
 
 
 
 
 
 
 
 
 
   

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 
POSGRADO EN CIENCIAS BIOLÓGICAS 

INSTITUTO DE BIOLOGÍA 

SISTEMÁTICA 

 

LAS ESTRUCTURAS SECRETORAS FOLIARES EN ASTERACEAE, IMPLICACIONES 

EVOLUTIVAS Y FUNCIONALES 

 

TESIS 

QUE PARA OPTAR POR EL GRADO DE: 

DOCTOR EN CIENCIAS  

 

PRESENTA: 

DANIEL MARTÍN MARTÍNEZ QUEZADA 

 

TUTORA PRINCIPAL DE TESIS: DRA. TERESA MARGARITA TERRAZAS SALGADO 
                                                                                             INSTITUTO DE BIOLOGÍA, UNAM 

COMITÉ TUTOR: DR. JOSÉ LUIS VILLASEÑOR RÍOS 
                                                           INSTITUTO DE BIOLOGÍA, UNAM 

      DR. RICARDO REYES CHILPA 
                                                           INSTITUTO DE QUÍMICA, UNAM 
 

 
CIUDAD UNIVERSITARIA, CD. MX.            FEBRERO, 2024



 

UNAM – Dirección General de Bibliotecas 

Tesis Digitales 

Restricciones de uso 
  

DERECHOS RESERVADOS © 

PROHIBIDA SU REPRODUCCIÓN TOTAL O PARCIAL 
  

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal 
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México). 

El uso de imágenes, fragmentos de videos, y demás material que sea 
objeto de protección de los derechos de autor, será exclusivamente para 
fines educativos e informativos y deberá citar la fuente donde la obtuvo 
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro, 
reproducción, edición o modificación, será perseguido y sancionado por el 
respectivo titular de los Derechos de Autor. 

 

  

 



 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
   

UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 
POSGRADO EN CIENCIAS BIOLÓGICAS 

INSTITUTO DE BIOLOGÍA 

SISTEMÁTICA 

 

LAS ESTRUCTURAS SECRETORAS FOLIARES EN ASTERACEAE, IMPLICACIONES 

EVOLUTIVAS Y FUNCIONALES 

 

TESIS 

QUE PARA OPTAR POR EL GRADO DE: 

DOCTOR EN CIENCIAS  

 

PRESENTA: 

DANIEL MARTÍN MARTÍNEZ QUEZADA 

 

TUTORA PRINCIPAL DE TESIS: DRA. TERESA MARGARITA TERRAZAS SALGADO 
                                                                                             INSTITUTO DE BIOLOGÍA, UNAM 

COMITÉ TUTOR: DR. JOSÉ LUIS VILLASEÑOR RÍOS 
                                                           INSTITUTO DE BIOLOGÍA, UNAM 

      DR. RICARDO REYES CHILPA 
                                                           INSTITUTO DE QUÍMICA, UNAM 
 

 
CIUDAD UNIVERSITARIA, CD. MX.            FEBRERO, 2024



COORDINACIÓN GENERAL DE ESTUDIOS DE POSGRADO 

COORDINACIÓN DEL POSGRADO EN CIENCIAS BIOLÓGICAS 

INSTITUTO DE BIOLOGÍA 

OFICIO: CGEP/CPCB/IB/0059/2024 

ASUNTO: Oficio de Jurado 

 
 
 
M. en C. Ivonne Ramírez Wence 
Directora General de Administración Escolar, UNAM 
P r e s e n t e  
 
 
 
Me permito informar a usted que en la reunión ordinaria del Comité Académico del Posgrado en Ciencias 
Biológicas, celebrada el día 27 de noviembre de 2023 se aprobó el siguiente jurado para el examen de 
grado de DOCTOR EN CIENCIAS del estudiante MARTÍNEZ QUEZADA DANIEL MARTÍN con número 
de cuenta 308224582 con la tesis titulada “LAS ESTRUCTURAS SECRETORAS FOLIARES EN 
ASTERACEAE, IMPLICACIONES EVOLUTIVAS Y FUNCIONALES”, realizada bajo la dirección de la 
DRA. TERESA MARGARITA TERRAZAS SALGADO, quedando integrado de la siguiente manera: 
 

Presidenta: DRA. SONIA VÁZQUEZ SANTANA 

Vocal:  DR. MARCELO RODRIGO PACE 

Vocal:  DRA. MARTHA JUANA MARTÍNEZ GORDILLO 

Vocal:  DR. ANDRÉS ERNESTO ORTÍZ RODRÍGUEZ 

Secretario: DR. JOSÉ LUIS VILLASEÑOR RÍOS 

 
Sin otro particular, me es grato enviarle un cordial saludo. 

 

 
A T E N T A M E N T E 
“POR MI RAZA HABLARÁ EL ESPÍRITU” 
Ciudad Universitaria, Cd. Mx., a 15 de enero de 2024 
 
COORDINADOR DEL PROGRAMA 

 
 
 
 
c. c. p. Expediente del alumno 
 
AGNS/RGA/EARR/rga 
 

 

 



AGRADECIMIENTOS INSTITUCIONALES 

Al Posgrado en Ciencias Biológicas de la Universidad Nacional Autónoma de México, por la 

oportunidad de continuar con mi desarrollo profesional y académico. 

Al Consejo Nacional de Humanidades, Ciencia y Tecnología (CONAHCYT), por la beca de 

manutención otorgada para la realización de mis estudios de doctorado. 

A la Dra. Teresa Margarita Terrazas Salgado, por aceptar ser mi tutora principal durante mis 

estudios de posgrado, por todo su apoyo e invaluables enseñanzas durante la realización de 

este proyecto. 

A los miembros de mi comité tutor, el Dr. José Luis Villaseñor Ríos y el Dr. Ricardo Reyes 

Chilpa por sus valiosos y acertados comentarios durante las evaluaciones tutorales. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



AGRADECIMIENTOS A TÍTULO PERSONAL 

A la Universidad Nacional Autónoma de México, por las infinitas oportunidades. 

A la Dra. Teresa Terrazas, por ser mi referente académico. Gracias por transmitirme su 

pasión por el estudio de los tejidos vegetales, por creer en mí y permitirme ser parte de sus 

estudiantes. Todas sus enseñanzas las llevo conmigo en esta nueva etapa. 

A la Dra. Alicia Rojas, por todos los consejos fuera y dentro del laboratorio. Por muchos años 

más de amistad, Alice. 

A los miembros de mi jurado: Dra. Sonia Vázquez Santana, Dr. Marcelo Rodrigo Pace, Dra. 

Martha Juana Martínez Gordillo, Dr. Andrés Ernesto Ortiz Rodríguez, por todos los 

comentarios y sugerencias que ayudaron a enriquecer este manuscrito. 

A la Dra. Estela Sandoval y a la Biól. Bárbara Estrada, por todo su cariño y por permitirme 

jugar responsablemente en el Laboratorio de Apoyo a la Investigación del Jardín Botánico. 

A la Biól. Yolanda Morales, por su infinito apoyo emocional, invaluable amistad y las eternas 

pláticas en el invernadero. 

Al Dr. Ulises Rosas por su amistad y apoyo en todo momento. 

A Rocío González Acosta de la Oficina de Posgrado en el Instituto de Biología, por siempre 

apoyar a los estudiantes del Posgrado en Ciencias Biológicas. 

A mis profesores de la Facultad, la M. en C. Rosa María Fonseca, la Dra. Martha Martínez, 

la Dra. Guillermina Murguía, el M. en C. Ernesto Velázquez y al Biól. Gabriel Olalde por 

fomentar siempre mi interés por las plantas. 

A mis amigos del cubículo A-105, Marysol Ramírez, Alejandro de la Rosa, Arantza Rodríguez 

y Marco Alvarado, por todas las charlas anatómicas. 

Al Dr. Jorge Gutiérrez por abrirme las puertas de su laboratorio para poder seguir haciendo 

investigación en la Universidad Autónoma Chapingo (UACh).  

A Minerva Reynoso, por tantos años de risas. 

A todos los contribuyentes de México, porque gracias a ustedes podemos tener acceso a 

una beca de posgrado. 

 



 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

A Dios, por ser tan grande conmigo, 
a mi mamá, porque este logro es tan suyo como mío, 

a mi hermana Emilia, la mujer más valiente que conozco, 
a Max, porque me ha hecho una mejor persona. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



íNDICE 

Resumen……………………………………………………………………………………………………………………………1 

Abstract…………………………………………………………………………………………………………………………….2 

Introducción general………………………………………………………………………………………………………….3 

Capítulo I. Leaf secretory structures in Asteraceae: a synthesis of their diversity and 

evolution……………………………………………………………………………………………………………………………6 

Capítulo II. ¿Las estructuras secretoras promueven la diversificación de los linajes en 

Asteraceae?..........................................................................................................................39 

Capítulo III. Ontogenia de los canales y cavidades de dos especies de Asteraceae…………..66 

Discusión y conclusiones generales………………………………………………………………………………….84 

Referencias generales……………………………………………………………………………………………………..86 



1 
 

RESUMEN 

Las estructuras secretoras son responsables de la síntesis de los metabolitos secundarios, 

los cuales son importantes desde una perspectiva farmacológica, así como en el campo de 

la ecología química. El estudio de las estructuras secretoras se ha centrado en familias de 

angiospermas muy diversas. Aunque Asteraceae es la familia más grande dentro de las 

eudicotiledóneas, el estudio comparativo de sus estructuras secretoras es limitado y su 

relevancia evolutiva no se ha explorado. Este trabajo se divide en tres partes, en el Capítulo 

I, se describen y comparan las estructuras secretoras foliares de 542 especies de 35 tribus 

y 11 subfamilias de Asteraceae, se evalúa su diversidad a nivel de tribu, se reconoce su 

utilidad taxonómica y se identifican los patrones evolutivos generales en la familia. En el 

Capítulo II, se pone a prueba la hipótesis de la influencia de las estructuras secretoras 

foliares en los procesos de diversificación de los linajes en Asteraceae. Se evidencian dos 

cambios importantes en las tasas de diversificación de la familia y se relacionan con la 

presencia de tricomas glandulares y canales secretores. En el Capítulo III, se describe y 

compara la ontogenia de los canales y cavidades secretoras de dos especies de Asteraceae, 

se concluye que ambos tipos de estructuras secretoras internas se originan de 

promeristemos diferentes pero tienen patrones ontogenéticos similares, lo que permite 

inferir un origen evolutivo común. Los resultados mostraron que la diversidad estructural 

de las compuestas no sólo está circunscrita al aspecto morfológico, sino también 

anatómico. Este proyecto permitió apoyar la hipótesis sobre la relación entre la diversidad 

química como promotor de la diversificación de Asteraceae y es congruente con los 

resultados de trabajos previos utilizando otra fuente de atributos con relevancia ecológica.  
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ABSTRACT 

Secretory structures are responsible for the synthesis of secondary metabolites, which are 

important from a pharmacological perspective, as well as in the field of chemical ecology. 

