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RESUMEN

Esta revision se centra en el analisis de las caracteristicas histologicas de especies de
pulgones pertenecientes a las tribus Fordini, Pemphigini y Eriosomatini. Se explica de
manera introductoria, qué es una agalla y se desarrolla una pequefa clasificacion de
agallas formadas por artropodos. Ademas, se explican las diferencias entre los distintos
tipos de agallas que se pueden formar. Se enumeran también, las caracteristicas
histoldgicas a tener en cuenta en el trabajo realizando con una breve descripcion de cada
una de ellas. Por ultimo, se explica el tratamiento estadistico de los datos utilizados y se
expone la clasificacion jerarquica y los resultados. Se establecen dos grupos: el primero
formado por pulgones inductores de agallas abiertas. EI segundo incluye dos subgrupos:
pulgones inductores de agallas foliares con “puerta” y otro grupo formado por pulgones
que forman agallas cerradas.

Palabras clave Afidos, agallas, caracteristicas histologicas, clasificacion, convergencia,
estudio estadistico.

ABSTRACT

This review focuses on the analysis of the histological characteristics of aphid species of
the tribes Fordini, Pemphigini and Eriosomatini. An introductory explanation is given of
what a gall is and a small classification of galls formed by arthropods is developed. In
addition, the differences between the different types of galls that can be formed are
explained. The histological characteristics to be taken into account in the present work
are also listed, with a brief description of each one of them. Finally, the statistical
treatment of the data used is explained and the hierarchical classification and results are
presented. Two groups are established: the first is formed by aphids inducing open galls.
The second includes two subgroups: aphids inducing foliar galls with a "door" and
another group formed by aphids forming closed galls.

Key words Aphids, convergence, classification, galls, histological characteristics,
statistical study.



1. Introduccion

La presencia de las agallas en el mundo de las plantas es bien conocida. Son estructuras
inducidas en plantas por otros organismos. Se sabe que entre los organismos capaces de
inducir la formacion de agalla se encuentran los afidos (Mufioz-Viveros et al., 2014).
Estos insectos utilizan las agallas como refugio frente a posibles condiciones adversas
que ocurran en el exterior, como fuente nutricional y como barrera protectora frente a

posibles enemigos (Nieves-Aldrey, 1998).

Los afidos se alimentan del floema. Los que inducen agallas poseen unos ciclos de vida
realmente complejos. A pesar de este hecho que hace que su estudio sea complicado,
estos artrépodos detentan una enorme especificidad entre la relacion que se crea entre
ellos mismos y el género o especie de la planta hospedante y, por ende, la parte de la
planta en la que inducen la agalla. Esta alta especificidad les hace muy interesantes en

cuanto a posibles implicaciones evolutivas (Shorthouse et al., 2005).

El mecanismo de induccion de dichas estructuras es una de las asociaciones mas
complejas entre insectos y plantas que se conocen en el mundo natural (Shorthouse
et al., 2005). La forma de la agalla que se induce, es especifica para cada especie de
afido (Wool, 2004). La capacidad de control que poseen los &fidos frente al crecimiento,
diferenciacion y fisiologia de los 6rganos de las plantas hace que se estén utilizando

como guias para realizar modelos evolutivos (Ronquist y Liljeblad, 2001).

El mundo de las agallas es dificil de considerar. Para intentar facilitar el estudio, el
presente trabajo se centra en analizar y comparar caracteristicas histoldgicas de las
agallas inducidas por pulgones pertenecientes a las tribus Fordini, Pemphigini y
Eriosomatini. Se presenta una clasificacién jerarquica, usando datos de trabajos
publicados en la Universidad de Le6n (Alvarez et al., 2009, 2014, 2016, 2020; Alvarez,
2012; Mufoz-Viveros et al., 2014).

Las caracteristicas histoldgicas mas importantes consideradas en el presente trabajo
pertenecen a agallas formadas en especies de los géneros Pistacia, Populus y Ulmus. El
objetivo del trabajo es tratar de averiguar si existen caracteristicas comunes entre ellas

y/o, por el contrario, existen caracteristicas diferenciadoras.



2. ¢Qué son las agallas?

Segin Meyer (1987) y Shorthouse y Rohfritsch (1992), las agallas son “estructuras
anormales de parte de los tejidos u d6rganos de las plantas que se desarrollan por la
reaccion especifica a la presencia o actividad de un organismo inductor”. El organismo
inductor puede ser un microorganismo, un nematodo o, con mas frecuencia, un insecto.
Las agallas, actian como estructuras nutricias y protectoras para el organismo inductor

y para su descendencia.

Pueden existir otras estructuras anormales desarrolladas en la planta, pero el hecho
fundamental que diferencia a las agallas de otras alteraciones es que la reaccion de la
planta frente al ataque del organismo invasor implica sin excepcion fendmenos de
hipertrofia, definida como el crecimiento anormal de las células e hiperplasia, basada en

una multiplicacion anormal de las células (Nieves-Aldrey, 1998).

3. Clasificacion de agallas de artropodos

Se conoce la existencia de al menos unas 15.000 especies de insectos inductores de
agallas (Rogerson y Mani, 1965; Krikorian, 1988). Dentro de esas especies se incluyen
los pulgones pero, solo aproximadamente el 10-20% de las 4700 especies conocidas de

pulgones, inducen agallas (Chakrabarti, 2007; Chen y Qiao, 2012).

La diversidad que existe dentro del mundo de las agallas es muy grande, ya que son
diferentes dependiendo de la especie que produce su induccion. Esto quiere decir que,
su desarrollo, estd controlado por el insecto inductor. Por esta razon, se dice que las
agallas son fenotipos extendidos de los organismos inductores (Stone y Schoénrogge,
2003; Inbar et al., 2004; Inbar, 2008; Alvarez et al., 2014, 2016).

