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componentes que afectan a los patrones de evolucién: el componente de adaptacion al am-
biente y el propio del linaje (el cual no varia con el medio ambiente). Se han desarrollado
tecnicas que permiten inferir la contribucién relativa de estos dos componentes, incorpo-
rando el patron de cambio evolutivo directamente en los analisis comparativos, lo cual ha
dado lugar a una revitalizacién de este campo (Harvey y Pagel, 1991). La reconstruccién
de estados ancestrales es un método poderoso para entender los caminos y patrones de la
evolucidn de caracteres, estos métodos son la base de nuestro entendimiento actual de los
procesos evolutivos (Xiang y Thomas, 2008).

Para responder preguntas de procesos macro-evolutivos, es necesario contar con filogenias
robustas del grupo en estudio. El método de superarbol ofrece una excelente oportunidad
para examinar {a naturaleza de procesos evolutivos, porque a partir de ellos se pueden
generar hipétesis filogenéticas basados en muitiples lineas de evidencia, integrando asi la
informacidn filogenética de los taxa de interés (Bininda-Emonds ef al., 2002).

Un superarbol es un arbol que amalgama, sintetiza o representa las relaciones filogenéti-
cas incluidas en un conjunto de arboles fuente, porque usa topologias en lugar de datos
primarios en el analisis (Bininda-Emonds et al., 2002). Entre las principales aplicaciones de
los métodos de superarbol estén, evaluar la congruencia entre las hipdtesis filogenéticas de
un grupo en particular, revelar taxa con posiciones filogenéticas inestables, asi como taxa
que han sido poco muestreados, entre otras; ademds proveen un marco filogenético integral
para estudios de evolucién (Stoner et al., 2003) y de riqueza de especies (Salamin y Davies,
2004).

Dado que no existen estudios de evolucién de caracteres de historia de vida asociados a
las tasas de diversificacion para la familia Bromeliaceae, en esta tesis se plantea el estudio
de evolucién de cinco caracteres de historia de vida, utilizando como marco filogenético una
hipétesis construida con el método de superarbol y se calculan las tasas de diversificacion
para las subfamilias, esto con el interés de sugerir explicaciones a los cambios que han
sufrido las bromelias y que ha dado lugar a su diversidad actual.

OBJETIVOS

Objetivo general

e Estudiar la evolucidn de caracteres de historia de vida de la familia Bromeliaceae,
con un marco filogenético robusto, e inferir si estos caracteres estan asociados a su
diversificacion.
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occur in environments at sea level to up to 4200 m, in hyper-humid tropical rain or cloud
forests to the driest deserts (Smith and Till, 1998; Smith and Downs, 1979, 1977, 1974).

Bromeliads are perennial, rosette herbs with a short axis or rarely an elongated stem. The
roots are absorbing in tetrestrial species but in epiphytes, their vascular system is reduced
and water uptake is accomplished by absorptive trichomes. The leaves are spirally arranged,
undivided and entire to spinose; they are usually lepidote due to the presence of peltate
trichomes and frequently forming a water-collecting funnel, a so-called tank. Inflorescences
are terminal or rarely lateral, sessile or pedunculate, racemose to paniculate and often bear
conspicuously colored bracts. The flowers are generally actinomorphic and perfect, rarely
somewhat zygomorphic (i.e., Pitcairnia LHér) and likewise rarely functionally unisexual (i.e.,
Hechtia Klotzsch). The perianth consists of 3 sepals and 3 petals, each free or connate to
each other at the base. The petais frequently are bright colored and sometimes have basal
appendages. The stamens are 3 + 3 in number with the filaments free or adnate to the petals
or among them, each free or connate to each other at the base. The anthers are basifixed,
introrse and longitudinal dehiscing. The ovary is trilocular, superior or inferior and the style
slender or lacking, with a 3-lobed stigma. The axile placentae bear anatropous ovules, which
sometimes have chalazal appendages. Septal nectaries are present. The fruit is a septicidal
and/or loculicidal capsule or a berry, the seeds are rather small; they are winged, plumose
or naked, containing a cylindrical embryo at the base of a starchy endosperm (APG Il, 2003;
Smith and Till, 1998; Smith and Downs, 1979, 1977, 1974).

Chromosome counts for Bromeliaceae species have been carried out by several authors,
revealing X=25 as the basic number for the family (Benzing, 2000). Polyploidy is relatively
uncommon but has occasionally been reported. Crassulacean acid metabolism (CAM) is
very common within the family: Martin (1994) estimated two-thirds of all bromeliads to be
CAM plants, the C3 photosynthetic pathway is inferred to be the ancestral state within the
genus, and CAM photosynthesis arose at least four times within Bromeliaceae (Givnish et al.,
2007; Crayn et al., 2004; Martin, 1994).

According to recent molecular studies, Bromeliaceae belong to the order Poales within the
commelinid clade of the monocots. Within the Poales, Bromeliaceae are sister to Typhaceae,
which in turn are sister to the rest of the order (Chase et al., 2006; Givnish et al., 2006,
Graham et al., 2006). Monophyly of the family has been commonly accepted on the basis of
morphological and anatomical characters (Gilmartin and Brown, 1987) and was confirmed
by all molecular studies (Givnish et al., 2007, 2004; Crayn et al., 2004; Clark et al., 1993;
Duvall et al., 1993).
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rank to the three groups: Brocchinieae, Pitcairnieae and Puyeae (Varadarajan and Gilmartin,
1988a,c).

Recent molecular studies based on chloroplast DNA sequences revealed that the traditional
subfamilies Tillandsioideae and Bromelioideae are monophyletic, whereas Pitcairnioideae
are clearly paraphyletic (Figure 1i.1; Terry et al., 1997a; Ranker et al., 1990). Based on a
ndhF phylogeny, Givnish et al. (2007) proposed eight bromeliad subfamilies (Tillandsiocideae,
Bromelioideae, Brocchinioideae, Lindmanioideae, Hechtioideae, Puyoideae, Navioideae, and
Pitcairnioideae s.str.) that are mainly characterized by the morphology of the flowers, fruit,
seeds, and molecular data (Givnish et al., 2011, 2007).

The current taxonomy of Bromeliaceae is strongly in flux, the relationships within subfamilies
started to be addressed through an increasing sampling of genera and species within indi-
vidual subfamilies (i.e. Givnish et al., 2011, 2007, 2004; Barfuss et al., 2005; Schulte et al.,
2005; Terry et al., 1997a,b), resulting in humerous changes and additions at the generic
level. More recent studies focused on intrageneric phylogenetic analysis through the use of
combined morphological and molecular datasets (Sousa et al., 2007), AFLPs (Schulte et al.,
2010; Horres et al., 2007; Rex et al., 2007) or nuclear characters (Jabaily and Sytsma, 2010;
Sass and Specht, 2010; Chew et al., 2010; Schulte et al., 2009); in general, molecular stud-
ies in Bromeliaceae on plastid DNA data only, which exhibited a low variability (Schulte et al.,
2005; Horres et al., 2000; Terry et al., 1997a,b), the low-copy nuclear gene PRK exhibits a
higher variation (Schulte et al., 2009).

Since the first phylogenetic study by Varadarajan and Gilmartin (1988a), many have been
published, however, how much is known about phylogenetic relationships in Bromeliaceae?
In this work is presented an overview of current knowledge of phylogenetic relationships in
the family, based on both, morphological and molecular studies summarizing these studies
and identifying groups that have been poorly sampled, in order to guide further research.

MATERIALS AND METHODS

Data

A search was conducted through Google Scholar in order to have a comprehensive survey
of the literature for Bromeliaceae phylogenetic hypotheses. The initial search criteria were
the terms “phylogeny” and “Bromeliaceae”. After obtaining the list of studies that included
derivate of both of those terms, it was investigated appropriateness of each of the individual
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Table 1I.1. Published studies on the phylogeny of Bromeliaceae.