The study of secretory structures has focused on very diverse angiosperm families. Although 

Asteraceae is the largest family within the Eudicots, the comparative study of their 

secretory structures is limited and their evolutionary relevance has not been explored. This 

work is divided into three parts, in Chapter I, the leaf secretory structures of 542 species 

from 35 tribes and 11 subfamilies of Asteraceae are described and compared, their diversity 

is evaluated at the tribe level, their taxonomic importance is recognized, and their general 

evolutionary patterns in the family are identified. In Chapter II, the hypothesis of the 

influence of leaf secretory structures on the diversification processes of lineages in 

Asteraceae is tested. Two important changes are evident in the diversification rates of the 

family and are related to the presence of glandular trichomes and secretory canals. In 

Chapter III, the ontogeny of the secretory canals and cavities of two species of Asteraceae 

is described and compared; it is concluded that both types of internal secretory structures 

originate from different promeristems but have similar ontogenetic patterns, which allows 

us to infer a common evolutionary origin. The results showed that the structural diversity 

of the Compositae is not only limited to the morphological, but also to the anatomical 

aspect. This project supported the hypothesis about the relationship between chemical 

diversity as a promoter of the diversification of Asteraceae and is consistent with the results 

of previous work using another source of attributes with ecological relevance. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

A lo largo de su evolución, las plantas han desarrollado múltiples mecanismos fisiológicos 

para llevar a cabo procesos básicos de la vida como la autorregulación, la reproducción y la 

autopreservación. Estos mecanismos pueden incluirse en dos categorías: el metabolismo 

primario, que se encarga de las funciones básicas de mantenimiento (Pott et al., 2019) y el 

metabolismo secundario, que se centra en aquellos procesos que aunque no intervienen 

directamente en el metabolismo primario, cumplen funciones importantes para hacer 

frente a las presiones ambientales como la radiación solar, el estrés hídrico, así como para 

fungir como agentes reguladores de las interacciones que establecen con otros organismos 

(Salam et al., 2023). 

Una de las principales estrategias de autopreservación es el desarrollo de la defensa 

química, la cual ha sido particularmente exitosa gracias a la síntesis de una gran variedad 

de productos del metabolismo secundario como los terpenoides, alcaloides y los 

compuestos fenólicos (Mithofer & Boland, 2012). Estos compuestos químicos pueden tener 

diferentes funciones tales como detener y repeler a herbívoros y patógenos (Anaya Lang, 

2003) y son sintetizados en regiones especializadas de los órganos vegetales denominados 

sistemas secretores. 

De acuerdo con Mauseth (1988), los sistemas secretores pueden dividirse en células 

(idioblastos) secretoras y estructuras secretoras. El estudio de las estructuras secretoras se 

ha centrado en los grupos de angiospermas altamente diversos como Apiaceae, Fabaceae, 

Lamiaceae, Malvaceae, Rosaceae, Rutaceae y Solanaceae, en los cuales también se ha 

identificado un gran número de compuestos químicos (Moerman et al., 1999; Evans, 2009; 
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Gras et al., 2021). Asteraceae es la familia con mayor número de especies dentro de las 

eudicotiledóneas (Funk et al., 2009; Panero & Funk, 2008; Villaseñor, 2018) y se caracteriza 

por su gran relevancia medicinal debido a que los taxones que integran a esta familia 

sintetizan una amplia diversidad de metabolitos secundarios (Pérez-Castorena et al., 2001; 

Romo de Vivar et al., 2007; Arciniegas et al., 2009; Arciniegas et al., 2015). A pesar de que 

la diversidad química en Asteraceae está bien documentada (Calabria et al., 2009), el 

conocimiento de las estructuras secretoras en las compuestas es limitado. Los estudios 

publicados hasta la segunda década de los años 2000 estuvieron enfocados a caracterizar 

la superficie epidérmica o la anatomía general de los órganos vegetales de taxones 

puntuales de Asteraceae (Carlquist, 1958; Bombo et al., 2012; Redonda-Martínez et al., 

2012; Ozcan et al., 2015; Silva et al., 2015; Dere & Aytas Akcin, 2017; Rojas-Leal et al., 2017; 

Bezerra et al., 2018) sin hacer énfasis en las estructuras secretoras ni profundizan en la 

relevancia de su estudio en un contexto evolutivo.  

Evaluar los caracteres desde la perspectiva de la sistemática filogenética comparativa, 

es fundamental para analizar los patrones generados como resultado de procesos 

evolutivos (Papavero et al., 2001). Este tipo de análisis constituyen un punto de partida para 

comprender patrones evolutivos, desarrollar y contrastar hipótesis adaptativas, describir 

cambios morfológicos, dilucidar patrones de diversificación y convergencias evolutivas, así 

como analizar las relaciones de la biota con el ambiente (Morrone, 2013). Por lo tanto, este 

trabajo de investigación tiene por objetivos: 

1. Conocer la diversidad de estructuras secretoras a lo largo de la familia y describir 

sus variaciones.  
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2. Identificar qué estructuras se encuentran en cada tribu y su abundancia, así como 

determinar su valor taxonómico. 

3. Determinar las implicaciones evolutivas de las estructuras secretoras en la 

diversificación de los linajes en Asteraceae.  

4. Contrastar los patrones ontogenéticos de dos tipos de estructuras secretoras con 

características estructurales similares en taxones filogenéticamente distantes. 

Para abordar los objetivos, el capítulo 1 de este trabajo se centra en caracterizar la 

diversidad de estructuras secretoras foliares en Asteraceae en representantes de 35 de las 

40 tribus reconocidas para la familia. En el capítulo 2 se explora la relevancia de estos 

sistemas secretores en la evolución de las compuestas a través de métodos filogenéticos 

comparativos. Por último, en el capítulo 3, se describe la ontogenia de los canales y 

cavidades en dos especies de Asteraceae y se contrastan con los patrones de desarrollo 

reportados en otros grupos de angiospermas. 
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CAPÍTULO I 

Artículo de requisito 

Las estructuras secretoras foliares en Asteraceae: una síntesis 
de su diversidad y evolución 

 
Martínez-Quezada D. M., Rivera P., Rojas-Leal A., Villaseñor J. 
L., Terrazas T. 2023. Leaf secretory structures in Asteraceae: a 

synthesis of their diversity and evolution. The Botanical Review  
89: 59-90. DOI: doi.org/10.1007/s12229-022-09276-4 
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¿Las estructuras secretoras promueven la diversificación de los linajes en Asteraceae? 
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Ricardo Reyes-Chilpa3 y Teresa Terrazas1* 
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3Instituto de Química, Universidad Nacional Autónoma de México. Circuito exterior s/n, 
Ciudad Universitaria, Ciudad de México, México. 
 
*Autor para correspondencia: tterrazas@ib.unam.mx 
 
Resumen 

Las plantas están constantemente sometidas a presiones ambientales mediadas por 

factores bióticos y abióticos. Las interacciones que las plantas establecen con otros 

organismos, particularmente la herbivoría, representan una fuerte presión selectiva y 

juegan un papel importante en los procesos evolutivos. La defensa química en las plantas 

ha sido particularmente exitosa debido a la síntesis de una amplia variedad de fitoquímicos 

sintetizados en estructuras secretoras. La presencia y diversidad de estructuras secretoras 

en grupos muy diversos de angiospermas ha permitido plantear la hipótesis de que son 

parte activa en procesos macroevolutivos. El objetivo de este trabajo es evaluar la 

relevancia de las estructuras secretoras en la diversificación de linajes en Asteraceae a 

través de métodos filogenéticos comparativos. Los resultados muestran que los tricomas y 

canales glandulares influyen en las tasas de diversificación en los clados más diversos de la 

familia, la alianza Heliantheae y el clado conformado por las subfamilias Asteroideae, 

Cichorioideae y Carduoideae. La mayor diversidad de fitoquímicos para Asteraceae se ha 

reportado en estos grupos, reconociéndose al menos 18 familias de compuestos químicos, 

about:blank
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capaces de interferir en los procesos fisiológicos de diversos grupos de microorganismos y 

herbívoros. En este sentido, parece existir una relación entre la evolución de las estructuras 

secretoras en la familia, la síntesis de compuestos químicos cada vez más complejos y 

diversos y mayores tasas de diversificación en la familia. Los canales y tricomas glandulares, 

junto con otros rasgos previamente reconocidos como la duplicación completa del genoma, 

el capítulo racemoso, la presencia de vilano y frutos fitomelanánicos, han sido y son 

importantes para la radiación de linajes en Asteraceae. 

Palabras clave: evolución dependiente de carácter, tasas de diversificación, 

macroevolución, adaptación, fitoquímica. 

 

Introducción 

Las plantas, al ser organismos sésiles, están constantemente sometidas a presiones 

ambientales mediadas por factores bióticos y abióticos. A lo largo de su historia evolutiva 

han desarrollado diferentes estrategias para enfrentar dichas presiones, las cuales van 

desde pequeños cambios en la expresión genética (Rapp & Wendel, 2005; Smith & Ritchie, 

2013), cambios en el metabolismo celular (Grotewold, 2005; Silvera et al., 2009; Greiner et 

al., 2011) hasta cambios estructurales (Wessinger et al., 2019; Howard et al., 2020; Cunha 

Neto et al., 2022). Dichas estrategias han permitido la supervivencia de los individuos y el 

establecimiento de sus poblaciones, lo que a su vez, ha desencadenado la diversificación de 

los linajes. 

