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La poliploidía y su efecto en los atributos foliares en Asteraceae: una 

aproximación de la biología comparada 

Resumen 

La variación en los caracteres vegetativos de las plantas suele asociarse con la 

adaptación a ambientes específicos. La disponibilidad de agua y nutrientes, y la 

temperatura media anual son características ambientales que generalmente se 

encuentran relacionadas con la variación en las plantas. Las hojas, como órganos 

principalmente especializados para la fotosíntesis y respiración, tienen un gran 

número de caracteres morfológicos a los cuales se les han dado interpretaciones 

adaptativas. Sin embargo, la variación foliar también puede estar asociada a la 

forma de crecimiento y el nivel de ploidía de la planta. En este trabajo utilizamos 

métodos comparativos filogenéticos para evaluar la hipótesis de que la filogenia de 

la familia Asteraceae influye en la relación entre caracteres foliares y caracteres 

citogenéticos a distintos niveles jerárquicos, particularmente a nivel de tribu. 

Nuestros resultados muestran una gran diversidad en la arquitectura y anatomía 

foliar de la familia, incluso dentro de un ambiente con disponibilidad restringida de 

agua y suelo. Los análisis comparativos filogenéticos mostraron que la relación 

entre los caracteres foliares y los números cromosómicos presenta una señal 

filogenética. También encontramos que los principales ejes de variación de las hojas 
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se relacionan significativamente con la forma de crecimiento. Concluimos que la 

diversidad en los caracteres foliares de la familia está relacionada con la forma de 

crecimiento y el número cromosómico de la planta, y que probablemente esta 

diversidad ha sido clave para que Asteraceae se distribuya en todo el mundo y sea 

exitosa en ambientes perturbados.  

Abstract 

Vegetative variation in plants is usually associated with adaptation to specific 

environments. Water and nutrient availability together with mean annual temperature 

are usually related to plant variation. The leaves, as organs specialized on 

photosynthesis and respiration, have a large number of characters interpreted as 

adaptive. However, leaf variation can be also associated with plant growth form and 

ploidy level. In this work, we use phylogenetic comparative methods to evaluate the 

hypothesis that Asteraceae phylogeny influences the relationships between leaf 

characters and cytogenetic characters at different hierarchical levels, particularly at 

the tribe level. Our results show that there is a great diversity in the leaf architecture 

and anatomy of the family, even within an environment with restricted water and soil 

availability. Phylogenetic comparative methods showed that the relationship between 

leaf characters and chromosome numbers present a phylogenetic signal. We also 

found that the main axes of leaf variation are significantly related to growth form. We 

conclude that the diversity in the foliar characters of the family is related to both 

growth form and chromosome number of the plant and we propose that this leaf 

diversity could be important for the success of Asteraceae worldwide, particularly in 

disturbed environments. 
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Introducción general 

Las plantas han jugado un papel importante en la historia de la Tierra. Por 

ejemplo, al transformar una atmósfera reductora a una oxidante o secuestrando 

carbono atmosférico (Woodward et al., 1995; Elbert et al., 2012; Niklas 2016). Se 

estima que 90% de la productividad primaria del planeta es generada por las plantas 

vasculares (Belnap 2012; Harrison y Morris 2017). Las hojas de cultivos y bosques 

con predominancia de angiospermas contribuyen a dicha productividad (Brodribb y 

Feild 2010). La variación en hojas está relacionada con la productividad primaria 

porque la función principal de las hojas es capturar luz y CO​2​ (Brodribb y Feild 

2010). Los procesos biofísicos básicos detrás de esta función están fuertemente 

conservados en los diferentes grupos de plantas; sin embargo, la diversidad en los 

caracteres micro y macroscópicos foliares aumenta a mayores niveles de 

organización. Esta variación foliar es un componente importante para entender la 

biodiversidad porque relaciona explícitamente las estrategias evolutivas de las 

especies de plantas con los ciclos de materia y energía de los ecosistemas 

(Harrison y Morris 2017).  

A escala global, el espectro de variación foliar suele relacionarse con la 

adaptación de las plantas al ambiente (Westoby et al., 2002; Wright et al., 2004). 

Por ejemplo, en ambientes húmedos las hojas suelen ser suaves y tener mayor área 

foliar que en ambientes secos en los que predominan hojas esclerófilas y más 
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pequeñas. Sin embargo, también se ha comprobado que existe un amplio espectro 

de variación foliar dentro de cada comunidad (Diaz et al., 1998; Rivera et al., 2017). 

La variación microclimática, las interacciones con herbívoros o polinizadores y los 

diversos orígenes filogenéticos y biogeográficos de las especies contribuyen en gran 

medida a la variación dentro de las comunidades (Herrera 1992). Particularmente 

los eventos de duplicación completa del genoma (poliploidia) tienen efectos 

importantes en la estructura foliar. La poliploidía puede generar interacciones entre 

distintos genomas parentales y permitir la generación de “novedades evolutivas” a 

nivel genético, que tienen repercusiones en la planta a nivel morfológico, ecológico y 

fisiológico (Osborn et al., 2003). Por ejemplo, Balao et al., (2011) encontraron que 

los niveles de ploidía y los tamaños genómicos tienen un efecto neto significativo 

sobre la evolución del fenotipo de poblaciones de ​Dianthus broteri ​Boiss. & Reut. 

Los autores estudiaron caracteres florales y foliares y concluyeron que para que 

cualquier relación entre poliploidía/contenido de ADN y fenotipo sea correctamente 

investigada, las relación de parentesco entre los organismos debe ser considerada. 

Una aproximación actual es que la variación foliar refleja compromisos entre 

los requerimientos de las hojas para realizar sus funciones primarias de adquisición 

de energía y un conjunto de “restricciones” a nivel celular y organísmico, que 

incluyen la necesidad de soporte mecánico, la prevención de pérdida de agua, la 

forma de crecimiento, los patrones de desarrollo y los caracteres citogenéticos 

(Press 1999; Santiago y Wright 2007; Balao et al., 2011; John et al., 2013). Dado 

que estos compromisos suelen ser específicos para cada especie, muy 

probablemente son dependientes de la historia filogenética del organismo. Es decir, 
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que en especies más cercanamente relacionadas la variación en los caracteres 

foliares va a responder de forma parecida a un conjunto similar de restricciones. 

El estudio de la variación foliar es complejo y requiere un muestreo amplio de 

plantas con un espectro de variación en los caracteres foliares; por ejemplo, que 

crezcan en distintos ambientes, con diversas formas de crecimiento y cuyas 

relaciones filogenéticas sean conocidas. La familia Asteraceae es un buen sistema 

para estudiar la variación foliar ya que es una de las familias de angiospermas más 

diversas. Los miembros de la familia presentan gran variación foliar, de formas de 

crecimiento y de números cromosómicos. Es cosmopolita y se encuentra bien 

representada en México. Se considera que más de la mitad de las especies 

presentes en nuestro país son endémicas (Villaseñor 2003, 2004). Las relaciones al 

interior de la familia están casi completamente resueltas (Panero y Funk 2008; 

Panero et al., 2014; Panero y Crozier 2016; Mandel et al., 2017) aunque las 

especies mexicanas se encuentran pobremente representadas en las hipótesis 

filogenéticas recientes. Con el objetivo de explorar en un contexto filogenético que 

conjunto de características de las plantas de la familia Asteraceae explican mejor su 

gran diversidad foliar, se plantearon los siguientes objetivos:  

● Describir y documentar la variación de las hojas de representantes de 

Asteraceae en México. 

● Investigar la posición filogenética de especies de Asteraceae nativas de 

México dentro de la filogenia más reciente de la familia. 

● Utilizar la filogenia que incluya a representantes de los géneros más diversos 

de Asteraceae nativos de México para analizar los patrones de relación entre 

caracteres anatómicos foliares, citogenéticos y formas de crecimiento. 
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Para abordar los objetivos, en este trabajo  se describe la variación foliar observada 

en especies de Asteraceae distribuidas en un matorral xerófilo de México (Capítulo 

1). El capítulo 2 explora la variación asociada a la adaptación a un ambiente 

específico: El matorral xerófilo de la Reserva Ecológica del Pedregal de San Angel. 

El capítulo 3 aborda las relaciones filogenéticas dentro de la familia, poniendo 

énfasis en la posición filogenética de las especies mexicanas. Finalmente, se integra 

la información obtenida en este trabajo en un estudio de la variación foliar asociada 

a caracteres citogenéticos en un contexto filogenético (Capítulo 4).  

  

13 



 

Capítulo 1. 

Descripción de la variación foliar en especies de Asteraceae distribuidas en un 

matorral xerófilo de México 

 

 

 

 

 

 

Rivera P., Terrazas T., Rojas-Leal A., Villaseñor J. L. 2019. Leaf architecture            

and anatomy of Asteraceae species in a xerophytic scrub in Mexico City,            

Mexico. Acta Botanica Mexicana. 126: e1515. DOI: 10.21829/abm126.2019.1515 

 

   

  

14 



 

 

15 



 

16 



 

17 



 

18 



 

19 



 

20 



 

21 



 

22 



 

23 



 

24 



 

25 



 

 
26 



 

27 



 

28 



 

29 



 

30 



 

31 



 

32 



 

33 



 

34 



 

35 



 

36 



 

37 



 

38 



 

39 



 

 
40 



 

 

 

Capítulo 2. 

Variación foliar asociada a la adaptación a un matorral xerófilo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Rivera P., Terrazas T., Villaseñor J.L. 2017. Meso- or xeromorphic? Foliar           

characters of Asteraceae in a xeric scrub of México. Botanical Studies 58:12 

 

Este capítulo corresponde al artículo de requisito aprobado por el Comité           

Académico del Posgrado 

 

41 



 

 42 



 

 
43 



 

 

44 



 

 
45 



 

 

46 



 

 47 



 

 

48 



 

 

49 



 

 

50 



 

 

51 



 

 
52 



 

 
53 



 

 

54 



 

55 



 

 
56 



 

 

57 



 

Capítulo 3  

La importancia de los taxones de Asteraceae mexicanos en la filogenia de la 

familia 

 

Rivera P., Villaseñor J. L., Terrazas T., Panero J. 2019. (En prep.) The             

importance of the Mexican taxa of Asteraceae on the family phylogeny.           

(Formato para la Revista Mexicana de Biodiversidad) 
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Rivera et al., Mexican taxa of Asteraceae in the phylogeny of the family 

The importance of the Mexican taxa of Asteraceae on the family phylogeny 

La importancia de los taxones de Asteraceae mexicanos en la filogenia de la 

familia 

Rivera Patricia*​a,b​, Villaseñor José Luis ​b​, Terrazas Teresa ​b​, Panero José L​c​. 

a Instituto de Biología, Universidad Nacional Autónoma de México, Departamento de           

Botánica, Apartado Postal 70-367, 04510 Ciudad de México, México 
b​ Posgrado en Ciencias Biológicas, Universidad Nacional Autónoma de México. 
c Department of Integrative Biology, University of Texas, 1 University Station C0930,            

Austin, TX 78712, USA 
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Abstract 

Asteraceae is the largest plant family in México with about 417 genera and 3,113 

species, more than 60% of them endemic. Phylogenetic relationships at subfamily 

and tribal levels have been previously resolved employing both nuclear and plastid 

molecular markers. However, Asteraceae species native to Mexico have been 

underrepresented in such phylogenies. To tackle this issue, the taxon sampling of 

this study included 94 Asteraceae species native to México, 101 previously 

sequenced species and six outgroups. With this sampling, all the Asteraceae 

subfamilies and 85% of the tribes recognized to date are represented. The analyzed 

data set consisted of eleven chloroplast markers (​atpB, matK, ndhC, ndhD, ndhF, 

ndhI, ndhJ, ndhK, rbcL, trnL-trnF, ​23​S-trnA​). We present two  phylogenetic 

reconstructions obtained by maximum likelihood and Bayesian inference methods. 