La histologia de las agallas responde a las necesidades del organismo inductor (Stone y
Schonrogge, 2003; Alvarez et al., 2009). Por ello, se pueden distinguir dos tipos de

agallas:

1) Insectos que inducen agallas a través de succidn: En este grupo se encuentran los

hemipteros. Dentro de los hemipteros, se localiza la familia Aphididae. Estos
insectos chupadores del floema, inducen la hipertrofia e hiperplasia del tejido

vascular (Ferreira et al., 2019).



2) Insectos que inducen agallas masticando o rascando: En este grupo se

encuentran coleopteros, lepidopteros, dipteros e himenopteros. Estas agallas

tienen los tipicos tejidos nutritivos rodeando la camara de la agalla.

Los insectos masticadores inducen la formacion de la agalla para alimentarse
directamente de las células de ésta. Al actuar directamente sobre las células, éstas sufren
una transformacion que convierte los tejidos del hospedador en tejidos altamente
nutritivos para el insecto (Gonzaéles et al., 2002; Carneiro y lsaias, 2015; Giron et al.,
2016; Oliveira et al., 2016; Richardson et al., 2017).

En el otro lado, se encuentran las agallas inducidas por afidos. Estas agallas estan
sometidas a fenémenos de hipertrofia e hiperplasia. La hipertrofia produce un
incremento en el tamafio de las células provocando un crecimiento de los haces
vasculares. Se inicia al principio de la formacion de la agalla hasta el final de la fase de
crecimiento y desarrollo de la misma (Ferreira et al., 2019). Por otra parte, se encuentra
el fendmeno de hiperplasia celular. Este proceso provoca un aumento en el nimero de
células vasculares y también se inicia al principio de la formacion de la agalla y se
mantiene hasta el desarrollo total de la agalla (Alvarez etal., 2013; Ferreira et al.,
2019).

Los afidos gallicolas poseen una ventaja sobre los afidos de vida libre. Los tejidos que
forman las agallas, al estar modificados, son una gran fuente de alimento ya que
permiten un mejor acceso a los haces vasculares (Hartley y Lawton, 1992). Los &fidos
obtienen el alimento succionando la savia del floema. Esta savia es muy rica en
azUcares, pero muy pobre en aminoacidos. Para que el &fido pueda suplir este déficit
nutricional, utiliza los tejidos de la agalla ya que posee una gran cantidad de
amino&cidos, esenciales para el desarrollo de estos individuos (Hartley y Lawton, 1992;
Alvarez et al., 2009). Para alcanzar los elementos cribosos de la planta y succionar el
contenido floematico, poseen unas estructuras denominas estiletes. Ademas, tienen la
peculiaridad de poseer unas glandulas productoras de cera que consiguen crear un
ambiente hidrofdbico en el interior de la agalla. Los excrementos de los pulgones tienen
una alta concentracion en azucares. Se denomina melaza. Esta melaza forma gotas y son
recubiertas por la cera producida por estas glandulas que posee el pulgon. Estas bolas de
melaza recubiertas de cera son empujadas al centro de la agalla 0 a su apertura
(Kutsukake et al., 2019).



4. Agallas abiertas, cerradas y pseudoagallas

En lo referido a la morfologia de las agallas que forman los afidos, podemos encontrar

gran diversidad de formas.

La morfologia de la agalla puede variar desde simples pliegues en las hojas hasta
estructuras mucho mas complejas de gran tamafio que pueden llegar a adoptar forma de
cuerno o globo (Alvarez et al., 2009, 2013; Alvarez, 2012) .

Segun Alvarez etal. (2013), se podria hablar de dos tipos de agallas. El primer tipo
engloba a agallas mas o menos cerradas donde los afidos nacen, se desarrollan y crecen.
En un determinado momento, estas agallas se abren o se rompen parcialmente,
permitiendo que los afidos que hayan alcanzado una cierta madurez abandonen la
agalla. También puede ocurrir que, dichas agallas posean una “puerta” que permita salir

a los individuos (Alvarez et al., 2013).

El otro tipo de agalla son las Ilamadas pseudoagallas. Se encuentran permanente
abiertas. Estas agallas pueden tener el aspecto de pliegues, rollos o ampollas en las hojas
de la planta hospedadora (Chen y Qiao, 2012). Son deformaciones discontinuas, es

decir, hay partes en las pseudoagallas que se encuentren alteradas y otras partes no.

A diferencia de las pseudoagallas, las agallas verdaderas tienen una estructura mucho
mas compleja y pueden encontrarse en otras localizaciones, no solo exclusivamente en

la hoja, por ejemplo, la rama o el peciolo (Chen y Qiao, 2012).
Por lo tanto, se pueden distinguir tres tipos de agallas (Alvarez et al., 2013):

- Agallas cerradas que explotan cuando maduran. Originan verdaderas
alteraciones en la estructura original del lugar donde inducen la agalla.

- Agallas no completamente cerradas. Este tipo induce alteraciones menos
drésticas que el grupo anterior.

- Agallas que se encuentran permanentemente abiertas, denominadas

pseudoagallas. Este tipo de agallas generan alteraciones leves.

Se puede decir que, filogenéticamente, las pseudoagallas y las agallas que provocan un
enrollamiento en la hoja son evolutivamente anteriores a las agallas totalmente cerradas
(Sano y Akimoto, 2011).



5. Histologia de las agallas. Trabajos publicados

En el presente trabajo, se analizan las caracteristicas histoldgicas de las agallas
inducidas por pulgones estudiadas en la Universidad de Ledn. Todos los datos utilizados
para la elaboracion de los andlisis del presente Trabajo Fin de Grado se obtuvieron de

trabajos publicados.

