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i. RESUMEN GENERAL 

 

La estructura de una comunidad de herbívoros puede ser afectada por diversos factores 

bióticos y abióticos. Recientemente, la variación genética de las especies de plantas se ha 

considerado como un factor biótico más que determina no sólo la riqueza y composición de 

las comunidades de insectos herbívoros, sino también la estructura y diversidad de 

interacciones que mantienen los insectos herbívoros con los niveles tróficos superiores. Las 

zonas de hibridación presentan altos niveles de variación genética y representan un 

mosaico de caracteres fenotípicos. Por lo tanto, resultan un sistema de estudio ideal para 

evaluar los efectos de la variación genética en poblaciones de plantas sobre la estructura y 

composición de insectos inductores de agallas, así como la estructura de las redes tróficas. 

Las preguntas que nos planteamos fueron: (i) ¿La hibridación interespecífica entre plantas 

del género Quercus provoca cambios en la estructura de la comunidad de insectos 

inductores de agallas; (ii) ¿La hibridación entre Q. magnoliifolia y Q. resinosa incrementa 

la complejidad de las redes tróficas de los insectos inductores de agallas y sus 

parasitoides?. El sistema de estudio fue el complejo híbrido formado por Q. magnoliifolia 

y Q. resinosa que se encuentra en el volcán de Tequila, Jalisco, México. Los individuos de 

Q. resinosa e híbridos presentaron una menor diversidad genética. La mayor diversidad de 

insectos inductores de agallas se encontró en los individuos híbridos. Se encontraron 48 

morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las cuales, 14 fueron únicas a un grupo 

de plantas y 8 de éstas se encontraron exclusivamente en las plantas híbridas. La estructura 

genética de este complejo híbrido de encinos afecta significativamente la diversidad y la 

composición de la comunidad de sus insectos inductores de agallas asociados, sugiriendo 

que los individuos híbridos están probablemente actuando como potenciales vertederos y 

puentes para la colonización de plantas hospederas por estas especies de insectos. Dentro 

del complejo híbrido, la estructura de cada subred mostró patrones muy particulares y 

diferenciales entre los tres grupos de plantas. En general encontramos que las subredes de 

individuos híbridos presentan una mayor diversidad de interacciones y enlaces, así como 

una mayor abundancia de insectos inductores de agallas y parasitoides. En general las 

subredes presentan una topología anidada, permitiendo la persistencia de las especies de 

insectos inductores de agallas y sus parasitoides minimizando el efecto de la competencia 

interespecífica. 

Palabras claves: Hibridación, Quercus, redes tróficas, estructura de la comunidad, 

inductores de agallas. 
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ii. SUMMARY 

 

The structure of a community of herbivores may be altered because of various biotic and 

abiotic factors. Recently the genetic variation of plants has been considered as a factor that 

determines the richness and composition of communities of herbivorous insects, also the 

structure and diversity of interactions in the upper trophic levels, such as insects inducing 

galls and their parasitoids. The hybrid zones study systems are ideal for the study of the 

effect of genetic variation of plants on the structure of insects inducing galls, and the 

structure of food webs with gall inducing insects and their parasitoids. Whereas the species 

Quercus generated have high levels of hybridization, are an ideal system to study these 

effects, also the unique partnership they have with insects inducing galls (Hymenoptera: 

Cynipidae). The question we asked ourselves is, interspecific hybridization in plants causes 

changes in community structure of insects inducing galls, generating more complex 

networks ?. The studio system was integrated by Q. magnoliifolia and Q. resinosa hybrid 

complex, and is located in the volcano of Tequila, Jalisco, Mexico. We found less genetic 

diversity in hybrid individuals and individuals Q. resinosa, also hold a greater richness of 

inducing galls, due to changes in the genetic structure of the phenomenon effect 

hybridization. Hybrid individuals hold a higher proportion of exclusive galls in relation to 

identified individuals in parents, result checking opening for a wider range of new niches 

for these insects in hybrid individuals. 

 The structure of each subwebs, have very special and differential patterns 

between food webs. In general we find that the subwebs of hybrid individuals have a 

greater diversity of species interactions and links, as well as a greater abundance of 

inducing galls and parasitoids. Generally they have a nested subwebs topology, allowing 

species persistence inductors gills and parasitoids minimizing the effect of interspecific 

competition. The hybrid complex formed by Q. magnoliifolia x Q. resinosa, clearly has an 

impact on the richness and community structure of insects inducing galls ( IIG ). 
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iii. INTRODUCCIÓN GENERAL 

 

La estructura de la comunidad de insectos herbívoros está determinada por factores 

abióticos como la temperatura, la humedad o la fertilidad del suelo, y por factores bióticos 

como la arquitectura, la defensa química, la calidad nutricional y la composición genética 

de las plantas (Larson y Whitham 1997, Davis y Schultz 2001, Tscharntke et al. 2002, 

Cuevas-Reyes et al. 2004, Whitham et al. 2006). Particularmente, algunos estudios han 

demostrado que los patrones de abundancia de insectos herbívoros se ven afectados por 

caracteres de las plantas hospederas, algunos de los cuales derivan de diferencias genéticas, 

confiriéndoles un grado de resistencia o susceptibilidad hacia los herbívoros (Fritz y Price 

1988, Dungey et al. 2000). Por lo tanto, la estructura de una comunidad de herbívoros 

puede verse alterada debido al fenómeno de hibridación entre especies de plantas, el cual 

es muy común (Eckenwalder 1984, Floate 2004, Rieseberg y Brunsfeld 1992).  

La hibridación es un fenómeno natural que se define como el cruce entre individuos 

pertenecientes a poblaciones que difieren en al menos un carácter heredable, produciendo 

descendencia fértil (Harrison 1990). Por lo tanto, la hibridación es un proceso importante 

en la evolución de las plantas (Wendel et al. 1991), debido a que favorece el incremento de 

la variación genética al igual que procesos evolutivos como la especiación (Rieseberg y 

Wendel 1993).  

La hibridación en plantas puede tener consecuencias importantes a nivel de la 

comunidad de organismos que interactúan con éstas, debido a que la variación genética 

entre diferentes individuos híbridos e individuos progenitores puros, puede tener un efecto 

en los niveles tróficos superiores, representados por organismos tales como parasitoides y 

depredadores o en interacciones mutualistas (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y 

Boecklen 1994, Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001). Debido a que las 

zonas de hibridación de plantas representan sitios con alta actividad ecológica y evolutiva, 

éstos procesos pueden derivar en atributos nuevos que promuevan nuevos hábitats y/o 

sitios potenciales para ser colonizados por una gran diversidad de artrópodos (Tovar y 

Oyama 2006a). Las zonas de hibridación resultan ser sistemas genéticamente muy diversos 

y por lo tanto, son excelentes para estudiar los efectos de la diversidad genética en los 

hospederos sobre la comunidad de insectos herbívoros (Boecklen y Spellenberg 1990, 

Wimp et al. 2005). 

Particularmente, el género Quercus (Fagaceae) es uno de los grupos más diversos 

de árboles de los bosques templados con más de 500 especies distribuidas en todo el 
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mundo. En particular, México es considerado uno de los centros de diversificación del 

género Quercus (Muller y McVaugh 1972, Rzedowski 1978, Nixon 1993). Este género 

también es reconocido por su alta capacidad de hibridación (Boecklen y Spellenberg 1990, 

Preszler y Boecklen 1994, González-Rodríguez et al. 2004, Tovar-Sánchez y Oyama 

2004). Además, los encinos se han reportado como hospederos primarios de una gran 

diversidad de insectos herbívoros (Stone et al. 2002), como son los insectos inductores de 

agallas (Hymenoptera: Cynipidae) (Ronquist y Liljeblad 2001).  

La inducción de agallas en plantas es considerada una de las interacciones más 

complejas entre insectos y plantas (Cuevas-Reyes et al. 2004). La inducción de agallas en 

tejidos vegetales es el resultado de una interacción químico-ecológica entre plantas e 

insectos generando procesos de hipertrofia (i. e. crecimiento anormal de las células) e 

hiperplaxia (i. e. multiplicación anormal de las células) en las plantas, culminando con el 

desarrollo de estructuras anormales de los tejidos vegetales denominados agallas (Foss y 

Rieske 2004, Hernández-Soto et al. 2015). Por lo tanto, las agallas se definen como 

estructuras anormales de partes de los tejidos u órganos de las plantas que se desarrollan 

por la reacción específica a la presencia o actividad de un organismo inductor 

(frecuentemente un insecto) (Meyer 1987, Shorthouse y Rohfritsch 1992). 