Las interacciones que las plantas establecen con otros organismos, están entre los 

factores bióticos que más influyen en los procesos macroevolutivos (Forister et al., 2012; 
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Hembry & Weber, 2020). Tales interacciones pueden ser de diferente naturaleza pero se 

resumen en cinco categorías: competencia, depredación, herbivoría, mutualismo y 

parasitismo (Gong & Zhang, 2014; Hembry & Weber, 2020). Las interacciones planta-

animal, particularmente la herbivoría, representan una fuerte presión selectiva (Strauss & 

Agrawal, 1999; Fornoni, 2011). Bajo este escenario, las plantas han emprendido una carrera 

armamentista para hacer frente a los herbívoros, la cual tiene que ver principalmente con 

barreras mecánicas y químicas para la protección de los órganos vegetales (Fürstenberg-

Hägg et al., 2013; War et al., 2018).  

La defensa química en plantas ha sido particularmente exitosa gracias a la síntesis de 

una gran variedad de productos del metabolismo secundario, entre los que se encuentran 

alcaloides, cardenólidos, esteroides, terpenoides o compuestos fenólicos (Mithofer & 

Boland, 2012). Estos compuestos químicos tienen diferentes funciones como repeler, 

intoxicar, detener o interferir procesos de desarrollo o reproducción de herbívoros y 

patógenos (Anaya Lang, 2003). Esta gama de compuestos se sintetiza en regiones 

especializadas de los órganos vegetales denominados sistemas secretores, que de acuerdo 

con Mauseth (1988) pueden dividirse en células secretoras y estructuras secretoras.  

El estudio de las estructuras secretoras en las angiospermas se ha remitido a taxones 

con un gran número de especies como Fabaceae, Euphorbiaceae, Lamiaceae o el orden 

Sapindales (Matos & Sousa Paiva, 2012; Almeida & Sousa Paiva, 2019; Guo & Zhou, 2019; 

Tölke et al., 2022). La presencia y diversidad de sistemas secretores en grupos de 

angiospermas que incluyen una gran diversidad de especies, ha permitido plantear la 

hipótesis de que los sistemas secretores forman parte activa en los procesos 
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macroevolutivos (Foisy et al., 2019). Asteraceae es la familia más diversa dentro de las 

eudicotiledóneas, incluyendo ca. 23,600 especies (Panero & Crozier, 2016). Las plantas de 

esta familia presentan una gran diversidad química y de estructuras secretoras, registradas 

en 80% de las tribus de la familia (Calabria et al., 2009; Martínez-Quezada et al., 2022). Dada 

la importancia de las estructuras secretoras desde el punto de vista ecológico, este trabajo 

tiene el objetivo de evaluar su relevancia evolutiva en la diversificación de los linajes en 

Asteraceae. Mediante la aplicación de métodos filogenéticos comparativos, se explora la 

potencial relación entre dichas estructuras con relevancia ecológica y la evolución de la 

familia.  

 

Materiales y métodos 

Análisis filogenéticos. Se usó la matriz de secuencias de cloroplasto generada por Rivera et 

al. (2020), la cual incluye 11 marcadores moleculares (atpB, matK, ndhD, ndhF, ndhI, rbcL, 

ndhJ, ndhK, ndhC, trnLtrnF, 23 S-trnA). Debido a que no todas las especies incluidas en la 

matriz molecular original fueron analizadas en este estudio, se eliminaron los taxones de 

los cuales no se tuviera información anatómica disponible. Para representar las cuatro 

tribus de Cichorioideae, se incorporaron a la matriz secuencias de matK, ndhF y trnL-trnF de 

Sinclairia ismaelis (Liabeae; Funk et al., 2012; JN837476.1, JN837373.1, JN837283.1); 

asimismo, para representar a la tribu Inuleae se incorporaron secuencias de Blumea riparia 

(Chen et al. 2016; KX526537.1, KX527129.1). Todos los nuevos sets de datos fueron 

obtenidos de GenBank (Sayers et al., 2020) de acuerdo con los números de registro 

mencionados. La matriz reducida quedó conformada por 172 especies, representando 35 
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de las 40 tribus de Asteraceae y sus grupos hermanos (miembros de Calyceraceae y 

Goodeniaceae), la cual fue alineada usando los parámetros por defecto en MAFFT v.7 

(Katoh et al., 2002). 

Los análisis filogenéticos se llevaron a cabo a través de inferencia Bayesiana, usando 

MrBayes 3.2.7a (Ronquist & Huelsenbeck, 2003). El modelo de sustitución de nucleótidos 

para el set de datos de cloroplasto se seleccionó usando jModelTest2 (Darriba et al., 2012), 

con 11 esquemas de sustitución y el modelo de mejor ajuste fue evaluado usando el criterio 

de información de Akaike para seleccionar el mejor modelo. Los análisis se llevaron a cabo 

usando dos corridas con cuatro cadenas de Markov Monte Carlo de 10 millones de 

generaciones, salvando un árbol cada 1,000 generaciones, empezando con un árbol 

aleatorio. El burn-in fue establecido después del primer 25% de generaciones y los árboles 

restantes fueron resumidos en un árbol de consenso de mayoría. Tanto la selección del 

modelo como la inferencia filogenética se llevaron a cabo en el portal CIPRES Science 

Gateway (Miller et al., 2010). 

Estimación de tiempos de divergencia. Se utilizó la matriz concatenada para obtener un 

árbol filogenético calibrado, para lo cual se realizó la estimación de los tiempos de 

divergencia usando BEAST v.1.10.4 (Suchard et al., 2018) a través del portal CIPRES Science 

Gateway (Miller et al., 2010). Se particionó la matriz por marcador; los parámetros de cada 

marcador se estimaron independientemente bajo GTR + G con cuatro categorías gamma. 

Se implementó un reloj relajado lognormal para las tasas de sustitución y un modelo de 

nacimiento-muerte para el árbol. Los priors de calibración fueron los mismos utilizados por 
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Panero y Crozier (2016). Se realizaron dos corridas de 80 millones de generaciones de una 

cadena de Markov Monte Carlo (MCMC), las cuales corrieron independientemente y 

muestrearon cada 20,000 pasos para 4,000 árboles. El burn-in se estableció al 13% después 

de su inspección con Tracer v.1.7.2 (Rambaut et al., 2018). Se produjo un árbol de máxima 

credibilidad de clados en TreeAnotator v.2.6.0 (Drummond & Rambaut, 2007) y se visualizó 

en FigTree v.1.4.3 (Rambaut, 2010). 

Estimación de las tasas de diversificación. Se analizó la heterogeneidad en las tasas de 

diversificación usando BAMM v.2.5.0 (Rabosky, 2014). Debido a la gran diversidad de la 

familia Asteraceae, se incluyó un comando de muestreo incompleto, en donde se incluyó la 

proporción de especies muestreadas respecto al total de especies. Se corrió una cadena de 

Markov Monte Carlo por 50 millones de generaciones, muestreando cada 10,000 pasos; el 

burn-in fue establecido al 30%. Se usó el paquete Coda (Plummer et al., 2006) para verificar 

la convergencia de las cadenas. Los archivos de salida fueron procesados usando 

BAMMtools (Rabosky et al., 2014). Coda y BAMMtools fueron ejecutados en R v.4.0 (R Core 

Team 2020) a través de RStudio v.1.1.383 (RStudio Team, 2020). 

Evolución dependiente de carácter. Para evaluar la contribución de las estructuras 

secretoras en la diversificación de Asteraceae, se llevó a cabo un análisis de evolución 

dependiente de carácter a través del Hidden State Speciation and Extinction method (HiSSE 

v.2.1.1), para seis caracteres focales. Primero la presencia-ausencia de estructuras 

secretoras, y luego evaluando independientemente a cada uno de los tipos principales de 

estructuras secretoras presentes en la familia: canales, cavidades, hidátodos, laticíferos y 
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tricomas glandulares. Usando la filogenia fechada, se probaron cinco modelos de evolución: 

1) Primero un modelo nulo, donde las tasas de diversificación no cambian a lo largo de la 

filogenia (Null). 2). El segundo modelo prueba dos tasas de diversificación que dependen 

directamente de los estados del carácter focal (BiSSElike model). 3) El tercer modelo evalúa 

la correlación entre los cambios en las tasas de diversificación y los estados observados y 

no observados del carácter focal (HiSSE; Beaulieu & O’Meara, 2016). Los dos modelos 

restantes corresponden a modelos de diversificación independiente de carácter (CID; 

Beaulieu and O’Meara, 2016; Cunha Neto et al., 2022), con distintas tasas de diversificación; 

4) un modelo con dos tasas de diversificación (CID2) y 5) uno con cuatro tasas de 

diversificación (CID4). 

La tasa neta de diversificación y la tasa de fracción de extinción se calcularon a través 

de los parámetros por defecto, constreñidos para tener la misma tasa de transición para 

todos los estados de carácter. Se consideró una fracción del muestreo taxonómico 

(FitzJohn, 2012) y la selección del mejor modelo se obtuvo a través del criterio de 

información de Akaike (AIC). Los análisis de evolución dependiente de carácter se llevaron 

a cabo a través del paquete ‘diversitree’ (FitzJohn, 2012) en R v.4.0 (R Core Team, 2020) a 

través de RStudio v.1.1.383 (RStudio Team, 2020). 

Reconstrucción de estados ancestrales y evolución de caracteres. Se seleccionó una muestra 

de árboles de los dos archivos .t obtenidos de las corridas de MrBayes usando R v.4.0 (R 

Core Team, 2020) a través de RStudio v.1.1.383 (RStudio Team, 2020). Primero, los árboles 

de todas las corridas fueron concatenados, descartando el 10% de los árboles en cada 
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archivo. Posteriormente, 200 árboles fueron muestreados aleatoriamente de este archivo 

de árboles concatenados. Se realizó un análisis de reconstrucción de estados ancestrales 

usando BayesTraits V3 (Meade & Pagel, 2017), considerando la muestra de árboles, así 

como los datos correspondientes a las estructuras secretoras que tuvieron influencia en las 

tasas de diversificación (la presencia o ausencia de canales y tricomas glandulares). Se usó 

la aproximación de las cadenas de Markov Monte Carlo de salto reversible (rj-MCMC) para 

integrar el modelo de incertidumbre. Cada uno de los análisis de rj-MCMC se corrió con un 

hyperprior exponencial (en un intervalo de 0 a 10). La cadena se corrió para 500,000 

generaciones y el primer 10% fue descartado como burn-in. Los valores promedio de todas 

las probabilidades posteriores encontradas fueron ilustradas como diagramas de pastel 

sobre el árbol de consenso de mayoría, usando el paquete Phytools v.0.7–47 (Revell, 2012) 

de R v.4.0 (R Core Team, 2020) a través de RStudio v.1.1.383 (RStudio Team, 2020). 