Se analizaron 14 agallas pertenecientes a la tribu Fordini. Todas las especies de
pulgones de dicha tribu se recogen en los estudios indicados en la Tabla 1. La segunda
tribu estudiada es la perteneciente a Pemphigini. Se estudiaron 8 especies de pulgones
recogidas en el trabajo sefialado en la Tabla 2. Por Gltimo, se estudiaron dos especies de
pulgones pertenecientes a la tribu Eriosomatini, Tetraneura ulmi (Linnaeus, 1758) y
Eriosoma ulmi (Linnaeus, 1758) (Alvarez et al., 2013). Ambas fueron recogidas al oeste

de la provincia de Leon.

En todos los casos, se estudid microscopicamente la estructura de las agallas,
comparandola con la estructura del érgano (hoja, foliolo, peciolo, rama) donde se

produjo la induccién.

Tabla 1. Especies de la tribu Fordini incluidas en los andlisis del presente estudio.

ESPECIES LOCALIZACION PUBLICADO EN

Aploneura lentiscii (Passerini, 1856) Barcelona, Espafia Alvarez et al. (2016)

Asiphonella cynodonti (Das, 1918) Malkya, Israel Alvarez et al. (2016)

Forda riccobonii (De Stefani, 1899) Malkya, Israel Alvarez et al. (2016)

Smynthurodes betae (Westwood, 1849) Malkya, Israel Alvarez et al. (2016)

Slavum wertheimae (¢,?) Malkya, Israel Alvarez et al. (2016)

Paracletus cimiciformis (von Heyden, Leon, Espafia Alvarez et al. (2009)

1837)

Forda marginata (Koch, 1857) Ledn, Espafia Alvarez et al. (2009)

Forda formicaria (von Heyden, 1837) Leon, Espafia Alvarez et al. (2009)
Geoica utricularia (Passerini, 1856) Leon, Espafia Alvarez (2012)
Baizongia pistaciae (Linnaeus, 1767) Leon, Espafia Alvarez (2012)

Rectinasus buxtoni (Theobald, 1914) Baram, Israel Alvarez et al. (2014)



Geopemphigus morral (Mufioz-
Viveros y Remaudiere, 2000)

Geopemphigus torsus (Mufioz- Viveros
y Remaudiére, 2000)

Geopemphigus blackmani (Mufioz-
Viveros y Remaudiére, 2000)

Hidalgo, México

Hidalgo, México

Hidalgo, México

Mufioz-Viveros et al. (2014)

Mufioz-Viveros et al. (2014)

Mufioz-Viveros et al. (2014)

Tabla 2. Especies de la tribu Pemphigini incluidas en los analisis del presente estudio.

ESPECIES

LOCALIZACION

PUBLICADO EN

Pemphigus bursarius (Linnaeus,
1758)

Pemphigus immunis (Buckton,
1896)

Pemphigus populi (Courchet, 1879)

Pemphigus populinigrae (Schrank,
1801)

Pemphigus protospirae
(Lichtenstein, 1885)

Pemphigus spyrothecae (Passerini,
1860)

Pemphigus vesicarius (Passerini,
1862)

Thecabius affinis (Kaltenbach,
1843)

Leon, Espafia

Teruel y Valencia, Espafia

Leon, Espafia

Leon, Espafia

Teruel, Espafa

Leon, Espafia

Teruel, Espafia

Ledn, Espafia

Alvarez et al. (2020)

Segun la recomendacion 25A del Codigo Internacional de Nomenclatura Zooldgica

(ITZN, 1999), una vez haya aparecido por primera vez el nombre cientifico de las

especies en una obra publicada, se deben usar abreviaturas si vuelve a aparecer el

nombre cientifico. Por ejemplo, Aploneura lentiscii seria A. lentiscii. En este trabajo, en

el caso de las especies de los géneros de Populus, Pistacia, Pemphigus y Paracletus;

Geoica y Geopemphigus; Aploneura y Asiphonella; Smynthurodes y Slavum, existe

ambigiedad si se abrevian los epitetos Para evitar confusiones, el CINZ recomienda

hacer abreviaturas que eviten ambigledad. En el Anexo del presente trabajo, se

establece una tabla de las abreviaturas establecidas.



6. Aspectos histoldgicos a considerar

El desarrollo de la agalla en la planta es el resultado de una importante union especifica
que se crea entre el individuo inductor en cuestion y el hospedador. El hecho que
diferencia a una agalla de otra alteracion que pueda suceder en una planta hospedadora
son los cambios que se producen debido a los fendmenos de hipertrofia e hiperplaxia,
mencionados anteriormente. El afido, al inducir esta estructura, provoca que los haces
vasculares, formados por el floema y el xilema, se desarrollen de manera notable, al
igual que el parénquima acompafante, sufriendo ademas un proceso de homogenizacion
(Alvarez et al., 2009, 2013, 2016; Giron et al., 2016; Ferreira et al., 2019).

Los meristemos, regiones concretas responsables del crecimiento de las plantas, juegan
un papel muy importante en el desarrollo de las agallas. Los pulgones pueden actuar
sobre estructuras que no tengan dicha capacidad y convertirlas en meristematicas o
pueden actuar directamente sobre tejidos meristematicos, pudiendo afectarlas de manera

distinta dependiendo del tipo de agalla y, por lo tanto, de cada especie de pulgon.

En la Tabla 3, se representan las caracteristicas microscopicas estudiadas en agallas de
las 21 especies de afidos gallicolas. Es importante mencionar que, todos los datos con
los que se ha trabajado no son numéricos si no categoricos, aspecto esencial para el

posterior tratamiento estadistico.



Tabla 3. Agrupacion de agallas de fordinos y penfiginos atendiendo a sus caracteristicas morfoldgicas. “+” indica presencia de la caracteristica histologicas, “— indica
ausencia y “na” no aplicable. Dentro de la variable correspondiente a “HV” la X indica que el xilema se orienta hacia el interior de la agalla y la F indica que lo hace el
floema. (EA: epidermis externa; HV: orientacién del tejido vascular; EL: epidermis interna; ZC: zona de cierre).