La mayoría de los cinípidos (i. e. familia Cynipidae, orden Hymenoptera), son 

inductores de agallas obligados de encinos (Stone et al. 2002). Esta asociación avispa-

encino es altamente específica, debido a que cada especie de insecto inductor de agallas 

está asociada a una especie de planta hospedera, así como a un tipo de tejido vegetal, 

además de que la forma de la agalla es característica de la especie inductora de agallas 

(Dodson y George 1986, Floate et al. 1996, Cuevas-Reyes et al. 2007). La familia 

Cynipidae es la segunda familia más diversa de inductores de agallas después de la familia 

de dípteros Cecidomyiidae (Stone et al. 2002). Globalmente, un estudio reciente estimó 

que la riqueza de insectos inductores de agallas puede llegar hasta 120,000 especies 

(Espirito Santo y Fernandes 2007), haciendo de este grupo uno esencial para los estudios 

ecológicos.  

Los insectos inductores de agallas discriminan entre especies estrechamente 

relacionadas de hospederos. Por ejemplo, estudios en sistemas híbridos de especies de 

Quercus (Aguilar y Boecklen 1992), Salix (Fritz et al. 1994) y Populus (Floate y Whitham 

1995, Evans et al. 2012) han demostrado que los insectos inductores de agallas pueden 

distinguir entre plantas hospederas híbridas e individuos de las especies progenitoras en las 

zonas de hibridación.  
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Fritz et al. (1994) sugieren cuatro hipótesis generales de uso de plantas híbridas por 

herbívoros en relación a las plantas progenitoras: (i) la hipótesis de “susceptibilidad”, que 

predice que plantas híbridas soportan más herbivoría que las plantas progenitoras, lo cual 

se asocia a un incremento de estrés en la zona de hibridación, resultando en una mayor 

susceptibilidad de las plantas así como una mayor diversidad de recursos para soportar más 

especies (Whitham et al. 1994); (ii) la hipótesis de “resistencia”, que predice que plantas 

híbridas soportan menor herbivoría que las plantas progenitoras, lo cual se ha atribuido a 

diferencias en la arquitectura del hospedero, morfología foliar y rango geográfico de la 

planta (Boecklen y Spellenberg 1990, Aguilar y Boecklen 1992); (iii) la hipótesis 

“aditiva”, que sugiere niveles de herbivoría intermedios entre plantas híbridas y 

progenitores, debido a que los híbridos heredan rasgos de resistencia de ambas especies ; y 

finalmente (iv) la hipótesis de “dominancia”, donde los niveles de herbivoría son similares 

entre plantas híbridas y una de las especies progenitoras, esto ocurre principalmente en 

hábitats con gradientes altitudinales (Messina et al. 1996). 

Diversos estudios han documentado la abundancia y riqueza de agallas inducidas 

por avispas con respecto a la riqueza y abundancia de sus plantas hospederas (Cuevas-

Reyes et al. 2004; Starzomski et al. 2008, Santos de Araújo et al. 2013), la calidad de las 

plantas (Genimar-Reboucas et al. 2003, Egan y Ott 2007; Maldonado-López et al. 2015), 

otros insectos herbívoros y sus enemigos naturales (Veldtman y Mcgeoch 2003, Cuevas-

Reyes et al. 2004b, Prior y Hellmann 2010), y factores abióticos, tales como el estrés 

hídrico (Stone et al. 2002). Mientras que los estudios enfocados sobre la estructura de 

insectos inductores de agallas en complejos híbridos de plantas, aún es muy escaso, 

particularmente en encinos. 

Poco se conoce acerca de la importancia de la variación genética de poblaciones de 

diferentes especies sobre la dinámica poblacional y las interacción entre especies 

(Underwood 2009, Cook-Patton et al. 2011). Por ejemplo, el papel que juega la variación 

fenotípica y genética dentro de una población sobre la estructura de la red trófica de una 

comunidad ha sido poco estudiado (Moya-Laran 2011). Algunos estudios han demostrado 

que la variación genética de las plantas influye en los ensamblajes de artrópodos (Johnson 

et al. 2006, Whitham et al. 2006, Crawford et al. 2007, Underwood, 2009, Schädler et al. 

2010, Smith et al. 2011), así como en las interacciones entre especies (Mooney y Agrawal, 

2008; Mooney, 2011) y en los niveles tróficos superiores, tales como parasitoides, 

depredadores o mutualistas (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y Boecklen 1994, 

Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001). 
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Otros enfoques de estudio para determinar el efecto de la variación genética de 

plantas sobre el ensamblaje de artrópodos, a través de diferentes niveles tróficos,  las redes 

tróficas proporcionan una descripción de la estructura de la comunidad reflejando una 

diversidad de aproximaciones y preguntas ecológicas que incluyen información de 

presencia-ausencia de las relaciones entre especies (Polis et al. 1996). Las redes tróficas 

cuantitativas ofrecen una clara descripción de la estructura de la comunidad incluyendo 

datos de todos los enlaces entre los niveles tróficos y asociaciones expresadas en términos 

de densidad, abundancia y riqueza (Memmott et al. 1994). Por lo tanto, resultan ideales 

para el estudio de gremios de insectos herbívoros y parasitoides donde se muestran los 

vínculos, los recursos alimenticios e interacciones entre los niveles tróficos (Van Veen et 

al. 2006). El entendimiento de la estructura de gremios de insectos y redes tróficas es de 

gran importancia por que provee información de cómo las comunidades o ecosistemas 

responden a perturbaciones, cambios ambientales y otros efectos generados por actividades 

antropogénicas (Berlow 1999, Tabarelli et al. 1999). Sin embargo, se desconoce cómo es 

la composición y estructura de las redes tróficas y sus cambios en complejidad en sistemas 

híbridos de plantas.  

De tal forma que la hibridación en plantas puede tener consecuencias importantes a 

nivel de la comunidad de organismos asociados, debido a la variación genética entre 

diferentes especies de plantas hospederas (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y 

Boecklen 1994, Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001).  La diversidad 

genética es un componente clave que tradicionalmente se ha estudiado en relación a los 

procesos evolutivos, pero muy poco desde la perspectiva de sus consecuencias ecológicas 

en comunidades naturales. El presente proyecto de investigación resulta ser pionero en el 

estudio de nuevos paradigmas en ecología como es la genética de las comunidades. El alto 

grado de hibridación entre las diferentes especies del género Quercus ofrece un sistema 

ideal para estudiar las respuestas de la variación genética en complejos híbridos sobre la 

estructura y composición de las redes tróficas de insectos herbívoros altamente 

especializados como los insectos inductores de agallas y sus parasitoides. Además, el 

estudio de características genéticas de las plantas hospederas y su relación con 

interacciones ecológicas ha sido pobremente evaluado en la literatura y permite entender 

los mecanismos y procesos que mantienen la biodiversidad. 
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iv. PREGUNTA CIENTÍFICA 

 

¿La hibridación interespecífica en plantas provoca cambios en la estructura de la 

comunidad de insectos inductores de agallas, generando redes tróficas más complejas? 

 

 

HIPÓTESIS 

La estructura genética de los complejos híbrido afecta diferencialmente a la estructura de la 

comunidad de insectos inductores de agallas y sus parasitoides, de forma que individuos 

genéticamente parecidos tendrán una estructura de insectos similar. Las plantas híbridas 

pueden representar nuevos nichos para la posible colonización de estos insectos, que puede 

reflejarse en redes tróficas más complejas en comparación con las de los individuos 

pertenecientes a las especies progenitoras.  

 

v. OBJETIVO GENERAL 

 

Determinar la relación entre la estructura genética en el complejo híbrido Quercus 

magnoliifolia x Q. resinosa y la estructura de la comunidad de insectos inductores de 

agallas y las redes tróficas de estas plantas. 

 

 

OBJETIVOS PARTICULARES 

 

• Determinar la estructura y composición de la comunidad de insectos inductores de 

agallas (morfoespecies de agallas) presente en el complejo híbrido. 

• Determinar la identidad genética de cada especie de planta hospedera, e identificar 

si la estructura y composición de insectos inductores de agallas está asociada con la 

diferenciación genética de plantas dentro del complejo híbrido. 

• Evaluar si existe variación en las redes tróficas de insectos inductores de agallas y 

sus parasitoides en el complejo Quercus magnoliifolia x Q. resinosa.  
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vi. RESULTADOS 

CAPITULO I. 
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CAPITULO II.  

 

Redes tróficas de insectos inductores de agallas y sus parasitoides en el complejo 

híbrido Quercus magnoliifolia x Quercus resinosa. 

 

Griselda Pérez-López1, Cecilia Diaz-Castelazo2, Antonio González-Rodríguez3, Pablo 

Cuevas-Reyes1 

 

1    Laboratorio de Ecología de Interacciones Bióticas, Facultad de Biología, Universidad 

Michoacana de San Nicolás de Hidalgo, Ciudad Universitaria, 58030 Morelia, 

Michoacán, México 

2     Departamento de Ecología Aplicada, Instituto de Ecología, A. C. Apdo. 63, Xalapa, 

Veracruz 91070 México. 