No. Authors Study group Evidence

1 Varadarajan and Gilmartin (1988a) Subfamily Pitcairnioideae Morphological

2 Gilmartin et al. (1989) Glomeropitcairnia Morphological

3 Ranker et al. (1990) Bromeliaceae Restriction sites {cp)

4 Beaman and Judd (1996) Tillandsia subgenus Pseudalcantarea  Morphological

5 Ramirez (1996) Cryptanthus Morphological

6 Terry et al. (1997a) Bromeliaceae ndhF

7 Terry et al. (1997b) Subfamily Tillandsioideae ndhF

8 Givnish et al. (1997) Brocchinia Restriction sites (cp)

9 Horres et al. (2000) Bromeliaceae trnL(UAA)

10 Forzza (2001) Encholirium Morphological

11 Crayn et al. (2004) Bromeliaceae matK, rps16

12 Faria et al. (2004) Aechmea and allied genera Morphological

13 Schulte et al. (2005) Subfamily Bromelioideae matK, trnL, trnL-trnF

14 Barfuss et al. (2005) Subfamily Tillandsioideae trnK, rps16, trnL, trnL-trnF, atpB-rbcl, rbcl, matK

15 Horres et al. (2007) Subfamily Bromelioideae trnL, trnT—trnL, trnL—trnF

16 Givnish et al. (2007) Bromeliaceae ndhF

17 Sousa et al. (2007) Lymania matK, psbA-trnH, trnL-trnF and morphological

18 Rex et al. (2007) Fosterella AFLP

19 Schulte and Zizka (2008) Subfamily Bromelioideae atpB-rbeL, trnL, trnL-trnF, matK, trnK

20 Hornung-Leoni and Sosa (2008) Puya subgenus Puya Morphological

21 Granados (2008) Tillandsia macgougalli complex matK-trnK, trnHGYC-psbA, trnDCYC-trnTGGY and
morphological

22 Schulte et al. (2009) Subfamily Bromelioideae PRK, matK, troK, trnL, trnl-trnF, atpB-rbcl.

23 Almeida et al. (2009) Quesnelia Morphological

24 Rex et al. (2009) Fosterella matK, rps16, atpB-rbcl, psbB-psbH

25 Matallana (2010) Bromeliaceae matK, trnL-trnF

26 Sass and Specht (2010) Aechmea rpb2, ETS, g3pdh, trnL-F

....continued on next page
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It is noteworthy that the distributions of Lindmania and Connellia overlap. Connellia ditfers
from Lindmania only by its large, enveloping primary bracts, and further study may support
the combination of these two genera (Figure 11.2). However, with the few collections per
species currently available, it is difficult to understand generic or species limits. Additionally,
the descriptions of many species were based on inmature plants, on plants with old infructes-
cences, or on fragmentary collections, making it problematic to match new collections to the
types (Holst, 1997). Connellia occur in the eastern Guiana Highlands from Ptari-tepui in
Venezuela to Roraima (Holst, 1997).

Tillandsioideae

This subfamily is a monophyletic group, as suggested by Terry et al. (1997a,b), Horres et al.
(2000), Crayn et al. (2004), Barfuss et al. (2005) and the current classification system of
Givnish et al. (2011, 2007). This subfamily is, the largest of Bromeliaceae with ca. 1337
species (Luther, 2012); and has been studied by Beaman and Judd (1996); Terry et al.
(1997a); Barfuss et al. (2005); Granados (2008); Chew et al. (2010); Gonsiska (2010); Pinzén
et al. (2011); Gomes da Silva et al. (2012); Versieux et al. (2012). These works examined
18.92% of species in the subfamily and the relationships of 253 species (Table 11.2).

Generic limits and relationships within Tillandsioideae are currently undergoing change, cir-
cumscriptions for most of genera are not clear, because morphological character used for
separation are of questionable diagnostic utility (i.e. spiral vs. distichous arrangement of the
flowers, various levels of connation in the corolla tube, inclusion vs. exsertion of stamens
and styles, and especially, presence vs. absence of petal appendages), the most compre-
hensive molecular analysis of Tillandsioideae, made by Barfuss et al. (2005) suggest that this
subfamily could be divided into four monophyletic tribes: Catopsideae, Glomeropitcairnieae,
Vrieseeae, and Tillandsieae.

Table 1l.2. Percentage of subfamilies and genera sampled in phylogenetic studies for
Bromeliaceae. #According to Givnish et al. (2011),?According to Luther (2012)

Subfamily?/Genus® No. of species® No. of taxa sampled  Percentage sampled
Bro--*inioideae 20 15 75.00

Broccninia 20 15 75.00

Bromelioideae 934 283 30.29

Aechmea 276 134 48.55
Acanthostachys 2 2 100.00

Ananas 7 5 71.42

Androlepis 2 1 50.00

Araeococcus ] 5 55.55

....continued on next page
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Table I1.2: (Continued)

Subfamily?/Genus®

No. of species®

No. of taxa sampled

Percentage sampled

Dyckia 147 14 9.52
Encholirium 28 21 75
Fosterella 31 27 87.09
Pepinia 57 3 5.26
Pitcairnia 342 28 8.18
Puyoideae 218 51 23.39
Puya 218 51 23.39
Tillandsiocideae 1,337 253 18.92
Alcantarea 32 22 68.75
Catopsis 18 10 55.55
Glomeropitcairnia 2 2 100.00
Guzmania 211 21 9.95
Mezobromelia 9 2 22.22
Racinaea 74 9 12.16
Tillandsia 622 132 21.22
Vriesea 281 50 17.79
Werauhia 88 5 5.68
Total 3346 726 21.65

end table.

The basal clades of subfamily Tillandsioideae consists of two tribes: Glomeropitcairnieae
(Glomeropitcairnia), and Catopsideae (Catopsis). These conform the sister clade of the re-
maining Tillandsioideae, as suggest the findings of Terry et al. (1997a,b), Crayn et al. (2004),
Barfuss et al. (2005), Schulte and Zizka (2008), Givnish et al. (2011, 2007), and Gonsiska
(2010). Glomeropitcairnia and Catopsis appear to have diverged early in the evolution of
the Tillandsioideae (Barfuss et al., 2005) and have developed divergent autoapomorphies.
Glomeropitcairnia differ from typical tillandsioids in having a semi-inferior ovary, while Catop-
sis bore dioecious plants (Figure 11.2; Gilmartin et al., 1989).

All phylogenetic studies to date included only one to four species of Catopsis, and in all
cases it is monophyletic (Givnish et al., 2011, 2007; Barfuss et al., 2005; Terry et al., 1997b).
This finding is consistent with the phylogenetic analysis of Gonsiska (2010), who sequenced
seven chloroplast regions and one nuclear region for 10 of ca. 18 species. Additionally,
Palaci (1997) tried to resolve circumscriptions at the species level for Catopsis using a phe-
netic approach and proposed several taxonomic changes. The studies of Palaci (1997) and
Gonsiska (2010) allow us to understand some of the evolutionary relationships within this
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Werauhia (a segregate of Vriesea sect. Xiphion) members present flowers usually with noc-
turnal anthesis, often secund, usually zygomorphic, sessile to pedicellate, petals free with
two basal appendages, and stigma cupulate; its members grow in Central American, Greater
Antilles, and northern South America. For Werauhia there is no a single phylogenetic study;
however, according to Crayn et al. (2004) and Barfuss et al. (2005), is a monophyletic genus
based on five species.

The fourth tribe proposed by Barfuss et al. (2005) is Tillandsieae with Guzmania Ruiz & Pav.,
Viridantha Espejo, Mezobromelia L. B. Sm., Racinaea, and Tillandsia, as the members of
this tribe.They shared some morphological characters like, petal appendages usually lack-
ing, ovary partly inferior, and septicidal capsule (Barfuss et al., 2005). The evidence suggests
that Guzmania is a monophyletic genus (Barfuss et al., 2005; Crayn et al., 2004), and might
be the closest relative to Mezobromelia; both genera have a mostly polystichous flower ar-
rangement, petals are nearly exclusively white or yeliow, rarely green, the former genus also
bearing two petal appendages (Givnish et al., 2011; Barfuss et al., 2005). Mezobromelia
according to Givnish et al. (2011) is not monophyletic. Regarding the relationships inside of
Guzmania and Mezobromelia, we did not find information because there are no published
phylogenetic studies.

The largest genus of the family is Tillandsia (subfamily Tillandsioideae), with 622 species
(Luther, 2012), and represented in ca. 21.22% (132 spp.; Table 11.2). This genus has been
retrieved as paraphyletic /polyphyletic (Barfuss et al., 2005). Tillandsia has had a somewhat
unstable taxonomic history; the species associations within genera and subgenera have var-
ied according to taxonomists’ emphases on certain characters (Figure 11.2). The classification
within the genus has also been controversial, mainly the subdivision into seven subgenera
(Smith and Downs, 1977); several authors have recognized the need of a critical revision
of these subgenera (Barfuss et al., 2005; Espejo-Serna, 2002; Beaman and Judd, 1996;
Gardner, 1982).

