo que se refleja en concentraciones mds bajas de
almidén (Bronner 1992; Rey, 1992; Brooks y Shorthouse 1998).
Mientras la agalla alcanza la maduracién, la proliferacion celular
cesa, la mayoria de los tejidos de la agalla se lignifican, la larva y
la pupa maduran hasta la eclosién de los adultos. Estas tres etapas
de formacidn de la agalla, representan reacciones quimicas de sus-
tancias andlogas a las auxinas de las plantas, que son secretadas en
la saliva del insecto en el momento de la oviposicién o durante la
alimentacidn de las larvas, alterando sus patrones de crecimiento
y desarrollo en células, tejidos u érganos, desviando los recursos
asignados al crecimiento vegetal para la formacién de la agalla y
permitiendo el desarrollo in situ de huevos y larvas (Ananthakris-
han, 1984; Nieves Aldrey, 1998; Foos y Rieske, 2004).

La capacidad de inducir agallas ha evolucionado muchas vec-
es independientemente en diferentes organismos (Meyer, 1987).
Particularmente en insectos, la induccién de agallas ha evolucio-
nado en al menos siete ordenes diferentes (Meyer, 1987; Dreger-
Jauffret y Shorthouse, 1992) y se han descrito mds de 13,000
especies agrupadas en los siguientes ordenes: Homoptera, Dip-
tera e Himenoptera que son los mds comunes y diversos y en una
menor proporcidn se encuentran los érdenes Thysanoptera, He-
miptera, Lepidoptera y Coleoptera (Nieves-Aldrey, 1998; Stone y
Schénrogge, 2002; Shorthouse et a/., 2005). En todos estos taxa,
la morfologia de la gallas estd determinada principalmente por
el insecto y no por la planta hospedera (Figura 2). Por lo tanto,
la agallas pueden ser consideradas como una extensién del feno-
tipo del insecto que es controlado por un grupo de genes (Stone,
2003). Las estructuras externas mds complejas de agallas, como
nectarios extra florales, revestimientos de pelos, espinas y resinas
adhesivas, son inducidas por avispas de Cynipidos (Himen6p-
tera) (Cornell, 1983; Price, 1987; Stone, 2002).

Especificidad de los cinipidos inductores de agallas

Los insectos inductores de agallas son un grupo de herbivoros
muy especializados sobre sus plantas hospederas y sobre las partes
u 6rganos de los cuales se alimentan (Cuevas-Reyes ¢t al., 2003,
2004a; Harper ez al., 2004). Las agallas son crecimientos atipi-
cos de la planta, y desde el punto de vista evolutivo, las agallas
parecen ser adaptaciones que permiten a algunos taxa de insectos
alimentarse sobre tejidos de alta calidad nutricional, que les con-
fieren proteccién contra enemigos naturales y el estrés ambiental
(Nieves-Aldrey, 1998; Shorthouse ¢t a/., 2005). Es mds comtn
que las agallas aparezcan sobre hojas y tallos, pero también se pu-
eden encontrar sobre flores, frutos, ramas, troncos y raices (Abra-
hamson et al., 2003; Stone y Schonrogge, 2003).
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Figura 2. Diversidad morfoldgica de agallas inducidas por avispas cynipidas
en el género Quercus en México

La alta especializacién de los insectos inductores de agallas
sobre sus plantas hospederas pudo originarse como resultado de
mecanismos de defensa de las plantas, restringiendo a los insectos
a desarrollase dentro de la agalla. Por lo tanto, la tltima defensa
de la planta contra el insecto inductor de agallas es no activarse y
no encapsular al insecto (Pujade-Villar, 2004).

Los cinipidos inductores de agallas presentan un alto grado
de especificidad a la especie de encino en que se desarrollan,
lo cual demuestra el grado de monofagia de estos insectos
(Abrahamson y Weis 1987), restringiéndose a una sola especie
de planta hospedera o a un ndmero restringido de hospederos
(Abrahamson et al, 2003). Por ejemplo, los cinipidos que
inducen agallas en alguna seccién de los encinos como Quercus
nunca inducen agallas en la seccién Lobatae y viceversa
(Abrahamson ez al., 2003), demostrando una alta especificidad de
los cinipidos incluso por el 6rgano y especie de encino hospedero.
Sin embargo, en algunos casos una especie de Quercus puede ser
atacada por distintas especies de cinipidos y cada uno induce
agallas morfolégicamente diferentes (Shorthouse y Rohfritsch,
1992). Algunos autores sugieren que una mayor diversidad de
cinipidos estd asociada a especies de encinos que presentan una
amplia distribucién geogrdfica (Cornell y Washburn, 1979)
y altas concentraciones de taninos en sus estructuras (Taper y
Case, 1987, Abrahamson et 4/, 2003). En la literatura se han
descrito solo algunos casos como el de Quercus turbinella que
estd asociado a 20 especies de cinipidos inductores de agallas
(Fernandes y Price, 1988). Particularmente, en México, Quercus
castanea presenta 48 morfoespecies de agallas a lo largo de su
distribucién. A estas especies de plantas se les han denominado
“super-hospederos” (Fernandes y Price, 1988; Fernandes ez 4l.,