The results are mostly congruent with previous studies carried out with different 

59 



 

sequencing methods, including next-generation sequencing. The Mexican species 

are distributed mainly in the subfamily Asteroideae (85 species), followed by 

Cichorioideae (6 species), Carduoideae (2 species) and Mutisioideae (2 species). 

The trees generated in this work are to date the phylogenetic hypotheses of the 

family with the best representation of native species of Mexico. 

Resumen  

Asteraceae es la familia más grande de plantas con flores en México, con alrededor 

de 417 géneros y 3113 especies, de las cuales más del 60% son endémicas. Las 

relaciones filogenéticas a nivel de subfamilias y tribus han sido resueltas mediante el 

uso de marcadores moleculares nucleares y de cloroplasto. Sin embargo, las 

especies de Asteraceae nativas de México han sido poco representadas en las 

filogenias recientes. Para abordar este problema, el muestreo taxonómico de este 

estudio incluyó 94 especies de Asteraceae nativas de México, 101 especias 

previamente secuenciadas y seis grupos externos. Con este muestreo, todas las 

subfamilias de Asteraceae y el 85% de las tribus reconocidas actualmente están 

representadas. La base de datos analizados consiste de once marcadores del 

cloroplasto (​atpB, matK, ndhC, ndhD, ndhF, ndhI, ndhJ, ndhK, rbcL, trnL–trnF, 

23​S-trnA​). Presentamos dos reconstrucciones filogenéticas obtenidas mediante los 

métodos de máxima verosimilitud e inferencia bayesiana. Los resultados son 

congruentes, en su mayoría, con estudios previos realizados con distintos métodos 

de secuenciación, incluyendo secuenciación de nueva generación. Las especies 

mexicanas se distribuyen principalmente en la subfamilia Asteroideae (85 especies), 

seguida por Cichorioideae (6 especies), Carduoideae (2 especies) y Mutisioideae (2 

especies). Los análisis filogenéticos generados en este trabajo son hasta la fecha 
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las hipótesis filogenéticas de la familia con la mejor representación de especies 

nativas de México. 

Introduction 

Asteraceae is one of the most diverse angiosperm families, it includes ca. 23, 

600 species (Stevens, 2001; Panero and Crozier, 2016). The Asteraceae family is 

cosmopolitan and represented in a variety of ecosystems (Mandel et al., 2017). Its 

species display a great diversity of growth forms, vegetative morphology and 

anatomy, chromosome numbers, floral structure, and pollen form and structure 

(Anderberg et al., 2007; Funk et al., 2009). The family is recognized as a 

monophyletic group because of various synapomorphies, including the flowers 

arranged in an inflorescence called "capitulum", the modification of the calyx on a 

pappus, the syngenesious stamen in which the pollen is exposed by the bifid style, 

the ovaries with a single basal egg and the production of sesquiterpene lactones 

(Bremer, 1994; Anderberg et al., 2007; Funk et al., 2009; Mandel et al., 2017).  

Phylogenetic relationships within the family are still under study. The number 

of subfamilies and tribes within the Asteraceae continues to change mainly due to 

the use of data from massive dna-sequencing in phylogenetic reconstruction. 

Processes like whole genome duplication and hybridization are common in 

Asteraceae (Ellstrand et al., 1996; Barker et al., 2008; Symonds et al., 2010; 

Soto-Trejo et al., 2013; Huang et al., 2016) and can obscure evolutionary patterns 

and hinder the recognition and delimitation of clades. Currently, 12 to 13 families and 

between 35 and 45 tribes are recognized (Anderberg et al., 2007; Funk et al., 2009; 

Panero et al., 2014; Fu et al., 2016; Panero and Crozier, 2016). The efforts to 

resolve relationships within the family have resulted in robust phylogenetic 
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hypothesis (Funk et al., 2009; Panero et al., 2014; Huang et al., 2016; Panero and 

Crozier, 2016; Mandel et al., 2017, 2019). The incorporation of nuclear and 

chloroplast data, obtained from next-generation sequencing (NSG) methods, has 

allowed resolving problematic branches and increase the support of clades (Mandel 

et al., 2014, 2015, 2017, 2019; Huang et al., 2016). However, the Mexican genera of 

Asteraceae are still poorly represented in recent phylogenetic hypotheses. 

It has been suggested that the family originated in southern South America, 

approximately 50 to 70 million years ago, at the end of the Cretaceous (Funk et al., 

2009; Stuessy, 2010; Torices, 2010; Panero and Crozier, 2016; Mandel et al., 2019). 

Its diversification most likely coincides with the Early Eocene Climatic Optimum 

(Torices, 2010; Huang et al.,, 2016). Later the family emigrated to Africa, where it 

expanded and colonized the rest of the continents and experienced several 

diversification events. This complex biogeographic history manifests in the uneven 

species richness of Asteraceae species between continents; South America is the 

area with the highest richness followed by Asia and North America (Panero and 

Crozier, 2016). There is also a species richness disparity within the family, i.e., that 

the oldest lineages are less diverse than those that originated later in the history of 

the family (Panero and Crozier, 2016). This is a pattern that has been observed in 

several eukaryotic clades and the processes that can cause this imbalance are 

currently under study (Purvis et al., 2011; McGuire et al., 2014; Tank et al., 2015). 

North America, particularly Mexico, is an area of ​​interest for the study of 

Asteraceae, because it represents an important site for the diversification of some of 

the most diverse lineages, such as the "Heliantheae alliance" clade within the 

subfamily Asteroideae (Noyes and Rieseberg, 1999; Suárez-Mota and Villaseñor, 
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2011; Villaseñor, 2018). Evidence suggests that this clade is the result of a single 

colonization event from Africa or Asia to North America 22 to 35 million years ago 

(Panero, 2007; Funk et al., 2009; Panero et al., 2014; Panero and Crozier, 2016). 

The Heliantheae alliance is composed of 13 tribes, including: Athroismeae, Bahieae, 

Chaenactideae, Coreopsideae, Eupatorieae Helenieae, Heliantheae, Madieae, 

Millerieae, Neurolaeneae, Perityleae, Polymnieae and Tageteae (Anderberg et al., 

2007), and contains approximately 26% of the total number of species in the family. 

Although its current distribution is worldwide, North America is the site with the 

largest number of species, around 3200 species representing 12% of the total family 

diversity (Anderberg et al., 2007; Funk et al., 2009; Panero et al., 2014; Fu et al., 

2016; Panero and Crozier, 2016).  

According to Villaseñor (2016, 2018) Asteraceae is the largest family of the 

Mexican flora. Recent estimates indicate that there are more than 3000 species 

distributed in 417 genera (Villaseñor, 2018) that represent 26 of the 45 tribes 

recognized by Funk et al., (2009). This richness is greater than that reported for 

other Neotropical countries with territories similar to or greater in size than México, 

and places Mexico as an important diversification center for the family (Villaseñor et 

al., 1998; Villaseñor, 2018). Recent phylogenetic hypotheses for the family have a 

narrow sampling of the tribes that make up the subfamily Asteroideae and the 

Heliantheae alliance (Panero and Crozier, 2016), which influences the evolutionary 

inferences that can be made about the subfamily. It is therefore important to increase 

the sampling of the species distributed in Mexico in the phylogenetic hypotheses of 

Asteraceae. Thus, the aim this work was to generate a phylogeny of Asteraceae 
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representing the lineages that diversified in Mexico, including seven endemic genera 

(Villaseñor, 1990, Villaseñor et al., 1998). 

 

Materials and methods 

Tissue sampling. ​Leaves of herbarium specimens or from plants collected in 

the field of 94 native species of Mexico that include seven endemic genera were 

collected (Appendix 1, Villaseñor, 1990; Villaseñor et al., 1998). The voucher 

specimens are deposited in the National Herbarium of Mexico (MEXU, Appendix 1). 

Extraction, amplification, and sequencing.​ Total DNA was extracted using the 

CTAB method (Doyle and Doyle, 1987) modified by Salazar et al., (2003). Eleven 

chloroplast markers were selected including the genes ​atpB​ (1381 sites), ​matK 

(2006 sites), ​ndhD​ (714 sites), ​ndhF ​(2243 sites), ​ndhI​ (504) sites), ​rbcL​ (1440 sites), 

exons ​ndhJ​, ​ndh​K and ​ndhC​ including the intergenic spacers between these three 

genes (1735 sites), as well as the intergenic spacers ​trnL-trnF​ (1091 sites) and 

23​S-trnA​ (648 sites). DNA fragments were amplified using the Polymerase Chain 

Reaction (PCR) in 25 μl reactions following the method described by Panero and 

Crozier (2003), with temperatures modified according to the Polymerase used 

(Invitrogen​TM​ Platinum​TM​ Taq DNA Polymerase). The primers described in Panero 

and Crozier (2003), Panero and Funk (2008) and Panero et al., (2014) were used. 

The PCR products were purified using the PureLink​TM​ PCR Micro Kit (Invitrogen, 

USA) and sequenced at the “Laboratorio Nacional de Biodiversidad” (LaNaBio) of 

the Biology Institute of the National Autonomous University of Mexico. The 

sequencing reactions were run with the POP-7 polymer in a 96-capillary DNA 

Analyzer 3730xL (Thermo Scientific).  
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Editing and alignment of sequences.​  Data used in this study include data from 107 

species retrieved from GenBank from previous studies (Panero and Funk, 2008; 

Panero et al., 2014, Panero and Crozier, 2016): 101 species of Asteraceae and 6 

species as outgroups (4 species of the family Calyceraceae, one species of 

Goodeniaceae and one species of Menyanthaceae). Sequences for 94 species 

native to México were generated in this study. With this sampling, the 13 subfamilies 

recognized by Panero and Crozier (2016) are represented. The sequences 

generated in this study were assembled using Sequencher® version 4.7 (Gene 

Codes Corporation, Ann Arbor, USA). Individual matrices for each marker were 

exported as fasta format files and aligned using MAFFT Version 7 online (Kuraku et 

al., 2013; Katoh et al., 2017). The aligned matrices were revised with PhyDE-1 

(version 0.9971, Müller et al., 2010) and minimal manual adjustments were made. 

For some species, there was no data available in GenBank or it was not possible to 

amplify some markers, and were coded as missing data and represent 10.7% of the 

positions in the concatenated matrix. 