3    Instituto de Investigaciones en Ecosistemas y Sustentabilidad, Universidad Nacional 

Autónoma de México, Antigua Carretera a Pátzcuaro No. 8701, Col. Ex Hacienda de 

San José de la Huerta, 58190 Morelia, Michoacán, México 

 

Resumen 

Las interacciones ecológicas tienen un papel importante en la estructura y estabilidad de 

poblaciones y comunidades en el tiempo y el espacio. Recientemente, los estudios sobre 

redes ecológicas han proporcionado importantes conocimientos sobre los mecanismos que 

contribuyen a la organización y la estabilidad estructural de las interacciones entre especies 

a nivel de la comunidad. La mayoría de estudios de redes tróficas se han realizado sobre 

interacciones mutualistas. Muy pocos estudios se han enfocado en interacciones 

antagónicas y menos aún considerando los efectos de la hibridación sobre la estructura de 

las redes tróficas. La hibridación en plantas puede tener consecuencias importantes a nivel 

de la comunidad de organismos asociados, debido al incrementando de la variabilidad 

genética de las plantas, teniendo efectos sobre la estructura y diversidad de interacciones 

en los niveles tróficos superiores, tales como insectos inductores de agallas y sus 

parasitoides. Este estudio se realizó en el volcán de Tequila, Jalisco, México (20°50’N, 

103°51’W), donde se encuentra la zona de hibridación entre Quercus magnoliifolia y 

Quercus resinosa. Para cada especie de encino e híbridos, construimos redes que incluyen 

tres niveles tróficos: plantas, insectos inductores de agallas y parasitoides. En cada una de 

éstas redes se calcularon diferentes métricas que describen la topología de la red. Se 

encontró un total de 48 morfoespecies de agallas y 45 morfoespecies de parasitoides. Los 
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parasitoides se agruparon en 19 géneros que pertenecen a 7 familias. Los híbridos son los 

que presentaron una mayor diversidad de interacciones, una mayor generalidad, 

vulnerabilidad y enlaces por especie. La topología de las subredes en general fue anidada 

(NODF valores que van de 16.5 a 22.3 (P < 0.05). El nivel de especialización de las 

subredes fue mayor en Q. magnoliifolia.  
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INTRODUCCIÓN 

 

El entendimiento de los mecanismos que estructuran las comunidades ecológicas ha sido el 

objetivo central de diversos estudios ecológicos (Turner 1990, levin 1992, Van Jaarsveld et 

al. 1998, Loreau et al. 2001). Por lo tanto, conocer las interacciones interespecíficas, así 

como su persistencia en el tiempo y el espacio es fundamental para entender la estructura y 

estabilidad de las poblaciones y comunidades (Del-Claro y Torezan-Silingardi 2009, Ings 

et al. 2009,  Dyer et al. 2010, Dormann 2011, Nedorezov 2011, Elsadany 2012). Por 

ejemplo, en un ambiente natural, diferentes especies pueden interactuar formando una 

compleja red ecológica de interacciones, donde cada especie se interrelaciona con una o 

más especies (Waser y Ollerton 2006). En estas redes teóricas, las especies son 

representadas por nodos y las interacciones por enlaces (Jordano 2009). Debido a que los 

estudios de redes tróficas ahora incorporan información sobre la frecuencia y la abundancia 

de las interacciones tróficas (Memmott y Godfray 1994), éstas redes tróficas cuantitativas 

proporcionan una clara descripción funcional de la estructura de la comunidad (Memmot et 

al. 1994, Schónrogge y Crawlet 2000).  

La gran mayoría de estudios de redes tróficas se han realizado en interacciones 

mutualistas, principalmente con polinizadores (Jordano et al. 2003, Memmontt et al. 

2004), dispersores de semillas (Donatti et al. 2011, Sebastian-Gonzalez et al. 2015), y con 

mutualismos de protección que involucran hormigas y plantas (Rico-Gray et al. 2012, 

Dáttilo et al. 2014). Pocos estudios de redes tróficas se han enfocado en interacciones 

antagonistas (Valladares et al. 2001, Lewis et al. 2002, Kaartinen y Roslin 2012), y menos 

aún en sistemas híbridos de plantas.  

La hibridación es un fenómeno natural que se define como el cruce entre individuos 

pertenecientes a poblaciones que difieren en al menos un carácter heredable, produciendo 

descendencia fértil (Harrison 1990). Entre el 50 y 70% de las angiospermas que hoy 

existen surgieron mediante este proceso de hibridación (Wendel et al. 1991), formando 

nuevas especies e influyendo sobre la variabilidad genética de dichos grupos (Riesberg y 

Ellstrand 1993). Por otro lado, la hibridación en plantas no sólo afecta la comunidad de 

insectos herbívoros asociados, sino también los niveles tróficos superiores como 

parasitoides o depredadores (Pimentel 1961, Greenstone 1984, Preszler y Boecklen 1994, 

Fritz 1995, Eisenbach 1996, Wimp y Whitham 2001). Por lo tanto, este fenómeno de 

hibridación puede tener efectos en cascada (bottom-up) sobre la estructura y diversidad de 
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interacciones de las redes tróficas de insectos herbívoros como los inductores de agallas y 

sus parasitoides. 

Existen pocos estudios de redes tróficas con encinos (Schöenrogge et al. 2000, 

Hirao y Murakami 2008, Kaartinen y Roslin 2012), a pesar de ser un género de amplia 

distribución en todo el mundo y de estar presente en casi todos los bosques templados del 

Hemisferio Norte, así como en algunas regiones tropicales y subtropicales del mismo 

(Valencia 2004). Además, el género Quercus se caracteriza por presentar un alto grado de 

hibridación entres sus especies en condiciones naturales (González-Rodríguez et al. 2004, 

Peñaloza-Ramírez et al. 2010 ).  

Las avispas inductoras de agallas de la familia Cynipidae (Hymenoptera), son 

altamente especialistas sobre encinos (Floate y Whithan 1995). Cerca del 80 % de todos 

los cinípidos se desarrollan sobre especies de los géneros Quercus y Rose (Harper et al. 

2004, Allison y Shultz 2005). Los cinípidos presentes en zonas híbridas de encinos son 

sensibles a los niveles de introgresión entre las especies de plantas hospederas (Boecklen y 

Spellenberg 1990), respondiendo diferencialmente entre especies de plantas híbridas y 

plantas progenitoras (Morrow et al. 1994, Whitham et al. 1999). En algunos casos, las 

plantas híbridas soportan densidades bajas, intermedias o altas de herbívoros en relación a 

sus plantas progenitoras (Fritz et al. 1994). La composición genética de los híbridos puede 

ser una de las causas de estas diferencias (Boecklen y Spellenberg 1990, Strauss 1994), 

debido al flujo génico entre poblaciones derivado del fenómeno de hibridación, que 

aumenta la variabilidad genética (Riesberg y Ellstrand 1993). Por lo tanto, las zonas 

híbridas son sistemas ideales para el estudio de redes tróficas antagónicas presentes en 

complejos híbridos de plantas, para analizar los efectos de la variación genética de las 

plantas sobre los diferentes niveles tróficos que integran una comunidad ecológica.  

Las agallas se componen de tejidos nutricionales de la planta hospedera que 

representan sitios de refugio y alimentación (Prince et al. 1987). Aún cuando las agallas se 

desarrollan de los tejidos de la planta, éstas representan el fenotipo extendido de los 

insectos, por lo tanto su estructura y desarrollo están determinados por el genotipo del 

inductor de la agalla (Stone y Cook 1998). Las agallas pueden ser identificadas a través de 

una combinación de su morfología externa y la identidad de la planta hospedera. La larva 

dentro de la agallas es vulnerable al ataque de especies de insectos parasitoides del orden  

Hymenoptera (Askew 1980, Gagné 1994) especialmente de la superfamilia Chalcidoidea. 

Por lo tanto, las agallas representan microhábitats discretos que soportan comunidades 

relativamente cerradas y especializadas (Stone y Schönrogge 2003). La pregunta que nos 
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planteamos fue la siguiente: ¿Debido a la variabilidad genética resultado del proceso de 

hibridación entre las especies de encinos, los individuos híbridos presentarán una red 

trófica antagónica con una mayor diversidad de interacciones que las redes tróficas de los 

encinos progenitores, así como una mayor riqueza y abundancia de especies asociadas?  

 

MATERIALES Y MÉTODOS 

Sistema de estudio 

Se evaluó la estructura de la red trófica de insectos inductores de agallas y sus parasitoides 

en un complejo híbrido de encinos, enfocándonos en comparar la estructura (riqueza, 

abundancia y diversidad de interacciones entre especies) de la red de los individuos 

híbridos en relación a la de sus progenitores. El estudio se realizó en el volcán de Tequila, 

Jalisco, México (20°50’N, 103°51’W), donde se localiza la zona de hibridación entre 

Quercus magnoliifolia y Quercus resinosa. Ambas especies se distribuyen a lo largo de un 

gradiente altitudinal que va desde los 1400 a los 2100 msnm.  

 

Muestreo de insectos inductores de agallas y parasitoides 

Para construir las redes tróficas, colectamos agallas de 50 árboles del complejo híbrido en 

cada una de las tres altitudes: 1400 a1500 msnm, 1600 a 1800 msnm y 1900 a 2100 msnm. 