-t - N o

Eir: . :E_E% ¢
ESPECIES Tribu Organo Orientacién Hospedador S e 2 EeEdE3R £S5 2

Ap. lentiscii Fordini Hoja Adaxial Pi. lentiscii + - - X + - - + na na na
F. riccobonii Fordini Hoja Adaxial Pi. atlantica + - - - X + - - + na + na
As. cynodonti Fordini Hoja Adaxial Pi. palaestina + + - + X + - + + + na
Sm. betae Fordini Hoja Adaxial Pi. atlantica + 4+ + - X + - - + na na na
S wertheimae Fordini Rama u hoja Adaxial Pi. atlantica + - - - F + - - - na na na
R. buxtoni Fordini Hoja Adaxial Pi. palaestina + - - - F + - - - na na na
Pa. cimiciformis Fordini Hoja Adaxial Pi. terebinthus + - - - X 4+ - - 4+ na na +
F. marginata Fordini Hoja Adaxial Pi. terebinthus + - + - X + - - + na na na
F. formicaria Fordini Hoja Adaxaal Pi. terebinthus + - - - X 4+ - - 4+ + + na
Ge. utricularia Fordini Hoja Abaxial Pi. terebinthus + - - - F + - - - na na na
B. pistaciae Fordini Rama u hoja  Adaxial Pi. terebinthus + - - - F + - - - mna na na
Geo. morral Fordini Hoja Adaxial Pi. mexicani + 4+ - - X + - - + + + na
Geo. torsus Fordini Hoja na Pi. mexicani + - - - X + - - + + na na
Geo. blackmani Fordini Hoja na Pi. mexicani + - - - X + - - + + npa na
Pe. Bursarius Pemphigini Peciolo na Po. nigra + 4+ - - F + + - + + na na
Pe. immunis Pemphigini Rama na Po. nigra - + - - F + + - 4+ + na na
Pe. populinigrae Pemphigini Hoja Adaxaal Po. nigra - + + - F - + - 4+ + npna na
Pe. populi Pemphigini Hoja Adaxaal Po. nigra + - - - F - - - - mna na na
Pe. protospirae Pemphigini Peciolo na Po. nigra + + + - F + + - + na na +
Pe. spyrothecae Pemphigini Peciolo na Po. nigra + + + - F + + - 4+ + na +
Pe. vesicarius Pemphigini Hoja na Po. nigra + - - - F - - - - na na na



6.1 Pared de la agalla.

Todas las agallas estudiadas, poseen una epidermis externa uniseriada (Figura 1A). En
la epidermis se pueden encontrar estomas (Figura 1C) y tricomas. Los tricomas podrian
estar relacionados con mecanismos de proteccion ante posibles intrusos. Las esclereidas
(Figura 1B) y las fibras, son estructuras con paredes secundarias endurecidas, que
proporcionan dureza y sujecion a la agalla. Convierten a la pared de la agalla en una
barrera dificil de traspasar, dificultando la entrada a individuos perjudiciales para la
agalla (Alvarez et al., 2009, 2016; Alvarez, 2012; Mufioz-Viveros et al., 2014).

Figura 1. (A) Pared de la agalla, (B) esclereidas presentes en la pared de la agalla, (C) presencia de
estomas en la epidermis externa. Abreviaturas: ea, epidermis externa; el epidermis interna; pa

parénquima; s estoma; vb haz vascular. Escalas (A)=100 pum, (B,C)=20 pum (Alvarez et al., 2009).

6.2 Posicién del floema o el xilema.

En cuanto a la disposicion de los haces vasculares existen varios tipos:

» Existen agallas con un solo haz vascular que poseen el floema orientado hacia el
exterior (Figura 2A). El xilema, por el contrario, se encuentra dispuesto hacia el



interior de esta (Alvarez, 2012; Mufioz-Viveros et al., 2014; Alvarez etal.,
2016).

» Otro tipo de disposicion cuenta con agallas que tienen un solo haz vascular, pero
con el floema orientado hacia la camara de la agalla (Figura 2B). Es el caso
contrario al anterior. El xilema se encuentra dispuesto hacia el exterior (Alvarez
et al., 2013; Ferreira et al., 2019).

» Por ultimo, se encuentran las agallas con dos haces vasculares. El xilema se
encuentra enfrentado con el xilema y el floema esté dispuesto hacia el interior
(Figura 2C) (Alvarez, 2012; Alvarez et al., 2014, 2016; Mufioz-Viveros et al.,
2014).

Figura 2. (A) Floema (ph) orientado hacia el exterior de la agalla. (B) Floema orientado hacia el interior
de la agalla. (C) Haces vasculares dobles con el floema orientado hacia la luz de la agalla. Abreviaturas:
ph floema; ea epidermis externa; x xilema; el epidermis externa; sp parénquima; sd conductos
esquizogenos. Escalas (A, B, C)=100 pum (Alvarez et al., 2013, 2016).
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6.3 Epidermis interna.

La epidermis interna puede ser multiseriada. En ocasiones, pueden existir agallas con
dicha epidermis sin definir (Figura 3A-C) o incluso ausente (Alvarez et al., 2014). Al
igual que en la epidermis externa, se ha valorado la presencia de estomas y tricomas
(Figura 3B).

Figura 3. (A) Imagen que muestra la cdmara de la agalla con agujeros. (B) Tricomas multicelulares en la
epidermis multiseriada. (C) Imagen tomada con microscopio electrénico de barrido. Muestra la epidermis
interna con agujeros. Abreviaturas: pa parénquima; L lumen; ph floema; x xilema; el epidermis interna; t
tricomas. Escalas (A)=100 pm, (B)=200 um, (C)=20 pum (Alvarez et al., 2014, 2020).