Individual gene analyses.  ​We conducted Bayesian inference and Maximum 

likelihood analyses, employing MrBayes version 3.2.6 (Ronquist et al., 2012) and 

RAxML-HPC version 8.2.9 (Stamatakis, 2014), respectively. Analyses were 

performed for all individual markers using a modified version of the TICR pipeline 

(Stenz et al., 2015) in the “Laboratorio Nacional de Análisis y Síntesis Ecológica” 

(LANASE) hybrid cluster.  Results were visually inspected, the resulting trees were 

topologically congruent at subfamily and tribe level. Because of this congruence and 

also because chloroplast DNA is largely maternally inherited (McCauley et al., 2007) 
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we decided to concatenate matrices for each gene in Mesquite (Maddison and 

Maddison, 2018).  

Phylogenetic analysis of the concatenated matrix. ​Maximum likelihood and 

Bayesian inference analyses were performed on the concatenated matrix. The 

maximum likelihood analysis was performed with the IQ-TREE algorithm (Nguyen et 

al., 2015) in the W-IQ-TREE portal (Trifinopoulos et al., 2016). The "Model Finder" 

option was implemented to select the evolutionary model of each partition 

(Chernomor et al., 2016; Kalyaanamoorthy et al., 2017). The models with the best fit 

for each partition according to the Bayesian information criterion are presented in 

Table 1. Branch support was calculated using the ultrafast bootstrap option (Hoang 

et al., 2018) with 1000 replicas. The resulting tree was visualized using iTOL version 

4.4.2 (Letunic and Bork, 2019) and was rooted with ​Menyanthes trifoliata​, a member 

of the Menyanthaceae family which is the sister group of the clade formed by 

Goodeniaceae, Calyceraceae and Asteraceae (Kadereit, 2007; Chase et al., 2016). 

PartitionFinder 2 (Lanfear et al., 2016) with PhyML (Guindon et al., 2010) to define 

the partitions and evolutionary models for the Bayesian analysis of the same 

concatenated matrix. First, a greedy algorithm (Lanfear et al., 2012) was 

implemented in The best partition scheme found includes all the markers in one 

partition and the TVM+I+G model was selected as the best fit according to the 

Bayesian information criterion. The Bayesian Inference analysis was conducted on 

MrBayes version 3.2.6 (Ronquist et al., 2012) through the CIPRES Science Gateway 

portal (Miller et al., 2010). Four simultaneous Markov chains were run for 35 million 

generations and two independent runs were made. Chains were sampled every 

1000 generations. Twenty five percent of the total trees sampled were discarded as 
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burning  after examination of the runs with Tracer version v1.7 (Rambaut et al., 

2018). The resulting tree was visualized using iTOL version 4.4.2 (Letunic and Bork, 

2019) and was rooted with ​Menyanthes trifoliata​. Topological congruence between 

the resulting phylogenetic trees was visually evaluated. 

Results 

The concatenated matrix had a total length of 11215 bp and included 201 

species. The characteristics of each individual alignment comprised in the 

concatenated matrix are presented in Table 1. The resulting tree from the maximum 

likelihood analysis is presented in figures 1 and 2. The final likelihood was -InL = 

102824.5.  The majority rule consensus tree resulting from the Bayesian analysis is 

presented in figure 3 and 4. Overall, the trees resulting from both Bayesian inference 

and Maximum Likelihood analysis are topologically congruent and well-resolved. All 

the 13 subfamilies and 34 of the 40 tribes recognized by Panero and Crozier (2016) 

are recovered by our analysis as monophyletic groups and most of them are strongly 

supported (Posterior probabilities= 1, Bootstrap support >85%; Figures 1, 2 and 3). 

More than 89 % of the species native of Mexico sampled for this work are placed 

within the Asteroideae subfamily. The rest of the Mexican species were placed in the 

subfamilies Cichorioideae (6 species), Carduoideae (2 species) and Mutisioideae (2 

species). The tribes conforming the “Heliantheae alliance” are the most represented 

ones and correspond to the 28.3 % of the total of species included in this study. At 

the subfamilies level, the tree obtained by maximum likelihood is consistent with the 

topology obtained from the Bayesian inference analysis with the exception of the 

relationships between the subfamilies Hecastocleidoideae, Stifftioideae, 

Gochnatioideae, and Wunderlichioideae that are not resolved in the Bayesian 
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inference tree (Figure 3) and the subfamily Wunderlichioideae is not recognized as a 

monophyletic group, although the tribes that compose that subfamily: 

Wunderlichieae and Hyalideae are recovered as monophyletic groups.  

Discussion 

Subfamilies relationships​. The topologies generated in this work differs with 

the proposals of Fu et al. (2016) and Panero and Crozier (2016) in three points: 1) 

The position of the subfamily Gymnarrhenoideae as a sister group of the clade 

formed by Asteroideae and Corymbioideae. 2) In the position of the subfamily 

Wunderlichioideae as a sister group of Stiftioideae and 3) These two subfamilies as 

a sister group of the rest of the Asteraceae, except Gochnatioideae, Mutisioideae, 

Famantinoideae and Barnadesioideae (Figure 1). The lack of resolution of the 

relationships between Hecastocleidoideae, Stifftioideae, Gochnatioideae, and 

Wunderlichioideae in the Bayesian inference analysis, is consistent with the results 

of previous studies (Panero and Funk, 2008; Funk et al., 2014; Panero et al., 2014; 

Mandel et al., 2017). The relationships between the four subfamilies mentioned have 

proved difficult to reconstruct even with extensive genus-level sampling and with the 

use of large-scale molecular data obtained from next-generation sequencing 

methods. In the trees resulting of both methods (Figures 2, 4), we can observe 

relatively short branches at the base of the conflicting subfamilies and tribes. It has 

been argued that short branches may lead to errors in the phylogenetic 

reconstructions because it has not been enough time to accumulate informative 

substitutions and because short branches are prone to gene and species trees 

discordance (Wiens et al., 2008). Some authors have proposed that the difficulty in 

resolving relationships between these four subfamilies is due to the short period of 
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time where cladogenesis and subsequent diversification of these lineages occurred 

(Panero and Funk, 2008).  

Tribes relationships​. Our extended sampling of species of the subfamily 

Asteroideae allowed us to obtain a phylogeny with high values of bootstrap support 

(> 85%) for most tribes. In both analyses, all tribes are recovered as monophyletic 

groups, except Gochnatieae which is divided into ​Cyclolepis ​and the rest of 

Gochatieae in the Bayesian tree (Figure 3). In the maximum likelihood tree 

Gochnatieae appears as a monophyletic group, however the support for the 

inclusion of ​Cyclolepis​ in the tribe is low (<85 % of bootstrap support). This 

segregation of ​Cyclolepis​ from the Gochnatieae tribe has been previously reported 

and its position within the tribe is uncertain (Funk et al., 2014). The main differences 

between our results are observed in the relationships found among the tribes of the 

subfamily Asteroideae. The sister group of Anthemideae is Gnaphalieae in the 

maximum likelihood phylogeny and Astereae in the Bayesian tree. The maximum 

likelihood phylogeny includes Senecioneae as the sister group of the clade formed 

by Astereae, Gnaphalieae, and Anthemideae, while in the Bayesian analysis the 

position of Senecioneae is not resolved. The most recent family phylogenies (Fu et 

al., 2016; Huang et al., 2016; Panero and Crozier, 2016; Mandel et al., 2017) usually 

present different relationships between the tribes of the subfamily Asteroideae. In 

particular, the relationships between Heliantheae+Eupatorieae+Millerieae and 

Astereae+Anthemideae+Gnaphalieae are variable in the different hypotheses (Fu et 

al., 2016; Huang et al., 2016; Panero and Crozier, 2016; Mandel et al., 2017). The 

differences between the phylogenies generated in this work and the previous works 

may be due to the number and type of markers used (Fehrer et al., 2007; Álvarez et 
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al., 2008; Yu et al., 2013). The incongruence between phylogenies based on 

chloroplast markers and nuclear markers has been previously reported for several 

plant groups (Soltis and Kuzoff, 1995; Yu et al., 2013) and for several members of 

the Asteraceae family (Fehrer et al., 2007; Barker et al., 2009; Pelser et al., 2010). 

The numerous nested duplications of the genome in this family, particularly in the 

members of the clade Heliantheae alliance and in the tribes Gnaphalieae and 

Senecioneae, may contribute to the inconsistency between the different hypotheses 

(Barker et al., 2008;  Smissen et al., 2011; Huang et al., 2016). Incomplete lineage 

sorting or ancestral hybridization events at the beginning of the diversification of 

several Asteraceae lineages may be the cause of the incongruence between 

phylogenies generated by different markers (Pelser et al., 2010; Wang et al., 2014). 

Several studies have reported a large number of hybrids in Asteraceae compared to 

other families of vascular plants (Ellstrand et al., 1996; Guo et al., 2005; Fehrer et 

al., 2007; Schilling, 2011; Smissen et al., 2011; Chester et al., 2012; Mráz et al., 

2012; Hovick and Whitney, 2014) and it has been proposed that this propensity to 

hybridization is associated with the great diversity and invasiveness of the family 

(Ellstrand and Schierenbeck, 2000; Hovick and Whitney, 2014). Therefore, for future 

reconstructions, it is important to employ phylogenetic methods that are capable of 

incorporating hybridization events. We propose the use of phylogenetic network 

methods that allow the incorporation of hybridization events and calculate support for 

hybrid branches, for example, the ​SNaQ​ method of phylogenetic network 

reconstruction proposed by Solís-Lemus and Ané (2016). 

The phylogeny generated in this work is, to date, the phylogenetic hypothesis 

of the Asteraceae family that best represents the clades of the subfamily 
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Asteroideae. Our sampling included mostly species that are distributed in Mexico of 

the subfamilies Asteroideae, Carduoideae, and Mutisioideae. The majority (97%) of 

the species sequenced in this work are grouped within the tribes to which they have 

previously been assigned. The exception is two species: ​Tridax rosea​ and ​Dyssodia 

papposa​ that are grouped with individuals from other tribes within the subfamily 

Asteroideae in both phylogenies. For these species, there are no sequences of 5 of 

the 11 markers, so this anomalous group is probably due to a lack of data. 

  

Conclusions 

Despite the limitations of the sequencing method, compared to the new 

generation strategies, we obtained a resolved phylogeny that is consistent with those 

generated by Huang et al., (2016) and Mandel et al., (2017) through strategies of 

new generation sequencing. The 13 previously recognized subfamilies are recovered 

in this work as monophyletic groups with high support values. This phylogeny is the 

first phylogenetic hypothesis of the family in which the taxa of the subfamily 

Asteroideae are proportionally represented and which includes Mexican 

representatives. The Mexican species sequenced are grouped within their 

corresponding tribes, which indicates that despite the differences between the 

phylogenies of different authors, our hypothesis is robust. Therefore, this phylogeny 

of the family can be used for other analysis regarding variation patterns on 

vegetative and reproductive structures. It is necessary to include complete plastome 

data and nuclear gene data to improve the support of the nodes and contrast uni- 

and biparental inherited data.  
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Table 1. Characteristics of the chloroplast markers used for the phylogenetic 

reconstruction of Asteraceae. 

