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RESUMEN 

Las agallas son estructuras de crecimiento 
anormal en los tejidos de las plantas debido 
a la actividad parasítica de otro organismo. 
El estudio de este tipo de estructuras como 
microhábitat de avispas es escaso en la 
literatura y no se presenta una descripción 
detallada de su conformación. En este traba-
jo se describe la anatomía y morfología de 
las agallas foliosas, y se evalúan los factores 
que restringen su abundancia y distribución 
a nivel foliar, individual y poblacional en 
los encinos Quercus resinosa. Se encontró 
que la agalla es generada por una avispa de 
la familia Cynipidae, específi ca de Quercus 
resinosa Liemb. A nivel foliar, las agallas 
presentan características anatómicas y 
morfológicas similares a las del hospedero. 
A nivel del individuo, el 72.52% de las 
agallas están ubicadas en el envés de la 
hoja, mientras que sólo el 27.48% de estas 
estructuras se forman en el haz. A nivel de la 
población, el número de agallas varía de una 

a diez agallas por árbol. En promedio, cada 
árbol puede tener 4.88 ± 2.34 agallas. Los 
árboles mayormente infectados son los de 
categorías intermedias (χ2=9.67; P<0.022). 
Entre las cuatro poblaciones estudiadas 
existen diferencias significativas en los 
niveles de infestación (χ2=14.78; P<0.001). 
La supervivencia de las avispas presentes en 
las agallas fue menor a 35% y se observó una 
relación signifi cativa entre el tamaño de la 
agalla y la supervivencia de su hospedero. 
Finalmente, se piensa que factores climáti-
cos y fi siográfi cos regulan la abundancia y 
distribución de la agalla foliosa en el estado 
de Aguascalientes. 

Palabras claves: agalla foliosa, avispa, 
Cynipidae, distribución, supervivencia.

ABSTRACT

Galls are abnormal morphological structures 
in tree leaves created by the parasitic activity 
of the arthropod group of animals.  Currently 
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only a few works focus on the description 
of leaf-shaped galls as a protection chamber 
against environmental changes for larva. 
This study describes the oaks’ leaf-shaped 
gall structure at three levels: foliage, indi-
viduals and population, in order to identify 
the ecological patterns that restrict their 
abundance and distribution. It was found 
that these leaves´ galls are specifi c of Quer-
cus resinosa Liemb., and they are produced 
by a wasp of the family Cynipidae. A gall 
starts growing once the insect oviposit on 
young leaves of the tree. The principal ovi-
position season is spring, with an adult wasp 
emerging in autumn. The number of galls 
per tree varies from one to more than ten, 
(4.88±2.4). Gall abundance was signifi cantly 
different among the three local oak popula-
tions (χ2=14.78; P<0.001). While there was 
a low survival rate of wasps (<35%) there 
was a positive relationship between gall 
size and wasp survival. Our fi ndings suggest 
that climate and physiography can directly 
restrict the abundance and distribution of 
leaf-shaped galls.

Key words: leaf-shaped gall, wasp, Cyni-
pidae, distribution, survival.

INTRODUCCIÓN

Las agallas son estructuras de crecimiento 
anormal formadas en los tejidos de las 
plantas, debido a la actividad parasítica de 
otro organismo (Redfern y Shirley, 2002). 
La complejidad de dichas estructuras varía, 
desde simples tejidos a órganos muy estruc-
turados (Nieves-Aldrey, 2001; Russo, 2007). 
Las agallas se distinguen de anomalías co-
munes tales como hojas enrolladas u hojas 
minadas, porque son generadas a través 
de fenómenos de hipertrofi a (crecimiento 
anormal de las células) e hiperplasia (mul-