6.4 Zona de cierre.

La zona de cierre (Figura 4A) corresponde con la “puerta” que presentan algunas
agallas. En esta estructura es habitual encontrarse con acumulaciones de tricomas
(Figura 4B), cristales y taninos. Es una zona de vulnerabilidad para la agalla por lo que
la aparicion de dichas acumulaciones permite que los intrusos tengan dificil el acceso al

interior de la agalla.

Figura 4. (A) Agalla en seccion transversal. Obsérvese la ldmina de foliar no modificada (LA). (B)
Detalle de la anterior. Tricomas (t). Abreviaturas: L lumen; ZC zona de cierre; Ml nervio medio; W
lamina modificada. Escalas: (A)=1mm, (B)=300 um (Mufioz-Viveros et al., 2014).
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7. Agallas inducidas por fordinos, penfiginos y eriosomatinos

Los afidos analizados en el presente trabajo, pertenecen a la subfamilia Eriosomatinae
(Aphididae). Se divide en tres tribus: Erisosomatini, Fordini y Pemphigini (Garcia
Prieto et al., 2004).

Los ciclos de vida de los afidos gallicolas son muy complejos. Los mas comunes
corresponden con ciclos donde se alteran hospedadores primarios y secundarios y
también, formas sexuales partenogénicas y singamicas. Los pulgones son muy
especificos en su interaccion con el hospedador primario pero puede variar en cuanto al
hospedador secundario (Wool, 2004). Dentro de la planta hospedadora, cada especie de

afido elige un sitio especifico para la formacion de la agalla (Inbar y Wool, 1995).

La forma de las agallas es especifica de cada especie. Las agallas inducidas por
individuos de la misma especie son iguales entre si, mientras que, las agallas inducidas
por diferentes especies en el mismo 6rgano de una determinada planta son diferentes
(Rogerson y Mani, 1965). Esto parece apoyar la hipotesis de que, es el insecto y no la

planta, el que determina la forma de la agalla (Wool, 2004).

A continuacion, se exponen las caracteristicas mas relevantes de las tribus sefialadas,
haciendo hincapié especialmente en las caracteristicas morfoldgicas externas de las

agallas inducidas sobre el hospedador primario correspondiente a cada tribu.

7.1 Tribu Fordini.

Las especies estudiadas en el presente trabajo (Tabla 1) pertenecientes a dicha tribu,
inducen agallas en especies del género Pistacia. Morfol6gicamente, se pueden distinguir

dos tipos de agallas.

En primer lugar, se encuentran las agallas que forman un pliegue en el foliolo. Ap.
lentiscii (Figura 5A) desarrolla una agalla en el borde del foliolo con aspecto de
“habichuela” muy deprimida. Por su parte, Sm. betae (Figura 5B), produce una agalla en
el nervio medio del foliolo cuya seccion es circular. Las agallas producidas por Pa.
cimiciformis (Figura 5C) son agallas aplastadas originadas al replegarse el margen del
foliolo. Dentro del género Forda, F. marginata (Figura 5D) forma una agalla fusiforme

en el margen del foliolo, F. riccobonii (Figura 5E) forma una agalla fuertemente
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lobulada, al contrario que F. formicaria (Figura 5F). Geo. morral (Figura 5G) forma
una agalla con aspecto de bolsa que se pliega a lo largo del nervio central de la hoja. Por
otra parte, Geo. torsus (Figura 5H) presenta una agalla con forma eliptica, aunque la
presencia del nervio central no se reconoce. Geo. blackmani (Figura 51) forma una
agalla grande, globosa y con l6bulos. Cabe sefialar que las tres especies del género

Geopemphigus son nearticas.

Figura 5. Agallas formadas por (A) Ap. lentiscii, (B) por Sm. betae, (C) por Pa. cimiciformis, (D) F.
marginata, (E) F. riccobonii, (F) F. formicaria, (www.biodiversidadvirtual.org/taxofoto) (G) Geo.
morral, (H) Geo. torsus y (1) Geo. blackmani. (Mufioz-Viveros et al., 2014) .Abreviaturas: GA agalla.

Por otro lado, se mencionan los individuos que forman agallas similares a ampollas.
Continuando con la morfologia externa, Ge. utricularia (Figura 6A), forma una agalla
globosa, méas o menos esférica o ligeramente lobulada (Nieto Nafria et al., 2002), B.
pistaciae (Figura 6B), desarrolla una agalla con peculiar forma de platano, pudiendo
llegar a alcanzar los 22 centimetros de longitud, R. buxtoni posee una forma esférica y
alargada y, por altimo, SI. wertheimae (Figura 6C) recuerda con su morfologia externa a
una coliflor (Inbar, 2006).
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Figura 6. Agallas formadas por (A) Ge. utricularia, (B) B. pistaciae

(www.biodiversidadvirtual.org/taxofoto) y (C) Sl. wertheimae (Gerchman y Inbar, 2011).

7.2 Tribu Pemphigini.

Los pulgones estudiados (Tabla 2) pertenecientes a esta tribu inducen agallas o
pseudoagallas sobre plantas del género Populus. Aqui se pueden distinguir las agallas
por el sitio de induccion, dependiendo de si aparecen en la rama, peciolo u hoja. En la

hoja, se pueden formar agallas o pseudoagallas.

Pe. immunis (Figura 7A), forma agallas en el lateral de las ramas. Tiene una forma mas

0 menos esférica.