 

Marker Length 

(pb) 

Number 

of 

species 

New sequences/ 

Genbank sequences 

Best-fit model 

according to BIC 

23S-trnA 648 173 86/87 K2P+G4 

trnL-trnF 1091 189 83/106 TVM+F+I+G4 

atpB 1381 162 95/67 HKY+F+I+G4 

matK 2006 197 93/104 TVM+F+I+G4 

ndhJKC 1735 156 95/61 TVM+F+I+G4 

ndhD 714 183 81/102 TVM+F+I+G4 

ndhF 2243 170 69/101 TVM+F+I+G4 

ndhI 504 200 95/105 TIM+F+I+G4 

rbcL 1440 191 92/99 K3P+I+G4 
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Figure 1. Overview of the phylogenetic relationships of 201 species of Asteraceae 

based on the concatenated matrix of eleven chloroplast markers (​atpB​,​ matK​, ​ndhD​, 

ndhF​, ​ndhI​, ​rbcL​, ​ndhJ​, ​ndhK​, ​ndhC​, ​trnL-trnF​, ​23S-trnA​). Branches were colored by 
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tribe. The names of the tribes are presented next to each clade, subfamily names 

are shown on the far right column. Bootstrap values ≥85% are shown below the 

branches. 
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Figure 1 (Continuation). Overview of the phylogenetic relationships of 201 species of 

Asteraceae based on the concatenated matrix of eleven chloroplast markers (​atpB​, 

matK​, ​ndhD​, ​ndhF​, ​ndhI​, ​rbcL​, ​ndhJ​, ​ndhK​, ​ndhC​, ​trnL-trnF​, ​23S-trnA​). Branches 

were colored by tribe. The names of the tribes are presented next to each clade, 

subfamily names are shown on the far right column. Bootstrap values ≥85% are 

shown below the branches. 
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Figure 2. Detail of the maximum likelihood phylogeny of Asteraceae estimated from 

eleven chloroplast markers. Branch lengths were drawn. 
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Figure 2 (Continuation). Maximum likelihood phylogeny of Asteraceae estimated 

from eleven chloroplast markers. Branch lengths are shown. 
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Figure 2 (Continuation). Maximum likelihood phylogeny of Asteraceae estimated 

from eleven chloroplast markers. Branch lengths are shown. 
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Figure 3. Majority consensus rule tree resulting from the Bayesian inference analysis 

of eleven chloroplast markers. Posterior probabilities higher than 0.85 are shown 
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below the branches.  Branches were colored by tribe. The names of the tribes are 

presented next to each clade, subfamily names are shown on the far right column. 
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Figure 3 (Continuation). Majority consensus rule tree resulting from the Bayesian 

inference analysis of eleven chloroplast markers. Posterior probabilities higher than 

0.85 are shown below the branches.  Branches were colored by tribe. The names of 

the tribes are presented next to each clade, subfamily names are shown on the far 

right column. 
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Figure 4. Detail of the majority consensus rule tree resulting from the Bayesian 

inference analysis of eleven chloroplast markers. Branches were drawn according to 

their length. 

95 



 

 

 

Figure 4 (Continuation). Detail of the majority consensus rule tree resulting from the 

Bayesian inference analysis of eleven chloroplast markers. Branches were drawn 

according to their length. 
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Figure 4 (Continuation). Detail of the majority consensus rule tree resulting from the 

Bayesian inference analysis of eleven chloroplast markers. Branches were drawn 

according to their length. 

  

97 



 

Appendix 1: ​Collectors and collection numbers of the voucher specimens for the 

studied species. All specimens are deposited in the Herbario Nacional de México 

(MEXU) Biology Institute, Universidad Nacional Autónoma de México. 

Acmella repens​; O. Hinojosa 519  

Acourtia cordata​; O. Hinojosa 442 

Ageratina adenophora​; O. Hinojosa 563 

Ageratina cylindrica​; O. Hinojosa 500 

Ageratina deltoidea​; O. Hinojosa 499 

Aldama excelsa​; L. Céspedes 370  

Alloispermum scabrum;​ J.L. Villaseñor 2170 

Ambrosia psylostachia​; O. Hinojosa 507 

Artemisia ludoviciana​; O. Hinojosa 443 

Aphanostephus ramosissimus​; R. Torres 14721 

Arida blepharophylla​; Nesom 6541 

Baccharis salicifolia​; O. Hinojosa 438 

Barkleyanthus salicifolius​; F. Soto 85 

Bidens odorata​; O. Hinojosa 518 

Bidens pilosa​; O. Hinojosa 503 

Brickellia secundiflora​; O. Hinojosa 555 

Brickellia veronicifolia​; O. Hinojosa 497 

Centaurea americana​; R. Torres 15924 

Chionolaena salicifolia​; D. Alvarez 14834 

Chrysactinia mexicana​; R. Torres 17160 

Cirsium acantholepis​; J.L. Villaseñor 2161 
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Cirsium vulgare​; O. Hinojosa 506 

Conyza bonariensis​; L. Céspedes 477 

Conyza canadensis​; O. Hinojosa 464 

Conyza coronophifolia​; O. Hinojosa 467 

Cosmos diversifolius​; J.L. Villaseñor 2164 

Cosmos parviflorus​; O. Hinojosa 439 

Cotula australis​; L. Céspedes 476 

Critoniopsis tomentosa​; R. Redonda et al., 722 

Cyrtocymura sp.​; I. Fragoso 459 

Dahlia coccinea​; O. Hinojosa 585 

Dendroviguiera quinqueradiata​; O. Hinojosa 623 

Dugesia mexicana​; J.L. Villaseñor 2168 

Dyssodia papposa​; L. Céspedes 206 

Ekmaniopappus sp.​; I. Fragoso 513  

Electranthera mutica​; D. Alvarez 15147 

Elekmania sp.​; I. Fragoso 577 

Emilia sp.​; I. Fragoso 536 

Erigeron janivultus​; J.L. Villaseñor 2166 

Fleischmannia pycnocephala​; O. Hinojosa 554 

Florestina pedata​; L. Céspedes 470 

Galinsoga parviflora​; L. Céspedes 475  

Gochnatia smithii​; R. Redonda et al., 826 

Gymnosperma glutinosum​; R. Torres 15090  

Helenium scorzonerifolium​; D. Alvarez 15480  
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Helminthotheca echioides​; L. Céspedes 478  

Heterosperma pinnatum​; O. Hinojosa 515 

Heterotheca chrysopsidis​; R. Torres 14598 

Hidalgoa pentamera​; J.L. Villaseñor 2243 

Hymenostephium cordatum​; D. Alvarez 15232 

Jaegeria hirta​; L. Céspedes 372 

Jefea lantanifolia​; J.L. Villaseñor 2203 

Kyrsteniopsis spinaciifolia​; R. Torres 15603 

Laennecia sophiifolia​; O. Hinojosa 583 

Lagascea rigida​; L. Céspedes 483  

Loxothysanus sinuatus​; Pruski 4201 

Montanoa grandiflora​; L. Céspedes 607 

Oxylobus adscenens​; D. Alvarez 15508 

Pectis prostrata​; O. Hinojosa 524  

Perymenium buphthalmoides​; J.L. Villaseñor 2225 

Perymenium cornutum​; R. Torres 15437 

Peteravenia schultzii​; J.L. Villaseñor 2247 

Pinaropappus roseus​; D. Alvarez 15162 

Piqueria trinervia​; O. Hinojosa 522 

Pittocaulon praecox​; O. Hinojosa 505  

Psacalium silphiifolium​; J.L. Villaseñor 2173 

Pseudognaphalium semilanatum​; L. Céspedes 516  

Pseudognaphalium viscosum​; O. Hinojosa 504 

Psilactis brevilingulata​; J.L. Villaseñor 2174 
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Ratibida columnifera​; R. Torres 15763 

Roldana lobata​; L. Céspedes 448 

Schistocarpha bicolor​; J.L. Villaseñor 2248 

Sclerocarpus uniserialis​; J.L. Villaseñor 2197 

Simsia amplexicaulis​; L. Céspedes 473 

Schkuhria pinnata​; L. Céspedes 124 

Sonchus oleraceus​; L. Céspedes 456 

Stevia origanoides​; O. Hinojosa 523 

Stevia salicifolia​; O. Hinojosa 498 

Tagetes micrantha​; L. Céspedes 434  

Tagetes tenuifolia​; L. Céspedes 474 

Tamaulipa azurea​; R. Torres 14997 

Taraxacum officinale​; O. Hinojosa 525 

Tetrachyron websteri​; R. Torres 15505  

Tetraneuris scaposa​; R. Torres 15793 

Thelesperma longipes​; R. Torres 14912 

Thymophylla pentachaeta​; R. Torres 14629 

Tithonia tubiformis​; L. Céspedes 444 

Trixis angustifolia​; R. Torres 15174 

Tridax rosea​; J.L. Villaseñor 2179 

Trigonospermum melampodioides​; D. Alvarez 15047  

Verbesina virgata​; L. Céspedes 437  

Zaluzania parthenioides​; J.L. Villaseñor 2190 

Zinnia peruviana​; O. Hinojosa 508 
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Capítulo 4.  

Variación foliar asociada a la poliploidía y la forma de crecimiento en 

Asteraceae desde la perspectiva de la biología comparada. 
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Resumen 

La variación foliar en las plantas de la familia Asteraceae se ha relacionado con 

factores como la variación ambiental, la forma de crecimiento y la variación en los 

números cromosómicos y la poliploidía. En este trabajo se analiza la relación entre 

los caracteres foliares, los números cromosómicos, la poliploidía y la forma de 

crecimiento de las plantas utilizando métodos comparados filogenéticos que tomen 

en cuenta las relaciones filogenéticas. Encontramos que caracteres como el número 

cromosómico, la densidad estomática y la longitud de las células guarda presentan 

señal filogenética. La distribución de caracteres como las vainas de los haces 

vasculares y el tipo de margen de las hojas es diferente en distintas partes del árbol 

filogenético de las Asteráceas. En las subfamilias Barnadesioideae y Mutisieae, que 

se divirgieron tempranamente en la historia de la familia, se observa una tendencia 

a presentar hojas relativamente pequeñas con márgenes enteros en las especies de 

las subfamilias. En la subfamilia Asteroideae, que se diversificó más recientemente 

se observan hojas de mayor tamaño con márgenes aserrados o dentados u hojas 

muy divididas con márgenes enteros. La tendencia a ser malezas, que se observado 

en algunas especies de la familia, suele ser más frecuente en miembros de 

Asteroideae. Sugerimos que la invasividad de las especies y su resistencia a 

ambientes perturbados puede estar relacionada con las características de las hojas, 

la forma de crecimiento y la poliploidía. 
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Abstract 

Leaf variation in members of the Asteraceae family has been related to 

environmental variation, growth form, chromosome number variation, and polyploidy. 