Systematic works have already evaluated five subgenera: Allardtia (A. Dietr.) Baker, Tilland-
sia (Espejo-Serna, 2002; Gilmartin and Brown, 1986; Gardner, 1982), Diaphoranthema (Beer)
Baker (Till, 1992), and Pseudalcantarea Mez (Beaman and Judd, 1996), based on floral
characters; i.e., filament shape in cross-section, width at the base and apex, relative length
between filaments and insertion and throughout the anther, corolia and calyx, symmetry,
corolla shape, the shape of the petals and sepals, the presence of carina and fusion of the
sepals.

The most comprehensive molecular analysis of Tillandsia was based on sequence variation
of seven plastid regions, five non-coding (partial 59 and 39 trnK intron, rps16 intron, trnL
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Hechtia is overwhelmingly Mexican. It is characterized by dioecious members with restricted
geographical ranges (i.e., each species is known from one or a few populations) and asso-
ciated with rocky soils of calcareous gypsophilous or volcanic origin. Understanding species
limits in Hechtia has been difficult because most specimens are female and more commonly
known in a fruiting rather than flowering state, probably because flowering is brief-occurring
over a period of less than two weeks (Ramirez et al., 2011).

Efforts are underway to clarify species numbers and limits and to produce a monograph cov-
ering this genus. Preliminary studies suggest that a suite of informative characters, including
vegetative and floral features, can delimit taxa within Hechtia. Characters include mono-
carpic (with terminal inflorescence) versus polycarpic (with lateral inflorescences) rosettes,
sessile versus pedicellate flowers, caespitose versus rhizomatous growth, glabrous versus
tomentose surfaces, and spinose versus serrulate leaves, among other morphological fea-
tures (Figure 11.2; Ramirez et al., 2011).

Navioideae

This is the least sampled subfamily with about 8.41% represented in phylogenetic studies
(Givnish et al., 2011, 2007, 1997; Hornung-Leoni and Sosa, 2008; Crayn et al., 2004; Terry
et al, 1997a,b; Varadarajan and Gilmartin, 1988a). Of 107 species included in this sub-
family (Luther, 2012), phylogenetic relationships are known only for nine (Table 11.2). The
Navioideae include the genera Brewcarial. B. Sm., Steyerm. & H. Rob., Cottendorfia Schult.
f., Sequencia Givnish, SteyerbromeliaL. B. Sm., and Navia; these are restricted almost en-
tirely to the remote and relatively inaccessible part of South America known as the Guiana
Highlands.

The placement of the Navioideae in the Bromeliaceae has been controversial, but the un-
derstanding of this clade has been improved by recent studies. The clade was proposed
as monopbhyletic sensu Givnish et al. (2011, 2007), but this was inconsistent with the phylo-
genetic hypotheses of Reinert et al. (2003) and Crayn et al. (2004), in their analysis Navia
igneosicola L. B. Sm., Steyerm. & H. Rob. was placed in a separate branch from the con-
generic Navia phelpsiae L. B. Sm.

Navia is the largest genus of Bromeliaceae in the Guiana Shield in southeastern Colombia,
southern Venezuela, Guyana, Suriname, northern Brazil (Amazonas, Roraima states), with
ca. 93 spp. (Luther, 2012; Holst, 1997). Navia has been poorly known taxonomically due to
the remoteness of their habitats and paucity of collections, many species known from a single
gathering, and the limited material does not allow observing the taxon limit or the presence of
polymorphism (Holst, 1997). The generic status of Navia should be reconsidered to resolve
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as synonymy of Deuterocohnia, this change seem accepted (Forzza, 2001); however, a de-
tailed review of these genera seems necessary.

Encholirium and Dyckia share some morphological characters like foliar anatomy and similar
seed morphology (winged seeds); they have always been grouped together in phylogenetic
analysis based on molecular (Terry et al., 1997a) and morphological data (Forzza, 2001;
Robinson and Taylor, 1999; Varadarajan and Gilmartin, 1988a); in fact Forzza (2001), sug-
gests that Dyckia and Encholirium are sister groups.

The genus Encholirium was studied by Forzza (2001), from morphological and anatomical
characters, she found that Encholirium was non-monophyletic group, while Dyckia in different
studies (Givnish et al., 2011, 2007; Jabaily and Sytsma, 2010; Rex et al., 2009; Crayn et al.,
2004; Forzza, 2001; Beaman and Judd, 1996) has been found as monophyletic based on
one or four species (out of a total of ca. 147 species), to review this genus from systematic
view will help to understand better the relationships between Dyckia and Encholirium.

Phylogenetic analysis show the genus Fosterella is monophyletic (Rex et al., 2009; Schuite
and Zizka, 2008; Crayn et al., 2004}, and it is apparently sister to a clade comprising the xero-
morphic genera Dyckia, Deuterocohnia, Encholirium, and Pitcairnia (Rex et al., 2008; Givnish
et al., 2007; Crayn et al., 2004). In an important contribution to the study of Fosterella, Peters
(2009) reconstructed the evolution of selected morphological characters within this genus by
linking his taxonomic revision to the molecular findings of Rex et al. (2009). Fosterella has
been the focus of intensive and systematic research (Peters, 2009; Rex et al., 2009, 2007)
and consequently, knowledge of this genus and its distribution is comprehensive.

Puyoideae

With respect to the monogeneric subfamily Puyoideae, it has been represented in phyloge-
netic analysis by ca. 23% of species, i.e., 51 out of 218 species (Table 11.2; Jabaily and
Sytsma, 2010; Hornung-Leoni and Sosa, 2008). Puya Molina occupies a position in the phy-
logenetic tree of Bromeliaceae as the putative sister of group to the subfamily Bromelioideae
(Figure 11.2 Schulte and Zizka, 2008; Givnish et al., 2007; Schulte et al., 2005).

The monophyly of Puya is supported by the analysis of Hornung-Leoni and Sosa (2008),
who constructed a morphological matrix of 93 discrete and continuous characters. However,
support for this monophyly was weak in a combined analysis of sequences for three plastid
regions (matK, rps16, trnS, trnG) and one single-copy nuclear gene (PhyC; Jabaily and
Sytsma, 2010). The current hypothesis for the family regards Puya as monophyletic although
this topology is weakly supported under Parsimony (Givnish et al., 2011; Schuite et al., 2005),
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by closely related species. There have been other relevant efforts to better understand of
Bromelicideae (Schulte et al., 2009; Schulte and Zizka, 2008; Horres et al., 2007; De Oliveira
et al., 2007, Faria et al., 2004); these studies show both paraphyly and polyphyly of genera
and often the few monophyletic genera (i.e., Bromelia, Acanthostachys, among others) are
nested within larger generic groups.

Phylogenetic analyzes suggest that the genera Ananas Mill. and Araeococcus Brongn. are
monophyletic (Givnish et al., 2011; Sass and Specht, 2010; Schulte and Zizka, 2008; Schuite
et al., 2005). Aechmea is highly polyphyletic; morphological and molecular evidence from
more extensive sampling of species within the Bromelioideae indicate an even greater degree
of polyphyly and paraphyly within this genus (Sass and Specht, 2010; Schulte and Zizka,
2008; Schulte et al., 2005; Faria et al., 2004).

The genus Canistrum was rescue as non monophyletic, in the study of Sass and Specht
(2010). Billbergia was found to be monophyletic (Faria et al., 2004}, unlike the findings of
Sass and Specht (2010) who, with a greater sample size of nine species, found Billbergia
not to be monophyletic. Wittrockia has been represented by only one species, so we do not
know it this genus is monophyletic or not (Sass and Specht, 2010; Schulte et al., 2005; Terry
etal, 1997a).

According to phylogenetic studies for Bromeliaceae family, Greigia, with two species rep-
resented, is monophyletic (Schulte et al., 2008). Acanthostachys, also with two species,
was displayed in the phylogenetic analysis of Faria et al. (2004) and Schulte et al. (2009)
as monophyletic. Ramirez (1996) used morphological characters to explore the sister taxon
relationships and monophyletic status of Cryptanthus. Although the monophyly of Cryptan-
thus was supported by a reduction in chromosome number (x = 17-18; Ramirez, 19986),
molecular characters indicate that this genus is non-monophyletic (Schulte et al., 2005). Or-
thophytum is paraphyletic group (Schulte et al., 2009), whereas Ronnbergia is monophyletic
genus (Faria et al., 2004), based on the two species sampled.