Se utilizaron 8 marcadores de microsatélites nucleares para determinar el genotipo de 

los150 individuos muestreados en las tres altitudes diferentes y asignarlos a cada una de 

tres categorías, Q. magnoliifolia, Q. resinosa e híbridos (ver Pérez-López et al. 2016).  

En cada individuo se realizó un muestreo sistemático-estratificado colectando 

agallas foliares y de rama del estrato superior, medio e inferior del dosel arbóreo (Cuevas-

Reyes et al. 2004a, b). Las colectas se realizaron cada mes de julio a febrero durante dos 

años (2011-2013).  

Las agallas colectadas fueron almacenadas en vasos de plástico cubiertos con una 

malla para esperar la emergencia de los insectos inductores de agallas y parasitoides 

adultos. Las agallas fueron clasificadas  y contabilizadas a nivel de morfoespecie a través 

de la combinación de la morfología externa de la agalla (Gagné 1994), y cuando fue 

posible, la clasificación de las morfoespecies fue confirmada mediante la morfología de los 

inductores de agallas adultos. El uso de morfoespecies es un parámetro confiable y 

comúnmente usado en estudios sobre comunidades de agallas, donde se asume que cada 

morfotipo es único a cada especie de insecto inductor (Carneiro et al. 2009, Cuevas-Reyes 

et al. 2004b, Araújo et al. 2013; Maldonado-López et al. 2015a, b). 
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Los parasitoides emergidos fueron almacenados en etanol para su posterior 

identificación a nivel de familia usando las claves de Borror et al. (1976) y a nivel de 

género usando las claves de Gibson et al. (1997). 

 

Redes tróficas 

Para cada grupo de plantas, se construyeron redes tróficas cuantitativas que 

incluyeron (i) Q. magnoliifolia, Q. resinosa e híbridos (primer nivel trófico); insectos  

inductores de agallas (segundo nivel trófico) y parasitoides (tercer nivel trófico). Las 

métricas que describen la topología de la red se calcularon para cada grupo de plantas en 

dos subredes considerando dos niveles tróficos, la primera subred analiza las interacciones 

entre los individuos de cada grupo de plantas con los inductores de agallas y la segunda 

subred analiza las interacciones entre los inductores de agallas y sus parasitoides. 

Finalmente, se construyó una sola red trófica que incluyó a los tres grupos de plantas y las 

abundancias de toda la comunidad de insectos inductores de agallas y sus parasitoides 

muestreados en el sitio. 

 

Métricas y análisis 

Se estimo el índice de ancestría genética para determina el número de grupos genéticos los 

datos se sometieron  a un análisis de asignación Bayesiano en STRUCTURE ver. 2.1. 

(Pritchard et al. 2000). En base a los datos sobre asignación genética se estimo la 

diversidad genética individual usando el índice de heterocigosidad por loci (HL) usando el 

programa CERNICALIN (Aparacio et al. 2006). 

Para caracterizar la estructura de las redes tróficas, se estimo el índice de diversidad 

de interacciones, basado en el índice de Shannon, el cual ha sido utilizado en diversos 

estudios para análisis de redes ecológicas (Bersier et al. 2002, Tylianakis et al. 2007, 

Dáttilo Dyer 2014).   

Para determinar la distribución de las interacciones entre las especies dentro de 

cada subred, calculamos el índice de anidamiento usando la métrica NODF en el software 

ANINHADO (Guimaraes y Guimaraes 2006), identifica las especies con mayor número de 

interacciones en cada nivel trófico interactúan entre sí, formando un centro denso de 

interacciones (especies hiperconectadas, interacciones generalistas-generalistas), al que el 

resto de las especies con menor número de interacciones se integran a la red (interacciones 

generalistas-especialistas), así mismo las interacciones entre especies con pocas 

interacciones  ocurren raramente (interacciones especialistas-especialistas) (Jordano et al 
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2003; Bascompte et al. 2003). Y el índice de modularidad usando el software MODULAR 

(Marquitti et al. 2014), este indica que dentro de una red trófica, existen grupos o módulos 

de especies de un nivel trófico que interactúan más frecuentemente con un grupo de 

especies del otro nivel trófico, y pocas son las interacciones entre subgrupos de la red 

(Lewinsohn et al. 2006; Olesen et al. 2007), en resumen  un subconjunto de especies 

interactúan más fuertemente entre ellos que con otros subconjuntos de especies (Jordano 

1987). 

Para describir el número promedio de especies de plantas hospederas atacadas por 

cada especie de insecto inductor de agallas y el número promedio de morfoagallas atacadas 

por cada especie de parasitoide, usamos la métrica de generalidad. Para evaluar el número 

promedio de insectos inductores de agallas que atacan cada uno de los individuos de 

encinos y el número promedio de parasitoides que atacan cada una de las agallas, usamos 

la medida de vulnerabilidad.  

Se estimó la conectancia que es una medida que representa la proporción de 

posibles interacciones que realmente se llevan a cabo (Jordano 1987). Además, se estimó 

el nivel de especialización de la red trófica usando el índice de especialización cuantitativa 

H2, con un intervalo que va de 0 (red generalista) a 1 (red especializada). Para calcular 

estas métricas usamos el paquete bipartite (ver 1.02; Dormann et al. 2008, 2009) de R (ver. 

2.8.1). Mientras que para construir representaciones visuales de la estructura de la red 

usamos el paquete Pajek (Win32) 3.10 (Mrvar and Batagelj).  

En cada red, categorizamos a las especies como: (i) especies núcleo generalistas 

(especies generalistas con muchas interacciones) y (ii)  especies periféricas (especies 

selectivas con pocas interacciones). Esta categorización es capaz de evaluar el recambio en 

la posición de las agallas y de parasitoides dentro de cada subred en cada uno de los grupos 

de plantas (Dattilo et al. 2013). Además estimamos el índice de Bray Curtis, usando el 

programa EstimateSWin820 (Colwell 2006), para comparar la similitud de la composición 

de especies, tanto de insectos inductores de agallas como de parasitoides entre los tres 

grupos de plantas.   

 

 

RESULTADOS 

De acuerdo a los resultados obtenidos con STRUCTURE, 30 individuos fueron asignados 

a Q. resinosa (q = 0.854 – 0.930), 35 a Q. magnoliifolia (q = 0.073 – 0.142), y 57 fueron 

genéticamente intermedios (q = 0.250 – 0.751). 
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Encontramos diferencias significativas en los niveles de diversidad genética (F = 5.13; P = 

0.007), estimada como heterocigosidad por loci, los individuos de Q. magnoliifolia 

presentan en promedio una mayor heterocigosidad por loci (0.82 ± 0.023), seguido de Q. 

resinosa (0.72 ± 0.025), y los individuos de encinos híbridos (0.74 ± 0.018), estos dos 

últimos no difieren en sus valores de diversidad genética. 

 Dentro del complejo híbrido Quercus magnoliifolia x Quercus resinosa, se 

encontró un total de 48 morfoespecies de agallas y 45 morfoespecies de parasitoides. Los 

parasitoides se agruparon en 19 géneros que pertenecen a 7 familias: (i) Eurytomidae, (ii) 

Eulophidae, (iii) Ormyridae, (iv) Torymidae, (v) Pteromalidae, (vii) Eupelmidae y (viii) 

Encyrtidae. (ver Tabla 1). En general los parasitoides más abundantes pertenecen a tres 

familias Eulophidae, Eurytomidae y Torymidae (Figura 1). 

 

Q. magnoliifolia 

Q. magnoliifolia albergó 33 morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las cuales 

5 especies (15.2%) fueron exclusivas (Figura 2) (Tabla 2). Las 33 morfoespecies de 

insectos inductores de agallas fueron parasitadas por 21morfoespecies de parasitoides, la 

abundancia total de parasitoides en Q. magnoliifolia fue de 190 individuos, los cuales se 

agrupan en 11 géneros y 5 familias (Figura 1 y 2). En este caso, 4 géneros de parasitoides 

fueron exclusivos a esta especie de encino (Aprostocetus sp4, Minotetrastichus sp, 

Zaglytonotus sp, Amphidocius sp),  La diversidad de interacciones para la subred encino-

insectos inductores de agallas fue de 3.7, mientras que para la subred insectos inductores 

de agallas-parasitoides fue 3.2 (Tabla 2). La conectancia para la subred encino-insectos 

inductores de agallas fue de 11%, mientras que para la subred insectos inductores de 

agallas-parasitoides fue de 10.2%. La topología de las subredes en Q. magnoliifolia fue 

significativamente anidada solamente para la subred encino-insectos inductores de agallas 

(NODF = 16.53; P < 0.05), mientras que la subred insectos inductores de agallas-

parasitoides el anidamiento no fue significativo (NODF = 13.6; P > 0.05 ). La generalidad 

en la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 5.22 y en la subred insectos 

inductores de agallas-parasitoides fue de 2.70. La vulnerabilidad en la subred encino-

insectos inductores de agallas fue de 2.83 y en la subred insectos inductores de agallas-

parasitoides fue de 2.71. El índice de especialización cuantitativa (H2) en ambas subredes 

fue mayor (subred encino-insectos inductores de agallas, H2 = 0.66; subred insectos 

inductores de agallas-parasitoides, H2 = 0.68) respecto a los otros dos grupos de plantas. 