tiplicación anormal de las células), causadas 
por el ataque de un agente agresor (Mani, 
1964; Weiss, 2000), siendo los insectos 
el agente formador de agallas más común 
(Raman, 2007; Russo, 2007). En general, 
los insectos presentan una alta especifi cidad 
hacia el hospedero y más del 90% muestran 
una dependencia hacia ciertas especies de 
plantas (Raman, 2007). Por ejemplo, las 
avispas de la familia Cynipidae (Insecta: 
Hymenoptera) sobresalen por su alta espe-
cifi cidad hacia las plantas hospederas que 
parasitan. Siendo capaces de generar las 
agallas en todos los órganos de la planta (i.e. 
fl ores, botones, hojas, raíces, ramas y tallos), 
sin embargo, es más común encontrarlas en 
las hojas (Russo, 2007). En Norteamérica, 
más del 80% de las avispas de esta familia 
utilizan a los encinos (Fagaceae: Quercus) 
como principales hospederos (Price, 2005; 
Russo, 2007) y muchas de ellas muestran 
alta especifi cidad a unas cuantas especies 
(Burks, 1979;  Keator, 1998; Nieves-Aldrey, 
2001). Esta especifi cidad se ha relacionado 
conlos productos químicos de los hospede-
ros (Abrahamson et al., 2003; Germinara 
et al., 2011). 

Las agallas, generadas por las avispas de la 
familia Cynipidae, son el microhábitat en 
el que se desarrolla la fase larvaria. Por este 
motivo, la selección del lugar de generación 
de la agalla es fundamental para la super-
vivencia y desarrollo de la larva (Craig et 
al., 1989; Vrcibradic et al., 2000; Aoyama 
et al., 2012), la cual sólo abandona esta 
estructura protectora hasta la fase adulta. 
Diversas hipótesis funcionales han sido 
propuestas para explicar la importancia de 
las agallas como un microhábitat creado 
por avispas. Entre éstas se mencionan las 
siguientes: a) una función mutualista entre 
el parásito y hospedero (Price et al., 1987); 
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b) las agallas como mecanismos de defensa 
para la planta (Hartley, 1998; FossyRieske, 
2004); c) la utilización de la agalla como 
protección contra enemigos naturales de 
la avispa (Craig et al., 2007; Craig e Itami, 
2010) y/o la protección ante condiciones 
ambientales adversas (Miller et al., 2009). 
También han sido propuestas como un me-
canismo de nutrición (Stone y Schönrogge, 
2003; Marini-Filho y Fernandes, 2012).

La diversidad, complejidad y distribución de 
estructuras gallícolas en especies de encinos 
está bien documentada en ciertas regiones 
del mundo (Nieves-Aldrey, 2001; Ronquist 
y Liljeblad, 2001; Raman, 2007). Sin em-
bargo, la información en México es escasa, 
a pesar de ser el centro de diversifi cación del 
género Quercus (Rzedowski, 1983; Nixon, 
1998), y poseer 115 especies endémicas 
(González-Rivera, 1993). Todas ellas po-
tenciales hábitats para una gran diversidad 
de avispas gallícolas.

En el estado de Aguascalientes que se 
encuentra localizado en la parte central de 
México, la relación encinos/avispas no ha 
sido estudiada. Los encinos en Aguascalien-
tes son el elemento arbóreo dominante de 
los bosques templados. Se han catalogado 
19 especies, siendo Q. resinosa Liemb. la 
más dominante en las partes bajas y áridas 
del estado (De la Cerda, 1999). 

En agosto de 2005 se observó la presencia 
de proyecciones de aspecto folioso ubicadas 
principalmente en el envés de la lámina fo-
liar que resultaron ser estructuras gallícolas. 
Hasta el momento, existen pocos trabajos 
que describan la formación de agallas folio-
sas como microhábitat para el parasito (i.e. 
Russo, 2007). El presente trabajo tiene como 
objetivos: 1) describir la estructura anató-

mica y fi siológica de la agalla y 2) evaluar 
aspectos de distribución y abundancia de la 
agalla en el encino Quercus resinosa a nivel 
foliar, de individuo y población, con la fi na-
lidad de aportar conocimiento básico sobre 
esta particular forma de crecimiento.