For Lymania a cladistics analysis using morphology and DNA sequences from three chloro-
plast regions support its monophyly (Sousa et al., 2007). Edmundoa comprises three species
and is represented by Edmundoa lindenii (Regel) Leme in the phylogenetic tree of Schulte
et al. (2005) and by Edmundoa perplexa (L.B. Sm.) Leme in the phylogenetic analysis of
Givnish et al. (2011). However, we do not have enough elements to determine whether this
genus is monophyletic or not. Neoregelia, is also not monophyletic (Schulte et al., 2005;
Ramirez, 1991). The genera Pseudaechmea (1 sp.) and Disteganthus (2 spp.) are not
represented in any phylogenetic analysis (Table 11.2).
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Il (2003). It is a highly diverse group (3346 species in 58 genera; Luther, 2012) and its
members occur in environments ranging from hyper-humid tropical rain or cloud forests to
the driest deserts (such as the Chilean Atacama Desert), and from sea level up to 4200
m. Plants can be found growing as terrestrials, epiphytes, or lithophytes (Smith and Downs,
1979, 1977, 1974).

Traditionally, Bromeliaceae have been divided into three subfamilies (Pitcairnioideae, Tilland-
sioideae, and Bromelioideae) that were distinguished by morphological characters of the
flowers, fruits, and seeds (Smith and Till, 1998; Smith and Downs, 1979, 1977, 1974; Mez,
1896). However, this view has been challenged by molecular studies. Based on a ndhF
phylogeny, Givnish et al. (2007) established a new concept of eight bromeliad subfami-
lies (Tillandsioideae, Bromelioideae, Brocchinioideae, Lindmanioideae, Hechtioideae, Puy-
oideae, Navioideae, and Pitcairnioideae s. str.) primarily characterized by the morphology of
flowers, fruits, seeds, and molecular data (Givnish et al., 2011, 2007).

There is a wealth of phylogenetic studies based on Bromeliaceae that include taxa at all
taxonomical ranks. These include the genus (i.e., Sass and Specht, 2010; Almeida et al.,
2009), subfamily (i.e., Schulte et al., 2009; Barfuss et al., 2005), or family (Givnish et al.,
2011, 2007) levels. Evidence for these phylogenetic estimations spans all kinds of charac-
ters from basic morphology to nucleotide sequences. However, despite this relatively broad
phylogenetic coverage of the Bromeliaceae, the available phylogenetic hypotheses display
scattered sampling, with little overlap among different groups of evidence, so it is almost im-
possible to combine all data available in a supermatrix. Therefore, to integrate the available
phylogenetic information of the Bromeliaceae, and to build a hypothesis of relationships re-
flecting the taxonomic diversity of the family is preferable to use a meta-analysis method, like
a supertree, rather than the available primary evidence (Sanderson et al., 1998).

Supertree methods provide a formal approach for combining phylogenetic trees (called source
or input trees) with incomplete species overlap in order to build comprehensive phylogenies
(called supertrees), that show the relationships found in the input trees (Bininda-Emonds,
2004; Sanderson et al., 1998).

The design of algorithms for supertree construction is a very active field of research to the
point where currently there are at least 20 supertree construction methods (Swenson et al.,
2012; Bansal et al., 2010; Ranwez et al., 2007; Bordewich et al., 2006; Bininda-Emonds,
2004). Since these methods perform differently (because of their inherent algorithmic diver-
sity), Steel et al. (2000) and Wilkinson et al. (2004) suggested several properties that are
desirable in supertree methods that can be summarized in three main points. First, there
should be a close phylogenetic correspondence between the primary source trees and the
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MATERIALS AND METHODS

Supermatrix Analysis

We compiled a matrix of 121 taxa (120 bromeliads, and Typha angustifolia L. as outgroup)
with 9243 molecular characters (with 39.44% of gaps) based upon information published in
GenBank (Benson et al., 2013) from the following cpDNA data: atpB-rbcL, trnK-matK, ndhF,
psbA-trnH, rpl32-trnL, rps16, and trnL-trnF (Table 111.1). The matrix was aligned with Muscle
(Edgar, 2004). The partitioned matrix was analyzed with maximum likelihood using RAXML
v.2.8 (Stamatakis, 2006). Searches consisted of 500 iterations of rapid bootstrap, after which
the search of the ML tree, for all partitions the GTR+GAMMA model was used (Figure [li.1).

Supertree Analyses
Source trees

Partition Source Trees (PST). A series of seven trees (Figure Ill.1) were generated, one
each per DNA regions that integrate the supermatrix. Each region was analyzed with PAUP*
4.0.10 (Swofford, 2002) with the Ratchet algorithm (Nixon, 1999). Parsimony searches were
performed under the following parameters: Ratchet, with 500 iterations and 10 random cy-
cles. The batch file used to execute Ratchet in PAUP* was prepared with PRAP2 (Muller,
2004). Then a 50% majority-rule consensus tree was calculated. Since these trees were
used to test the nine supertree methods and because the consulted literature commonly
features majority-rule consensus or other poorly resolved trees, we opted for this kind of
consensus to faithfully emulate the conditions under which these methods would work with
published phylogenies. For each tree generated (one per region), the degree of resolution
was estimated with the CF! (Colles, 1980) using PAUP (Swofford, 2002).

Literature Source Trees (LST). We searched for phylogenetic hypotheses based on Bromeli-
aceae using Google Scholar; keywords for these searches were a combination of phylogeny,
taxonomy, clade, cladistic, and evolution with the terms Bromeliaceae, bromeliads, as well
as with the names of the subfamilies and genera that compose the family. We retrieved 26
phylogenetic studies in the Bromeliaceae, spanning all taxonomic ranks within the family. To
standardize and make compatible names across phylogenies, nomenclature was updated
using Taxonomic Resolution Service (Boyle et al., 2013).

In order to quantify the amount of resolution in the 26 source trees, the CFl (Colles, 1980)
was calculated using PAUP* 4.0.10 (Swofford, 2002). Furthermore, the degree of taxonomic
overlap (i.e., all source trees should at least share two taxa; Bininda-Emonds et al., 2002;
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Table lI.1. General inform_..on about DNA regions used to build the supermatrix.

Data set N¢ Al inf- M %gaps % maxgaps % mingaps S ] Nurlr'\ber"«la f sl;\e; redsequc:,r:cesv"
atpB-rbcL (1) 89 1248 103 2 3 60.57 12.98 1

ndhF (Il) 85 1866 184 36 41 55.36 01.07 10 67

psbA-trmH () 87 818 60 34 20 4 29.21 13.69 0 85 64

rpl32-trnL (IV)y 89 1199 165 32  25..6 36.95 18.68 0O 87 70 84

rpsi16 (V) 106 1243 125 15  37.78 38.86 29.28 0 88 71 85 89

frnK-matK (VI) 105 1612 182 16 17.80 51.18 02.43 0 84 73 82 85 101

trol-trnF (VIl) 89 1157 96 32  31.94 60.24 19.96 0O 87 68 84 88 89 85
Supermaitrix 650 9143 915 197 39.44 - - 89 85 87 89 106 105 89

¥ N, values of number of sequences; Al, alignment length in bp; Inf, number of informative characters; M, missing sequences; S,
sequences found only in one data set; —, no data.
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The degree of agreement between the output supertrees and the source trees was estimated
using the Robinson-Foulds distance according to Bansal et al. (2010); this is not a distance
measurement, it is an adapted version of the RF distance; the analysis was performed with
the RF-report tool (Bansal et al., 2010). This test was not performed for the supertree gen-
erated by the PhySIC_IST method because it does not involve all of the taxa in the source
trees.

We used the patristic distance coefficient (PDC) to estimate the similarity between the refer-
ence tree and the output supertrees (Figure l1l.1), which was implemented with the Tree Set
Viz 3.0 (Hillis et al., 2005) module of Mesquite 2.74 {Maddison and Maddison, 2007).

The Shimodaira and Hasegawa (1999) test was employed to determine the fit of the output
supertrees to the supermatrix (Figure Ill.1). Since this test requires that the compared trees
have branch lengths, the test was performed in three steps, as follows. First, Jmodeltest 2.1.1
(Darriba et al., 2012) was used to calculate the evolutionary models for each of seven DNA
regions. The models identified were HKY+I+G for the atpB-rbcL, and psbA-trnH regions,
and GTR+I+G for the ndhF, rpl32-trnL, rps16, trnK-matK, and trnL-F regions. Second,
branch lengths were optimized in each supertree with GARLI 2.0 (Zwickl, 2006), with the
option “fixed topology” for each supertree to avoid the topology mutation of the supertrees,
and using a partitioned DNA matrix. Third, the SH test was performed using the Phangorn
module (Schliep, 2011) of R (R Core Team, 2012). This test could not be performed for the
PhySIC_IST supertree because it only partially shared the taxa of the supermatrix.