Los enlaces por especie en ambas subredes fue inferior al que presentaron los otros dos 
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grupos de plantas (subred encino-insectos inductores de agallas, 1.9; subred insectos 

inductores de agallas-parasitoides, 1.1) (ver Tabla 2).  

Se registraron 14 morfoespecies de agallas núcleo generalistas para la interacción 

con Q. magnoliifolia (Figura 2. Apéndice1) y 11 morfoespecies núcleo generalistas de 

insectos inductores de agallas para la interacción con parasitoides (Figura 2. Apéndice 1). 

De éstas morfoespecies de inductores de agallas núcleo generalistas, 4 (28.6%) se 

encuentran presentes en las tres redes (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). Se encontraron 9 

morfoespecies núcleo generalistas de parasitoides (Figura 2. Apéndice 1), 4 (44.4%) de 

éstas morfoespecies se presentaron en los tres grupos de plantas (Figura 2, 3, 4. Apéndice 

1). 

 

Q. resinosa 

Q. resinosa albergó 28 morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las cuales solo 

1 especie (3.6%) fue exclusiva (Figura 3) (Tabla 2). Las 28 morfoespecies de insectos 

inductores de agallas fueron parasitadas por 30 morfoespecies de parasitoides, la 

abundancia total de parasitoides en Q. resinosa fue de 356 individuos, los cuales se 

agrupan en 11 géneros y 6 familias (Figura 1 y 3). En este caso, 10 géneros de parasitoides 

fueron exclusivos a esta especie de encino (Eurytoma sp5, sp6, sp7, sp9, sp10, sp11, 

Sycophila sp4, sp5, Aprostocetus sp7, Baryscapus sp).  La diversidad de interacciones para 

la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 2.65, mientras que para la subred 

insectos inductores de agallas-parasitoides fue 3.36 (Tabla 2). La conectancia para la 

subred encino-insectos inductores de agallas fue de 16%, mientras que para la subred 

insectos inductores de agallas-parasitoides es de 13%. La topología de las subredes en Q. 

resinosa fue significativamente anidada en ambas subredes: subred encino-insectos 

inductores de agallas (NODF = 22.31; P < 0.05), subred insectos inductores de agallas-

parasitoides (NODF = 19.61; P < 0.05 ). La generalidad en la subred encino-insectos 

inductores de agallas fue de 3 y en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue 

de 2.55. La vulnerabilidad en la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 2.3 y 

en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue de 5.22. El índice de 

especialización cuantitativa (H2) en la subred encino-insectos inductores de agallas fue H2 

= 0.58, y en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue H2 = 0.45). Los 

enlaces por especie para cada subred fueron: subred encino-insectos inductores de agallas 

2.31, subred insectos inductores de agallas-parasitoides, 1.33. (ver Tabla 2).  
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Se registraron 15 morfoespecies de agallas núcleo generalistas para la interacción 

con Q. resinosa (Figura 3. Apéndice1) y 4 morfoespecies núcleo generalistas de insectos 

inductores de agallas para la interacción con parasitoides (Figura 3. Apéndice 1). De éstas 

morfoespecies de inductores de agallas núcleo generalistas, 4 (26.7%) se encuentran 

presentes en las tres redes (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). Se encontraron 13 morfoespecies 

núcleo generalistas de parasitoides (Figura 3. Apéndice 1), 4 (30.8%) de éstas 

morfoespecies se presentaron en los tres grupos de plantas (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). 

  

Híbridos 

Los encinos híbridos albergaron 42 morfoespecies de insectos inductores de agallas, de las 

cuales 8 especies (19%) fueron exclusivas (Figura 4) (Tabla 2). Las 42 morfoespecies de 

insectos inductores de agallas fueron parasitadas por 23 morfoespecies de parasitoides, la 

abundancia total de parasitoides en estos encinos híbridos fue de 583 individuos, los cuales 

se agrupan en 12 géneros y 7 familias (Figura 1 y 4). En este caso seis géneros de 

parasitoides fueron exclusivos a estos encinos híbridos (Eurytoma sp4, Aprostocetus sp5, 

Euderus sp, Tamarixia sp, Peckianus sp, Cheilonerus sp).  La diversidad de interacciones 

en ambas subredes es mayor respecto al de los otros dos grupos de plantas: subred encino-

insectos inductores de agallas fue de 4.55, subred insectos inductores de agallas-

parasitoides fue 3.41 (Tabla 2). La conectancia para la subred encino-insectos inductores 

de agallas es de 11%, mientras que para la subred insectos inductores de agallas-

parasitoides es de 13.7%. La topología de las subredes fue significativamente anidada en la 

subred encino-insectos inductores de agallas (NODF = 17.51; P < 0.05), mientras que en la 

subred insectos inductores de agallas-parasitoides el anidamiento no fue significativo 

(NODF = 18.69; P > 0.05 ). La generalidad en la subred encino-insectos inductores de 

agallas fue de 8.89 y en la subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue de 5.10. 

La vulnerabilidad en la subred encino-insectos inductores de agallas fue de 3.65 y en la 

subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue de 3. El índice de especialización 

cuantitativa (H2) en la subred encino-insectos inductores de agallas fue H2 = 0.55, y en la 

subred insectos inductores de agallas-parasitoides fue H2 = 0.47. Los enlaces por especie 

en ambas subredes fueron mayores a los que presentaron los otros dos grupos de plantas 

(subred encino-insectos inductores de agallas, 2.6; subred insectos inductores de agallas-

parasitoides, 1.63). (ver Tabla 2). 

Se registraron 13 morfoespecies de agallas núcleo generalistas para la interacción 

con encinos híbridos (Figura 4. Apéndice1) y 5 morfoespecies núcleo generalistas de 
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insectos inductores de agallas para la interacción con parasitoides (Figura 4. Apéndice 1). 

De estas morfoespecies de inductores de agallas núcleo generalistas, 4 (30.8%) se 

encuentran presentes en las tres redes (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). Se encontraron 5 

morfoespecies núcleo generalistas de parasitoides (Figura 4. Apéndice 1), 4 (80%) de éstas 

morfoespecies se presentaron en los tres grupos de plantas (Figura 2, 3, 4. Apéndice 1). 

 

Q. magnollifolia-híbridos-Q. resinosa 

La evaluación de patrones de interacción no aleatorios dentro de cada subred, nos muestran 

que las subredes para la interacción encinos-insectos inductores de agallas exhiben una 

topología de anidamiento (NODF valores que van de 16.5 a 22.3 (P < 0.05) (Tabla 2), 

mientras que las subredes insectos inductores de agallas-parasitoides únicamente la subred 

de los individuos de Q. resinosa presentó una topología anidada (NODF = 19.6, P < 0.05) 

(Tabla 2).  

El índice de similitud de Bray-Curtis mostró que los individuos de Q. resinosa e 

híbridos son los que presentaron una mayor similitud en la composición de especies de 

insectos inductores de agallas (51%), y de insectos parasitoides (56%). Mientras que entre 

Q. magnoliifolia y los híbridos la similitud de especies de insectos inductores de agallas 

fue de 46% y de parasitoides de 36%. Finamente, la similitud en la composición de 

especies de agallas y parasitoides entre encinos progenitores, Q. magnoliifolia y Q. 

resinosa fue de 19% y 50% respectivamente. 

 

 

DISCUSIÓN 

 

Al comparar la estructura de las redes tróficas antagónicas presentes en individuos de Q. 

magnoliifolia, Q. resinosa, e híbridos y su interacción con avispas inductoras de agallas e 

insectos parasitoides, encontramos que la estructura de cada subred, presentó patrones muy 

particulares y diferenciales entre los tres grupos de plantas. En general encontramos que las 

subredes de los individuos híbridos presentaron una mayor diversidad de interacciones y 

enlaces por especie, en comparación con las subredes que presentaron los individuos de 

encinos progenitores. Este resultado pude estar asociado evidentemente al  fenómeno de 

hibridación interespecífica de plantas, cuyos efectos se han reportado en la literatura como 

contrastantes, donde plantas hibridas pueden sostener una diversidad menor, igual o mayor 

al que presentan las plantas progenitoras (Boecklen y Spellenberg 1990; Aguila y Boecklen 
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1992; floate et al. 1993).  Se han sugerido que el rango geográfico de los hospederos, la 

arquitectura y fenología de las plantas igualmente se ven afectados por la hibridación en 

plantas, por lo tanto, son factores importantes que pueden estar generando estos patrones 

contrastantes de diversidad de insectos herbívoros, debido a  que influyen directamente  

sobre la preferencia y desarrollo de los insectos herbívoros (Dungey et al. 2000; Rehill et 

al. 2005; Carmona et al. 2011; Evans et al. 2012), así como, sobre la diversidad y 

estructura de la comunidad de herbívoros a través de los diferentes niveles tróficos (Harvey 

et al. 2003, Hochwender y Fritz 2004, Schädler et al. 2010).  