Resultados 

Estimación de tiempos de divergencia y tasas de divergencia. El árbol de Máxima 

Credibilidad de Clados derivado del análisis de estimación de tiempos de divergencia, 

mostró que Asteraceae divergió durante el Eoceno de su grupo hermano, Calyceraceae, 

hace 48.43 Ma (% HDP: -). Todas las tribus en la familia se originaron durante el Mioceno-

Plioceno (2.84-22.93 Ma). El análisis de estimación de las tasas de diversificación reconoció 

dos cambios importantes en las tasas de diversificación en los linajes, el primer cambio 

ocurre en la tribu Cardueae, mientras que el segundo ocurre en Cichorioideae y Asteroideae 

(Fig. 1a). 
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Evolución dependiente de carácter. La influencia de las estructuras secretoras sobre las 

tasas de diversificación se evaluó a través de dos escenarios: 1) poniendo a prueba la 

presencia y ausencia de las estructuras secretoras independientemente del tipo y 2) 

evaluando cada tipo de estructura secretora de manera independiente. En el primer caso, 

el análisis mostró que el modelo HiSSE fue el mejor modelo a partir del criterio de 

información de Akaike (AIC). Por lo tanto, la presencia-ausencia de estructuras secretoras 

en Asteraceae (independientemente del tipo), no influye directamente sobre las tasas de 

diversificación de los linajes. En el segundo escenario, al evaluar de manera independiente 

cada uno de los cinco tipos de estructuras secretoras, en particular en los análisis de los 

canales y los tricomas glandulares, se seleccionó al modelo BiSSE como el de valor más bajo 

de AIC. En este caso se demostró que ambos tipos de estructuras secretoras influyen 

positivamente sobre las tasas de diversificación de los linajes en Asteraceae (Fig. 1b, c).  

Evolución de caracteres y reconstrucción de estados ancestrales. El análisis de evolución de 

caracteres mostró que las tasas de transición entre los estados de carácter son iguales; en 

este sentido, la ganancia y pérdida tanto de los canales como de los tricomas glandulares 

ocurre con la misma probabilidad a lo largo de la filogenia (Fig. 2). 

 

Discusión 

La aparición de la defensa química en plantas ha sido fundamental en la evolución vegetal 

(Jones & Firn, 1991; Weng et al., 2012; Li et al., 2020), pues ha funcionado como una 

estrategia regulatoria de las interacciones que las plantas establecen con los organismos y 

con su ambiente (Fürstenberg-Hägg et al., 2013). En particular, la herbivoría es uno de los 
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eventos biológicos más importantes que impulsa la evolución de las plantas, favoreciendo 

el desarrollo de mecanismos de defensa que consecuentemente permiten el 

mantenimiento de los individuos y las poblaciones, lo que constituye el motor primario de 

especiación (Turelli et al., 2001). 

Los sistemas secretores están en constante interacción con el ambiente, por lo que su 

presencia se considera una estrategia adaptativa importante, ayudando al mantenimiento 

de la integridad de los órganos vegetales. Los sistemas secretores están estrechamente 

relacionados con la diversidad de compuestos producto del metabolismo secundario. Su 

relevancia ecológica ha sido inferida principalmente mediante la observación de fenómenos 

que ocurren en el campo. No obstante, la actividad biológica de estos fitoquímicos ha sido 

ampliamente documentada, demostrando su capacidad para interferir en los procesos 

fisiológicos de varios grupos de organismos (Anaya Lang, 2003; Reinecke & Hilker, 2014), así 

como para hacer frente a las condiciones del ambiente mediante su actividad 

fotoprotectora (Torres-Contreras et al., 2022; Lingwan et al., 2023).  

En 1964, Ehrlich y Raven propusieron su hipótesis de escape y radiación, que trata de 

explicar la evolución de la defensa química en plantas mediada por la herbivoría. Siguiendo 

esta premisa, podemos esperar que existan sistemas secretores en grupos vegetales muy 

diversos, lo que a su vez estaría relacionado con los procesos de diversificación. En la 

actualidad, se considera que las familias de angiospermas con el mayor número de especies 

son Asteraceae, Orchidaceae, Fabaceae, Rubiaceae y Poaceae (Govaerts et al., 2017); en 

todas ellas se ha reportado la presencia de sistemas secretores en sus órganos (p.e. 

Lewinsohn et al., 1998; Somaru et al., 2002; Klein et al., 2004; Stern, et al., 2014; Martínez-
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Quezada et al., 2022). La importancia de las estructuras secretoras como estrategias 

adaptativas en el contexto evolutivo se ha explorado muy poco; sin embargo, algunos 

estudios como el de Dassanayake et al. (2018) concluyen que las glándulas de sal (tricomas 

glandulares especializados en la secreción de sales) han sido estructuras secretoras 

fundamentales para el establecimiento, supervivencia y diversificación de múltiples linajes 

de angiospermas en ambientes salinos. Por otra parte, Tölke et al. (2022) hacen énfasis en 

la importancia de la relación entre los sistemas secretores (canales, cavidades e idioblastos 

secretores) y la diversidad química, en la evolución del orden Sapindales. 

La diversidad química de Asteraceae es abrumadora, hasta el momento se han 

identificado al menos 18 familias de compuestos químicos entre los que se encuentran los 

alcaloides, las cumarinas, los flavonoides, las lactonas sesquiterénicas y los terpenos (Fig. 

3). Estos compuestos actúan a varios niveles en las interacciones con otros organismos; sin 

embargo, resalta su actividad antifúngica, bactericida, citotóxica e insecticida (Cilia-López 

et al., 2021). En Asteraceae se ha reportado la presencia de al menos cinco tipos de 

estructuras secretoras (canales, cavidades, hidátodos, laticíferos y tricomas glandulares) en 

alrededor del 80% de las tribus de Asteraceae (Martínez-Quezada et al., 2022). Los tricomas 

glandulares son las estructuras secretoras más diversas en la familia en términos de forma, 

estructura y posición, identificándose al menos 20 tipos distintos (Martínez-Quezada et al., 

2022). Las compuestas han explorado múltiples caminos evolutivos para el desarrollo de 

diferentes tipos de tricomas glandulares y su evolución tiene influencia en las tasas de 

diversificación de la familia. En este tipo de estructuras secretoras se han localizado diversos 

compuestos químicos, como fenoles, lactonas sesquiterpénicas, polisacáridos y terpenos 
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(Muravnik et al., 2016, 2019, 2022). En este sentido, los derivados epidérmicos parecen 

cumplir funciones fisiológicas y ecológicas importantes al fungir como la primera barrera 

defensiva de las plantas.  

Agrawal & Konno (2009) mencionan que las estructuras secretoras internas, en 

particular los canales y los laticíferos, conforman defensas importantes contra la herbivoría, 

debido al gran número de compuestos químicos encontrados en sus secreciones 

producidas. Aunque la presencia de estructuras secretoras parece ser una condición 

constante en los órganos vegetales de grupos de angiospermas particularmente diversos, 

autores como Foisy et al. (2018) no encontraron asociación entre la evolución de los canales 

y los laticíferos con procesos de diversificación en 345 familias de angiospermas. Sin 

embargo, esto no sucede en Asteraceae, en donde se encuentra una clara relación entre la 

presencia de determinados tipos de estructuras secretoras y un incremento en las tasas de 

diversificación. 

Hasta el momento no existen registros de canales secretores en las pteridofitas 

(Pickard, 2007; Prado & Demarco, 2017); no obstante, este tipo de estructuras secretoras 

es frecuentemente encontrada en todos de los órganos de la mayoría de los grupos de 

espermatofitas (en donde podría estar su origen evolutivo). El comportamiento de los 

canales al interior de las plantas con flores es muy variable, p.ej. los canales están presentes 

en tres familias (Anacardiaceae, Burseraceae y Simarubaceae) de las nueve que se 

reconocen en el orden Sapindales (Tölke et al., 2022). En el caso de Asterales, Foisy et al. 

(2018) reportan canales (resiníferos) únicamente para Asteraceae, específicamente dentro 

de la tribu Heliantheae. Estos mismos autores también reportan la presencia de látex en 
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miembros de Astereae, Cardueae, Heliantheae, Neurolaeneae, Mutisieae, Stifftieae y 

Tageteae. No obstante, los laticíferos únicamente están presentes en las cuatro tribus de la 

subfamilia Cichorioideae, mientras que las estructuras secretoras internas en la mayoría de 

las tribus de Asteraceae corresponden a canales secretores (Martínez-Quezada et al., 2022). 

Por lo tanto, es importante resaltar que las secreciones observadas en los órganos 

vegetales, pueden provenir de distintos tipos de estructuras secretoras internas (p.ej. 

canales, cavidades, células secretoras o laticíferos), por lo que su caracterización es 

importante al momento de establecer hipótesis de homología. 

En este trabajo, los canales (al igual que los tricomas glandulares) influyeron en las 

tasas de diversificación en al menos dos linajes de Asteraceae: Carduoideae y Cichorioideae-

Asteroideae. Esta discrepancia en el valor evolutivo de los canales, respecto a otros estudios 

previos como el de Foisy et al. (2018), podría deberse a variables que afectan el resultado 

de los análisis de diversificación, p.ej. el origen evolutivo de los canales en nodos profundos 

de la filogenia de las plantas vasculares, su aparición múltiple y de manera independiente 

en las angiospermas, así como la falta de una caracterización minuciosa de los sistemas 

secretores para los taxones analizados, sin mencionar que los órganos vegetativos parecen 

producir estructuras secretoras diferencialmente, como ocurre en el género Richterago 

(Melo-de-Pinna & Menezes, 2003; Martínez-Quezada et al., 2022). 

Al realizar una revisión general sobre la diversidad química de Asteraceae, se puede 

observar que los linajes con mayor número de especies, es decir las subfamilias y tribus más 

diversas, presentan un mayor número de compuestos químicos reportados en los estudios 

fitoquímicos (Fig. 3). En el caso de los linajes menos diversos, el número de compuestos es 
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menor, encontrándose solamente alrededor de seis de las 18 de familias de compuestos 

químicos reportados en la familia. Estos resultados preliminares son congruentes con la 

diversidad de estructuras secretoras presentes en los mismos linajes; en este sentido es 

posible encontrar una relación entre la diversidad química y las estructuras secretoras, en 

conjunto con su complejidad estructural a nivel molecular y anatómico. 