Dentro de las especies que forman agallas en el peciolo encontramos: Pe. protospirae y
Pe. spyrothecae. La agalla aparece en el peciolo, enrollandose. Se diferencian entre si
porque la agalla formada por Pe. spyrothecae (Figura 7C) tiene pocas vueltas y su
superficie es rugosa, al contrario que Pe. protospirae (Figura 7B), con muchas vueltas y
superficie lisa (Nieto Nafria et al., 2002). En Pe. bursarius (Figura 7D), la agalla se
forma en la parte lateral del peciolo. Es una agalla enrollada, con forma de bolsa o
vejiga (Nieto Nafria et al., 2002). Las regiones no afectadas del peciolo se encuentran

en un lado y la agalla en el lado contrario.

Figura 7. Agallas formadas por (A) Pe. immunis, (B) Pe. protospirae, (C) Pe. spyrothecae y (D) Pe.

bursarius. Abreviaturas: G agalla; LA hoja; P peciolo; B rama. (Alvarez et al., 2020).

Por otra parte, se encuentran las especies formadoras de agallas en la hoja. Pe.
populinigrae (Figura 8E), induce una agalla fusiforme que forma un pliegue en la hoja,
sobre el nervio medio (Nieto Nafria et al., 2002). Pe. vesicarius (Figura 8D) y Pe.
populi (Figura 8C), se caracterizan por ser agallas que se desarrollan como ampollas

mas o menos irregulares en la hoja y en la proximidad de los peciolos. Pe. populi es lisa
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y consistente al tacto y Pee. vesicarius es globular, con abultamientos sobre el peciolo
(Alvarez, 2020). T. affinis (Figura 8AB), induce 2 tipos de agallas: una agalla temporal,
especifica para la fundadora, en la que la primera generacion de afidos que se produce
no tiene alas. Tiene el aspecto de un pliegue en el borde la hoja. Estos insectos
abandonan la agalla temporal e inducen una agalla en su forma definitiva, es decir, a
través de la cual se dispersaran para llegar a sus huéspedes secundarios. Se pliega toda
la lamina formando una pseudoagalla. Las zonas modificadas son mas cercanas al

nervio central (Alvarez et al., 2020).

Figura 8. Agallas formadas por T. affinis (A) agalla temporal y (B) agalla definitiva, (C) Pe. populi, (D)
Pe. vesicarius y (E) Pe. populinigrae. Abreviaturas: G agalla; LA hoja; P peciolo; PP peciolo corto y
engrosado (Alvarez et al., 2020).

7.3 Tribu Eriosomatini

Los afidos que forman esta tribu inducen agallas en especies del género Ulmus. Tanto E.
ulmi como T. ulmi inducen las agallas en las hojas de U. minor. Hay dos tipos de
agallas: (1) agallas que se parecen a bolsas cerradas totalmente o de forma incompleta y
(2) agallas enrolladas (Sano y Akimoto, 2011).

T. ulmi (Figura 9A) forma agallas globosas en las hojas, mientras que E. ulmi (Figura

9B) forma pseudoagallas, curvando la hoja sobre si misma (Alvarez et al., 2013).

Figura 9. Agallas inducidas por T. ulmi (A) y E. ulmi (B). Abreviaturas: G agalla; ead epidermis adaxial;

eab epidermis abaxial; MI nervio medio (Alvarez et al., 2013)
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8. Tratamiento estadistico de los datos utilizados

Para poder realizar la clasificacion jerarquica de los individuos que tuvieran coincidencias en
las variables consideradas en la Tabla 3, se usé el programa informéatico IBM SPSS Statistics
22 (IBM Corp., 2013). En primer lugar, se realizé un analisis de correspondencias multiples
para agrupar las 21 especies estudiadas y posteriormente se aplico un analisis de clasificacion
con enlace de Ward sobre las correspondencias. Se usaron 5 correspondencias para resumir y

clasificar los datos.

T. affinis decidi6 eliminarse del presente estudio. Induce una pseudoagalla y el resto de las
especies sefialadas inducen agallas verdaderas. Por otra parte, las especies correspondiente a
la tribu Eriosomatini tampoco se incluyeron en el presente estudio por dos razones. En primer
lugar, la agalla formada por E. ulmi, al igual que ocurre con T. affinis es una pseudoagalla.
Aunque T. ulmi forme una agalla verdadera, incluir estas dos especies en el estudio no seria
representativo para la tribu, ya que de Fordini y Pemphigini se estudian 14 y 7 especies

respectivamente.

En cuanto a las caracteristicas estudiadas, no se han incluido aspectos histoldgicos que
dependen exclusivamente de la planta hospedadora como el nimero de haces vasculares y la
presencia de conductos esquizogenos propios del género Pistacia (Alvarez et al., 2014, 2016).
Se tiene en cuenta qué tejido vascular se orienta hacia el interior de la agalla, si el floema o el

xilema.

9. Resultados y discusion

Al realizar los tratamientos estadisticos anteriormente mencionados, la clasificacion
jerarquica obtenida se muestra en la Figura 10: Se divide el dendrograma en dos grupos. El
primero (I), forma agallas abiertas. El segundo grupo, estd formado a su vez por dos
subgrupos (I1+111). Son grupos hermanos. Comparten la caracteristica de inducir agallas

cerradas o con “puerta”.
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Fig 10. Clasificacion jerarquica de los individuos estudiados. Rodeado de azul, se encuentra el primer grupo de

pulgones sefialado formado por 5 especies (1). Rodeados de rojo, se encuentran los subgrupos 11y I11.

- Grupo | — Agallas abiertas, cuatro de ellas no foliares.

En este grupo se engloban las siguientes especies: Pe. protospirae, Pe. spyrothecae, Pe.
bursarius, Pe. immunis y Pe. populinigrae. Todas ellas pertenecen a la familia Pemphigidae e

inducen agallas sobre la especie Po. nigra.

Las agallas formadas por estos pulgones pueden acoger en su interior a un nimero variable de
individuos. En el caso de Pe. protospirae y Pe. spyrothecae rondan alrededor de los 50
individuos (Urban, 2002), Pe. bursarius puede llegar a tener hasta 250 individuos (Dunn,
1959) y Pe. inmunis hasta 500 individuos (Roberti, 1938). En Pe. protospirae no esta

documentado.