MATERIAL Y MÉTODOS 

Área de estudio. Durante el periodo de 
marzo de 2005 a enero de 2006 se mues-
trearon árboles de Q. resinosa en cuatro 
localidades del estado de Aguascalientes: El 
Ocote (21°47’05’’N; 102° 31’48’’W, 2008 
a 2046 m.s.n.m.), El Terrero (21°54’38’’N; 
102°35’23’’W, 2062 a 2082 m.s.n.m.), Pe-
ñón Blanco (22°10’14’’N; 102°38’14’’W, 
2670 a 2689 m.s.n.m.) y Cuesta la Gloria 
(22°13’19’’W; 102°27’01’’N, 2254 a 2263 
m.s.n.m.). Los cuatro sitios presentan di-
ferentes niveles de perturbación causada 
por actividades ganaderas y extracción de 
leña. La vegetación arbórea de El Ocote 
está dominada por Q. resinosa, Ipomoea 
arborecens Humb. & Bonpl. ex Willd y Q. 
eduardii Trel. Las especies dominantes en 
el Terrero son Q. resinosa, Q. eduardii y Q. 
potosina, mientras que en Peñón Blanco y 
Cuesta la Gloria la vegetación dominante es 
Q. resinosa y Q. eduardii. 

En cada localidad se seleccionó una ladera 
con la orientación cardinal Sur, donde se 
estableció un transecto de 100 m de largo 
por 5 m de ancho en un gradiente altitudinal. 
Dentro del transecto se seleccionaron al azar 
50 individuo. Para cada individuo se registró  
el porcentaje de presencia de agallas en el 
árbol y a partir de conteos previos de pre-
sencia de agallas se estableció un intervalo 
de cuatro categorías: (0) ausencia total de 
agallas; (1) presencia de agallas en menos 
del 10% de la cobertura total del individuo; 
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(2) presencia de agallas entre el 10.1 y 25% 
de cobertura; (3) 25.1 al 50% de cobertura 
y (4) más del 50% de cobertura.

Descripción de la agalla. Durante el perio-
do de estudio se realizaron visitas cada mes 
a los sitios seleccionados, con la fi nalidad de 
estimar el periodo de oviposición y eclosión 
del insecto, el desarrollo de la agalla y colec-
tar ejemplares de la avispa, para su posterior 
identificación. Adicionalmente, en cada 
sitio se recolectaron 10 hojas con agallas, 
obteniéndose un total de 126 agallas. Para 
cada hoja se contó y midió la altura (mm) 
de cada agalla. Se utilizó un microscopio 
estereoscopio Carl Zeiss mod. Discovery 
V8 para describir la morfología foliar de 
la agalla. La anatomía externa e interna fue 
analizada mediante muestras diseccionadas 
y visualizadas en un microscopio electrónico 
de barrido (JEOL, modelo JBM-5900LV) 
a 3000X.

Para estimar la actividad fi siológica de la 
hoja parasitada y de la agalla, se estimó 1) 
la concentración de clorofi la, utilizando un 
analizador portátil (Chlorophyll Content 
Meter CCM-200, Opti-Science, USA), y 
2) la conductancia estomática (m-2s/mol), 
a través de un porómetro SC 1 (Decagon 
Devices, Washington, DC, USA). Estas 
medidas se tomaron tanto para cada una de 
las 30 hojas con agallas colectadas previa-
mente, como para sólo una de las agallas 
de cada hoja.

Distribución espacial de agallas. La distri-
bución espacial de las agallas a nivel foliar, 
del individuo y la población, fue evaluada 
sólo en la población de El Ocote. Debido a 
la baja incidencia de agallas encontradas, 
menor al 5%, se decidió no evaluar dichos 
niveles en las otras tres localidades.