1996).

Significado adaptativo de las agallas

La evidencia disponible sugiere que el valor adaptativo de las
agallas para cualquier insecto, estd centrado en tres principales
hipétesis generales que son mutuamente compatibles (Stone ez
al., 2003). La hipétesis “nutricional” establece que el tejido de las
agallas contiene mayor concentracién de nutrientes y menores
concentraciones de compuestos quimicos defensivos que otros
tejidos no agallados (Hartley 1998; Stone y Schénrogge, 2003).
Sin embargo, los resultados en la literatura no son consistentes.
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En algunos casos los compuestos quimicos defensivos son menos
abundantes en los tejidos de la agalla en comparacién con tejidos
normales desarrollados en la misma planta (Nyman y Julkunen-
Titto, 2000), mientras que otros estudios indican que las agal-
las presentan mayores concentraciones de compuestos quimicos
como taninos y fenoles (Hartley 1998; Pascual-Alvarado et 4l.,
2008), los cuales en muchas plantas constituyen un factor impor-
tante de defensa vegetal contra herbivoros (Grayer y Harborne
, 1994; Bennet y Walls-Grove, 1994). Incluso los insectos in-
ductores de agallas son capaces de secuestrar estos compuestos
defensivos durante el desarrollo de la agalla, lo que les confiere
proteccién contra enemigos naturales (Hartley y Lawton, 1992;
Hartley, 1998).

La “hipétesis del microambiente” establece que los tejidos
de la agalla les confieren protecciéon a los insectos de condi-
ciones abidticas desfavorables como la desecacién o “estrés
hidrico”(Price, 1987; Crespi, 1997). Los insectos que se desar-
rollan dentro de tejidos de la agalla son a menudo “bafados”
por aire hiimedo y liquidos provenientes de los tejidos evitando
el estrés hidrico (Shorthouse, 1992). Esta hipétesis es amplia-
mente aceptada como una ventaja selectiva de la induccién de
agallas, pero muy poco se sabe sobre el impacto de la variacién
en la morfologfa sobre el microclima de la agalla (Cornell, 1987).
Si evitar la desecacién ha sido importante en la evolucién de la
forma de las agallas, se esperarfa que agallas en hébitats xerofiticos
muestran adaptaciones a la proteccién contra el estrés hidrico.
Las modificaciones posibles podrian incluir la evolucién de las
agallas totalmente cerradas a un estado parcialmente abiertas, o
la proteccién del insecto rodeando las capas de tejido ceroso o de
corcho (Stone, 2003).

La “hipétesis del enemigo” sugiere que las estructuras de las
agallas han sido seleccionadas para reducir la mortalidad impu-
esta por los enemigos naturales. En agallas completamente cer-
radas, todos los ataques por parasitoides ocurren través de tejidos
de la agalla. Por lo tanto, la seleccién natural deberia favorecer las
modificaciones de la morfologia de la agalla en estructuras fuertes
que aumentaran la supervivencia del insecto (Hawkins, 1997).
Sin embargo, las agallas no proveen proteccion contra depreda-
dores no especialistas y patégenos, resultado en un ambiente que
no es libre de enemigos naturales.

De estas tres hipétesis, sélo la de los enemigos naturales po-
drfa explicar la diversidad en la estructura de las agallas (Price
et al., 1987; Stone y Cook, 1998), un tema de especial relevan-
cia dada la enorme diversidad de agallas de cinipidos en encinos
(Stone et al., 2002).