17



Los pulgones que forman este grupo pueden formar la agalla en el peciolo, en larama o en la

hoja de la planta huésped.

El floema de estas agallas se encuentra orientado hacia el lumen (Alvarez et al., 2020). Como
se ha indicado anteriormente, a la hora de alimentarse, los afidos introducen sus estiletes en la
planta hasta llegar a las células del floema. Es posible que la longitud del estile del afido tenga

que ver sobre qué tejido conductor encontramos orientado hacia el interior de la agalla.

Se caracterizan también, por ser agallas abiertas y poseer un nimero variable de tricomas en
la epidermis interna, ademas de una cuticula muy fina o incluso ausente. Las bolas
impermeables de melaza recubiertas de cera mencionadas anteriormente, son empujadas hacia
el centro de la agalla o hacia la apertura de esta para eliminar los residuos producidos por los
pulgones (Kutsukake et al., 2019). Los tricomas de estas agallas se impregnan de ceras y de
esta forma, se mantienen limpias y secas (Uematsu et al., 2018). Esto explica por qué se
pueden ver melaza en la hoja o en el suelo justo donde se encuentra la agalla (Alvarez et al.,
2020).

- Grupo Il — Agallas foliares con zona de cierre.

El siguiente grupo retne a diez agallas, todas ellas inducidas por especies de la tribu Fordini.
Geo. torsus, Geo. blackmani y Geo.morral inducen agallas en Pi. mexicana. Pa. cimiciformis,
F. marginata y F. formicaria en Pi. terebinthus. Ap. lentiscii forma agallas en Pi. lentiscus, F.
riccobonii y Sm. betae en Pi. atlantica y, por ultimo, las agallas inducidas en Pi. palaestina se

producen por As. cynodonti, aunque también pueden ser inducidas por R. buxtoni.

El nimero de individuos que pueden llegar a albergar varia bastante. Puede oscilar entre los
20-100 &fidos en generos como Paracletus, Forda y superar los 100 &fidos en géneros como

Aploneura y Asiphonella (Inbar, 2007).

Las agallas que forman estos fordinos pueden modificar la estructura del foliolo de dos
formas: (1) las agallas pueden alterar una parte del foliolo y venir acompafadas por una parte
no modificada del mismo o (2) la agalla modifica el foliolo alterdndolo de manera que no se
observa ninguna parte no alterada. Cuando sucede esto, se supone que la agalla se ha formado
a partir de un brote (Alvarez et al., 2016).

Todas estas agallas presentan un solo haz vascular con el xilema como tejido conductor méas

cerca de la luz, al contrario que el grupo I. Como se ha comentado anteriormente, los afidos se

18



alimentan de las células del floema. Se podria pensar que la longitud de los estiletes de los
pulgones puede tener algo que ver. Es decir, si el estilete del &fido es muy largo podria
deberse a que necesita bordear las células del xilema hasta llegar a las del floema. Esto podria
explicar las disposicion del tejido conductor pero se necesitan mas estudios sobre las
caracteristicas morfoldgicas de los &fidos formadores de agallas para ayudar con esta cuestion
(Alvarez et al., 2020).

Estas agallas poseen una particularidad. Presentan una zona de cierre. El foliolo se aplana y
forma esta estructura similar a una “puerta” (Alvarez etal., 2016). Estas zonas son
susceptibles a posibles entradas de depredadores por lo que, se podrian poner en riesgo las
poblaciones de afidos que albergan en su interior. Es habitual encontrar tricomas, cristales,
taninos y esclereidas cerca de la zona de cierre. Esto permite que la agalla sea de dificil
acceso para los depredadores (Simmons et al., 2003; Alvarez et al., 2009, 2016; Mufioz-
Viveros et al., 2014; Ferreira et al., 2019). Es posible que el modo de eliminacion de los

desechos de los pulgones sea ser expulsados por la “puerta” que poseen estas agallas.

- Grupo Il - Agallas cerradas, foliares o de yema.

Este grupo engloba a 6 agallas, 2 de ellas pertenecientes a la tribu Pemphigini; Pe. populi y
Pe. vesicarius y las 4 restantes, correspondientes a la tribu Fordini; Ge. utricularia, B.
pistaciae, R. buxtoni y SlI. wertheimae. Los pulgones de la tribu Pemphigini forman dicha
estructura en la especie Po. nigra, mientras que los cuatro fordinos inducen agallas en Pi.

terebinthus, Pi. palaestina y Pi. atlantica respectivamente.

Son agallas de gran tamafio y pueden llegar a alberga a miles de &fidos en su interior (Inbar,
2007).

Las agallas que forman las especies de los fordinos mencionados, son agallas que afectan al
foliolo de la planta y genera severas alteraciones sobre la estructura original del mismo
(Alvarez et al., 2013).

El tejido conductor que siempre esta orientado hacia el interior de la agalla en este grupo es el

floema, al igual que el grupo 1.

Todas estas agallas tienen en comun su no comunicacion con el exterior, es decir, son agallas
cerradas. Un problema que existe con las agallas cerradas es como consiguen eliminar los

desechos producidos por los afidos. Otra de las caracteristicas generales que cumplen estas
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agallas es que su epidermis interna presenta en su superficie huecos. Estos huecos en la
epidermis permiten la salida de los residuos producidos por los pulgones (Kutsukake et al.,
2012, 2019; Alvarez et al., 2014, 2016).