Supertree of Bromeliaceae

Once the best supertree methods for the integration of the phylogenetic information of the
Bromeliaceae were elucidated, analyses were performed using the 26 phylogenies previ-
ously specified (Figure I1l.1). Due to overlapping problems (see results), the analysis was
also performed with 23, 18, and 10 phylogenies (Figure Ill.1).

RESULTS

Supermatrix Analysis

The number of sequences included in each matrix ranged from 85 (ndhF) to 106 (rps16).
The supermatrix was composed of 650 sequences for 121 taxa (Table I1.1). The length of
the alignments ranged from 818 bp in psbA-trnH to1866 bp in ndhF (Table Ill.1). The number
of sequences found only in one partition ranged from O (i.e., 7ps16) to 10 in ndhF.
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in the comparison of the nine methods.

Table 111.3. Values of Consensus Fork Index (CFl), Robinson-Foulds distances (RF}), Normalized Partition Metric
Index (NPM), Patristic Distance Coefficient (PDC), test of Shimodaira and Hasegawa (SH) of the supertrees used

Supertree method Partition Source Trees (PST)

Literature Source Trees (LST)

CFl RF¥ NPM' PDCT SH CFl RFF NPMi PDCT SH PDCP
Avcon 0.992 918 0.886 0.626 0.000 1.000 358 0.974 0.330 0.000 0.006
MSS 1.000 1086 1.000 0.t24 0.000 1.000 378 1.000 0.t31 0.000 0.011
Minflip 0.975 628 0.309 0.925 0.839 0983 128 0.500 0.921 0466 0.964
MMC 0.874 732 0691 0671 0.021 0847 84 0.444 0847 0.479 0.958
MRP 0.941 644 0309 0899 0855 0992 84 0444 0925 0.714 0.992
PhySIC_IST 0.653 NA 0236 NA NA 0686 NA 0364 NA NA  1.000
RF-ST 0.864 538 0.288 0.835 0583 0992 26 0.418 0.927 0.591 0.975
Sfit 0.983 1040 0949 025 0.000 1.000 352 0.991 0.000 0.000 0.006
Superfine 0992 610 0369 0910 0936 0847 118 0.384 0930 0922 0.995

¥ Compared with source trees.
t Compared with reference tree.

§ Patristic Distance Coefficient between supertree based on source trees ordered from major to less inclusive
source trees and supertree based on source trees in the inverted order (see text for details).
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both in the trees generated from the PST and the LST (Table !11.3).

When the output superirees are compared against the reference tree using the NPM, those
generated by the Minflip, MRP, PhySIC_IST, RF-ST, and SuperFine methods showed greater
agreement (values < 0.5; Table III.3; Figure 111.3). This was similar for both trees based upon
PST and LST.

When PST based supertrees are compared against the reference tree using the Patristic
Distance Coefficient (PDC), we find that supertrees built with SuperFine, MinFiip, MRP, and
RF-ST feature the highest values, which indicated greater similarity to the reference tree
(Figures 111.3-111.4). The methods Avcon, Sfit and MSS feature low coefficients, pointing to
a low similarity with the reference tree (Table 111.3; Figure 11.3). The same pattern emerged
when LST-based superirees were compared with the reference tree (Table 1.3).

Regarding the SH-test, PST based supertrees yielded by the MSS, Avcon, MMC, and Sfit
algorithms are significantly different (P<0.05) from the supermatrix (Table [I1.3), whereas
none of the other supertrees are refuted (Table !11.3; Figure 111.3). The same pattern emerged
with the LST-based supertrees.

Supertree of Bromeliac e

With the information from all the comparisons, the five best performing methods were iden-
tified, as follows: Minflip, MRP, PhySIC_IT ST, RF-ST, and Superfine. Thus, these methods
were employed to perform supertree analyses with the 26, 23, 18, and 10 published phylo-
genies for the Bromeliaceae. With minimum overlap of 2, 6, 12, and 24 taxa, respectively. It
is not feasible to speak of percentages because these phylogenies share less than 05% of
the taxa (< 35 taxa from a total of 698; Figure ll1.2).

Upon execution of analyses with the 26 phylogenies, only two algorithms performed prop-
erly, namely, MRP and Minflip. All other methods featured a variety of misperformances:
PhySIC_IST was unable to harmonize branch lengths; RF-ST presented a segmentation er-
ror, whereas SuperFine failed due to insufficient taxa overlap. When the same analysis was
performed with 23 and 18 phylogenies, the Minflip, MRP, and SuperFine algorithms com-
pleted the analyses and yielded an output supertree whereas other algorithms failed to do
it due to intrinsic algorithmic limitations. The 10-phylogeny analysis was successfully per-
formed and completed by all five selected methods.

The output supertrees displayed little resolution; the NPM values indicate topological agree-
ment (values 0.5; Table !!1.5) with the source trees. However, it became obvious that topolog-
ical correspondence and coherence with the current knowledge of Bromeliaceae was greatly
improved as taxon overlap between source trees increased.
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To assess whether the order in which the source trees were entered into the algorithms af-
fected the output supertrees, the LST were ordered from |argest to smallest; then, supertrees
were estimated using all methods. Afterwards, the LST were ordered from smallest to largest
and the process was repeated. Resulting supertrees were compared with the PDC. The ex-
pectation is that if the order of entrance had no effect on the performance of the algorithm,
the resulting supertrees should have a PDC approaching to 1; since almost all methods have
a heuristic component, PDC values do not necessarily need to be 1. The rest of the methods
evaluated in this study fit the properties mentioned earlier.

b. Which method generated the most reliable supertree?

Supertree methods were evaluated both under conditions of high levels of overlap (> 60% of
the taxa in the PST-based supertree) and low overlap (10-15% in the LST based supertree).
Beyond differences in overlap, each set of source trees features intrinsic differences in other
factors, such as the average degree of resolution as well as the degree of topological con-
gruence. In the PST set of trees, the biggest challenge was the inclusion of a tree with a
large topological incongruence (rp/32-trnL tree). On the other hand, for the LST set of trees,
the major challenge was the low degree of overlap. Several authors (Wilkinson et al., 2005;
Bininda-Emonds and Sanderson, 2001) have stated that both variables can affect the perfor-
mance of supertree methods. Working under both environments, in this study all methods
performed in a similar manner: Avcon, MSS, and Sfit consistently performed worse than the
rest, which in general behaved appropriately, SuperFine being the best performer (Table I11.3;
Figures 111.3-111.4).

The poor performance of Avcon, MSS, and Sfit could possibly be explained by the pres-
ence of metaphyletic clades in many of the source trees and the topologies of unique taxa
in a source tree. Taking into account that these methods are distance based (Avcon, MSS;
Creevey and Mclnerney, 2005; Lapointe and Levasseur, 2004) or quartet based (Creevey
and Mcinerney, 2005), and since both variables (taxonomic overlap and topological resolu-
tion) are sources of ambiguity in the resulting supertrees (Sanderson et al., 1998), it is likely
that many taxa show a tendency to approach the same values in the distance matrices or
else integrate set of quartets with extremely similar probabilities, thus resulting in the ob-
served poor performance of these methods. The rest of the methods were also affected by
topological incongruence, although to a lesser degree, thus explaining the high amount of
negative rQS values.