Asteraceae es la familia más diversa dentro de las plantas con flores. Su diversidad no 

sólo se refleja en el número de especies que la integran, sino también en su diversidad 

morfológica, anatómica y química. Es toda esta plasticidad la que se sugiere, ha promovido 

la diversificación de la familia. Sin duda, una de las innovaciones evolutivas más 

importantes, correspondería a las flores agrupadas en capítulos (cabezuelas) y la pérdida 

de la dominancia apical floral en el centro de la cabezuela (Pozner et al., 2012). No obstante, 

Panero y Crozier (2016) mencionan que otros caracteres como la duplicación y la presencia 

de elementos transponibles del genoma (Staton & Burke, 2015), los capítulos dispuestos en 

sinflorescencias racemosas, la presencia de un vilano (cáliz modificado) en las cipselas, los 

frutos fitomelánicos, así como los procesos de dispersión transoceánicos han sido 

fundamentales en la evolución de la familia. A esto puede sumarse que, gracias a la 

adquisición de diferentes tipos de hábitos y los eventos múltiples de extinciones masivas 

que han ocurrido a lo largo de la historia de la Tierra, las compuestas se convirtieron en 

parte fundamental de la flora colonizadora en el planeta (Palazzesi et al., 2022). 

Aunque previamente Cronquist (1977) sugirió que la diversificación química de 

Asteraceae había sido un evento clave en la evolución de la familia, el valor evolutivo de 

estos fitoquímicos no fue explorado hasta el trabajo de Calabria et al. (2009), cuyos 
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resultados concuerdan con los nuestros, confirmando que el número de fitoquímicos 

presentes en las tribus más grandes de Asteraceae es mayor, respecto a los linajes menos 

diversos en términos de número de especies.  

 

Conclusiones 

La evolución de las Asteraceae ha implicado múltiples cambios a diferentes niveles, desde 

cambios genéticos y fisiológicos hasta cambios morfológicos. En este trabajo se encontró 

que los tricomas glandulares y los canales son estructuras secretoras que han influido sobre 

las tasas de diversificación de la familia. Dicha influencia está relacionada con su diversidad 

química y con la diversidad de especies en los linajes. Bajo este escenario, los linajes de la 

familia donde predominan los canales y los tricomas glandulares, corresponden a las tribus 

más diversas y donde se ha reportado un mayor número de compuestos químicos. La 

diversificación de Asteraceae ha implicado, en consecuencia, no solo cambios 

macroscópicos sino también cambios a nivel estructural y químico. 

 

Referencias 

Agrawal AA, Konno K. 2009. Latex: a model for understanding mechanisms, ecology, and 

evolution of plant defense against herbivory. Annual Review of Ecology, Evolution, and 

Systematics 40: 311-331. 

Almeida AL, Sousa Paiva EA. 2019. Colleters in Mabea fistulifera Mart. (Euphorbiaceae): 

Anatomy and biology of the secretory process. Flora 258: 1-9. 



55 
 

Anaya Lang AL. 2003. Ecología Química. Plaza y Valdés-Universidad Nacional Autónoma de 

México. 349 pp. 

Beaulieu JM, O’Meara BC. 2016. Detecting hidden diversification shifts in models of trait-

dependent speciation and extinction. Systematic Biology 65: 583-601. 

Calabria LM, Emerenciano VP, Scotti MT, Mabry TJ. 2009. Secondary chemistry of 

Compositae. In: Funk VA, Susanna A, Stuessy TF, Bayer YRJ (Eds.), Systematics, evolution 

and biogeography of the Compositae (pp. 73-88). International Association for Plant 

Taxonomy (IAPT). 

Chen ZD, Yang T, Lin L, Lu LM, Li HL, Sun M, Liu B, Chen M, Niu YT, Ye JF, Cao ZY, Liu HM, 

Wang XM, Wang W, Zhang JB, Meng Z, Cao W, Li JH, Wu SD, Zhao HL, Liu ZJ, Du ZY, Wang 

QF, Guo J, Tan XX, Su JX, Zhang LJ, Yang LL, Liao YY, Li MH, Zhang GQ, Chung SW, Zhang J, 

Xiang KL, Li RQ, Soltis DE, Soltis PS, Zhou SL, Ran JH, Wang XQ, Jin XH, Chen YS, Gao TG, Li 

JH, Zhang SZ, Lu AM, China Phylogeny Consortium. 2016. Tree of life for the genera of 

Chinese vascular plants. Journal of  Systematics and Evolution 54: 277-306. 

Cilia-López VG, Cariño-Cortés R, Zurita-Salinas LR. 2021, Ethnopharmacology of the 

Asteraceae family in Mexico. Botanical Sciences 99: 455-486. 

Cronquist A. 1977. The Compositae revisited. Brittonia 29: 137-153. 

Cunha Neto IL, Pace MR, Hernández‑Gutiérrez R, Angyalossy V. 2022. Linking the evolution 

of development of stem vascular system in Nyctaginaceae and its correlation to habit and 

species diversification. EvoDevo 13: 1-24. 

Darriba D, Taboada GL, Doallo R, Posada D. 2012. jModelTest 2: more models, new 

heuristics and parallel computing. Nature Methods 9: 772. 



56 
 

Dassanayake M, Larkin JC. 2017. Making plants break a sweat: The structure, function, and 

evolution of plant salt glands. Frontiers in Plant Science 8: 1-20. 

Drummond AJ, Rambaut A. 2007. BEAST: Bayesian evolutionary analysis by sampling trees. 

BMC Evolutionary Biology 7: 214. 

Ehrlich PR, Raven PH. 1964. Butterflies and plants: a study in coevolution. Evolution 18: 

586-608. 

FitzJohn RG. 2012. Diversitree: Comparative phylogenetic analyses of diversification in R. 

Methods in Ecology and Evolution 3: 1084-1092. 

Foisy MR, Albert LP, Hughes DWW, Weber MG. 2019. Do latex and resin canals spur plant 

diversification? Reexamining a classic example of escape and radiate coevolution. Journal 

of Ecology 107: 1606-1619. 

Forister ML, Dyer LA, Singer MS, Stireman JO, Lill JT. 2012. Revisiting the evolution of 

ecological specialization, with emphasis on insect-plant interactions. Ecology 93: 981-991. 

Fornoni J. 2011. Ecological and evolutionary implications of plant tolerance to herbivory. 

Functional Ecology 25: 399-407. 

Funk VA, Kelloff C, Chan R. 2012. Phylogeny and biogeography of the tribe Liabeae 

(Compositae subfamily Cichorioideae). Taxon 61: 437-455. 

Fürstenberg-Hägg J, Zagrobelny M, Bak S. 2013. Plant defense against insect herbivores. 

International Journal of Molecular Sciences 14: 10242-10297. 

Gong B, Zhang G. 2014. Interactions between plants and herbivores: A review of plant 

defense. Acta Ecologica Sinica 34: 325-336. 



57 
 

Govaerts R, Hind N, Lindon H, Chase M, Baker W, Lewis G, Vorontsova M, Nicolson N, 

Christenhusz M, Barker A, Paton A. 2017. Naming and counting the world’s plant families. 

En:  Willis KJ. State of the World’s Plants 2017. Report. Royal Botanic Gardens, Kew. 

Greiner S, Rauwolf U, Meurer J, Herrmann RG. 2011. The role of plastids in plant 

speciation. Molecular Ecology 20: 671-691. 

Grotewold E. 2005. Plant metabolic diversity: a regulatory perspective. Trends in Plant 

Science 10: 57-62. 

Guo J, Zhou C. 2019. Secretory structures of Pogostemon auricularius: Morphology, 

development, and histochemistry. Symmetry 11: 1-13. 

Hembry DH, Weber MG. 2020. Ecological interactions and macroevolution: A new field 

with old roots. Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics 51: 215-243. 

Howard CC, Landis JB, Beaulieu JM, Cellinese N. 2020. Geophytism in monocots leads to 

higher rates of diversification. New Phytologist 225: 1023-1032. 

Jones CG, Firn RD. 1991. On the evolution of plant secondary chemical diversity. 

Philosophical Transactions of the Royal Society of London 333: 273-280. 

Katoh K, Misawa K, Kuma K, Miyata T. 2002. MAFFT: A novel method for rapid multiple 

sequence alignment based on fast Fourier transform. Nucleic Acids Research 30: 3059-

3066. 

Klein DE, Moreira Gomes V, Da Silva-Neto SJ, Da Cunha M. 2004. The structure of colleters 

in several species of Simira (Rubiaceae). Annals of Botany 94: 733-740. 



58 
 

Lewinsohn E, Dudai N, Tadmor Y, Kadzir I, Ravid U, Putievsky E, Joel DM. 1998. 

Histochemical localization of citral accumulation in lemongrass leaves (Cymbopogon 

citratus (DC.) Stapf., Poaceae). Annals of Botany 81: 35-39. 

Li DD, Ni R, Wang PP, Zhang XS, Wang PY, Zhu TT, Sun CJ, Liu CJ, Lou HX, Cheng AX. 2020. 

Molecular basis for chemical evolution of flavones to flavonols and anthocyanins in land 

plants. Plant Physiology 184: 1731-1743. 

Lingwan M, Pradhan AA, Kushwaha AK, Dar MA, Bhagavatula L, Datta S. 2023. 

Photoprotective role of plant secondary metabolites: Biosynthesis, photoregulation, and 

prospects of metabolic engineering for enhanced protection under excessive light. 

Environmental and Experimental Botany 209: 105300. 

Martínez-Quezada DM, Rivera P, Rojas-Leal A, Villaseñor JL, Terrazas T. 2022. Leaf 

secretory structures in Asteraceae: A synthesis of their diversity and evolution. The 

Botanical Review 88: 1-32. 

Matos EC, Sousa Paiva EA. 2012. Structure, function and secretory products of the peltate 

glands of Centrolobium tomentosum (Fabaceae, Faboideae). Australian Journal of Botany 

60: 301-309. 