Ciclos de vida de los cinipidos inductores de agallas

Lon cinipidos inductores de agallas presentan ciclos de vida de
partenogénesis (i.e. heterogonia), es decir, presentan una alter-
nancia obligada entre las generaciones reproductivas sexuales en
primavera y la generacién partenogenética (asexual) en verano/
otofio (Pujade-Villar ez al., 1999; Stone ez al., 2002). Las dos
generaciones de cinipidos difieren en el tamafo y en caracter-
isticas morfolédgicas. Los cinipidos de la generacién sexual son
mds pequefios y de vida mds corta (en algunos casos menores
a una semana e.g. Andricus quercuscalicis) (Stone et 4l., 2002).
Ademds, ambas generaciones pueden atacar al mismo drgano
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pero producir agallas morfolégicamente diferentes (Shorthouse y
Rohfritsch, 1992). Debido a todas estas diferencias morfoldgicas,
las dos generaciones de una sola especie en ocasiones han sido
clasificadas como diferentes géneros, causando una confusién
taxonémica (Melika y Abrahamson, 2000) y aunque la parteno-
génesis ciclica ha sido descrita en muchas especies de cinipidos,
muchas especies son solo conocidas por una sola generacién
(Stone et al., 2002).

Patrones globales de diversidad de agallas en el género
Quercus

Los cinipidos inductores de agallas se distribuyen principalmente
en las zonas templadas del Hemisferio Norte (regién holdrtica).
Se asocian exclusivamente al género Quercus y en general cada
especie de cinipido estd asociada a una especie de encino, o bien
a un grupo de encinos estrechamente relacionados (Cornell y
Washburn, 1979; Abrahamson et al., 1998; Stone et al., 2002).
El género Quercus (Fagaceae) cuenta con aproximadamente 500
especies y se encuentra altamente diversificado a nivel mundial
principalmente en los bosques templados del hemisferio Norte
(Manos et al., 1999). México cuenta con 161 especies del género
Quercus y es considerado el mayor centro de diversificacién y
endemismo para el subgénero Quercus en América (Nixon, 1993;
Valencia, 2004). La distribucién global y los centros de riqueza
de especies de los cinipidos estd directamente relacionada con
la distribucién de sus plantas hospederas (Ronquist y Liljeblad,
2001; Csoka ez al., 2005). En Europa se han reportado alrededor
de 280 especies de cinipidos, que representan todas las tribus de
Cynipidae en las 25 especies de encinos atacadas por esos insectos
reportadas para ese continente (Nieves-Aldrey, 2001). En México
hay registro de 164 especies en 26 géneros de las cuales 134 son
exclusivas para el pais (Kinsey, 1936). Sin embargo, los valores
adn son inciertos y algunos autores sugieren que la mayor riqueza
de avispas asociadas a los encinos se encuentra en el Nedrtico,
particularmente en México donde se estima que existen 700
especies en 29 géneros (Weld, 1957, 1959, 1960).

Los patrones generales de diversidad de insectos inductores
de agallas, estdn asociados ademds a factores abidticos o ambi-
entales como al estrés hidrico (Ferndndes & Price 1988), la fer-
tilidad del suelo (Blanche y Westoby, 1995; Cuevas-Reyes ez 4l.,
2003), asi como a factores bidticos como son la diversidad de
plantas, la complejidad estructural de plantas hospederas, formas
de crecimiento, la edad de la planta, la defensa y la calidad nutri-
cional (Cuevas-Reyes ¢t al., 2004a, 2004b; Cuevas—Reyes ez al.,
2006). Algunos estudios demuestran que las especies de plantas
hospederas con mayor distribucién geogréfica, generalmente so-
portan faunas de insectos fitéfagos mayores que aquellas con dis-
tribucién restringida (Price, 1980; Strong ez al., 1984). En sitios
templados, la mayor riqueza de especies de insectos inductores
de agallas (en relacién a la humedad registrada en el ambiente),
se ha encontrado en sitios xéricos y una menor riqueza en sitios
mésicos (Price et al., 1991; Cuevas-Reyes, 1998).

Los insectos inductores de agallas requieren de tejidos espe-
cificos habiendo evidencia que la oviposicién y desarrollo par-
ticularmente de especies de Cinipidos pueden ser sensibles a los
atributos de las plantas hospederas incluido el genotipo, la edad,
el tamafio, la fenologia y el estado nutricional de las plantas
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(Askew, 1975; Stille 1985; Eliason, 2000; Pires, 2000). Por lo
tanto, los atributos de las plantas hospederas son fundamentales
para determinar la estructura de los insectos inductores de agal-
las, siendo la diversidad de especies de insectos dependiente de
los sitios de reaccién (i.e. formacién de la agalla) y factores in-
directos como el clima, que pueden alterar los sitios y modificar
la estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas

(Weis, 1988; Cuevas-Reyes, 1998).