In contrast, SuperFine is apparently insensitive to topological incongruence, at least at the
levels included in the PST set of trees (one out of seven source trees); this method also
performed well with low degrees of overlap (based on LST). In fact, this supertree method
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with those of Gomes da Silva et al., 2012; Versieux et al,, 2012; Givnish et al., 2011, 2007;
Pinzén etal., 2011; Chew et al., 2010; Gonsiska, 2010; Jabaily and Sytsma, 2010; Matallana,
2010; Sass and Specht, 2010; Rex et al., 2009; Almeida et al., 2009; Schulte et al., 2009,
2005; Granados, 2008; Hornung-Leoni and Sosa, 2008; Schulte and Zizka, 2008; Horres
et al., 2007, 2000; Sousa et al., 2007; Barfuss et al., 2005; Crayn et al., 2004; Faria et al.,
2004; Forzza, 2001; Terry et al., 1997; Ranker et al., 1990). This result was unexpected: in
the past, it was suggested that the source trees share at least two taxa for the implementation
of supertree methods (Bininda-Emonds et al., 2002; Sanderson et al., 1998; Gordon, 1986).
In fact, if there are two source trees (say A and B) not sharing any taxon, they can not be
combined; however, if there is a third source tree (C), that share taxa with both A and B trees,
then the source tree C can be the bridge between A and B, and they can be combined even
if the original two source trees (A and B) do not share a common taxon (Creevey and Mcin-
erney, 2009). Nonetheless, our analyses indicate that, for the Bromeliaceae, many more
than two effectively overlapped taxa are required for an accurate representation of intrafam-
ily relationships. When the supertree analysis was performed with 23 phylogenies (86 taxa
shared/656 taxa), 18 phylogenies (12 taxa shared/574 taxa), and 10 phylogenies (24 shared
taxa /351 taxa) the results were similar to those obtained in the analysis with 26 phylogenies,
however, it was also clear that with the improvement of the overlapping, the accuracy was
also better (see Table i11.5).

Implications of these results on the systematics of Bromeliaceae

Employing supertree methods, this study was able to generate a phylogeny of Bromeliaceae
with the broadest sampling of the family to date (Figure Il.4), albeit it was only possible
to integrate 4 of 26 available phylogenies in a hypothesis of relationships congruent with
current knowledge of the family. In the pursuit of our goals processing the available data,
it became evident that the subfamilies of Bromeliaceae with the poorest representation in
phylogenies are Lindmanioideae, Hechtioideae, Pitcairnioideae, and Navioideae. Most of
these subfamilies are actually poorly known taxonomically and are difficult to sample and
study because of the inaccessibility of their habitats or because they are difficult to cultivate,
thus being generally absent from herbarium or horticultural collections.

It also became evident that there is much remaining taxonomic and phylogenetic work to be
done in the Bromeliaceae: of 58 genera currently recognized in the Bromeliaceae (Luther,
2012) only 14 (Brocchinia Schult. f., Alcantarea Harms, Catopsis Griseb., Glomeropitcairnia
Mez, Guzmania Ruiz & Pav., Werauhia J. R. Grant, Hechtia Klotzsch, Steyerbromelia L. B.
Sm., FosterellaL. B. Sm., PuyaMolina, Ananas Mill., Araeococcus Brongn., Bromelial., and
Acanthostachys Link, Klotzsch & Otto) are monophyletic. Most of these 14 genera are mor-
phologically distinctive and include relatively few species, suggesting rampant evolutionary
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Research groups working on different subfamilies of the Bromeliaceae should combine their
research efforts with a common goal (to combine all the available phylogenetic information).
Currently, there are ca. 700 bromeliad species (20.92% of ca. 3346 spp.) included in one or
more phylogenies, but only 120 species (3.58% of the family total) could be integrated into a
meaningful supertree, the one here presented (Figure lil.4).
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Para explicar los patrones macroevolutivos, existen dos tendencias teéricas: el gradualismo
y el equilibrio puntuado (Hernandez, 1998). El gradualismo propone que los cambios evo-
lutivos ocurren de manera lenta y constante; de acuerdo a esta teoria, la seleccidén natural
actla por acumulacién de pequerias variaciones sucesivas y favorables (Hernandez, 1998).
El modelo de equilibrio puntuado sugiere que una gran parte del cambio evolutivo de los taxa
tiene lugar en periodos breves, unidos a episodios de especiacion (implica que la evolucién
sucede en rapidas explosiones). Los defensores de esta teoria sostienen que el registro fésil
indica que la mayoria de los cambios evolutivos suceden en periodos relativamente cortos
y répidos (en una escala de tiempo geoldgico), que se intercalan con periodos largos de
estasis y que de alguna manera estan en equilibrio (Hernandez, 1998).

Todos los eventos de la evolucién biolégica (transiciones entre nichos, cambios morfoldgicos,
etc.), se pueden estudiar con apoyo de arboles filogenéticos; como consecuencia, éstos
preservan huellas de los procesos histérico-evolutivos que dieron origen a la diversidad de
las especies contemporaneas (Pagel, 1999a). Lo anterior plantea la posibilidad de que la
combinacién de un arbol filogenético y la informacién ecolégica, morfoldgica, fisiolégica,
etc., pueda ser usada para inferir eventos de cladogénesis, para descubrir las caracteristicas
mas probables de las especies ancestrales, estimacion de los tiempos de eventos evolutivos,
entre otros estudios (Pagel, 1999a; Schiuter et al., 1997).

Una manera de conocer si un caracter ha evolucionado azarosamente (independiente) o
esta asociado a un patrén filogenético, es estimando su sefial filogenética. Biolégicamente,
la sefial filogenética se define como una consecuencia directa de la evolucion de un caréacter
y es dependiente de los mecanismos evolutivos en accién (Paradis, 2012). De esta forma,
la cantidad de cambio serd proporcional al tiempo evolutivo transcurrido y, por tanto, cuanto
més emparentadas estén dos taxa, menor sera el tiempo desde su divergencia, y menor se
espera que sea la diferencia entre los estados de caracter (Blomberg y Garland, 2002).

Existe una amplia gama de métodos para la reconstruccién de caracteres ancestrales, los
cuales difieren tanto en los supuestos, como en las estrategias utilizadas para la reconstruc-
cién, por lo que pueden generar resultados distintos (Losos, 1999). Los métodos basados
en el principio de parsimonia reconstruyen los estados ancestrales de un caracter minimi-
zando el numero de cambios requeridos para producir la diversidad observada entre taxa
contemporaneas, este método ha sido ampliamente utilizado en el pasado (Lewis, 2001b;
Losos, 1999; Pagel, 1999a; Schluter et al., 1997).

El método de parsimonia es mas preciso cuando hay pocos cambios o las ramas del arbol
son cortas, debido a que la probabilidad de que un carécter cambie en un rama del arbol,
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originé el tanque, hubo una subsecuente evolucién hacia ia carnivoria, la mirmecofilia y el
epifitismo.

Benzing (2000) modelé la evolucién del tipo de fruto, proponiendo que el estado ancestral
es una capsula dehiscente, mientras que el mas derivado es una baya indehiscente. Igual-
mente sugirié que el tipo de semilla més ancestral son las caudadas, a partir de las cuales
evolucionaron las semillas sin apéndices, con algunas transiciones intermedias de semillas
aladas y polimérficas (Benzing, 2000).

El origen del metabolismo &cido de crasulaceas (CAM) y el habito epifito para la familia,
fueron estudiados por Crayn et al. (2004) y Givnish et al. (2007) utilizando evidencia mo-
lecular (ADN de cloroplasto). Estos autores infirieron que las primeras bromelias presenta-
ron metabolismo Cj3, y su habito era terrestre; mientras que el CAM y el habito epifito son
estados derivados. Por otro lado, a nivel subfamilia, Schulte y Zizka (2008}, estudiaron la
evolucion del CAM en Bromelioideae, con base una hipétesis filogenética construida con
evidencia molecular (ADN de cloroplasto); encontraron que la fotosintesis C; es un caracter
plesiomérfico en la subfamilia. Recientemente, Silvestro et al. (2013), refieren que CAM y
la presencia de tanque en la subfamilia Bromelioideae son innovaciones clave en el clado y
que tienen efectos sobre [as tasas de diversificacion.

Granados (2008), realizé un analisis filogenético del complejo Tillandsia macdougalli y con
evidencia molecular (trnK-matK, trnHGYG-psbA y trnDEYC-trnTEGY) y morfolégica. Estudio
la evolucion de algunos caracteres morfolégicos presentes en especies de ese complejo. Por
ejemplo, infirié que la inflorescencia péndula, derivé de la condicién ancestral erecta; aunque
con algunas evoluciones independientes en ciertos miembros. Granados (2008) interpreta
ademas, que la presencia de bracteas florales es el estado ancestral en Tillandsia y que la
ausencia de ellas es una condicién derivada y Unica para las especies del complejo.

Hornung-Leoni y Sosa (2008), estudiaron la evolucién de diferentes caracteres morfologi-
cos del género Puya subgénero Puya, con base en una hipétesis filogenética construida
a partir de caracteres morfolégicos. Uno de los caracteres que estudiaron es la evolucion
del tamafio de la inflorescencia. Con base en sus resultados propusieron que a partir de
especies de Puya con inflorescencias grandes (ca. 1 m. de longitud) como P. chiensis Moli-
na, evolucionaron especies con inflorescencia gigante (3-4 m de longitud) como P. raimondii
Harms.