Igualmente los individuos híbridos son los que presentaron una mayor abundancia  

de insectos inductores de agallas así como de parasitoides, resultado que coincide con lo 

reportado por Fritz (1999), quien identificó que los individuos híbridos de plantas 

representan una amplia gama de recursos y condiciones que pueden ser explotados por su 

fauna asociada, debido al incremento de los recursos. Igualmente, la alta actividad 

ecológica y evolutiva que caracteriza a las zonas de hibridación, puede derivar en la 

creación de nuevos hábitats para los organismos asociados (Tovar-Sánchez y Oyama 

2006b), como resultado de nuevos caracteres de la planta hospedera, como pueden ser 

cambios en su morfología foliar (González-Rodríguez et al. 2004, Tovar-Sánchez y Oyama 

2004), fenología (Hunter et al. 1997) y arquitectura (Bangert et al. 2005), así como su 

química secundaria (Wimp et al. 2004; Cheng et al. 2011). Dichos caracteres pueden 

asociarse con las preferencias de los herbívoros, su desarrollo y distribución (Whitham et 

al. 1994, 1999, Fritz et al. 1999, Hochwender y Fritz 2004, Bailey et al. 2009). 

El número de especies en cada nivel trófico, fue contrastante, en la subred encinos- 

insectos inductores de agallas, el número de especies en cada nivel trófico fue mayor en 

relación a las especies progenitoras, mientras que en la subred insectos inductores de 

agallas – parasitoides, los híbridos presentaron un mayor número de especies de insectos 

inductores de agallas, y el número de parasitoides fue intermedio en relación a las especies 

progenitoras. Resultado que nos indica que la diversidad de interacciones puede o no estar 

determinada por la diversidad beta entre especies de plantas (Dyer et al. 2010). 

Los valores de conectancia de cada subred se encuentran dentro de los valores 

reportados en otros estudios previos sobre redes antagónicas, los cuales van de 10 al 16% 

de interacciones promedio presentes en cada subred (Rott y Godfray 2000; Hirao y 

Murakami 2008, Kaartinen y Roslin 2012). Paniagua et al. (2009) encontraron en su 

trabajo con inductores de agallas que una mayor conectancia es explicada por el número de 

especies de insectos parasitoides que se encuentran asociados a cada especie de insecto 
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inductor de agallas, lo cual refleja el nivel de vulnerabilidad que presentan los insectos 

herbívoros ante el ataque de parasitoides y no por la amplitud del uso de hospederos 

(generalidad) que presenta cada especie de parasitoide. Nuestro estudio difiere de estos 

resultados, ya que encontramos una mayor conectancia en subredes que presenta una  

mayor generalidad y una menor vulnerabilidad, como es el caso de la subred encino – 

insectos inductores de agallas (16%) en Q. resinosa, y para el caso de la subred insectos 

inductores de agallas - parasitoides (13.7%) en híbridos. Resultado que puede asociarse al 

hecho de que los híbridos presentan una mayor diversidad de interacciones y de especies 

en cada nivel trófico, debido a que complejos genes co-adaptados a presentes en las plantas 

progenitoras pueden no estar presentes en los híbridos (Whitam 1989), lo cual permite la 

apertura de nuevos nichos para ser colonizados por una mayor diversidad de insectos 

inductores de agallas (Tovar-Sanchez y Oyama 2006). Sin embargo la incidencia de 

parasitismo en inductores de agallas presenten en los híbridos es menor, resultado que 

coincide con el estudio de Stiling y Rossi (1996), donde el efecto “bottom-up” determina 

indirectamente el control del “top-down” de parasitoides, regulado por el tamaño de la 

agalla, por factores ambientales y por factores genéticos respectivamente. 

Este estudio revela que existen variaciones en diferentes aspectos de la 

organización de las redes tróficas dentro del complejo híbrido. En general se observa que 

las interacciones que presentan los individuos híbridos con las agallas y parasitoides es 

más diversa, presentando una mayor generabilidad en ambas subredes, encino-agallas y 

agallas-parasitoides, mientras que la vulnerabilidad es mayor en los híbridos solo en la 

subred encino-agallas, y en la subred agallas-parasitoides la vulnerabilidad es mayor en Q. 

resinosa. Estos resultados nos indican que los encinos híbridos son más vulnerables a la 

incidencia de inductores de agallas, ya que son los que presentan en promedio un mayor 

número de individuos con agallas, así como un promedio mayor de agallas por individuo 

respecto a los valores encontrados en los individuos de encinos progenitores. A su vez, las 

agallas presentes en los híbridos presentan una menor presión de enemigos naturales 

(parasitoides), lo cual permite que la incidencia de agallas sea mayor en los híbridos. Ha 

quedado bien documentado que los insectos parasitoides juegan un papel muy importante 

en la redes tróficas, debido a que influyen en la densidad y dinámica poblacional de sus 

hospederos (Hassell 2000). Así mismo, se ha documentado que los insectos inductores de 

agallas pueden distinguir entre plantas hospederas híbridas de hospederos con respecto a 

individuos de las especies progenitoras en zonas de hibridación de Quercus (Aguilar y 

Boecklen 1992), Salix (Fritz et al. 1994), y Populus (Floate y Whitham 1995; Evans et al. 
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2012). Esta capacidad de reconocimiento se ha demostrado que se debe a ciertos 

metabolitos secundarios los cuales están implicados en el reconocimiento del hospedero así 

como a la estimulación de la oviposición en algunas especies de herbívoros (Fritz et al. 

2003). Otros efectos de estos metabolitos secundarios es actuar como disuasivos de la 

alimentación tanto de herbívoros (Lill y Marquis 2001) y enemigos naturales (Chaplin-

Kramer et al. 2011). Algunos herbívoros especialistas han desarrollando la capacidad de 

superar estas barreras químicas secuestrando estos metabolitos de sus plantas hospederas, 

los cuales utilizan como defensa contra una gran variedad de depredadores (Trigo 2011), 

afectando la diversidad y estructura de la comunidad de herbívoros a través de los 

diferentes niveles tróficos (Harvey et al. 2003, Hochwender y Fritz 2004, Schädler et al. 

2010). Bailey et al. (2006) mostró una correlación genética entre la fitoquímica de Populus 

con la densidad de herbívoros y la intensidad de depredación por aves de estos herbívoros. 

Igualmente Harvey et al. (2003), encuentran que la calidad de dos especies de Brassica 

afecta el desarrollo de organismos de varios niveles tróficos, parasitoides e 

hiperparasitoides, mediados a través de los herbívoros de las plantas. 

Referente a las morfoespecies de agallas núcleo generalistas, se aprecian patrones 

diferenciales entre subredes. En el caso de las subredes encinos – insectos inductores de 

agallas, encontramos de 13 a 15 agallas núcleo generalistas, de las cuales nueve están 

presentes en las subredes de los tres grupos de plantas. Este patrón de interacción donde las 

especies de inductores de agallas categorizadas como núcleo generalistas co-ocurren con 

insectos inductores de agallas que presentan menor número de interacciones con los 

individuos de encinos, resultando en una topología anidad, indica que las interacciones 

registradas para los encinos con baja incidencia de insectos inductores de agallas son un 

subconjunto cohesivo de las interacciones encontradas en los encinos con mayor incidencia 

de insectos inductores de agallas. Por lo tanto, estos insectos inductores de agallas núcleo 

generalistas, no es un grupo de especies que interactúa con un grupo específico de 

individuos de encinos.  Así mismo, esta topología anidada probablemente facilita la 

persistencia de las especies de inductores minimizando el efecto de la competencia 

interespecífica (Bastolla et al. 2009). Mientras que en las subredes agallas-parasitoides, la 

topología anidada  la presenta únicamente la subred de los individuos de Q. resinosa.  

El índice de similitud de Bray-Curtis muestra que los individuos de Q. resinosa e 

híbridos son los que presentan una mayor similitud en la composición de inductores de 

agallas en un 51% y de parasitoides en un 56%. Esto se puede asociar a los cambios en la 

estructura genética por efecto del fenómeno de hibridación (Rieseberg y Ellstrand 1993, 
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Whitham et al. 1999), que puede estar generando la ruptura o dominancia de caracteres 

heredables, asociados a defensa y/o establecimiento de los herbívoros sobre la planta 

hospedera. Definitivamente la hibridación genera una gran diversidad genética en plantas 

lo cual conlleva  a que la fauna asociada a tales especies vegetales responda a caracteres 

heredable de plantas (Crutsinger et al. 2006, 2009) generando diferencias en el ensamblaje 

de artrópodos (Whitham et al. 2006, Underwood 2009, Schädler et al. 2010, Smith et al. 

2011),  lo cual confiere un grado de resistencia o susceptibilidad para los herbívoros (e.g., 

Witter y Waisanen 1978, Fritz y Price 1988, Dungey et al. 2000). 