Comunidad de las agallas de encino inducidas por cinipidos
Otra caracteristica importante asociada a las agallas inducidas
por cinipidos, es que se les considera como un microcosmos de
intensa actividad ecoldgica debido a que soportan al menos tres
niveles tréficos diferentes (i.e. tejido de la agalla, avispas inducto-
ras de agallas e inquilinos, parasitoides y depredadores) lo cual las
convierte en una comunidad compleja e interesante para estudios
de tipo ecoldgico y evolutivos (Nieves-Aldrey, 2001; Ronquist y
Liljeblad, 2001; Hayward y Stone, 2005). La interaccién entre los
tres niveles puede ser compleja, los enemigos naturales comun-
mente causan una alta mortalidad en las poblaciones de cinipidos
inductores de agallas asociados a los encinos (Schénrogge ez al.,
1999; Stone ez al., 1995; Washburn y Cornell, 1981), ejeciendo
un control top-down, como es el caso de la extincién del cinipido
Xanthoteras politum por dos inquilinos letales Periclistus sp. y
Synergus sp. (Washburn y Cornell, 1981).

Las especies de insectos que inducen la formacién de agallas
presentan una rica fauna de enemigos naturales, incluyendo
depredadores, inquilinos y parasitoides, siendo, muchos de
estos especificos en sus agallas hospederas (Price, 2005). Se ha
determinado que el principal factor de mortalidad de algunas
especies de agallas es el parasitismo (Cooper y Rieske, 2010).
Se pueden considerar como controladores o reguladores de las
poblaciones, debido a que la tasa de mortalidad de las agallas
de Cinipidos es muy alta. Algunos autores de hecho sugieren
que la diversidad de la comunidad de Cinipidos de encinos se
debe en parte a la abundancia y diversidad de insectos inquilinos,
los cuales actdan como recurso adicional del hospedero para los
parasitoides de los insectos inductores de agallas (Stone e al.,
2002). Como consecuencia los insectos inductores de agallas han
respondido ha estos ataques de enemigos naturales desarrollando
estructuras en las agallas para defenderse, como espinas y vellos
en la superficie, la dureza aumentada, mayor espesor del tejido
de la agalla, cdmaras falsas y secrecién de néctar para atraer
hormigas (Hayward y Stone, 2005). Agallas de tamafio similar
difieren en su morfologfa y a menudo forman asociaciones de
comunidades de parasitoides muy similares (Stone y Schénrogge,
2003), cambios en el tamano y estructura durante el desarrollo
de un tipo dado de agalla puede reducir el tiempo de ataque del
parasitoide. En su mayorifa las agallas son lo bastante grandes
cuando maduran, por lo que solo parasitoides con ovipositores
grandes puede atacar al inductor, sin embargo existen periodos
de tiempo, llamados “ventanas de oportunidades” en donde los
parasitoides con ovipositores cortos son capaces de atacar una
agalla antes de que este fisicamente fuera de su alcance (Stone
y Schénrogge, 2003). Por ejemplo, en un estudio que encontrd
que los herbivoros que se alimentan de tejido externo foliar
fueron mds vulnerables a los depredadores, los minadores de
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hojas a parasitoides primarios, los insectos inductores de agallas a
parasitoides e hiperparasitoides Memmott ez a/. 2000 (Figura 3).
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Figura 3. Efectos del tipo de alimentacién (gremio) sobre la vulnerabilidad de
los herbivoros (estimado como el nimero de especies depredadas) por: (a)
Todos los enemigos naturales; (b) Depredadores; (c) Parasitoides primarios;
(d) Hyperparasitoides y (e) Patégenos. Tomada de Memmot et al. 2000.
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La dureza y espesor del tejido de la agalla también son
importantes para la defensa debido que se ha demostrado que
agallas de tamano grande y con capas de esclerénquima gruesas
rodeando la cdmara de la larva se correlacionan negativamente
con la abundancia de parasitoides (Cooper y Rieske, 2010). Por
lo tanto, los componentes bdsicos de las agallas son las plantas
hospederas, los inquilinos y los parasitoides y depredadores.

Plantas hospederas.