Mauseth JD. 1988. Plant anatomy. Blackburn Press. 576 pp. 

Meade A, Pagel M. 2017. BayesTraits v.3.0 (Reading Evolutionary Biology Group). 

Melo-de-Pinna GFA, Menezes NL. 2003. Meristematic endodermis and secretory 

structures in adventitious roots of Richterago Kuntze (Mutisieae-Asteraceae). Brazilian 

Journal of Botany 26: 1-10.  



59 
 

Miller MA, Pfeiffer W, Schwartz T. 2010. Creating the CIPRES Science Gateway for 

inference of large phylogenetic trees. Proceedings of the Gateway Computing 

Environments Workshop (GCE). 1-8. 

Mithöfer A, Boland W. 2012. Plant defense against herbivores: Chemical aspects. Annual 

Review of Plant Biology 63: 431-450. 

Muravnik LE, Kostina OV, Shavarda AL. 2016. Glandular trichomes of Tussilago farfara 

(Senecioneae, Asteraceae). Planta 244: 737-752. 

Muravnik LE, Kostina OV, Mosina AA. 2019. Glandular trichomes of the leaves in three 

Doronicum species (Senecioneae, Asteraceae): morphology, histochemistry, and 

ultrastructure. Protoplasma 256: 789-803. 

Muravnik LE, Kostina OV, Zaporozhets NL. 2022. Structure and functions of the glandular 

trichomes in three Arnica species (Asteraceae), depending on their location on leaves and 

flowers. Flora 290: 152047 

Panero JL, Crozier BS. 2016. Macroevolutionary dynamics in the early diversification of 

Asteraceae. Molecular Phylogenetics and Evolution 99: 116-132. 

Palazzesi L, Pellicer J, Barreda VD, Loeuille B, Mandel JR, Pokorny L, Siniscalchi CM, Tellería 

MC, Leitch IJ, Hidalgo O. 2022. Asteraceae as a model system for evolutionary studies: 

from fossils to genomes. Botanical Journal of the Linnean Society 200: 143-164. 

Pickard WF. 2007. Laticifers and secretory ducts: two other tube systems in plants. New 

Phytologist 177: 877-888.  

Plummer M, Best N, Cowles K, Vines K. 2006. CODA: convergence diagnosis and output 

analysis for MCMC. R News, 6: 7-11. 



60 
 

Pozner R, Zanotti C, Johnson LA. 2012. Evolutionary origin of the Asteraceae capitulum: 

Insights from Calyceraceae. American Journal of Botany 99: 1-13. 

Prado E, Demarco D. 2017. Laticifers and secretory ducts: similarities and differences. En: 

Hufnagel L (Ed). Ecosystem services and global ecology. IntechOpen. pp. 103-123. 

R Core Team. 2020. R: A language and environment for statistical computing. R foundation 

for statistical computing, Vienna, Austria. 

Rabosky DL. 2014. Automatic detection of key innovations, rate shifts, and diversity-

dependence on phylogenetic trees. PLoS ONE 9: e89543. 

Rabosky DL, Grundler M, Anderson C, Title P, Shi J, Brown J, Huang H, Larson J. 2014. 

BAMMtools: an R package for the analysis of evolutionary dynamics on phylogenetic trees. 

Methods in Ecology and Evolution 5: 701-707. 

Rambaut A. 2010. FigTree v.1.4.3. Institute of Evolutionary Biology, University of 

Edinburgh, Edinburgh. http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/ 

Rambaut A, Drummond AJ, Xie D, Baele G, Suchard MA (2018) Posterior summarisation in 

Bayesian phylogenetics using Tracer 1.7. Systematic Biology 67: 901-904. 

Rapp RA, Wendel JF. 2005. Epigenetics and plant evolution. New Phytologist 168: 81-91. 

Reinecke A, Hilker M. 2014. Plant semiochemicals - perception and behavioural responses 

by insects. En: Voelckel C, Jander G. 2014. Insect-Plant Interactions. Wiley Blackwellpp. 

115-137.  

Rivera P, Villaseñor JL, Terrazas T, Panero JL. 2020. The importance of the Mexican taxa of 

Asteraceae on the family phylogeny. Journal of Systematics and Evolution 59: 935-952. 



61 
 

Revell LJ. 2012. Phytools: An R package for phylogenetic comparative biology (and other 

things). Methods in Ecology and Evolution 3: 217-223. 

Ronquist F, Huelsenbeck JP. 2003. MrBayes 3: Bayesian phylogenetic inference under 

mixed models. Bioinformatics 19: 1572-1574. 

RStudio Team. 2020. RStudio: Integrated Development for R. RStudio, PBC, Boston, MA. 

Sayers EW, Cavanaugh M, Clark K, Ostell J, Pruitt KD, Karsch-Mizrachi I. 2020. GenBank. 

Nucleic Acids Research 48: D84-D86. 

Silvera K, Santiago LS, Cushman JC, Winter K. 2009. Crassulacean Acid Metabolism and 

epiphytism linked to adaptive radiations in the Orchidaceae. Plant Physiology 149: 1838-

1847. 

Smith G, Ritchie MG. 2013. How might epigenetics contribute to ecological speciation? 

Current Zoology 59: 686-696. 

Somaru R, Naidoo Y, Naidoo G. 2002. Morphology and ultrastructure of the leaf salt glands 

of Odyssea paucinervis (Stapf) (Poaceae). Flora 197: 67-75. 

Staton SE, Burke JM. 2015. Evolutionary transitions in the Asteraceae coincide with 

marked shifts in transposable element abundance. BMC Genomics 16: 1-13. 

Stern WL. 2014. Anatomy of the Monocotyledons Volume X: Orchidaceae. Oxford 

University Press. 288 pp. 

Strauss SY, Agrawal AA. 1999. The ecology and evolution of plant tolerance to herbivory. 

Tree 14: 179-185. 



62 
 

Suchard MA, Lemey P, Baele G, Ayres DL, Drummond AJ, Rambaut A. 2018. Bayesian 

phylogenetic and phylodynamic data integration using BEAST 1.10. Virus Evolution 4: 

vey016. 

Tölke ED, Medina MC, Lopes Souto A, Rodrigues Marques JP, Gomes Nogueira Alves G, 

Laino Gama R, Rubens Pirani J, Demarco D. 2022. Diversity and evolution of secretory 

structures in Sapindales. Brazilian Journal of Botany 45: 251-279. 

Torres-Contreras AM, Garcia-Baeza A, Vidal-Limon HR, Balderas-Renteria I, Ramírez-

Cabrera MA, Ramirez-Estrada K. 2022. Plant secondary metabolites against skin 

photodamage: Mexican plants, a potential source of UV-Radiation protectant molecules. 

Plants 11: 1-25. 

Turelli M, Barton NH, Coyne JA. 2001. Theory and speciation. TRENDS in Ecology & 

Evolution 16: 330-343. 

War AR, Taggar GK, Hussain B, Taggar MS, Nair RM, Sharma HC. 2018. Plant defence 

against herbivory and insect adaptations. AoB PLANTS 10: ply037. 

Weng JK, Philippe RN, Noel JP. 2012. The rise of chemodiversity in plants. Science 336: 

1667-1670. 

Wessinger CA, Rausher MD, Hileman LC. 2019. Adaptation to hummingbird pollination is 

associated with reduced diversification in Penstemon. Evolution Letters 3-5: 521-533. 

 

 

 

 



63 
 

 

Figura 1. A) Tasas de diversificación en la familia Asteraceae. Los puntos rojos indican los cambios 

(shifts) en las tasas de diversificación, ubicando a la tribu Cardueae y al nodo que engloba a las 

subfamilias Cichorioideae y Asteroideae. B) Resultados del análisis de evolución dependiente de 

carácter, en azul se representa la ausencia de canales secretores, mientras que en rojo se representa 

la presencia de este tipo de estructuras secretoras. C) Resultados del análisis de evolución dependiente 

de carácter, en azul se representa la ausencia de tricomas glandulares, mientras que en rojo se 

representa la presencia de este tipo de estructuras secretoras. 
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Figura 2. Evolución de las estructuras secretoras en Asteraceae. Se muestra la presencia y ausencia de A) 

canales y B) tricomas glandulares en las 35 tribus de Asteraceae analizadas. 
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Figura 3. Representación diagramática de la diversidad química conocida en Asteraceae.  
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Resumen 

Los canales secretores están ampliamente distribuidos en las plantas con semilla, su 

diversidad se concentra en las angiospermas, donde han sido reportados en un gran 

número de familias, mientras que otros tipos de estructuras secretoras internas como las 

cavidades secretoras han sido identificadas únicamente en Rutaceae, Myrtaceae y 

Asteraceae. Identificar y reconocer estos dos tipos de estructuras secretoras ha sido 

complicado debido a sus similitudes estructurales y de desarrollo. En este trabajo se 

describe y compara la ontogenia de los canales y las cavidades secretoras en dos especies 

de Asteraceae, con el objetivo de entender las diferencias estructurales entre ellas y que 

permitan establecer hipótesis de homología más apropiadas. Se recolectaron hojas en 

desarrollo, incluyendo el ápice de los tallos de Bidens odorata y Tagetes tenuifolia. Las 

muestras se procesaron mediante la técnica de inclusión en metacrilatos y se realizaron 

cortes longitudinales y transversales. El desarrollo tanto de los canales como de las 

cavidades secretoras es de tipo esquizógeno, en contraste con lo reportado previamente 

para otras familias como Rutaceae en donde se reportan como lisígenas. Los canales en 

Asteraceae se originan de células del procambium mientras que las cavidades se originan 

about:blank
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de células del meristemo fundamental. Las similitudes estructurales y del desarrollo entre 

ambos tipos de estructuras secretoras permiten inferir que tienen un origen evolutivo 

cercano. Los canales y las cavidades en Asteraceae se pueden diferenciar a partir del 

número de estratos del epitelio secretor y de la vaina, así como por el tipo de promeristemo 

que les da origen. 

Palabras clave: estructuras secretoras, células epiteliales, esquizógeno, lisígeno. 