Distribución de agallas a nivel foliar. En el 
sitio seleccionado se recolectaron dos hojas 
con agallas foliosas de 15 individuos, para 
tener un total de 30 hojas y 140 agallas. De 
las hojas recolectadas se registró: la posi-
ción de la agalla (envés o haz), la ubicación 
de la agalla en la hoja (vena primaria, vena 
secundaria o vena terciaria), y la superviven-
cia de las avispas. Para detectar factores de 
mortalidad todas las agallas se abrieron en 
enero después de la eclosión de los insec-
tos. La mortalidad puede ser causada por 
depredación (parasitoides), enfermedades 
causadas por hongos y otros factores que 
incluyen resistencia de la planta y/o defi -
ciente suministro de nutrientes (Fernandes 
y Price, 1992). Por tanto, en este caso se 
consideró muerte por depredación cuando: 
1) la agalla presentaba orifi cios de emergen-
cia por parasitoides y 2) se localizaron restos 
de la avispa dentro de la cámara. El deceso 
por hongos se consideró cuando se observó 
dentro de la cámara una invasión de micelio 
o hifas. Finalmente, la presencia de larvas 
muertas dentro de la cámara, se atribuyó a 
otras causas. Se utilizó una prueba de χ2 y 
pruebas de contraste H de Kruskal-Wallis 
para conocer si existían diferencias entre 
la ubicación y el crecimiento de la agalla, 
así como entre la ubicación de la agalla y la 
supervivencia de las avispas, entre catego-
rías de tamaños. Adicionalmente, se realizó 
un análisis de correlación de Spearman con 
contraste de signifi cación de la F para eva-
luar la signifi cancia entre el tamaño de la 
agalla y la supervivencia de las avispas. 

A nivel del individuo. Dentro de la parcela 
se registró el diámetro de cada árbol (deno-
minado individuo), así como la presencia o 
ausencia de agallas. Con base en el diámetro 
de los individuos se establecieron cuatro 
categorías dasométricas: 0-15 cm, 15.1-30 
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cm, 30.1-45 cm y > 45.1 cm. Se utilizó la χ2 

y pruebas de contraste H de Kruskal-Wallis 
para conocer diferencias signifi cativas entre 
categorías de tamaños y la presencia de 
agallas. Adicionalmente, en cada individuo 
se registró la ubicación espacial (norte, sur, 
este, oeste) de las mismas, con la fi nalidad de 
conocer si existía una preferencia cardinal en 
la oviposición de las estructuras gallícolas. 
La preferencia cardinal en la ovoposición 
se analizó con la prueba de uniformidad de 
Rayleigh (Kovach, 1994).

A nivel de la población.  Se seleccionó una 
ladera en la localidad de El Ocote donde se 
estableció una parcela de 2000 m2 (100 x 20 
m) que comprende desde los 1938 a los 2038 
m.s.n.m., con el fi n de tener un gradiente al-
titudinal. La parcela se fraccionó cada 25 m 
en cuatro zonas: baja (1938-1963 m.s.n.m.), 
media baja (1963-1988 m.s.n.m.), media 
alta (1988-2013 m.s.n.m.) y alta (2013-2038 
m.s.n.m.). Dentro de cada parcela se registró 
en los árboles la presencia o ausencia de aga-
llas. Para determinar diferencias signifi cati-
vas de la presencia de agallas entre las zonas 
se utilizó una prueba de Kruskal-Wallis. 
Asimismo, se aplicó el análisis de cluster, 
con la regla de amalgamación de Mahalano-
bis y con la medida de disimilitud de Chord 
entre las variables abundancia de agallas y 
características climáticas (precipitación y 
temperatura) y geográfi cas (latitud y altitud) 
de cada sitio, con la fi nalidad de conocer 
el grado de afi nidad o similitud entre éstas 
(Ludwing y Reynolds, 1988).

Análisis estadísticos

Con el programa Oriana v. 1.03 (Kovach, 
1994) se realizó la prueba de uniformidad 
de Rayleigh. En el programa estadístico 
JMP versión 4.0 (SAS Institute, 1999) se 

realizaron los cálculos de las demás pruebas 
estadísticas reportadas en este trabajo.

RESULTADOS

Descripción de las agallas foliosas. La aga-
lla es generada por una avispa de la familia 
Cynipidae (especie en proceso de descrip-
ción) quien oviposita en hojas jóvenes a 
inicios de la primavera, cuando éstas aún 
no han madurado, y los adultos eclosionan 
4-5 meses más tarde. Durante este periodo 
ocurre una estimulación que provoca una 
regresión de las células del parénquima del 
mesófi lo a un estado meristemático (totipo-
tencial), permitiendo así la generación de un 
primordio foliar, el cuál es una réplica en 
pequeño de la hoja afectada (fi gs. 1a-e). El 
tamaño de este foliolo varía de un mm, en los 
casos en que la larva muere y se detiene el 
estímulo de crecimiento; hasta cerca de los 
100 mm de largo (en promedio 38.40±18.30 
mm) por 1 a 4 cm de ancho. Por otra parte, la 
cantidad de agallas en cadahoja varía de una 
a más de 10, con un promedio de 4.88±2.34. 
En aquellas hojas donde son abundantes, 
se puede apreciar un “bosque” de agallas 
foliosas (fi gs. 1b-c).