In this study we analyze the relationship between leaf characters, chromosome 

numbers,polyploidy and growth form using phylogenetic comparative methods that 

take into account the phylogenetic relationships between species. We found that 

characters as chromosome number, stomatal density, and guard cell length show 

phylogenetic signal. The distribution of characters such as vascular bundle sheaths 

and leaf margin type differ within the Asteraceae phylogenetic tree. In species of the 

Barnadesioideae and Mutisieae subfamilies, that diverge early in the history of the 

family, we observe a tendency to present relatively small leaves with entire margins. 

Whereas in the Asteroideae subfamily that diversified more recently in the family 

history we observe bigger leaves with serrate or dentate margins or highly dissected 

leaves with entire margins. The weediness traits, observed in some species of the 

family, is more common in members of the Asteroideae subfamily. We suggest that 

species invasiveness and their resistance to disturbed environments can be related 

to some leaf characters, and to the growth form, and the polyploidy. 

 

Introducción 

Las hojas son uno de los principales órganos de las plantas. Son una parte 

esencial de diversas cadenas alimenticias y guían los ciclos biogeoquímicos del 

nitrógeno y el carbono, por lo cual son sumamente importantes para el 

funcionamiento y mantenimiento de los ecosistemas terrestres (Wright et al., 2004; 

Mason et al., 2015). Su estructura es muy variable y esta variación se ha encontrado 
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asociada a aspectos del funcionamiento de la planta, como las distintas estrategias 

metabólicas, la tasa de crecimiento y la defensa contra herbívoros (Lambers y 

Poorter 1992; Chapin et al., 1993; Westoby 1998; Westoby et al., 2002, Díaz et al., 

2004; Mason et al., 2015). Aunque la variación en algunas características de las 

hojas suele asociarse con la variación del ambiente (Parkhurst y Loucks 1972; 

Peñuelas y Matamala 1990; Woodward y Kelly 1995; Poorter et al., 2009; 

Abdala-Roberts et al., 2018), algunos trabajos han demostrado que en realidad, la 

variación ambiental tiene un efecto moderado sobre los caracteres foliares (Díaz et 

al., 2004; Wright et al., 2004, 2005; Poorter et al., 2009) y que, factores como la 

forma de crecimiento (Holbrook y Putz 1996; Wright et al., 2004; Rossatto et al., 

2015), las relaciones alométricas entre los tejidos foliares (Poorter et al., 2009; 

Brodribb et al., 2013; John et al., 2013) y la poliploidía (Balao et al., 2011; Baker et 

al., 2017), pueden explicar un alto porcentaje de la variación interespecífica en las 

hojas.  

La poliploidía puede definirse como “el incremento heredable del número de 

copias completas del genoma” (Wood et al., 2009). Sus efectos en las hojas varían 

dependiendo del número de copias del genoma y del conjunto particular de 

caracteres que se estén considerando (Anssour et al., 2009; Hodgson et al., 2010; 

Balao et al., 2011; Baker et al., 2017). En plantas, la poliploidía se ha reconocido y 

estudiado extensivamente desde el siglo XIX. Aunque su papel evolutivo ha sido 

debatido (Stebbins 1940, 1950; Arnold y Martin 2010; Soltis et al., 2014), los 

métodos moleculares modernos han demostrado que varios linajes de eucariontes, 

incluyendo las angiospermas, descienden de ancestros poliploides y que algunos 

clados han experimentado varias rondas de duplicaciones del genoma completo 
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(Otto y Whitton 2000; Dehal y Boore 2005; Soltis 2005; Aury et al., 2006; Otto 2007). 

La duplicación del genoma completo de las plantas tiene efectos directos sobre su 

fenotipo. Se ha demostrado que propicia cambios en el volumen nuclear y celular, 

completamente independientes de factores genéticos (Sax y Sax 1937; 

Cavalier-Smith 1978; Masterson 1994; Sugiyama 2005). Este aumento en el tamaño 

celular frecuentemente tiene como consecuencia, un incremento general del tamaño 

de la planta y sus órganos (Stebbins 1950, 1971; Bretagnole y Lumaret 1995; Otto y 

Whitton 2000; Balao et al., 2011; Beyaz et al., 2013; Zhang et al., 2019). Las 

alteraciones anatómicas y morfológicas provocadas por las duplicaciones del 

genoma alteran también los procesos metabólicos, especialmente aquellos 

procesos celulares que involucran membranas, debido a que se modifica la 

proporción celular de superficie/volumen (Weiss et al., 1975; Otto y Whitton 2000). 

Los cambios en el metabolismo celular desencadenan cambios en las tasas de 

crecimiento (Cavalier-Smith 1978; Otto y Whitton 2000), en el intercambio gaseoso 

de la hoja (Li et al., 1996), la transpiración, las concentraciones de metabolitos 

secundarios (Hull-Sanders et al., 2009), los niveles hormonales, la tasa fotosintética 

y el balance hídrico (Warner et al., 1987; Levin 2002; Coate et al., 2012; Wang et al., 

2012). En conjunto estas modificaciones tienen efectos directos en la adecuación de 

la planta. Por ejemplo, se ha demostrado que la poliploidía puede resultar en un 

incremento en el diámetro de los vasos del xilema secundario (Maherali et al., 

2009), lo cual puede influenciar la conductividad hidráulica y la tolerancia al estrés 

hídrico y a la cavitación (Zimmermann 1983; Maherali et al., 2009). Se ha sugerido 

que después de la modificación de los órganos de la planta por efecto de la 

duplicación del genoma, algunos conjuntos de caracteres experimentan regímenes 
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de selección natural direccional con distintos óptimos (Balao et al., 2011) y que las 

relaciones filogenéticas entre los taxones influyen en la evolución de los caracteres 

foliares, incluso en aquellos que suelen relacionarse con variaciones ambientales 

(Balao et al., 2011; Glade-Vargas et al., 2018). Por ello para los estudios de 

poliploidía/fenotipo, se debe tomar en cuenta las relaciones de parentesco entre los 

individuos estudiados (Balao et al., 2011). 

La familia Asteraceae es un grupo ideal para estudiar las causas de la 

variación en las hojas debido a su gran diversidad morfo-anatómica y de formas de 

crecimiento, a la abundancia de poliploides que se refleja en una diversidad de 

números cromosómicos y al reconocimiento de distintos eventos anidados de 

duplicaciones del genoma completo (Barker et al., 2008; Huang et al., 2016). Varias 

especies de Asteraceae son malezas, es decir que toleran vivir en sitios 

perturbados, por lo cual pueden invadir con facilidad nuevos ambientes. La 

diversidad de las hojas de Asteraceae de México ha sido descrita previamente 

(Rivera et al., 2019) y se ha estudiado con relación un ambiente xérico (Rivera et al., 

2017); sin embargo estos trabajos previos han demostrado que las variables 

ambientales por sí solas no explican la variación foliar observada en esta familia 

cosmopolita. En este trabajo se aborda la relación entre la variación de las hojas y la 

poliploidía y la forma de crecimiento en la familia Asteraceae mediante el uso de 

métodos comparados filogenéticos. Para ello se plantean las siguientes preguntas 

de investigación: ¿Cómo es la variación de las hojas en Asteraceae con distintos 

niveles de ploidía y con distintas formas de crecimiento? ¿Hay relaciones 

significativas entre caracteres foliares y los números cromosómicos, el nivel de 

ploidía y la forma de crecimiento? ¿La variación en los caracteres foliares está 
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asociada a la historia filogenética de las especies? Con base en estas preguntas 

planteamos los siguientes objetivos de investigación:  

● Generar una base de datos comparativos de la variación foliar, la 

variación en números cromosómicos y en niveles de ploidía y, las 

distintas formas de crecimiento de representantes de los diversos 

linajes (subfamilias y tribus) que componen a la familia Asteraceae. 

● Corroborar si las correlaciones entre los caracteres foliares y los 

números cromosómicos, el nivel de ploidía y la forma de crecimiento, 

encontradas en otros grupos de plantas, son constantes en los 

diversos linajes de la familia. 

● Analizar la variación en los caracteres foliares, incluyendo los 

asociados a variables ambientales, para descubrir si está relacionada 

a la historia filogenética de las especies estudiadas. 

Nuestras hipótesis son las siguientes: 1) Hay una gran variación en los 

caracteres foliares, los números cromosómicos y el nivel de ploidía dentro de la 

familia. 2) La poliploidía propiciará un aumento del tamaño general de la hoja y sus 

tejidos. La forma de crecimiento se relaciona con el número cromosómico, de tal 

forma que las plantas herbáceas tendrán números cromosómicos más grandes que 

las leñosas. 3) Los caracteres foliares estudiados, incluyendo aquellos asociados a 

variables ambientales, presentan señal filogenética. Para probar nuestras hipótesis 

consideramos veinticinco caracteres foliares. Se incluyeron caracteres que han 

probado ser sensibles a los cambios en el nivel de ploidía y que también se han 

encontrado relacionados con la forma de crecimiento, por ejemplo la longitud de las 

células guarda, la densidad estomática, el área foliar, el área foliar específica, el tipo 
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de margen en las hojas y la presencia de vainas en los haces vasculares (Ackerly et 

al., 2002; Vile et al 2005; Santiago y Wright 2007; Anssour et al., 2009; Schmerler et 

al., 2012; Baker et al., 2017; Lukács et al., 2017) 

 

Material y Método 

Base de datos comparativos​. Se obtuvieron y procesaron muestras de hojas 

de 150 especies de Asteraceae. Las muestras incluyen especies colectadas en 

México y hojas tomadas de ejemplares de herbario de subfamilias de África, Europa 

y Sudamérica. Los herbarios consultados fueron el Herbario Nacional de México 

(MEXU) y el Herbario de la Universidad de Texas en Austin (TEX). Las muestras 

fueron procesadas como se indica en Rivera et al. (2017). Se construyó una base de 

veinticinco caracteres comparativos para 150 géneros de Asteraceae, incluyendo 

veinte caracteres foliares, tres caracteres citogenéticos (número cromosómico 

haploide (n), número cromosómico diploide (2n) y el nivel de ploidía de la especie), 

la forma de crecimiento y la condición de maleza de las especies. Los caracteres 

foliares medidos se enlistan en el cuadro 1. La codificación de los caracteres foliares 

se realizó siguiendo a Ellis et al. (2009). La medición de caracteres y el cálculo de 

los índices se describen en Rivera et al. (2017). Los números cromosómicos se 

obtuvieron de la base de datos de conteos cromosómicos de Rice et al. (2015) y de 

los trabajos de Soto-Trejo et al. (2011, 2013) sobre especies mexicanas de 

Asteraceae. La categorización en malezas y no malezas se realizó con base en su 

prevalencia en ambientes perturbados e invadidos (MacKinnon et al., 2014). Los 

caracteres cuantitativos presentaron una distribución log-normal, por lo cual se 

transformaron utilizando el Log​10​ antes de analizarlos. De la misma forma, los 
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conteos fueron transformados mediante raíz cuadrada para conseguir que su 

distribución fuera aproximadamente normal. 