Givnish et al. (2007) y Matallana (2010) estudiaron la evolucién de los sindromes de polini-
zacion a nivel familia con apoyo en evidencia molecular (ADN de cloroplasto). Encontraron
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MATERIALES Y METODOS

Se utilizé la hipétesis filogenética construida con el método de superarbol SuperFine (deta-
lles en el capitulo Ill) y el modelo Mk1 para estudiar la evolucidn del habito, la ruta fotosinté-
tica, sindrome de polinizacion, sistemas de sexuales y tipos de sindromes de dispersion de
semillas. Para establecer si los caracteres seleccionados tenian sefial filogenética se utilizé
el estadistico de lambda de Pagel y se calcularon los parametros de delta (4) y kappa (k)
para conocer la tendencia en la evolucion de los caracteres. Finalmente, se calcularon las
tasas de diversificacién con el método de Magallén y Sanderson (2001) para la familia Bro-
meliaceae y las ocho subfamilias, esto con el objetivo de inferir si los caracteres estudiados
estan asociados a la diversificacidén del grupo.

Anilisis filogenético

Se selecciond el superarbol mas confiable (el de SuperFine) para la familia Bromeliaceae,
segun los parametros y métodos establecidos en el capitulo I, Este arbol esté integrado por
120 especies de bromelias de 3346 (ca. 3.61 %) y 48 de 58 (81 %) géneros estan represen-
tados en este estudio. Como grupo externo se selecciond Rapatea paludosa Aubl., miembro
de la familia Rapateaceae, que junto con Typha L. (Typhaceae) es uno de los posibles gru-
pos hermanos de la familia Bromeliaceae (Givnish et al., 2011, 2007, 2004). Sin embargo,
a diferencia de Typha, el género Rapatea Aubl. comparte con las Bromeliaceae una serie
de caracteres morfolégicos, tales como: endosperma farinoso, flores trimeras, con todos los
verticilos usualmente representados, perianto regular o cercanamente regular, sépalos y pé-
talos contrastantes, ovario trilocular y placentacién central (Smith, 1934); asi mismo se ha
inferido que ambas familias tuvieron su origen en el Escudo Guayanés, en Suramérica, y su
distribucién actual es neotropical, con la excepcién de Pitcairnia feliciana (A. Chev.) Harms &
Mildbraed (Bromeliaceae) y Maschalocephalus dinklagei Gilg & Schumann (Rapateaceae),
que estan en el oeste de Africa (Givnish et al., 2004).

Se seleccioné el modelo Mk1 (es un modelo probabilistico) para inferir la evolucién de los
caracteres seleccionados. Como este modelo requiere el uso de una filogenia con longitudes
de rama y la hipétesis filogenética del superarbol no tiene esa informacién, se procedié a
calcular dichas longitudes siguiendo la metodologia empleada por Jones et al. (2005) y
Bininda-Emonds et al. (2007). Para ello se utilizé la supermatriz generada en el capitulo |l|
de esta tesis, la cual se integré a partir de informacién de Genbank, y esta constituida por
121 taxa y siete regiones de ADN; para cada regién se calculé su modelo evolutivo con el
programa Jmodeltest (Darriba et al., 2012), las matrices se concatenaron para formar una
nueva supermatriz. Posteriormente, asumiendo que la topologia del superarbol es certera 'y
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el programa R (R Core Team, 2012), utilizando el médulo de Geiger (Harmon et al., 2008).
Esta prueba consiste en comparar el ajuste de un caracter en estudio con la topologia de la
filogenia utilizando el método de minimos cuadrados generalizados. Esta prueba se hizo en
tres pasos, primero se calculé la A de Pagel con el superarbol, luego se calculé la A de Pagel
utilizando un arbol carente de sefal filogenética (un arbol totalmente metafilético), a través
de una prueba de x? se compararon los valores obtenidos. Para que esta prueba resulte
significativa (p.e., si hay sefal filogenética), el valor observado de probabilidad (P) debe ser
inferior a 0.05. Posteriormente, se reconstruyeron los estados ancestrales de los caracteres
utilizando el médulo Ape (Paradis et al., 2004) en el programa R, con el modelo Mk1.

Para conocer la tendencia en la evolucién de los caracteres, se calcularon los pardmetros
delta (4) y kappa (k) empleando el método de Pagel (1999a) en el programa R, con el pa-
quete Geiger. ¢ indica hacia qué parte del arbol filogenético se concentran los cambios;
mientras que, k sugiere una tendencia en el modelo de especiacion (puntuado contra gra-
dual}. En este sentido, el valor de x esté entre 0y 1. Cuando « = 1, se interpreta como un
proceso evolutivo gradual; mientras que, valores de xk < 1 sugieren cambios rapidos (evolu-
cién puntuada). ¢ alcanza valores entre 0 y 3. Cuando § < 1 sugiere que la evolucién tiende
a ser lenta (se concentra en las ramas mas profundas del arbol); mientras que, si § > 1, su-
giere una evolucién relativamente rapida en los estados de caracter (tiende a concentrarse
hacia las puntas del arbol).

Tiempos de divergencia

Las edades de divergencia de las subfamilias de Bromeliaceae (Cuadro 1V.2), se obtuvieron
a partir del estudio de Givnish et al. (2011), quienes emplearon un enfoque indirecto para
calcular los tiempos de divergencia, debido a que casi todas las especies de bromelias
habitan en areas que son pobres para la preservacion de fésiles (Givnish et al., 2011).

Tasas de diversificacion

Las tasas de diversificacion fueron estimadas para la familia Bromeliaceae y las ocho sub-
familias propuestas por Givnish et al. (2011). Para ello, se utilizé el método de Magallén y
Sanderson (2001), bajo un modelo estocdstico de procesos de especiacién-extincion; este
modelo permite la obtencién de las tasas de diversificacién asumiendo que no hay extincion
(e = 0.0) y bajo una tasa relativamente alta de extincién (¢ = 0.9) empleando la férmula IV.1,
que corresponde a los grupos corona.

re=1/t{log [1/2n(1 — 2¢) + 2e + 1/2(1 — €)v/2ne — 8¢ + 2ne + n) — log 2} (IV.1)
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Reconstruccién de estados ancestrales de caracteres de historia de vida: El habito terrestre
es inferido como el estado ancestral, mientras que el epifito ha surgido al menos 12 veces
de manera independiente en la historia evolutiva de las bromelias; y el habito rupicola ha
aparecido al menos siete veces de manera independiente (Figura IV.1). EIl CAM ha surgido
de manera independiente al menos cinco veces, mientras que la fotosintesis C3 es el estado
ancestral (Figura 1V.2). En cuanto a los sistemas sexuales, se detectd que la dioecia ha
surgido al menos dos veces de manera independiente en la familia, la andromonoecia surgié
por lo menos una vez (Figura IV.3). Con respecto, al sindrome de polinizacién, destaca
que la palinizacién por insectos surge como estado ancestral, mientras que la ornitofilia ha
surgido de manera independiente al menos nueve veces en la historia evolutiva de la familia
y la quiropterofilia ha surgido al menos dos veces de manera independiente (Figura 1V.4).
Sobre el sindrome de dispersién de semillas, las semillas de alas reducidas (no vagiles)
son reconstruidas como el estado ancestral; mientras que, las semillas sin apéndices (no
vagiles), surgieron al menos una vez en la historia evolutiva de la familia (Figura IV.5).

Tendencias en la evolucion de caracteres de la familia Bromeliaceae: En el Cuadro V.4 se
muestra que los valores obtenidos, sugieren que el habito en las bromelias ha evolucionado
de manera rapida (x = 0.014) y su evolucién se concentra en los nodos ancestrales de
los linajes existentes (6§ = 0.021). El CAM probablemente evolucioné de manera rapida en
Bromeliaceae (x = 0.667), y su evolucién se concentra en los nodos ancestrales (6 = 1.148).

El sistema sexual es un caracter que ha evolucionado de manera gradual (k = 0.924) y su
evolucién probablemente ha sido reciente (§ = 1.744). El sindrome de polinizacién es un
caréacter que posiblemente evolucioné de manera gradual y escalada; es decir, su evolucion
fue no linear a lo largo de las ramas (x = 0.109) y su mayor tasa de cambio se concentra
en los nodos mas derivados, lo que sugiere evolucién reciente (§ = 3). El sindrome de
dispersion de semillas es un caracter que ha evolucionado de manera répida (x = 0.465)
y la mayor proporcién de su cambio tiende a concentrarse en los nodos ancestrales de los
linajes existentes de las bromelias (§ = 0.006).