Las agallas foliosas generadas sobre las ho-
jas de Q. resinosa presentan características 
morfológicas semejantes a la hoja sobre la 
que se desarrollan (un pecíolo y una lámina 
en la que se observa la misma coloración, la 
venación y la pubescencia normal de hojas 
no dañadas). Por otro lado, la generación de 
estas agallas provoca una deformación de la 
lámina foliar del hospedero, provocando una 
elevación cónica que culmina con la agalla 
en su ápice y generando, en la cara opuesta, 
un embudo con sus márgenes algo redondea-
dos con o sin manchas cloróticas (fi gs. 1d-
e). La cámara de la agalla es una estructura 
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engrosada no lignifi cada (fi gs. 1f y 2a) que 
actúa a manera de una “vaina” y como punto 
de inserción entre agalla y nervios de la hoja 
(fi g. 1a), y de la cual se desarrollan las hojas 
completas (peciolo y lámina). 

El peciolo puede ser corto o alargado, con 
una longitud promedio de 2.5 cm de largo 
por 0.5-0.7 cm de ancho, es de color ama-
rillo tomentoso. Por otro lado, las láminas 
tienen una textura coriácea y una forma que 
va de lanceolada a irregularmente lobada o 
cónica, con márgenes regulares a irregula-
res. Su tamaño varía, de uno hasta 10 cm 
de largo y de 0.5 hasta 4 cm de ancho. Hay 
una venación pinnada o basal, amarillenta, 
evidente en ambas caras, pero más notoria 
y elevada en el envés. El ápice de la lámina 
es variable, con base decurrente, redondea-
da o levemente cordada. Anatómicamente, 
la lámina presenta un indumento de color 
pálido formado por tricomas estrellados (fi g. 
2a) y algunos pelos glandulares que son más 
densos en el envés. Las agallas presentan 
estomas abaxiales (fi g. 2a) y un contenido 
de clorofi la (17.07±6.09 ICC ) y una conduc-
tividad estomática (12.03±7.02 m-2s/mol) 
similar a la hoja del encino (22.53±6.35 ICC 
y 9.19±6.24 m-2s/mol, respectivamente). 

Finalmente, la parte interna de la cámara se 
encuentra formada por tejido que al parecer 
corresponde a colénquima (parénquima 
y esclerénquima) debido a sus paredes 
engrosadas (fi g. 2c). Alrededor de éste, se 
encuentra una gran cantidad de parénquima, 
que presentan cristales en su interior de 
naturaleza no determinada (fi g. 2d).  

Distribución espacial de las agallas

A nivel foliar. Se encontró que 72.52% de 
las agallas se ubican en el envés de la hoja 

y 27.48% en el haz. 52% de las mismas se 
encuentran ubicadas en la vena secundaria, 
mientras que entre 35% y 13% se encuentran 
en las venas terciaria y primaria, respectiva-
mente. Además, se encontraron diferencias 
signifi cativas entre la ubicación y el creci-
miento de la agalla (H=32.60, P<0.001), 
así como entre la ubicación de la agalla y 
la supervivencia de las avispas (H=76.57, 
P<0.05). 

En general, las agallas logran un mayor ta-
maño (promedio 4.26±1.39 cm y 3.13 ± 0.86 
cm) cuando se ubican en la vena secundaria 
y terciaria, respectivamente, mientras que el 
menor tamaño (promedio 2.22±0.52 cm) lo 
alcanzan cuando se ubican en la vena prima-
ria (fi g. 3). Este patrón se observa también 
en la supervivencia de avispas, que es mayor 
en las ubicadas en la venas secundaria (46%) 
y terciaria (43%) y menor (18%) cuando se 
ubican en la vena primaria.