Particularmente los patrones encontrados en este trabajo se puede atribuir  a los 

múltiples efectos de la hibridación, por ejemplo, el incremento de la diversidad genética y 

diferenciación genética entre poblaciones (González-Rodríguez et al. 2005, Tovar- 

Sánchez et al. 2008), lo cual tiene efectos sobre la estructura y composición de insectos 

inductores y parasitoides, así como sobre la diversidad de interacciones. 
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CONCLUSIONES  

 

Claramente la hibridación que se presenta en esta zona de Tequila, Jalisco, genera 

patrones diferenciales sobre la diversidad de interacciones entre individuos de encinos, 

inductores de agallas y parasitoides, donde los individuos de encinos híbridos soportan una 

mayor diversidad de interacciones. Además de la posible ruptura o dominancia de 

caracteres heredables, asociados a defensa y/o establecimiento de los herbívoros sobre la 

planta hospedera, lo cual confiere a los inductores de agallas la capacidad de discriminar 

entre plantas hospederas híbridas y progenitoras, así como diferentes grados de resistencia 

o susceptibilidad contra herbívoros, afectando los niveles tróficos superiores (bottom-up), 

tales como parasitoides, lo cual en este caso queda confirmado, debido a que la red trófica 

de los individuos híbridos presentan una mayor generalidad de inductores de agallas y una 

menor vulnerabilidad de parasitoides.  

Finalmente observamos que nuestros resultados siguen la regla de similitud 

genética propuesta por Whitham et al. (2006) donde señala que existe una fuerte relación 

entre la genética de las planta y la comunidad de artrópodos asociados, donde plantas 

genéticamente similares soportan comunidades de artrópodos similares, y en este caso 

individuos híbridos y de Q. resinosa, son quizá más similares genéticamente al igual que 

en la comunidad de insectos inductores de agallas y parasitoides que soportan. 
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LEYENDAS DE FIGURAS 

 

Figura 1. Patrones de incidencia de insectos parasitoides en el complejo híbrido Q. 

magnoliifolia X Q. resinosa en el Volcán de Tequila, Jalisco. Parasitoides asociados a Q. 

magnoliifolia (a); Parasitoides asociados a Q. resinosa (b); Parasitoides asociados a plantas 

híbridas (c) 

 

Figura 2. Red trófica de Q. magnoliifolia. Círculos: Individuos de Q. magnoliifolia. 

Triángulos: Agallas núcleo generalistas para la interacción con individuos de Q. 

magnoliifolia y parasitoides núcleo generalistas. Triángulos gris claro: agallas núcleo 

generalistas para la interacción con parasitoides. Rombos blancos: agallas exclusivas de 

Q. magnoliifolia. Cuadros blancos: parasitoides exclusivos en Q. magnoliifolia. 

 

Figura 3. Red trófica de Q. resinosa. Círculos: Individuos de Q. resinosa. Triángulos: 

Agallas núcleo generalistas para la interacción con individuos de Q. resinosa y parasitoides 

núcleo generalistas. Triángulos gris claro: agallas núcleo generalistas para la interacción 

con parasitoides. Rombos blancos: agallas exclusivas de Q. resinosa. Cuadros blancos: 

parasitoides exclusivos en Q. resinosa. 

 

Figura 4. Red trófica de híbridos. Círculos: individuos híbridos. Triángulos: agallas 

núcleo generalistas para la interacción con individuos de híbridos y parasitoides núcleo 

generalistas. Triángulos gris claro: agallas núcleo generalistas para la interacción con 

parasitoides. Rombos blancos: agallas exclusivas de híbridos. Cuadros blancos: 

parasitoides exclusivos en híbridos. 
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Figura 3. 
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Figura 4. 
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Tabla 1. Familias y géneros de insectos parasitoides presentes 

dentro del complejo híbrido.  
 

Familias  Géneros  

Eurytomidae   Eurytoma 11spp 
 Sycophila 5spp 

Eulophidae (8)   Paracrias sp  
 Ephropalotus sp  
 Aprostocetus 8spp 
 Minotetrastichus sp  
 Euderus sp  
 Baryscapus sp  
 Tamarixia sp  
 Horismenus sp  

Ormyridae  
Ormyrus sp  

Torymidae  Torymus 6spp 
Zaglytonotus sp  

Pteromalidae (4)  Amphidocius sp  
Peckianus sp  
Playaspalangia sp  
Elachertodomyia sp  

Eupelmidae  
Metapelma sp  

Encyrtidae  
Cheilonerus sp  
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Tabla 2. Comparación de métricas de cada subred entre especies de encinos. NSp-NTS (número de 

especies en el nivel trófico superior, NSp-NTI (número de especies en el nivel trófico inferior). 

Anidamiento * P < 0.05  

 

 

Métricas  

Encinos & Agallas Agallas & Parasitoides 

Q. magnoliifolia  Híbrido  Q. resinosa  Q. magnoliifolia  Híbrido  Q. resinosa  

NSp-NTS  33 42 28 21 23 30 

NSp-NTI  35 57 30 21 25 16 

Diversidad de 

interacción  
3.7 4.55 2.65 3.24 3.41 3.36 

Conectancia  11% 11% 16% 10.2% 13.7% 13% 

Anidamiento 16.53* 17.51* 22.31* 13.6 18.69 19.61* 

Modularidad 0.42 0.35 0.36 0.61 0.44 0.50 

Generalidad  5.22 8.89 3 2.70 5.10 3.55 

Vulnerabilidad  2.83 3.65 2.3 2.71 3 5.22 

H2  0.66 0.55 0.58 0.68 0.47 0.45 

Enlaces por 

especie  
1.9 2.6 2.31 1.1 1.63 1.33 
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APÉNDICE 1. 

 

Morfoespecies de agallas núcleo generalistas para la interacción con encinos. 

Q. magnoliifolia: 1, 2, 3, 4, 6, 7, 10, 12, 14, 15, 17, 21, 22, 43. (Figura 4) 

Q. resinosa: 1, 2, 3, 4, 5, 6, 9, 10, 11, 13, 14, 15, 17, 21, 30. (Figura 5) 

Híbridos:  1, 2, 3, 4, 5, 6, 9, 10,12, 14, 15, 17, 21. (Figura 6) 

Presentes en las tres redes: 1, 2, 4, 6, 10, 14, 15, 17, 21. (Figuras 4, 5, 6)   

 

Morfoespecies de agallas núcleo para la interacción con parasitoides  

Q. magnoliifolia (1, 2, 4, 6, 7, 10, 12, 15, 21, 27, 42)  

Q. resinosa (2, 4, 6, 21) 

Híbridos (2, 4, 5, 6, 21)  

 

Morfoespecies de agallas núcleo generalistas presentes en las tres redes  

(2, 4, 6, 21) (Figura 4, 5, 6) 

 

Morfoespecies de parasitodes núcleo generalistas  

Q. resinosa (Aprostocetus sp1, sp2, sp8, Torymus sp1, sp2, sp5, Eurytoma sp1, sp11, 

Sycophila sp1, sp2, Ormyrus sp, Eprhopalotus sp, Metapelma sp. (Figura 5).   

Q. magnoliifolia (Aprostocetus sp1, sp2, sp3, sp6, Torymus sp1, sp2 sp5, Eurytoma sp1, 

Elachertodomyia sp. (Figura 4) 

Híbridos (Torymus sp1, Aprostocetus sp1, sp2, Eurytoma sp1, Ormyrus sp. (Figura 6) 

 

Morfoespecies de parasitoides núcleo generalistas presentes en las tres especies de 

encinos  

(Torymus sp1, Aprostocetus sp1, Aprostocetus sp2 y Eurytoma sp1) (Figura 4,5,6).  
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vii. DISCUSIÓN GENERAL 

 

Este estudio claramente demuestra que la hibridación interespecífica en plantas provoca 

cambios en la estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas, generando 

redes más complejas. El análisis de asignación genética mediante el método de 

agrupamiento Bayesiano en STRUCTURE para los individuos presentes en el complejo 

claramente detecto hibridación entre Q. magnoliifolia y Q. resinosa. Con base en estos 

resultados, el procedimiento de asignación genética fue adecuado, debido a que individuos 

híbridos e individuos de Q. magonoliifolia y Q. resinosa fueron identificados por 

STRUCTURE con precisión.  

Encontramos una menor diversidad genética en los individuos híbridos e individuos 

de Q. resinosa respecto a los individuos de Q. magnoliifolia, lo cual, puede deberse al 

hecho de que las zonas de hibridación pueden contener retrocruzas complejas, lo cual 

puede reducir la probabilidad de los efectos genéticos (Messina et al. 1996), como 

favorecer la variación genética (Rieseberg y Wendel 1993). Estos individuos con menor 

diversidad genética son los que sostienen una mayor riqueza de inductores de agallas, 

resultado que se puede asociar a los cambios en la estructura genética por efecto del 

fenómeno de hibridación (Rieseberg y Ellstrand 1993, Whitham et al. 1999), el cual puede 

generar la ruptura o dominancia de caracteres heredables de los encinos progenitores hacia 

los encinos híbridos, así como un menor contenido de compuestos de defensa, donde los 

híbridos heredaron el estimulante o atrayente de herbívoros presente en la especie 

progenitora susceptible a la herbivoría, en lugar de heredar el elemento disuasivo contra 

herbívoros presente en la especie progenitora resistente a la herbivoría (Hanhimäki et al. 