Cuadro 1. Caracteres foliares medidos para 150 géneros de Asteraceae. Los 

caracteres cualitativos de codificaron siguiendo a Ellis et al., (2009) 

Caracteres Unidades 

Longitud estomática Micrómetros(μm) 

Densidad estomática Células/ mm​2 

Área foliar Milímetros cuadrados (mm​2​) 

Masa seca foliar Miligramos (mg) 

Área foliar específica (AFE) mm​2​/ mg 

Índice de esclerofilia (IE) mg/ mm​2 

Grosor de la cutícula μm 

Grosor de la hoja μm 

Tipo de unión a la hoja Peciolada/sésil 

Tamaño de la lámina Nanofila, microfila, notofila, leptofila, 
macrofila, megafila 

Tipo de lobulación de la hoja Pinnatisecta, palmatisecta, sin lóbulos 

Forma de las hojas Elíptica, ovada, oblonga, ovobada, 
linear 

Tipo de margen Entero, aserrado, dentado 

Tipo de areolación Ausente, incompleta, imperfecta 

Terminaciones de las vénulas Ninguna, simple linear, simple curvada, 
ramificada una vez 

Estrías en cutícula Presencia/ ausencia 

Posición de los estomas en la hoja Anfiestomáticas/ hipoestomáticas 

Vainas en los haces vasculares Presencia/ ausencia 

Extensiones de las vainas Presencia/ ausencia 

Tipo de extensiones de las vainas Parenquimatosas / Esclerénquimatosas 
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Pruebas estadísticas no filogenéticas​. Para evaluar cómo se correlacionan 

entre sí los caracteres foliares se obtuvieron matrices de correlación de Pearson y 

de Spearman usando la función ​corrplot​ del paquete “corrplot” (Wei y Simko 2017) 

en R  (versión 3.4.4, R Core Team 2015). Se realizaron regresiones lineales para las 

variables cuantitativas y regresiones logísticas para evaluar la relación entre las 

mediciones y los caracteres discretos. También se hizo un Análisis de Componentes 

Principales (PCA) para explorar los patrones multivariados de variación en los 

caracteres foliares. Para evaluar la asociación entre los ejes principales de variación 

de los caracteres y el número cromosómico, la forma de crecimiento y la condición 

de malezas, se llevaron a cabo regresiones logísticas con la forma de crecimiento y 

la condición de maleza como variables predictoras de los valores z estandarizados 

de los primeros tres ejes del PCA. Todas las pruebas se efectuaron en R. 

Señal filogenética. ​Se realizaron pruebas de señal filogenética para 

comprobar el supuesto de independencia filogenética, es decir si existe una 

dependencia estadística entre los valores de los caracteres de distintas especies 

debido a sus relaciones de parentesco. Se calcularon los índices​ C​ de Abouheif 

(Abouheif 1999),​ λ​ de Pagel (Pagel 1999) y ​K​ de Blomberg (Blomberg y Garland 

2002; Blomberg et al., 2003) con la función ​phyloSignal​ del paquete “phylosignal” 

(Keck et al., 2016) en R. El índice ​C​ de Abouheif es un método basado en 

autocorrelación y no considera un modelo evolutivo particular. Se calcula a partir de 

la topología del árbol e ignora la longitud de las ramas. Para determinar la presencia 

de señal filogenética se compara el coeficiente C obtenido de los caracteres 
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observados con un valor crítico tabulado de C ​(Abouheif 1999; ​Münkenmüller et al., 

2012​). ​El índice λ de Pagel es una aproximación basada en un modelo evolutivo de 

movimiento browniano y ha probado ser muy útil para discriminar entre patrones de 

distribución de caracteres aleatorios y de movimiento browniano. Es ligeramente 

sensible a la incertidumbre en la longitud de ramas y es constante ante politomias y 

longitudes de ramas faltantes. Valores de λ cercanos a cero indican que las 

especies se parecen entre sí menos a lo predicho por el modelo evolutivo (no hay 

señal filogenética) y valores cercanos a uno indican que la estructura de la filogenia 

explica los cambios en los caracteres (hay señal filogenética). Por último, el índice K 

de Blomberg también es un método basado en un modelo evolutivo explícito. K es 

constante ante politomias y es muy sensible a la falta de información de longitudes 

de ramas. Si K es igual a uno, la evolución de los caracteres sigue un modelo 

evolutivo de movimiento browniano (hay señal filogenética), valores mayores a uno 

indican que los taxones son más similares de lo esperado (hay un mayor efecto de 

la filogenia) y valores menores a uno indican que las especies cercanas se parecen 

menos de lo predicho bajo el modelo evolutivo (no hay señal filogenética).  

Reconstrucción de estados ancestrales.​ Antes de realizar la reconstrucción 

de estados ancestrales de los caracteres se comparó el ajuste de distintos modelos 

evolutivos para los caracteres estudiados usando el criterio de información de 

Akaike, corregido por el tamaño de la muestra (AICc, Sugihara 1978). Para los 

caracteres continuos se evaluaron los modelos de Movimiento browniano (MB), 

Ornstein-Uhlenbeck (OU, Hansen 1997; Butler y King 2004), “Explosión temprana” 

(Early Burst, EB) y un modelo no filogenético (“White noise”,WN). El modelo MB es 

útil para describir el cambio en los caracteres que resulta de la combinación de un 
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gran número de fuerzas débiles independientes. Bajo MB, después de un evento de 

especiación, las especies descendientes se desvían una de otra siguiendo una 

“caminata aleatoria”, en la cual el valor del carácter cambia aleatoriamente tanto en 

dirección como en distancia. Este modelo predice que las especies cercanamente 

relacionadas deberían ser más similares entre sí y que los cambios después del 

evento de especiación no son direccionales (Harvey y Pagel 1991; Freckleton y 

Harvey 2006; Baum y Smith 2013). El modelo OU describe un proceso en el cual la 

deriva browniana es suplementada por atracción hacia uno o más “óptimos 

evolutivos”. Esta atracción puede verse como una “liga” ya que la fuerza de 

atracción se hace más fuerte mientras más se aleja del atractor. OU es útil para 

modelar escenarios en los que el carácter está sujeto a selección estabilizadora 

alrededor de cierto valor (Butler y King 2004; Beaulieu et al., 2012; Harmon 2019). 

El modelo EB describe procesos en los cuales la tasa neta de evolución disminuye 

exponencialmente a través del tiempo (Blomberg et al., 2003; Ingram et al., 2012). 

Bajo el modelo de ruido blanco (WN) los caracteres de cada especie son modelados 

como una muestra independiente de una distribución normal (Cressler et al., 2015). 

Para los caracteres discretos se evaluaron los modelos de tasas iguales (ER) y de 

todas las tasas diferentes (ARD). En el primer caso se asume que todas las 

transiciones entre estados de carácter tienen la misma tasa ​q​, sin importar su 

estado inicial ni final. En el modelo ARD para caracteres discretos se permiten 

diferentes transiciones con diferentes tasas dependiendo de los estados iniciales y 

finales. Los modelos se compararon utilizando el criterio de información de Akaike 

corregido (AICc). Las reconstrucciones de estados ancestrales se hicieron​ ​tomando 

en cuenta el mejor modelo evolutivo para cada carácter. Las reconstrucciones se 
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realizaron mediante métodos de verosimilitud y mapeo estocástico de caracteres. La 

reconstrucción de verosimilitud  y el mapeo estocastico de caracteres se realizaron 

con las funciones ​fastAnc​ y  ​make.simmap ​del paquete “phytools” (Revell 2012) en 

R. Las gráficas se generaron con la función “densityMap”. 

Relaciones entre caracteres tomando en cuenta la filogenia​. Se calcularon 

“Mínimos cuadrados generalizados filogenéticos” (PGLS) para remover el efecto de 

las relaciones filogenéticas al estudiar las relaciones entre los caracteres. Además, 

se realizaron ANOVAs filogenéticas para comparar los valores entre grupos 

tomando en cuenta las relaciones entre las especies con la función ​gls​ del paquete 

“ape” (Paradis y Schliep 2018) en R. 

 

Resultados 

Correlaciones entre caracteres​. Las correlaciones entre los caracteres 

estudiados se presentan en la figura 1. El área y la masa seca foliar presentan una 

correlación positiva y significativa. El número cromosómico se encontró 

correlacionado positivamente con la longitud de los estomas, el área foliar y la masa 

seca de la hoja y negativamente con la densidad estomática. Los resultados del 

PCA indican que los primeros cuatro ejes explican el 93% de la variación en los 

caracteres foliares medidos (Cuadro 2). El componente principal uno (CP1) se 

encuentra relacionado positivamente al número cromosómico y la longitud de los 

estomas y negativamente a la densidad estomática. El componente dos (CP2) está 

asociado positivamente al área foliar específica y al nivel de ploidía y negativamente 

con el índice de esclerofilia. El componente tres (CP3) se encontró relacionado 

negativamente con el área y la masa seca foliar y el componente cuatro (CP4) está 
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relacionado positivamente con el nivel de ploidía y la densidad estomática (Cuadro 

2; Figura 2).  

 

 

Figura 1. Correlaciones entre caracteres foliares. Correlaciones positivas se 

muestran en azul, correlaciones negativas en rojo. La intensidad de los colores es 

proporcional a los coeficientes de correlación. Celdas en color blanco indican 

correlaciones no significativas. Los coeficientes de correlación se muestran al 

interior de cada cuadro. AFE=Área foliar específica. IE= Índice de esclerofilia. 
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Cuadro 2. Eigenvectores de los cuatro primeros componentes principales de 

variación en los caracteres foliares calculados de las variables medidas para 147 

especies de Asteraceae. 

Caracteres CP1 CP2 CP3 CP4 

Variación explicada (%) 35.43  25.50 19.32 13.11 

Eigenvalue 1.7857 1.5147 1.3185 1.0864 

Número cromosómico 0.4543 0.3038 0.1116 0.2298 

Nivel de ploidía -0.0188 0.4085 0.0760 0.5927 

Densidad estomática -0.3413 0.0729 -0.3613 0.4692 

Longitud estomática 0.4580 0.0132 0.2613 -0.2693 

Área 0.1920 0.2370 -0.6265 -0.2324 

Masa seca foliar 0.3162 -0.0629 -0.6156 -0.0492 

AFE -0.2510 0.5413 0.0373 -0.3225 

IE 0.2510 -0.5413 -0.0373 0.3225 
 

Las regresiones logísticas indicaron que el CP1 está asociado 

significativamente de forma positiva con la forma de crecimiento (Z=3.61, ​p​=0.003, 

Figura 2A) y negativa con la condición de maleza (Z=-3.984, ​p​<0.0001, Figura 2B). 

El componente CP2 está significativamente relacionado con la condición de maleza 

(Z=3.232, ​p​= 0.00123).  
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Figura 2. Representación bidimensional de los dos primeros componentes 

principales de la variación foliar en 147 especies de Asteraceae. A. Datos 

agrupados por forma de crecimiento. B. Datos agrupados por condición de malezas.  

 

Señal filogenética​. Los coeficientes de señal filogenética calculados para los 

datos obtenidos se presentan en el cuadro 3. Todos los coeficientes coinciden en 

que hay una señal filogenética estadísticamente significativa en los números 

cromosómicos, la longitud y densidad estomáticas y la masa seca foliar. Solo 

lambda detecta señal en el área foliar. En el cuadro 4 se presentan los resultados de 

la evaluación de los diferentes modelos evolutivos para los caracteres estudiados. 