Asimismo, existe una relación signifi cativa 
entre el tamaño de la agalla y la superviven-
cia de las avispas (coefi ciente de correlación 
de Spearman=0.297, p=0.02). Sin embargo, 
del total de agallas analizadas (n=126), so-
lamente una tercera parte de las avispas so-
brevive en ellas (33%), el resto es depredada 
(29%) o muere en etapas larvales infectadas 
por hongos (27%) y 11 % por otros factores 
(fi g. 4). 

A nivel del individuo. La presencia de 
agallas difi ere signifi cativamente entre ca-
tegorías dasométricas (χ2=9.67; P<0.022), 
presentando una mayor abundancia de 
individuos infectados en las categorías 
intermedias (fi g. 5). Por otro lado, con la 
prueba de uniformidad de Rayleigh no se 
obtuvieron diferencias signifi cativas como 
para apoyar la idea de una distribución 
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Fig. 3. Relación entre la ubicación de la agalla en la hoja y el tamaño promedio de la agalla. 
Las líneas representan la desviación estándar.

Fig. 4. Porcentaje de supervivencia y causas de mortalidad de avispas. 
Las líneas representan la desviación estándar.
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sesgada hacia alguna zona cardinal del árbol  
(p=0.063).

A nivel de la población. Las poblaciones 
difi eren en el nivel de infestación por agallas 
entre sitios (χ2=14.78; P<0.001). Las pobla-
ciones de Cuesta La Gloria y Peñón Blanco 
presentan un porcentaje menor a 15% de 
árboles infectados, mientras que en El Ocote 
y El Terrero el porcentaje es mayor a 40%. 
En el cluster se muestra la magnitud de los 
valores de distancias calculados que refl ejan 
una alta afi nidad entre los sitios El Terreno y 
El Ocote, siendo ambas poblaciones signifi -
cativamente diferentes de Cuesta La Gloria 
y Peñón Blanco (F=11.60 p<0.001), lo que 
indica diferencias geográfi cas y climáticas 
destacadas entre ambos grupos (fi g. 6). Por 
otra parte, el análisis espacial realizado en El 
Ocote mostró diferencias signifi cativas en la 
abundancia de agallas entre zonas del perfi l 
altimétrico (H=71.58; P<0.001), siendo más 
abundantes la zona alta y media alta con un 
promedio de 71.19±33.68 y 64.19±22.76 de 
agallas, respectivamente. 

DISCUSIÓN  

La estructura gallícola foliosa descrita en 
este estudio, es un ejemplo más de la gran 
diversidad de tipos y formas de agallas que 
existen. Este tipo es específi co de Quercus 
resinosa, al no encontrarse en ninguna de 
las otras 18 especies de encinos de Aguasca-
lientes. Biológicamente es interesante por la 
estructura anatómica y morfológica parecida 
al de una hoja. En la literatura existen agallas 
con formas morfológicas que van desde 
simples pelotas a estructuras muy complejas 
(Nieves-Aldrey, 2001; Ronquist y Liljeblad, 
2001; Stone y Schönrogge, 2003; Russo, 
2007), sin embargo, estructuras foliosas son 
raras y poco estudiadas. Por ejemplo, Russo 

(2007) reporta una agalla en forma de hoja, 
de la cual sólo proporciona información de 
su tamaño (5 mm de altura por 4 mm de 
ancho), color y forma anatómica. 

La evolución de las agallas es compleja y 
se apoya en diversas hipótesis funcionales. 
En este trabajo, se propone que el origen del 
microhábitat folioso creado por las avispas 
Cynipideas es con una fi nalidad de nutrición, 
aspecto que ha sido reportado anteriormente 
en los trabajos de Price et al. (1987); Nyman 
y Julkunen-Titto (2000), Lebel et al. (2008) y 
Marini-Filho y Fernandes (2012). En este 
momento se desconoce si existe una relación 
mutualista entre las especies (Price et al., 
1987), y/o si la mayor superfi cie fotosintéti-
ca generada por la agalla proporciona algún 
benefi cio al hospedero, como para apoyar 
esta hipótesis. No obstante, se descarta la 
hipótesis de actuar como mecanismo de 
defensa para la planta (Hartley, 1998; Foss y 
Rieske, 2004), al ser infectada por muérdago 
y otras especies gallícolas. 