Los insectos inductores de agallas en general, requieren de
tejidos especificos de sus plantas hospederas en cierta estapa
de desarrollo habiendo evidencia de una alta sensibilidad a los
atributos del hospedero como genotipo, edad, tamano, fenologia
y estado nutricional (Askwe, 1984; Ejlersen A. 1978; Eliason y
Potter, 2000). El tiempo y el sitio de oviposicién son cruciales
para el desarrollo de las agallas (Weis ez 2/.,1988; Whitham,
1986). Diversos estudios han mostrado evidencia de que los
efectos bottom-up son importantes en las interacciones cinipido-
planta hospedera (Stone ez al., 2002), sin embargo, aunque no
hay duda de que los cinipidos pueden cuasar un gran dafio e
incluso matar a sus plantas hospederas (Crawley y Long, 1995;
Kato y Hijii, 1997), ningtin estudio ha mostrado claramente los
efectos top-down de estas avispas cobre la dindmica poblacional
de los encinos (Stone et a/., 2002).

Inguilinos.

El término inquilino proviene del latin inquilinus y se refiere a un
organismo que vive como comensal en el hdbitat de otra especie.
Los inquilinos de las agallas incluyen moscas, escarabajos, palo-
millas, pero principalmente son cinipidos inquilinos que pertene-
cen a la tribu Synergini (Csdka ez al., 2005) que son insectos que
perdieron la habilidad de inducir agallas, pero pueden inducir el
desarrollo de cdmaras larvales con tejido nutritivo, induciendo
sus propias células nutritivas, alargan y modifican a la agalla y
algunos retardan el crecimiento de la agalla. (Shorthouse, 1973;
Ronquist, 1999; Hayward y Stone, 2005). Existe un registro de
128 especies de inquilinos de los géneros Ceroptres, Saphrone-
crus, Synergus, y Synophrus, que presentan una alta especifici-
dad a sus hospederos (Cséka ez al., 2005). Algunos inquilinos
frecuentemente matan a los agalleros. Los inquilinos inducen sus
propias células nutritivas, alargan y modifican a la agalla y algu-
nos retardan el crecimiento de la agalla. El género Periclistus es su
inquilino que mata al agallero y redirige a la agalla “endoagallas”

(Ronquist, 1994).

Parasitoides.

Los parasitoides han tenido un papel importante sobre la diver-
sidad de cinipidos ya que reducen el niimero de cinipidos per-
mitiendo disminuir la competencia y la coexistencia de muchas
especies (Stone et al., 2002). Todos los parasitoides conocidos
que atacan a los cinipidos son avispas que incluyen miembros de
las familias Ichneumonidae, Braconidae, y Chalcidoidea, que son
las mds importantes en términos de riqueza de especies y nivel
de mortalidad (Askew, 1984; Wiebes-Rijks y Shorthouse, 1992;
Stone et al., 2002; Hayward y Stone, 2005). Son responsables del
40-100% de mortalidad de los cinipidos. Los parasitoides varfan
en su especificidad al hospedero. Las comunidades de cinipidos
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en encinos se caracterizan por gran nimero de especies polifa-
gos y un nimero limitado de parasitoides especialistas (Askew,
1984). Sin embargo, diferentes tribus de la familia Cynipidae son
comunmente atacado por los mismos géneros de parasitoides
(Cséka et al., 2005). Pueden ser endo o ectopardsitoides. Todos
los endoparasitoides y los ectoparasitoides mds grandes atacan
solo inductores de agallas en lugar de inquilinos (Hayward y
Stone, 2005). La mayoria de los parasitoides atacan las agallas
mediante la penetracién del tejido con sus ovipositores y deposi-
tan uno o mds huevos en la superficie o en el interior de la larva
en desarrollo. Después de que los huevos eclosionan, las larvas del
parasitoide consumen al hospedero en desarrollan. Algunos para-
sitoides son dominantes y otros incidentales o especies satélite.
Askew (1984) sefala que los principales factores que influyen la
composiciéon de la comunidad de parasitoides son la fenologfa
dénde los parasitoides tienen que ovipositar dentro de una ven-
tana de tiempo de desarrollo del hospedero y de la agalla. Existe
sucesion temporal de los parasitoides que atacan en las agallas
jévenes y las maduras. Muchos parasitoides atacan al inicio de la
formacién de la agalla, su ataque varia entre afios y sitios (Craig
et al., 1990; Stone y Schénrogge, 2003; Hayward y Stone, 2005).
La localizacién de la agalla en la planta hospedera es otro factor
importante que afecta la composicién de parasitoides debido a
que la distribucién en parches de las agallas de cinipidos ha pro-
movido la especificidad de los parasitoides a la planta hospedera
(Askew, 1984). Finalmente, la estructura y ubicacién de la agalla
de ambas generaciones de cinipidos son muy diferentes, lo que
abre la posibilidad de que la alternancia de fenotipos sea favore-
cida por la seleccién natural, al permitirles reducir la mortalidad
causada por enemigos como los parasitoides, que reconocen sélo
uno de los dos fenotipos en el ciclo de vida (Pujade-Villar ez a/.,
1999; Hayward y Stone, 2005). Las agallas de un tamafio simi-
lar que se desarrollan en la misma parte de la planta al mismo
tiempo, presentan comunidades similares de parasitoides (Askew,
1984; Hayward y Stone, 2005). Por lo tanto, la divergencia mor-
foldgica de las agallas puede ser interpretada como una respuesta
evolutiva de los cinipidos para reducir la eficiencia de los para-
sitoides creando un espacio libre de enemigos, y el resultado es
que se pueden encontrar varias especies de cinipidos localmente a
pesar de las altas tasas de parasitismo. Tal es el caso de los “super-
hospederos” asociados a por lo menos 15 cinipidos inductores de
agallas. Abrahamson y Weis (1987), proponen que la respuesta
evolutiva a incrementar el tamafio de la agalla pudo ocurrir a
través de cambios en la habilidad de estimular tejidos y el tiempo
de oviposicién en el pico reactivo de la planta. Las agallas de
cinipidos multiloculadas y mds grandes presentan menores tasas
de parasitismo.