Para longitud estomática, área y masa seca de la hoja el modelo con mejor ajuste 

de acuerdo con AICc fue el OU. Para los caracteres discretos el modelo con el 

mejor ajuste fue el ARD, excepto para la presencia de estrías en la cutícula (Cuadro 

4). La reconstrucción de estados ancestrales de los caracteres cuantitativos 

muestran que la longitud de las células guarda tiende a disminuir en los taxones 
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recientemente divergentes (Figura 3). La masa seca (Figura 4A) y el área foliar 

(Figura 4B), a pesar de presentar señal filogenética, no se observa una tendencia 

particular en la reconstrucción de estados ancestrales. En general, las especies 

tienden hacia un valor medio tanto de área como de masa seca y los valores 

extremos se distribuyen a lo largo del árbol. Se observa que algunas tribus de la 

subfamilia Asteroideae como Anthemideae, Bahieae y Tageteae, tienen hojas más 

pequeñas y ligeras.  

 

Cuadro 3. Índices de señal filogenética calculados para caracteres foliares continuos 

de 147 especies de Asteraceae.  

Caracteres C de Abouheif K de Blomberg λ de Pagel 

 C P K P λ P 

número 
cromosómico 
(n) 

0.35 0.001 0.39 
 

0.007 1.28 0.001 

número 
cromosómico 
(2n) 

0.32 0.001 0.37 
 

0.006 1.16 0.001 

Ploidía -0.028  0.648 0.09 0.876 0 1 

Densidad 
estomática 

0.33 0.001 0.48 
 

0.007 0.60 0.001 

Longitud 
estomática 

0.42 0.001 0.44 
 

0.001 0.76 0.001 

Área foliar 0.23 0.010 0.39 
 

0.015 1.03 0.001 

Masa seca 
foliar 

0.27 0.001 0.65 
 

0.001 0.85 0.001 
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AFE 0.22 0.002 0.35 
 

0.023 0.42 0.012 

IE 0.22 0.083 0.35 
 

0.022 0.42 0.012 

 

Cuadro 4. Valores de verosimilitud y AICc de los distintos modelos evolutivos 

evaluados para los caracteres estudiados. Para los caracteres continuos los 

modelos evaluados fueron: Movimiento Browniano (MB), Ornstein-Uhlenbeck (OU), 

Explosión temprana (EB) y White noise (WN). Para los caracteres discretos se 

evaluaron los modelos de tasas iguales (ER) y de tasas diferentes (ARD). 

Caracteres Modelos 

Continuos MB OU EB WN 

Longitud 
estomática 

lnL=96.51 
AICc=-188.93 

lnL=147.90 
AICc=-289.63 

lnL=96.50 
AICc=-187.01 

lnL=139.73 
AICc=-275.38 

Área foliar lnL=-189.78 
AICc=383.64 

lnL=-139.84 
AICc=285.84 

lnL=-189.78 
AICc=385.73 

lnL=-149.32 
AICc=302.72 

Masa seca 
foliar 

lnL=-196.99 
AICc=398.065 

lnL=-147.13 
AICc=300.44 

lnL=-196.99 
AICc=400.15 

lnL=-156.71 
AICc=317.51 

Discretos/ 
Categóricos 

ARD ER   

Número 
cromosómico 

lnL=-505.35 
AICc=1014.79 

lnL=-447.55 
AICc=897.14 

  

Forma de 
crecimiento 

lnL=-211.22 
AICc=605.37 

lnL=-292.18 
AICc=586.393 

  

Margen lnL=-166.71 
AICc=359.76 

lnL=185.56 
AICc=373.16 

  

Estrías lnL=-63.08 
AICc=130.262 

lnL=-63.82 
AICc=129.68 

  

Maleza lnL=-95.201 
AICc=194.48 

lnL=-96.89 
AICc=195.82 

  

Extensiones lnL=-132.73 lnL=-145.26   
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de la vaina AICc=278.06 AICc=292.55 
 

Mientras que lo opuesto sucede en Senecioneae, Heliantheae y 

Wunderlichieae.  Para los caracteres discretos el número cromosómico va de 

números altos entre 22 a 28 cromosomas a números bajos de entre 5 a 11 

cromosomas en los taxones recientemente diversificados (Figura 5). La densidad 

estomática presenta la tendencia opuesta: disminuye hacia los taxones más 

recientemente diversificados. (Figura 6). La forma de crecimiento (Figura 7) leñosa 

es frecuente en los taxones tempranamente divergentes y mientras que en 

miembros de la subfamilia Asteroideae es más común el hábito herbáceo. El tipo de 

margen (Figura 8) es entero en los taxones tempranamente divergentes, y aserrado 

o dentado en algunos taxones tardíamente divergentes. En la subfamilia 

Asteroideae, se observan todos los tipos de margen, pero los márgenes enteros se 

encuentran con mayor frecuencia en hojas muy divididas y/o de tamaño pequeño. 

La condición de malezas (Figura 9) es poco frecuente en las especies 

tempranamente diversificadas y muy frecuente en miembros de la subfamilia 

Asteroideae. La presencia de extensiones en las vainas (Figura 10) es rara en los 

taxones tempranamente diversificados y cuando se presentan, suelen ser vainas de 

esclerénquima. La frecuencia de las vainas aumenta en los taxones de reciente 

diversificación y las vainas suelen estar conformadas por parénquima. 

Análisis comparativos filogenéticos.​ La correlación encontrada entre masa 

seca y área foliar no es significativamente diferente de la encontrada con métodos 

estadísticos tradicionales. Las anovas filogenéticas arrojaron correlaciones 

significativas entre el número cromosómico y la longitud (r​2​=0.54, ​p ​=2.34x10​-15​) y 
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densidad estomáticas (r​2​=0.41, ​p ​=7.49x10​-10​) y la forma de crecimiento (r​2​=0.08, 

p​=0.0001).  
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Figura 3. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres de la longitud de células guarda para 147 especies de Asteraceae. Los 

nombres de las tribus se muestran junto a las terminales del árbol. Los nombres de 

las subfamilias se muestran en el extremo derecho. 

 

 

 

Figura 4. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres para 147 especies de Asteraceae. A. Reconstrucción de la masa seca 

foliar. B. Reconstrucción de estados ancestrales del área foliar. Los nombres de las 

tribus se muestran junto a las terminales del árbol. Los nombres de las subfamilias 

se muestran en el extremo derecho. 
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Figura 5. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres del número cromosómico para 147 especies de Asteraceae. Los 
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nombres de las tribus se muestran junto a las terminales del árbol. Los nombres de 

las subfamilias se muestran en el extremo derecho. 

 

 

 

Figura 6. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres de la densidad estomática. Los nombres de las tribus se muestran junto 
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a las terminales del árbol. Los nombres de las subfamilias se muestran en el 

extremo derecho. 

 

 

125 



 

Figura 7. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres de la forma de crecimiento. 
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Figura 8. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres del tipo de margen de la hoja.  

 

Figura 9. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres de la condición de maleza para 147 especies de Asteraceae. 
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Figura 10. Reconstrucción de estados ancestrales mediante mapeo estocástico de 

caracteres del tipo de extensiones de la vaina de los haces vasculares para 147 

especies de Asteraceae.  
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Discusión 

Correlaciones entre caracteres foliares.​ Las correlaciones encontradas entre la 

longitud y la densidad estomática, y área foliar y masa seca coinciden con las 

reportadas previamente para una muestra de cincuenta y dos especies de 

Asteraceae de un matorral xerófilo en México (Rivera et al., 2017). Lo cual indica 

que a pesar de encontrarse en ambientes diversos, las proporciones de las hojas y 

las relaciones entre los tejidos se mantienen constantes tal y como reportan John et 

al., (2013) para catorce especies de angiospermas de diferentes ambientes y con 

distintas formas de crecimiento. Los análisis indican que la relación entre área y 

masa seca foliar es constante entre las distintas formas de crecimiento y entre los 

distintos linajes de la familia. Estos resultados apoyan observaciones previas que 

sugieren que las proporciones de la hoja son determinadas tempranamente en el 

desarrollo y probablemente están relacionadas a la eficiencia hidráulica de la hoja 

(Cookson et al., 2005). Las regresiones logísticas realizadas con los componentes 

principales indican que estas proporciones foliares podrían estar influidas por la 

forma de crecimiento y la condición de malezas. Aunque las categorías de ambos se 

encuentran sobrelapadas, las regresiones fueron estadísticamente significativas. 

Proponemos que la relación entre las formas geométricas de las hojas y sus 

propiedades mecánicas restringen la variación en las proporciones foliares 

(MacKinnon et al., 2014; Louf et al., 2018)  

La correlación entre el aparato estomático y el sistema de conducción hidráulico de 

la hoja ha sido reportada en estudios previos y es importante para mantener el 

balance hídrico de la hoja (Buckley et al., 2011; Brodribb et al., 2013; Cardoso et al., 
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2018). Por ello esperábamos encontrar correlaciones significativas entre el aparato 

estomático y el tipo de terminaciones de las vénulas y la presencia de extensiones 

de las vainas de los haces vasculares. Sin embargo, nuestros resultados no 

apoyaron esta hipótesis. Es posible que la caracterización cuantitativa del sistema 

hidráulico de la hoja (por ejemplo el cálculo de la densidad de vénulas) sea una 

mejor aproximación al estudio detallado de esta relación funcional que la tipificación 

que se realizó en este estudio. Por lo cual en el futuro, es necesario realizar 

mediciones detalladas de caracteres asociados a las venas para cada especie. 

 

Correlaciones entre caracteres foliares y números cromosómicos.​ Los resultados de 

las correlaciones indican que hay relaciones estadísticamente significativas entre los 

números cromosómicos y el tamaño y número de estomas. Estos resultados 

coinciden con los reportados por otros autores para diversos grupos de plantas 

(Masterson 1994; Beaulieu et al., 2008; Marciniuk et al., 2010). Varios trabajos 

también han descrito diferencias significativas entre plantas con diferentes niveles 

de ploidía (Masterson 1994; Mishra 1997; Marciniuk et al., 2010); sin embargo en 

este trabajo no se encontraron correlaciones significativas entre el nivel de ploidía y 

el aparato estomático. Probablemente esta falta de correlación sea un efecto del 

nivel de estudio, ya que los trabajos anteriores se han enfocado en las diferencias 

entre especies del mismo género o dentro de series poliploides de la misma 

especie. Las correlaciones encontradas también indican relaciones significativas 

entre los números cromosómicos con el área y la masa seca foliar. Los resultados 

aquí presentados indican que las plantas con números cromosómicos más altos 

tienden a tener hojas de mayor tamaño. Esta correlación ha sido ampliamente 
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estudiada y reportada en la literatura para otras especies de plantas (Anssour et al., 

2009; Balao et al., 2011; Beyaz et al., 2013; Zhang et al., 2019). Las correlaciones 

mencionadas son corroboradas en el análisis de componentes principales. El 

componente principal uno describe las proporciones entre el número cromosómico y 

el tamaño y número de células guarda. Mientras que el componente principal dos 

relaciona el número de copias del genoma con las proporciones de la hoja 

expresadas como cocientes entre el área y la masa seca foliar. El componente tres 

se relaciona con las proporciones generales de la hoja y el componente cuatro 

indica que hay una relación entre el número de copias del genoma y con el número 

de estomas de la hoja. En conjunto estos análisis indican que los números 

cromosómicos y el nivel de ploidía tienen efectos visibles en caracteres a nivel 

celular (en el tamaño y número de células guarda) y a nivel de órganos ( en las 

proporciones de la hoja). Brodribb et al. (2013) postulan que la capacidad de 

adaptación a distintas condiciones ambientales de las hojas está dada por cambios 

coordinados en tamaños celulares de tejidos independientes y que los cambios en el 

tamaño del genoma pueden estar relacionados con el mantenimiento de estas 

relaciones funcionales al interior de la hoja. 