Analizando los resultados en conjuntos, se observa que las agallas de gran tamafio, con forma
de ampolla que alberga a miles de individuos se encuentran en el grupo Ill. Las agallas que
forman un pliegue en el margen del foliolo, modificandolo total o parcialmente acogiendo a
un nimero mas variable de pulgones (entre 20-100) se concentran en el grupo Il. Por ultimo,
las agallas espiraladas que tienen una apariencia externa distinta a las anteriormente
mencionadas se aunan en grupo . En cuanto al nimero de individuos que pueden llegar a
tener en su interior, se encuentran en una posicion intermedia con los dos grupos anteriores.
La forma y la estructura de la agalla estdn estrechamente relacionadas con el numero de
individuos producidos dentro de ellas (Tosaka y Nishida, 2007). Se puede ver que, las agallas
mas grandes, agrupadas en el grupo Ill, son las agallas que albergan un mayor nimero de
individuos. Entonces, el tamafio de las agallas inducidas por afidos estd directamente

relacionado con el nimero de individuos dentro de la camara de la agalla (Zha et al., 2016).

En el grupo 11, existen especies de dos tribus distintas que tienen caracteristicas comunes. Se
puede pensar que los pulgones que forman el grupo Ill, gracias a que inducen una agalla
mucho mas grande que el resto de los grupos, han conseguido albergar a un mayor nimero de
pulgones. Cuando las alteraciones en los tejidos de la planta son mas severas, suele implicar
un enriquecimiento e incremento de los tejidos de alimentacion de las agallas (Ferreira et al.,
2017). En agallas mas grandes, la superficie interior de la agalla es mayor y el aporte
nutricional aumenta (Chen y Qiao, 2012). Si el aporte nutricional es efectivo, podria aumentar
el éxito reproductor. Esto podria explicar porque agallas mas grandes y con una mayor

superficie nutricional, alberga un mayor namero de individuos.

Tanto B. pistaciae como F. formicaria inducen agallas en la misma especie de planta (P.
terebinthus). Ambas pertenecen a la tribu Fordini. Podriamos encontrarlas en el mismo grupo
de los aqui indicados (1, 11 o I11), pero no ocurre asi. Vemos que las agallas que forman estas
especies son completamente distintas entre si. Podemos pensar que estas especies de pulgones
han seguido caminos distintos en cuanto a la induccién de la agalla. Puede ser que B.
pistaciae llegue a la planta hospedadora cuando aun los tejidos estén en proceso de
diferenciacion y F. formicaria llegue a la planta cuando los tejidos ya estén diferenciados.
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Como se ha explicado anteriormente, los pulgones consiguen su aporte nutricional a través de
las células del floema. Si el pulgon tiene que sortear las células del xilema, su estilete podria
ser mas largo y flexible. Se puede pensar también que es el haz vascular el que estd mas cerca
de la cAmara de la agalla y, en este caso, la posicion del tejido vascular no seria un problema.
Podria ocurrir que las paredes del xilema, al ser paredes secundarias, son mas dificiles de

atravesar por los estiletes.

La presencia de huecos en la epidermis interna, la presencia de la zona de cierre con la
epidermis adaptada, y, el hecho de que sean agallas abiertas o cerradas pone en conjunto
caracteristicas definitorias y distintivas de cada grupo. Las agallas completamente cerradas
que eliminan los residuos a través de los huecos presentes en su superficie interna se
mencionan en el grupo Il1. Agallas con presencia de zona de cierre que permiten la salida de
los residuos y sin huecos en la epidermis interna, se agrupan en el grupo Il. Por ultimo,
encontramos las agallas abiertas que permiten la salida de los residuos recubiertos de cera por
la hidrofobicidad de su pared en el grupo I. Se observa entonces que, dependiendo de si la
agalla es cerrada o abierta, existen distintos mecanismos de expulsion de desechos y también,

distintos mecanismos de defensa frente a intrusos.

Los afidos se han adaptado a distintas situaciones gracias a distintos mecanismos de
proteccion hacia los individuos que se albergan en el interior de la agalla y al método de
expulsion de desechos, siendo unos mas efectivos que otros, viéndolo reflejado en el namero

de individuos que albergan.

Segun los resultados obtenidos, se observa que las agallas del grupo Ill, de mayor tamafio,
albergan a un gran ndmero de individuos. Se puede decir que este grupo de pulgones ofrece
ventajas adaptativas en comparacion con los grupos Il y I. El éxito reproductor es mayor y el

mecanismo de proteccion, al ser agallas totalmente cerradas, es mejor.

10. Conclusiones

PRIMERA. Las agrupaciones obtenidas en el presente trabajo, realizadas atendiendo a
aspectos histologicos de las agallas y formadas por los individuos de dos tribus distintas, no se
han formado por tener relacion ni con la taxonomia ni con la planta hospedadora donde se

inducen las agallas.
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SEGUNDA. Se pueden ver ciertas ventajas evolutivas en cuanto al éxito reproductor y
mecanismos de defensas desarrollados en las distintas agallas.

TERCERA. Existe una importante convergencia evolutiva en los pulgones inductores de

agallas.
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ANEXO

Tabla Anexo: Explicacion abreviaturas de las especies segun la recomendacion 25A del CINZ.

Populus: en el caso de las especies de este género, se abrevia Po. Por ejemplo, Po. nigra.

Pistacia: en el caso de las especies de este género, se abrevia Pi. Por ejemplo, Pi. mexicani.

Paracletus: la especie de este género se abrevia Pa. cimiciformis.

Pemphigus: en el caso de las especies de este género, se abrevia Pe. Por ejemplo, Pe. populi.

Geoica: la especie de este genero se abrevia Ge. utricularia.

Geopemphigus: en el caso de las especies de este género, se abrevia Geo. Por ejemplo, Geo.
morral.

Aploneura: la especie de este género se abrevia Ap. lentiscii.

Asiphonella: la especie de este género se abrevia As. cynodonti.

Smynthurodes: la especie de este género se abrevia Sm. Betae.

Slavum: la especie de este género se abrevia Sl. wertheimae.
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