Depredadores.

Algunos Lepidopteros pueden causar una alta mortalidad en
agallas inducidas en hojas, al consumir la hoja o el tejido de la
agalla. Tal es el caso de la extincién de tres especies de Neuroterus
en Dinamarca debido al consumo de agallas en hojas por una
oruga (Ejlersen, 1978). Tambien son conocidos depredadores
vertebrados como pdjaros carpinteros y los roedores que pueden
abrir incluso agallas grandes y muy lignificadas, mientras que
pequefias aves insectivoras pueden causar mortalidad significa-
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tiva en las agallas de paredes delgadas (Cséka, 1997; Schonrogge
et al., 1999).

Dispersion de los cinipidos

Para todos los insectos inductores de agallas una limitacién im-
portante es la distribucién de sus plantas hospederas. Los cinipi-
dos tienen 3 formas de dispersién: 1) por medio de las agallas
en las plantas; 2) por el intercambio humano de las agallas, y 3)
Vuelo (Sunnucks et al., 1994). Sin embargo la dispersién por
vuelo es limitada, los cinipidos generalmente caminan dentro de
los 4rboles y rara vez se observa volando, sugiriendo la posibilidad
de un mayor movimiento dentro de los drboles que entre 4rboles,
lo que contribuye a la distribucién parchada de los cinipidos en-
tre hospederos. Aunque otros autores sugieren que los cinipidos
pueden desplazarse a grandes distancias (Hardy y Cheng, 1986;
Ros-Farré y Pujade-Villar, 1998).

Conclusiones

Los cynipidos inductores de agalla representan un taxa clave de-
bido a las multiples interacciones tréficas que presentan tanto
con enemigos naturales e inquilinos cémo con sus plantas hos-
pederas, siendo modelos ideales de estudio en Ecologia de co-
munidades en procesos “top down” y “bottom up”. Si bien los
estudios sobre insectos inductores de agallas asociados a encinos
se han incrementado en los dltimos afos, los principales aspectos
de la biologfa de cinipidos siguen generando preguntas sobre los
mecanismos genéticos y moleculares involucrados en la induc-
cién de agallas. Esta falta de conocimiento hace que el andlisis
cuantitativo en las interacciones entre especies de Quercus y los
Cynipidae sea dificil de estimar en la naturaleza. Nuevos enfoques
utilizando técnicas moleculares ofrecen la posibilidad de una
rdpida resolucién de los ciclos de vida y su especificidad de los
cynipidos.

Considerando que solo se han estudiado las interacciones de
insectos inductores de agallas en 40 de las 500 especies de encinos
reconocidas a nivel mundial, todavia falta mucho por entender
tanto el papel estructural y funcional de los encinos como
sitios que albergan una alta diversidad de especies de insectos
inductores de agallas, parasitoides, inquilinos y depredadores en
sistemas templados, como los procesos y mecanismos genéticos,
bioquimicos y fisiolégicos involucrados en la induccién de
estructuras tan especializadas como las agallas.
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