Asimismo se omite la hipótesis de que la 
agalla funcione como protección en contra 
de enemigos naturales (Stone y Schönrogge, 
2003; Craig et al., 2007; Craig y Itami, 
2010) al presentar una baja supervivencia de 
avispas. La ubicación espacial que presentan 
las agallas dentro de los sitios y dentro del 
hospedero, sugiere que tampoco es contra 
las condiciones ambientales adversas (Stone 
y Schönrogge, 2003). No obstante, esta 
hipótesis no se descarta totalmente, ya que 
Lebel et al. (2008) sugiere que la preferencia 
de oviposición en la parte inferior de las 
hojas, reduce el estrés climático derivado de 
la radiación solar directa, lo que incrementa 
la abundancia de agallas en el envés de las 
hojas, patrón similar al encontrado en este 
estudio. Finalmente, el mayor crecimiento 
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Fig. 6. Distacia de asociación entre  grupos del área de estudio formados a partir de 
atributos geográfi cos y climáticos. La distancia de corte determina 

la signifi cancia entre los grupos.

Fig. 5. Porcentaje de agallas por categoría dasométrica de El Ocote, Aguascalientes.
Las líneas representan la desviación estándar.
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de las agallas y la supervivencia de avispas 
en venas secundarias y terciarias apoya la 
hipótesis de nutrición. Esta preferencia del 
insecto inductor de agallas se relaciona con 
la selección de elementos del fl oema y xi-
lema localizados en las venas, que permiten 
el desarrollo,la supervivenciay reproducción 
del parásito (Nyman y Julkunen-Titto, 2000; 
Stone y Schönrogge, 2003, Lebel et al., 
2008; Marini-Filho y Fernandes, 2012). 

Se ha reportado que al ovipositar, las 
avispas inyectan secreciones con altos 
contenidos de auxinas o citokininas (Stone 
y Schönrogge, 2003; Raman, 2007), que in-
ducen la acción de proteínas patogenéticas 
relacionadas con el crecimiento hipertrófi -
co que forma la agalla en la planta (Cornel, 
1983; Walling, 2000; Inbar et al., 2003). 
Se desconoce el mecanismo bioquímico 
por el cual se crea la estructura foliosa 
después que la avispa oviposita en el tejido 
meristemático. No obstante se sabe, que la 
estructura foliosa es fi siológica (e.g. axila, 
nervaduras, peciolo) y anatómicamente 
(e.g. estomas y tricomas) similar a una 
hoja, incluso en los niveles de clorófi la y 
la conductancia estomática, lo que indicaría 
una función fotosintética. Se ha reportado 
que diversos tipos de agallas contienen clo-
rofi la y la capacidad de realizar fotosíntesis 
(Huang et al., 2011; Haiden et al., 2012), 
con capacidad similar a la hoja hospedera 
(Fernandes et al., 2010). En este estudio 
no se descarta que la agalla presente una 
capacidad fotosintética similar a la hoja, sin 
embargo sería  necesario realizar estudios 
de las reacciones bioquímicas asociadas a 
la fotosíntesis, para confi rmar esta hipótesis 
y evaluar además, los efectos en la relación 
fuente-sumidero entre la agalla y la planta 
hospedero.

Fernándes y Price (1992) y Aoyama et al. 
(2012) sugieren que la selección de sitios 
de oviposición de la avispa es fundamental 
para la supervivencia y desarrollo de la 
larva en la agalla. En nuestro estudio, la 
supervivencia de la avispa resultó menor 
al 35%, es decir, baja, comparada con otros 
insectos productores de agallas, la cual pue-
de llegar a ser superior al 50% (Fernándes y 
Price, 1992; Almeida et al., 2006). En este 
caso, la mortalidad inducida por patógenos 
(hongos desconocidos) u otros insectos tales 
como micro-dípteros y micro-himenópteros 
fue alta al compararla con lo señalado por 
Almeida et al. (2006). Se sugiere a futuro, 
analizar la composición química de la agalla 
foliosa en busca de taninos y fenoles, dado 
que Cornell (1983) y Taper y Case (1987) 
mencionan que altos niveles de estos com-
puestos reducen los riesgos de infección por 
hongos y enemigos naturales.