 

Introducción 

Las estructuras secretoras en las plantas vasculares pueden clasificarse en externas e 

internas (Dickison, 2000). Dentro de las estructuras secretoras internas se encuentran las 

cavidades secretoras, los canales y los laticíferos (Evert, 2006). Por un lado, los laticíferos 

constituyen células alargadas que pueden fusionarse entre sí formando conductos simples 

o muy ramificados (Mauseth, 1988). En contraste, las cavidades secretoras y los canales se 

consideran estructuralmente más complejas al tratarse de espacios intercelulares rodeados 

por un epitelio secretor y células no secretoras que forman una vaina (Martínez-Quezada 

et al., 2022). Los canales han sido reportados en un gran número de familias de 

angiospermas (Fahn, 1979), mientras que las cavidades secretoras han sido identificadas 

típicamente en Rutaceae y Myrtaceae (Kalachanis y Psaras, 2005).  

De acuerdo con Esau (1977) y Fahn (1982), la principal diferencia entre los canales y 

las cavidades secretoras es su origen ontogenético, esquizógeno para el caso de los canales 

y lisígeno para las cavidades secretoras. No obstante existen otras estructuras secretoras 

internas que comparten estadios de desarrollo que típicamente se reconocen en los 
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patrones esquizógenos o lisígenos, por lo que son denominadas estructuras secretoras 

esquizolisígenas (Turner et al., 1998). Los estudios ontogenéticos han aportado más 

información respecto a las diferencias entre los canales y cavidades, por lo que de acuerdo 

a estos trabajos, pueden ser diferenciados a partir de sus patrones de desarrollo (Bezerra 

et al., 2018).  

Los canales y cavidades están presentes en muchas familias de angiospermas, 

particularmente en aquellas con gran diversidad de especies. En Asteraceae, los canales se 

han reportado en especies de 17 de las 40 tribus reconocidas para la familia, mientras que 

las cavidades se han registrado únicamente en los miembros de la subtribu Tagetineae de 

Tageteae (Martínez-Quezada et al., 2022). Estas estructuras secretoras suelen ser 

comúnmente confundidas tanto en Asteraceae como en otros grupos de angiospermas 

(Kalachanis y Psaras, 2005; García-Sánchez et al., 2012; Anaya-Gutiérrez et al., 2022). Esta 

confusión no es trivial, puesto que los canales y las cavidades secretoras han demostrado 

tener características estructurales similares. Los estudios de desarrollo, han aportado 

información importante para entender las diferencias entre estructuras secretoras similares 

(Ramírez-Díaz et al., 2019) y se han reconocido sus implicaciones evolutivas, ecológicas y 

sistemáticas (Orton, 1955; Wake, 1989; Ochoa-López et al., 2020). Por lo tanto, el objetivo 

de este trabajo es caracterizar e identificar diferencias en los patrones de desarrollo de 

estos tipos de estructuras en Asteraceae, que aporten más información para poder 

reconocerlas y establecer hipótesis de homología.  
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Materiales y métodos 

Selección y recolecta de material. Se seleccionaron dos especies de Asteraceae que 

presentaran canales o cavidades secretoras y que crecieran de manera natural en la Reserva 

Ecológica del Pedregal de San Ángel (REPSA-UNAM). Se eligió a Tagetes tenuifolia Cav. 

(Tageteae) y Bidens odorata Cav. (Coreopsideae) como modelos de estudio, la primera por 

tener cavidades secretoras y la segunda por presentar canales en sus hojas maduras 

(Martínez-Quezada et al., 2022). De cada especie se seleccionaron 10 individuos, de los 

cuales se seleccionaron hojas en diferentes estadios de desarrollo, desde hojas ubicadas en 

el ápice del tallo hasta hojas completamente expandidas. En el caso de las hojas más 

pequeñas (muy próximas al ápice del tallo), se removieron en conjunto con el meristemo 

apical, mientras que en el caso de las hojas expandidas, se removió un lóbulo del tercio 

medio de la lámina.  

Procesamiento histológico. Las muestras se fijaron en glutaraldehido por 24 h, transcurrido 

ese tiempo, se lavaron con agua destilada y se preservaron en etanol al 30%. Las muestras 

fijadas se deshidrataron en series graduales de etanol hasta etanol absoluto, 

posteriormente se infiltraron e incluyeron los tejidos en glicol-metacrilato (Zarlavsky, 2014). 

Las muestras incluidas se montaron en portamuestras de madera y se seccionaron con un 

micrótomo rotatorio en el plano transversal y longitudinal a 3-5 µm de espesor. Los cortes 

se extendieron sobre portaobjetos gelatinizados, se tiñeron con violeta de cresilo 

(Zarlavsky, 2014), se montaron con resina sintética y se realizaron observaciones en el 

microscopio óptico.  
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Resultados 

Las estructuras secretoras estudiadas aparecen en los primeros estadios de desarrollo de 

las hojas, aproximadamente entre el segundo y tercer par de hojas en desarrollo (Fig. 1A). 

Al analizar los primordios foliares de Bidens odorata, se observa que el desarrollo de los 

canales inicia con la diferenciación de las células epiteliales, y aparentemente ocurre antes 

de la diferenciación de las células del procambium (Fig. 1B,  C). Las células epiteliales tienen 

divisiones anticlinales y proliferan hacia ambos extremos del primordio foliar (Fig. 1D). Una 

vez que comienza la proliferación de las células epiteliales, dentro de éstas se desarrollan 

múltiples vacuolas, y simultáneamente se origina un espacio intercelular entre ellas 

formando el lumen del canal que se llena de contenidos (Fig. 1E-G).  

Los primordios foliares de Tagetes tenuifolia se alargan gradualmente a partir del 

segundo y tercer par de hojas, una vez que esto sucede, en el margen de la lámina aparece 

una serie de protuberancias que corresponderán a los lóbulos de la lámina. El desarrollo de 

las cavidades secretoras inicia como un cúmulo de células con divisiones en todos los planos 

(Fig. 2A), más o menos esférico sobre cada uno de los lóbulos de la hoja. Las células en la 

periferia del cúmulo parecen cesar sus divisiones celulares mientras que las centrales siguen 

dividiéndose sin un patrón definido, las nuevas células son de mayor tamaño que las que 

les dieron origen y con núcleos grandes (Fig. 2A-D). Una vez que esto ocurre, se forma un 

espacio intercelular que dará origen al lumen de la cavidad, el cual crece en tamaño. 

Además, se observan más de tres divisiones periclinales que conforman la vaina de la 

cavidad. A medida que el lumen crece, las células que lo circundan se vuelven cada vez más 

compactas (Fig. 2E-J). En este momento se diferencian las células epiteliales en la periferia 
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del lumen (Fig. 2K), mientras que las células de la periferia engrosan sus paredes y la vaina 

de la cavidad se hace conspicua (Fig. 2L).   

 

Discusión 

A pesar de que los sistemas secretores (en particular las estructuras secretoras) se 

encuentran en un gran número de especies dentro de las plantas vasculares, actualmente 

no existe un consenso generalizado para estandarizar su nomenclatura. Esta inconsistencia 

en el uso de la terminología ha llevado a asignar varios nombres a una misma estructura 

secretora p.ej. los diferentes tipos de tricomas glandulares o los términos usados para hacer 

referencia a los canales, lo que hace difícil tener un panorama más preciso sobre su 

diversidad, haciendo más complicado el establecimiento de hipótesis de homología.  

El estudio de las estructuras secretoras con características similares no ofrece un 

panorama diferente, pues los canales y cavidades secretoras son a menudo confundidos 

debido a cuestiones técnicas o interpretativas (Kalachanis y Psaras, 2005; García-Sánchez et 

al., 2012; Anaya-Gutiérrez et al., 2022). Esto es debido principalmente a sus semejanzas 

estructurales, como la presencia de un epitelio secretor delimitado en muchos casos por 

uno o varios estratos de células no secretoras que conforman una vaina (Crang et al., 2018). 

Asimismo, a causa de su tamaño y posición se les denomina a menudo como glándulas 

(Aguilar-Rodríguez et al., 2022), haciendo más confuso el uso de términos para 

diferenciarlas. Aunque los estudios que se encargan de describir la ontogenia de las 

estructuras secretoras han sido importantes para delimitarlas (Bezerra et al., 2018), los 

límites que definen a una cavidad secretora permanecen poco claros. 
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El lumen de los canales y las cavidades secretoras en Asteraceae es de origen esquizógeno 

Por mucho tiempo, el criterio para hacer distinción entre las estructuras secretoras internas 

que tienen células epiteliales fue el origen ontogenético de su espacio intercelular (lumen), 

que se describió como esquizógeno o lisígeno (Esau, 1977; Fahn, 1982). Bajo esta premisa, 

la formación del lumen de los canales, se desarrollaría a partir de la separación de las células 

por la disolución de la lámina media (origen esquizógeno), mientras que en las cavidades 

secretoras dicho espacio será de origen lisígeno, es decir, se formará debido a la muerte 

celular programada (Turner et al., 1998).  

Las cavidades secretoras han sido reportadas principalmente en Rutaceae y 

Myrtaceae (Fahn, 1979), familias en donde se ha concentrado el mayor número de estudios 

de desarrollo de este tipo de estructuras. En Citrus (Rutaceae), las cavidades se han 

reportado tanto en órganos vegetativos como reproductivos y el desarrollo del lumen de 

dichas cavidades se ha descrito principalmente como lisígeno (Knight et al., 2001; Rafiei y 

Rajaei, 2007). No obstante, en varios trabajos también se reportaron como cavidades 

esquizógenas, incluso algunos autores consideran que el límite entre esquizógeno y lisígeno 

no es claro, por lo que decidieron describirlas como esquizolisígenas (Fahn, 1988). Debido 

a estas inconsistencias, Turner et al. (1998) utilizando varios métodos de fijación y 

diferentes medios de inclusión, determinó que el origen lisígeno de las cavidades secretoras 

en Citrus correspondía a un artefacto del procesamiento histológico, tratándose en realidad 

de estructuras secretoras de origen esquizógeno, como confirmaron posteriormente otros 

autores (Bosabalidis, 2010). 
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Las cavidades secretoras de Myrtaceae son muy similares a nivel macroscópico a las 

de Rutaceae (Kalachanis y Psaras, 2004), describiéndose muchas veces como glándulas 

pelúcidas. El género más estudiado de esta familia es Eucalyptus y a diferencia de Rutaceae, 

siempre ha existido un consenso en que el lumen de las glándulas de aceite de este género 

es de origen esquizógeno (Carr y Carr, 1970). En los estudios publicados hasta el momento, 

se ofrece suficiente información sobre los mecanismos de disolución de la lámina media 

que dan paso a la formación de un espacio intercelular sin la lisis de las células. En las dos 

especies de Asteraceae analizadas, tanto el lumen de los canales como el de las cavidades 

tiene desarrollo esquizógeno, lo cual es consistente con lo reportado previamente para 

Verbesina (Bezerra et al., 2018) y Tagetes (Del Fueyo, 1986).  