Los números cromosómicos y los caracteres correlacionados a estos presentaron 

señal filogenética significativa. Esto quiere decir que las especies cercanamente 

emparentadas se parecen entre sí más que a cualquier otra especie muestreada al 

azar de la filogenia. La señal filogenética en el número cromosómico ha sido 

reportada previamente para la familia (Panero et al., 2014, Mota et al., 2016) y se ha 

interpretado en términos evolutivos. Los cambios en los números cromosómicos 

debidos a duplicaciones completas del genoma suelen asociarse con el éxito de la 

131 



 

familia para colonizar nuevos ambientes y con la aparición de “novedades 

evolutivas” como la inflorescencia de las compuestas y los frutos con fitomelaninas 

(Panero y Crozier 2016). Nuestros resultados indican que los caracteres foliares 

también son afectados por los cambios en el número de cromosomas, por lo cual 

sugerimos que otros caracteres vegetativos de la planta pueden estar siendo 

afectados por las duplicaciones del genoma. Las relaciones encontradas mediante 

métodos comparados filogenéticos indican que el número cromosómico está 

correlacionado con el número y longitud de las células guarda y que esta relación no 

es independiente de la filogenia de las especies. 

La poliploidía como un atributo de especies “invasivas” o “malezoides” se ha 

discutido previamente en diversos trabajos (Pandit et al., 2011; te Beest et al., 

2012). Nuestros resultados muestran que existe una tendencia de las malezas a 

presentar mayores niveles de ploidía, mayor área foliar específica y número de 

estomas por unidad de área foliar que las plantas que no prefieren sitios 

perturbados (Figura 2B).  Las proporciones foliares modificadas por los cambios en 

el nivel de ploidía, podrían conferir una mayor resistencia a los ambientes 

perturbados a las malezas.  

El ajuste de modelos arrojó que la longitud estomática, el área y masa seca 

de la hoja siguen un modelo evolutivo con tendencia hacia un valor óptimo del 

carácter. En términos de funcionalidad de la hoja, este modelo es el más probable, 

ya que se ha comprobado que existe una tendencia a minimizar la pérdida de agua 

a través de los estomas (Sack et al., 2003) y un balance entre la superficie foliar 

disponible para realizar la fotosíntesis y el costo de mantenimiento de los tejidos de 

la hoja (Wright et al., 2004). Las reconstrucciones de estados ancestrales del 
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número cromosómico y la forma de crecimiento coinciden con las de trabajos 

previos para la familia (Panero et al., 2014; Mota et al., 2016). El ancestro de las 

Asteráceas era probablemente una planta leñosa con número cromosómico básico 

(n) entre 8 y 9. Hay una tendencia a cambiar de leñosas a herbáceas en los taxones 

más recientemente diversificados y hacia números cromosómicos más altos 

(Figuras 5, 7). Soltis et al. (2013) encontraron tendencias similares en plantas del 

orden Saxifragales, en el cual han ocurrido al menos dos grandes cambios de 

leñosas a herbáceas, seguidos de múltiples reversiones en diversos linajes. Las 

reconstrucciones de los caracteres foliares son una aportación de este trabajo y 

destacan algunas tendencias en la evolución de las hojas en la familia. En las 

reconstrucciones del área foliar y la masa seca, que presentaron señal filogenética 

(Cuadro 3), no se observan tendencias marcadas en las subfamilias en particular 

hacia un valor del carácter. Esto puede deberse a que los valores de estos 

caracteres están sujetos a una selección estabilizadora como la que simula el 

modelo OU, en la cual los valores tienden hacia un óptimo. Un caso similar puede 

estar ocurriendo con el número cromosómico, que presenta una gran variación en la 

subfamilia Asteroideae. Los cambios en el número cromosómico y la estabilización 

del tamaño del genoma después de eventos de duplicación del genoma son 

frecuentes (Otto y Whitton 2000; Barker et al., 2016) y pueden explicar la amplitud 

de variación observada en esta subfamilia. Los resultados obtenidos de este trabajo 

además indican ciertas tendencias evolutivas en las plantas de la familia 

Asteraceae: Las tribus tempranamente divergentes de la familia son plantas 

leñosas. Raramente son malezas. Tienen números cromosómicos altos y hojas con 

márgenes enteros, longitudes estomáticas grandes que se encuentran 
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significativamente correlacionadas con densidades estomáticas bajas. Presentan 

extensiones de la vaina de esclerénquima o no presentan extensiones. Por su parte 

las tribus que divergieron más recientemente suelen ser hierbas. Frecuentemente se 

encuentran en sitios perturbados. Tienen números cromosómicos bajos y hojas con 

márgenes aserrados u hojas con márgenes enteros, pero las láminas se encuentran 

muy divididas. Las longitudes estomáticas son pequeñas y se encuentran 

relacionadas con densidades estomáticas altas. Presentan extensiones de la vaina 

de parénquima. Particularmente la subfamilia Asteroideae destaca por la proporción 

de especies que son malezas. La señal filogenética encontrada en la condición de 

maleza y su aparente correlación con varios atributos foliares, como la presencia y 

tipo de extensiones de las vainas y el tipo de margen de las hojas puede estar 

indicando que la habilidad para invadir y permanecer en ambientes perturbados está 

determinada por factores relacionados con la eficiencia fotosintética e hídrica y la 

presencia de tejidos de resistencia en las hojas. 

 

Conclusiones 

Los resultados de los análisis realizados indican que hay un efecto de los números 

cromosómicos sobre caracteres foliares que incluyen el tamaño y número de 

estomas y las proporciones foliares. Las reconstrucciones de estados ancestrales y 

los resultados de mínimos cuadrados generalizados filogenéticos indican que la 

variación en los caracteres foliares no es independiente de la historia evolutiva de 

las plantas, y que caracteres como el tipo de margen de la hoja y la presencia de 

extensiones de la vaina, que suelen relacionarse con variaciones ambientales, 

presentan señal filogenética. Por ello el estudio de las hojas de esta familia debe 
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tomar en cuenta las relaciones entre las especies. No se encontraron características 

exclusivas de las distintas formas de crecimiento, pero los análisis de componentes 

principales indican que hay una mayor amplitud de variación en las plantas 

herbáceas que en las leñosas. La propensión a habitar sitios perturbados (condición 

de malezas) también presentó señal filogenética y parece estar asociado a una 

forma de crecimiento herbácea. 
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Discusión general 

El primer paso del estudio comparativo de los caracteres foliares implica la 

caracterización y comparación de los caracteres entre distintos grupos de plantas 

(Anderson y Creech 1975). El valor de las descripciones y bases de datos se 

extiende a varios niveles en estudios sistemáticos (De Faria et al., 2012; Lin y Tan 

2015; Rojas-Leal et al., 2017; Lusa et al., 2018), ecológicos (Bercu et al., 2012; 

Rivera et al., 2017; Ferraro y Scremin-Dias 2018) y fisiológicos (Bondarev et al., 

2003; Santiago y Kim 2009). En los estudios evolutivos este paso es crítico, ya que 

permite la identificación de homologías que serán la base para el estudio de la 

evolución de los organismos. La diversidad foliar encontrada en este estudio para la 

familia Asteraceae coincide con la reportada previamente para la familia (Milán et 

al., 2006; Adedeji y Jewoola 2008) y es, hasta ahora, el trabajo de anatomía foliar 

más exhaustivo para la familia.  

Paralelamente, la disponibilidad de una hipótesis filogenética robusta es necesaria 

para cualquier estudio evolutivo. En este trabajo, obtuvimos una filogenia de 

Asteraceae en la que se incluyeron linajes que diversificaron en México. Las 

aproximaciones modernas a la resolución de las relaciones al interior de la familia 

utilizan con más frecuencia métodos de secuenciación de nueva generación 

(Mandel et al., 2015, 2017; Huang et al., 2016) que proveen cientos de marcadores . 

En este trabajo, a pesar de utilizar un número limitado de marcadores del 

cloroplasto, se obtuvieron filogenias resueltas y bien soportadas para la mayoría de 
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los nodos, que son congruentes con las propuestas más recientes para la familia. La 

inclusión de los taxones mexicanos es importante para el entendimiento de la 

historia evolutiva de esta familia tan diversa, y el uso de métodos de reconstrucción 

de historias filogenéticas reticuladas permitirá incorporar a las hipótesis procesos 

importantes en la historia de la familia como la hibridación. 

La integración de la parte descriptiva de este trabajo con la información filogenética 

nos hizo posible postular hipótesis sobre la evolución de los caracteres foliares este 

grupo de plantas. Estos análisis hicieron posible el reconocimiento de patrones 

evolutivos importantes en caracteres que suelen considerarse adaptativos. La 

evaluación de diferentes modelos evolutivos permite ajustar el cambio observado en 

los caracteres a lo largo del árbol a distintas hipótesis biológicas. Esta visión 

evolutiva de la hoja es cada vez más frecuente en la literatura (Ackerly 2004; Mason 

y Donovan 2015; Glade-Vargas et al., 2018). Las relaciones entre caracteres 

citogenéticos y foliares en el contexto filogenético se describen por primera vez para 

la familia en este trabajo. Los resultados de los análisis comparativos indican que la 

variación foliar está asociada a la variación en los números cromosómicos y que 

estas relaciones son dependientes de la historia de la familia.  

Conclusión general 

El presente trabajo muestra distintas fases del trabajo comparativo. La descripción, 

la reconstrucción filogenética y la integración de ambos en análisis comparativos 

filogenéticos. La base de datos comparativos generada en este trabajo permitirá 

realizar análisis evolutivos y ecológicos más exhaustivos de la familia Asteraceae y 

particularmente de las especies distribuidas en México. Las filogenias generadas 
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permitirán analizar con más detalle la diversificación de los clados de Asteraceae 

nativos de México. Los análisis comparativos indican que es importante tomar en 

cuenta las relaciones filogenéticas entre las especies de Asteraceae al estudiar los 

caracteres foliares. Probablemente la gran diversidad foliar de la familia refleje 

distintos compromisos entre caracteres citogenéticos y foliares en respuesta a 

variaciones ambientales, y dichos compromisos suelen ser similares en especies 

cercanamente emparentadas.  
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