Un factor que infl uye en la densidad de in-
sectos fi tófagos, es el grado de complejidad 
de la arquitectura de la planta hospedera, por 
ejemplo la combinación de altura, cobertura, 
número de ramas y hojas o volumen de la 
planta (Collevatti y Sperber, 1997; Vrci-
bradic et al., 2000; Ishihara et al., 2011). 
En nuestro estudio, no se encontraron dife-
rencias en la abundancia ni supervivencia 
a nivel de tamaño de hojas. Sin embargo, 
se obtuvieron diferencias signifi cativas con 
respecto al tamaño de la planta. Vrcibradic 
et al. (2000) e Ishihara et al. (2011) sugieren 
que la abundancia de agallas se incrementa 
con el tamaño del árbol, esto coincide con la 
idea, de que grandes hospederos presentan 
una mayor densidad de insectos fi tófagos, 
como resultado del efecto de “área per se”.  

La distribución de agallas está regulada por 
diversos factores geográfi cos (i.e. orienta-
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ción cardinal, altitud, latitud) y climáticos 
(i.e. precipitación y temperatura). A nivel del 
individuo, la oviposición preferencial por 
una dirección geográfi ca, puede favorecer 
la abundancia, desarrollo y supervivencia 
de la especie gallícola (Zargaran et al., 
2011). En nuestro estudio, no se encontró 
una distribución sesgada hacia alguna zona 
cardinal del árbol, esto sugiere que no existe 
una oviposición preferencial de la avispa 
hacia una distribución geográfi ca en parti-
cular. No obstante a nivel de población, la 
distribución de agallas varía en el gradiente 
altitudinal y entre sitios. Diversos autores 
han reportado que la distribución de agallas 
depende del clima (Fernandes y Price, 1992; 
Dalbem yMendonça, 2006) y factores como 
la altitud y latitud (Fernandes y Price, 1988; 
Price et al., 1998; Hosseinzadeh, 2012). La 
baja infección de individuos y abundancia 
de agallas foliosas en altitudes superiores a 
los 2 200 m.s.n.m. y latitud de 22°, así como 
áreas con precipitación promedio anual di-
ferente (datos de CNA de Aguascalientes),  
respaldan esta hipótesis. Sin embargo, es 
necesario analizar con más profundidad los 
factores climáticos y ecológicos que regulan 
la abundancia y distribución de la especie 
para tener mayor certeza al respecto.

Los resultados presentados en este trabajo 
son un aporte valioso al conocimiento de 
las agallas en México, particularmente de un 
microhábitat que brinda preguntas biológi-
cas y químicas muy interesantes que deben 
resolverse en estudios futuros.

CONCLUSIÓN

La morfología de la agalla descrita en este 
trabajo, parecida a una hoja joven, la hace 
única entre la variedad de formas que se han 
descrito hasta ahora. Como cualquier otra 

agalla, constituye la fuente de alimentación 
de la avispa que la genera, pero a diferencia 
de las demás, ésta tiene todas las caracterís-
ticas funcionales de una hoja. A pesar de ser 
un refugio para el insecto, existe una alta 
mortandad entre los individuos de la especie. 
La presencia de agallas foliosas en la zona de 
estudio, está restringida a una sola especie 
de encino, Quercus resinosa. Los resultados 
de esta investigación, indican que existe 
una preferencia de oviposición dentro de la 
hoja dirigida a evitar estrés microclimático 
y obtener mayores nutrientes. Finalmente, se 
encontró que la abundancia y la distribución 
de las agallas se encuentran relacionadas al 
tamaño de los árboles dentro de la población, 
y a factores orográfi cos como la altitud y el 
clima a nivel regional. 
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