1994, Siemens et al. 1994, Christensen et al. 1995, Gange 1995). 

Otro factor que puede explicar este resultado es la selección de plantas hospederas. 

Tal comportamiento se ha demostrado que tiene una base genética, donde el genotipo de la 

planta es un factor importante que determina la preferencia del insecto para ovipositar 

(Cronin y Abrahamson 2001). Otro factor determinante es la presión ejercida por los 

insectos parasitoides sobre los inductores de agallas (Stone et al. 2002, Stone y 

Schönrogge 2003). Por lo tanto quizá la presión de depredación es mayor en los híbridos al 

igual que Q. resinosa. Sin embargo a pesar de que la respuesta de muchos herbívoros a la 

hibridación de plantas es positiva al incrementar su abundancia, es también de esperar que 

no se presente cambio alguno (Whitham et al. 1994, 1999). 
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La presencia de agallas exclusivas en los individuos híbridos en mayor proporción 

que las detectadas en los individuos progenitores, sin duda se debe igualmente al proceso 

de hibridación, que genera cambios en la estructura genética de las plantas (Rieseberg y 

Ellstrand 1993, Whitham et al. 1999), creando una mayor diversidad de nuevos nichos para 

ser colonizados por una gran diversidad de insectos inductores de agallas (Tovar y Oyama 

2006a), los cuales se ha demostrado que tienen el potencial de discriminar entre especies 

de plantas estrechamente relacionadas, presentes en zonas híbridas (Aguilar y Boecklen 

1992, Fritz et al. 1994, Floate y Whitham 1995, Evans et al. 2012). 

Respecto a la morfología de agallas, encontramos que los híbridos albergan las 

nueve categorías descritas para el complejo, destacando que la categoría de agallas 

discoidales solamente se presenta en estos individuos, así como las agallas determinadas 

como complejas están presentes en mayor proporción en las especies progenitoras. Aunque 

la mayoría de los IIA despliegan un fuerte nivel de fidelidad a una especie de planta 

hospedera (Raman et al. 2005), algunas especies no están restringidas y pueden inducir 

agallas sobre especies de plantas que no son sus hospedero comunes (Abrahamson et al. 

1989, Frenzel et al. 2000, Wool 2005). Cada especie de insecto induce una agalla muy 

característica con diferente grado de complejidad en su estructura, habiendo una gran 

variación en la forma, tamaño y estructura (Stone y Cook 1998). Por lo tanto, es de esperar 

una gran diversidad de formas de agallas en grupos tan diversos como los encinos 

mexicanos. 

Comprobamos que la hibridación tiene efectos sobre el ensamblaje y patrones de 

interacción tritróficas. Encontramos que la estructura de cada subred, presenta patrones 

muy particulares y diferenciales. En general, encontramos que las subredes de individuos 

híbridos presentan una mayor diversidad de interacciones y enlaces por especie, así como 

una mayor abundancia de inductores de agallas así como de parasitoides, en relación a las 

subredes que presentan los individuos de encinos progenitores. Claramente estos resultados 

se pueden asociar a los cambios en la estructura genética por efecto del fenómeno de 

hibridación (Rieseberg y Ellstrand 1993, Whitham et al. 1999). Comprobando la teoría del 

nivel trófico de interacción la cual predice que el genotipo de la planta puede afectar la 

susceptibilidad de herbívoros así como enemigos naturales (Fritz 1992, 1995), debido a 

que la recombinación por efecto de la hibridación puede estar generando la ruptura o 

dominancia de caracteres heredables, asociados a defensa y/o establecimiento de los 

herbívoros sobre la planta hospedera, a través de los diferentes niveles tróficos.  
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El hecho de que los individuos híbridos representan una amplia gama de recursos y 

condiciones que pueden ser explotados por su fauna asociada, debido al incremento de los 

recursos (Frizt 1999), así como la alta  actividad ecológica y evolutiva que caracteriza a las 

zonas híbridas, factores que pueden estar generando nuevos hábitats para los organismos 

asociados (Tovar-Sánchez y Oyama 2006b), así como nuevos caracteres de la planta 

hospedera, como cambios en su morfología foliar (González-Rodríguez et al. 2004, Tovar-

Sánchez y Oyama 2004), fenología (Hunter et al. 1997), arquitectura (Bangert et al. 2005) 

y química secundaria (Wimp et al. 2004, Cheng et al. 2011). Estos caracteres pueden 

asociarse con las preferencias de los herbívoros, su desarrollo y distribución (Whitham et 

al. 1994, 1999, Fritz et al. 1999, Hochwender y Fritz 2004, Bailey et al. 2009). 

Los encinos híbridos son más vulnerables a la incidencia de inductores de agallas, 

ya que son los que presentan en promedio un mayor número de individuos con agallas, así 

como un promedio mayor de agallas por individuo respecto a los valores encontrados en 

los individuos de encinos progenitores. A su vez las agallas presentes en los híbridos 

presentan una menor presión de enemigos naturales (parasitoides), lo cual permite que la 

incidencia de agallas sea mayor en los híbridos. Ha quedado bien documentado que los 

insectos parasitoides juegan un papel muy importante en la redes tróficas, debido a que 

influyen en la densidad y dinámica poblacional de sus hospederos (Hassell 2000). 

Encontramos que la topología de las subredes en general es anidada. Este patrón de 

interacción donde las especies de inductores de agallas categorizadas como núcleo 

generalistas coocurran con inductores de agallas que presentan menor número de 

interacciones con los individuos de encinos, resultando en una topología anidada, lo cual 

indica que las interacciones registradas para los encinos con baja incidencia de inductores 

de agallas son un subconjunto cohesivo de las interacciones encontradas en los encinos con 

mayor incidencia de inductores de agallas, por lo tanto estos inductores de agallas no es un 

grupo de especies que interactúa con un grupo especifico de individuos de encinos.  Así 

mismo esta topología anidada es lo que permite la persistencia de las especies de 

inductores de agallas minimizando el efecto de la competencia interespecífica (Bastolla et 

al. 2009). 

El índice de similitud de Bray-Curtis muestra que los individuos de Q. resinosa e 

híbridos son los que presentan una mayor similitud en la composición de inductores de 

agallas en un 51% y de parasitoides en un 56%. Este patrón también se puede atribuir  a 

que estos individuos híbridos son genéticamente más similares a su progenitor Q. resinosa, 
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ya que se ha reportado que plantas con genotipos similares presentan una composición de 

artrópodos similares (Bangert 2006, Whitham et al. 2006). 

Claramente este fenómeno natural de hibridación genera una gran diversidad 

genética en plantas lo cual conlleva  a que la fauna asociada a tales especies vegetales 

respondan a caracteres heredables de planas (Crutsinger et al. 2006, 2009), confiriéndoles 

un grado de resistencia o susceptibilidad hacia los herbívoros (e.g., Witter y Waisanen, 

1978, Fritz y Price 1988, Dungey et al. 2000), lo cual genera diferencias en el ensamblaje 

de artópodos (Johnson et al. 2006, Whitham et al. 2006, Crawford et al. 2007, Underwood 

2009, Schädler et al. 2010, Smith et al. 2011).  
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viii. CONCLUSIONES GENERALES 

 

El complejo híbrido formado por Q. magnoliifolia x Q. resinosa, claramente tiene impacto 

sobre la riqueza y estructura de la comunidad de insectos inductores de agallas (IIA).  

 

 Incrementando la riqueza de (IIA) en hospederos híbridos, en comparación con sus 

progenitores, debido a la ruptura de complejos de genes de resistencia contra 

herbívoros. Por lo tanto estos híbridos se pueden considerar como “super 

hospederos”, permitiendo una mayor diversidad de nuevos nichos par a ser 

colonizados por una gran diversidad de insectos inductores de agallas. 

 Genera patrones diferenciales sobre la diversidad de interacciones entre individuos 

de encinos, inductores de agallas y parasitoides, donde individuos de encinos 

híbridos soportan una mayor diversidad de interacciones. 

 Estos resultados son evidencia de que los inductores de agallas tiene la capacidad 

de discriminar entre plantas hospederas híbridas y progenitoras, debido a que la red 

trófica de los individuos híbridos presentan una mayor generalidad de inductores de 

agallas y una menor vulnerabilidad de parasitoides. 

 Finalmente observamos que nuestros resultados siguen la regla de similitud 

genética propuesta por Whitham et al. (2006) donde señala que existe una fuerte 

relación entre la genética de las planta y la comunidad de artrópodos asociados, 

donde plantas genéticamente similares soportan comunidades de artrópodos 

similares, y en este caso individuos híbridos y de Q. resinosa, son quizá más 

similares genéticamente al igual que en la comunidad de insectos inductores de 

agallas y parasitoides que soportan. 
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