Un aspecto importante que se debe considerar es a partir de qué promeristemo se 

originan estas estructuras secretoras. De acuerdo con los trabajos de Knight et al. (2001) y 

Rafiei y Rajaei (2007), las cavidades secretoras de Rutaceae se originan a partir de células 

meristemáticas de la protodermis y del meristemo fundamental, mientras que en 

Myrtaceae, se originan únicamente de células de la protodermis (Carr y Carr, 1970; 

Kalachanis y Psaras, 2005). En el caso de Bidens odorata, la iniciación de las células 

epiteliales ocurre antes de la diferenciación de las células del procambium, dicha posición 

se mantiene durante el desarrollo de la lámina y coincide con el recorrido de los haces 

vasculares en las venas de la hoja. Por lo tanto, se puede inferir que la identidad de las 

células procambiales en este punto del desarrollo ya está determinada, por una parte darán 

origen a las células epiteliales del canal y al mismo tiempo, darán origen al sistema vascular 

(Bezerra et al. 2018). Por otra parte, la iniciación de las células epiteliales en Tagetes 
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tenuifolia no se encuentra espacial u ontogenéticamente asociada con las células 

procambiales, sino que se originan a partir de células del meristemo fundamental en 

regiones muy localizadas de los lóbulos de la lámina, como en otras especies de este género 

(Del Fueyo, 1986). 

¿Las cavidades secretoras son canales especializados?  

Algunos autores consideran que otra diferencia importante entre canales y cavidades es la 

longitud de dichas estructuras. Bajo la definición clásica de los canales, estos 

corresponderían a estructuras que forman un espacio intercelular alargado, mientras que 

las cavidades corresponderían a espacios intercelulares más o menos esféricos y elípticos. 

Esta diferencia posiblemente está asociada a la corteza y parece cumplirse para otros 

órganos como las hojas (Fahn, 1979; Angyalossy et al., 2016). Se han reportado canales de 

diferentes tamaños en varias especies de las tribus Astereae, Coreopsidae, Eupatorieae y 

Tageteae de Asteraceae, desde algunos más o menos elípticos y de menos de 30 µm, hasta 

canales alargados de más de 100 µm (Del Fueyo, 1986; Martínez-Quezada et al., 2022), por 

lo que está variación en longitud no es un carácter que nos permita diferenciar los canales 

de las cavidades en hojas.  

Se puede inferir un origen evolutivo común entre canales y cavidades debido a sus 

similitudes estructurales como la presencia de un epitelio secretor delimitado por células 

no secretoras que conforman una vaina (Martínez-Quezada et al., 2022), su origen potencial 

a partir de cualquiera de los tres promeristemos, patrones de desarrollo similares, así como 

su gran variabilidad en cuanto a tamaño y la presencia simultánea de ambos tipos de 
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estructuras secretoras en el mismo órgano (Del Fueyo, 1986). Las cavidades secretoras han 

aparecido en clados o linajes de angiospermas con una gran representatividad de canales,  

p.ej. en el orden Sapindales (Tölke et al., 2022), que incluye a Rutaceae, los canales están 

presentes en Anacardiaceae, Burseraceae y Simaroubaceae. En contraste, en Asteraceae 

los canales están presentes en al menos 17 tribus y las cavidades están circunscritas a 

Tageteae (Martínez-Quezada et al., 2022), por lo que se puede determinar que los canales 

son plesiomórficos respecto a las cavidades. Estos mismos autores resaltan que en 

Asteraceae el número de estratos de células epiteliales y de la vaina (un estrato de 

epiteliales y de la vaina en los canales, tres o más estratos de en el caso de las cavidades), 

son diferencias consistentes que permiten delimitarlas en la familia. Bajo este marco de 

referencia las glándulas de aceite que se reportan en Rutaceae, efectivamente 

corresponden a cavidades secretoras, mientras que las que se reportan para Myrtaceae, 

corresponden a canales cortos.  

Planteamos la hipótesis de que las cavidades secretoras surgen como una variación 

de los canales en la historia evolutiva de las angiospermas. Las cavidades secretoras se 

originan como canales especializados (Vuillmin, 1884; Van Tieghem, 1885; Lebois, 1887) 

que se vuelven muy grandes y por una cuestión mecánica y funcional, han desarrollado un 

epitelio secretor y vaina multiestratificados. Los multiestratos de las cavidades le permiten 

soportar una mayor presión debido a la acumulación de un mayor volumen de secreciones. 
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Conclusiones 

Los canales y las cavidades secretoras en Asteraceae tienen origen esquizógeno. Los 

patrones de desarrollo de estos tipos de estructuras secretoras coinciden con otros grupos 

como Myrtaceae y Rutaceae. Estos tipos de estructuras secretoras pueden desarrollarse a 

partir de células provenientes de diferentes promeristemos en taxones distintos, los canales 

pueden originarse potencialmente a partir de células de la protodermis, del meristemo 

fundamental y del procambium, mientras que en el caso de las cavidades secretoras, sólo 

se ha reportado su origen a partir de células de la protodermis y del meristemo 

fundamental. Los caracteres estructurales más consistentes que permiten reconocer a los 

canales de las cavidades secretoras en Asteraceae son aquellos que corresponden al 

número de estratos de células epiteliales y de la vaina de la cavidad como se había 

reportado en trabajos previos. Además de esto, los canales en esta familia se originan a 

partir de células del procambium, mientras que las cavidades secretoras se originan a partir 

de células del meristemo fundamental.  
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Figura 1. Desarrollo de los canales de Bidens odorata. A) Ápice del tallo en sección 

longitudinal, se aprecian los primeros tres pares de primordios foliares y las primeras células 

que corresponden al inicio de los canales secretores (flechas). B-C) Diferenciación de las 

células epiteliales e inicio de las células procambiales (flecha). D) Proliferación de las células 

epiteliales a través de divisiones anticlinales hacia ambos extremos del primordio foliar. E-

F) Desarrollo de múltiples vacuolas al interior de las células epiteliales, formación del 

espacio intercelular y producción de secreciones. G) Canal completamente desarrollado. E 

= células epiteliales, X = xilema. 

Figura 2. Desarrollo de las cavidades secretoras de Tagetes tenuifolia. A-D) Cúmulo de 

células con divisiones en todos los planos que marca el inicio del desarrollo de las cavidades 

secretoras en los lóbulos de la hoja. E-J) Formación del espacio intercelular y compactación 

de las células en la periferia debido al crecimiento del lumen de la cavidad. K) Diferenciación 

de las células epiteliales en la periferia del lumen de la cavidad. L). Cavidad secretora 

madura, se observan las células de la periferia engrosadas (vaina) rodeando al epitelio 

secretor (Fig. 2).   
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Figura 1 
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Figura 2 
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DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES GENERALES 

Asteraceae es una de las familias más diversas dentro de las angiospermas, esta diversidad 

no sólo se refleja en el número de especies que comprende, sino que también se ve 

reflejada en su variabilidad morfológica y anatómica. Los miembros de Asteraceae 

presentan modificaciones del plan estructural básico de las eudicotiledóneas que han 

resultado exitosas en términos ecológicos y evolutivos. De acuerdo con Panero y Crozier 

(2016), caracteres como la duplicación y la presencia de elementos transponibles del 

genoma (Staton & Burke, 2015), los capítulos dispuestos en sinflorescencias racemosas, la 

presencia de un vilano (cáliz modificado) en las cipselas, los frutos fitomelánicos, así como 

los procesos de dispersión transoceánicos han permitido la diversificación de los linajes de 

la familia.  

Aunque actualmente se reconoce la extraordinaria diversidad química presente en 

las compuestas, su valor adaptativo sólo fue reconocido por pocos autores, siendo 

Cronquist (1981) uno de los primeros en sugerir que la fitoquímica de Asteraceae 

contribuyó a su éxito evolutivo. Todos estos compuestos no son sintetizados 

aleatoriamente en los órganos vegetales sino que se producen en células y tejidos 

especializados de los mismos, conocidos como sistemas secretores. Por lo tanto, se podría 

inferir que la diversidad de compuestos químicos producidos en los órganos de las 

Asteraceae (principalmente las hojas), estaría relacionada con la diversidad de sistemas 

secretores. 

En este trabajo se analizaron representantes del 87% de las tribus reconocidas para 

Asteraceae. Los resultados en conjunto con lo reportado previamente para la familia, 



85 
 

demostraron que las estructuras secretoras están presentes en el 80% de las tribus en la 

familia. Los resultados también mostraron que la diversidad estructural de las compuestas 

no sólo está circunscrita al aspecto morfológico, sino también anatómico. En el primer 

capítulo de esta tesis se encontraron 20 tipos de tricomas glandulares agrupados en 20 

categorías, cavidades secretoras, hidátodos, laticíferos y canales secretores en al menos 

cuatro posiciones distintas respecto a los haces vasculares. En este sentido, los miembros 

de esta familia han puesto a prueba las estructuras secretoras en múltiples ocasiones en su 

historia evolutiva, resultando en una gran diversidad de formas estructurales.  

El resultado de los análisis filogenéticos comparativos, permitieron apoyar la 

hipótesis de Cronquist (1981), puesto que las estructuras secretoras más diversas dentro de 

Asteraceae (canales y tricomas glandulares) se revelaron como atributos que favorecieron 

la diversificación de los linajes de las compuestas. Los patrones de las tasas de 

diversificación a lo largo de la filogenia utilizada son similares a los obtenidos por Panero y 

Crozier (2016). Si bien previamente se había hablado del papel de la diversidad química 

como un promotor de la radiación de Asteraceae; este estudio es el primer acercamiento 

que explora la relación entre las estructuras secretoras, la diversidad química y los patrones 

de diversificación. En este sentido, los linajes con un menor número de especies, pueden o 

no presentar estructuras secretoras y éstas se vuelven más abundantes y diversas en los 

linajes con un mayor número de especies; patrón que se repite con la diversidad química 

reportada en la familia. 
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