Tasas de diversificacion

Las tasas de diversificacion fueron obtenidas para la familia Bromeliaceae. De las ocho sub-
familias reconocidas por Givnish et al. (2011), la tasa de diversificacién mas alta la presenta
la subfamilia Bromelioideae, seguida de Pitcairnioideae; mientras que la tasa mas baja la
presenta la subfamilia Brocchinioideae, seguida de Hechtioideae (Cuadro IV.5, Figura IV.1).
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Cuadro IV.4. Tendencias en la evolucién de caracteres de la fami-
lia Bromeliaceae, estimadas a partir de los valores de delta (6) y

kappa (k).

Caracter K ]
Habito 0.014 0.021
Tipo de fotosintesis 0.667 1.148
Sistema sexual 0.924 1.744
Sindrome de polinizacién 0.109 3
Smdrome de dispersién 0465 0.006
de semillas

DISCUSION

Con base en los resultados obtenidos se puede inferir que los habitos epifito y rupicola,
el CAM, la polinizacién por aves y murciélagos, la dioecia y andromonoecia, asi como los
mecanismos de dispersién por viento, animales y de tipo balistico (semillas plumosas y
semillas desnudas) evolucionaron de manera independiente en la familia Bromeliaceae. Las
reconstrucciones evolutivas sugieren que los cambios en los sindromes de polinizacién y
sistemas sexuales no precedieron a los cambios de habito epifito o rupicola, de CAM y a los
mecanismos de dispersién de semillas por viento, animales y de tipo balistico, pues estos
tres Gltimos surgieron en los nodos ancestrales de la familia; mientras que la polinizacién por
aves o murciélagos, la dioecia y andromonoecia fueron transiciones graduales y se muestran
en las ramas terminales de los arboles.

Cuadro IV.5. Tasas de diversificacién para los grupos corona de familia Bromeliaceae y sus sub-
familias.

No. de Edad grupo

Grupo Nodo especies corona ¢=0.0 ¢=0.9
Bromeliaceae ! 3346 19 0.39 0.30
Brocchinioideae Il 20 13.1 0.17 0.07
Lindmanioideae I 45 8.9 0.34 0.18
Tillandsioideae A} 1337 14.2 0.45 0.34
Hechtioideae \ 62 10.3 0.33 0.18
Navioideae \ 107 10.4 0.38 0.23
Pitcairnioideae VIt 623 11.8 0.48 0.34
Puyoideae VIl 218 10.1 0.46 0.30
Bromelioideae IX 934 8.9 0.69 0.50

La transicion evolutiva del habito en la familia, de acuerdo a los resultados, es de terrestre
a rupicola, de rupicola a epifito; es decir, habito rupicola es un estado intermedio en la
transicién hacia el habito epifito, siendo el epifitismo el estado mas derivado en la familia
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semillas aladas (no vagiles). Por otro lado, se ha referido que estas plantas podrian haber
estado adaptadas a condiciones de tierras bajas hiumedas, sabanas infértiles o areniscas,
creciendo en habitats expuestos a alta intensidad de luz, ecolégicamente similares a aque-
llos en donde actualmente crecen los géneros Brocchiniay Navia (Givnish et al., 2011, 2007,
2004; Medina, 1974).

Con base en estudios de morfologia comparada y distribucién geografica de los géneros
de Bromeliaceae, Smith (1934) postulé que las bromelias ancestrales surgieron en los An-
des. Medina (1974) y Pittendrigh (1948) plantearon la hipétesis de que las primeras bro-
melias (pertenecientes a la subfamilia Pitcairnioideae, sensu Smith y Downs, 1974) habita-
ban regiones abiertas. Con base en un analisis filogenético, Varadarajan y Gilmartin (1998)
propusieron que la familia Bromeliaceae evolucioné a partir de miembros de la subfamilia
Pitcairnioideae (sensu Smith y Downs, 1974), por primera vez en el Escudo Guayanés y
de ahf proliferaron hasta alcanzar su distribucién actual, esta hipétesis es apoyada por los
resuitados de Givnish et al. (2011, 2007, 2004).

De acuerdo con Givnish et al. (2011) las subfamilias actuales empezaron a divergir en el
Mioceno, hace aprox. 19 Ma, aunque surgieron hace aprox. 100 Ma. En esta misma época
(19 Ma) comenzé el levantamiento del norte de los Andes y se da la primera divisién de los
linajes modernos de colibries (Wagner et al., 2012; Givnish et al., 2007; Bleiweiss, 1998).

Subfamilias Brocchinioideae y Lindmanioideae

Ambas subfamilias son endémicas del Escudo Guayanés (Givnish et al., 2011, 2007, 2004,
Smith, 1934). Brocchinioideae es considerado el clado mas ancestral dentro de la familia,
son plantas terrestres, con fotosintesis C3 (Figura IV.2), polinizacién entoméfila (Figura 1V.4),
sistema sexual hermafrodita (Figura 1V.3) y semillas de alas reducidas, no vagiles (Figura
[V.5), asi como un tanque ancestral y tricomas absorbentes.

De acuerdo con Givnish et al. (1997) en Brocchinia se originé el epifitismo en la familia, a par-
tir de taxa carnivoros. En la hipétesis empleada por estos autores estan presentes algunos
taxa epifitos y carnivoros de los clados Reductay Prismatica. En estos grupos se registran
adaptaciones para la absorcién de lluvia, humedad y nutrimentos, como la formacion de
tanque para almacenamiento de agua (por el arreglo de las hojas en forma de roseta), tri-
comas absorbentes y, en algunos de sus miembros, mirmecofilia o carnivoria. Givnish et al.
(1997) proponen que estas adaptaciones fueron favorecidas por el ambiente donde crecen
las Brocchinia, que son sitios oligotréficos, a grandes alturas, en distintos habitats terrestres
y doseles de bosques himedos en el Escudo Guayanés.
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Tillandsioideae (Cuadro 1V.4). De tal manera que posiblemente, este conjunto de caracteres,
ademés de la aparicién de tricomas absorbentes y suculencia en las hojas, les abrié un
nuevo espectro de recursos ecoldgicos, y les permitié a las Tillandsioideae dispersarse y
especiar en América Central y los Andes, en lo que probablemente fue una época calida
(Mioceno y Plioceno, ca. 14.2 Ma).

La tasa de diversificacion de Tillandsioideae (ry9 = 0.45, ryg = 0.34; Cuadro |V.5) es mayor
que las tasas de Brocchinioideae y Lindmanioideae. Es posible observar, que el habito epi-
fito, el CAM y las semillas anemocoras (Figuras IV.1-IV.2, IV.5) pudieron ser innovaciones
clave que les permitieron a las Tillandsioideae colonizar el dosel y diversificar.

La transicién evolutiva del sindrome de polinizacién y sistema sexual de acuerdo a los re-
sultados, fue gradual y de origen reciente en la subfamilia Tillandsioideae (Cuadro V.4).
Krémer et al. (20086) sugieren que las interacciones planta-animal en |a familia Bromeliaceae
se adaptan a los animales y no lo contrario. Nuestros resultados apoyan esta hipétesis des-
de una perspectiva filogenética, pues la evolucién del habito epifito, el CAM y la dispersion
de semillas por viento, posiblemente dieron pauta a la evolucién de los sindromes de polini-
zacién (de entomofilia a ornitofilia o quiropterofilia) y sistemas sexuales (de hermafroditas a
dioicas) en el clado de Tillandsioideae.

La polinizacién por aves (principalmente por colibries), aparece en esta subfamilia. Posible-
mente este cambio en el polinizador esté asociado con la invasién de comunidades en ele-
vaciones medias a altas. Es probable que esto ocurra porque las condiciones de humedad
y frio pueden ser mejor toleradas por las aves; en oposicién a los insectos, que dependen
de las condiciones cdlidas y secas para una actividad 6ptima (Krémer et al., 2006; Kessler
y Krémer, 2000). Ademaés, las bromelias pueden ser fuentes importantes de alimento para
colibries a altas elevaciones (Krémer et al., 2006).

Tillandsiay Vriesea tienden a ser ornitéfilos y la mayoria de sus especies son epifitas. Estos
géneros colonizaron de manera independiente el norte de los Andes, el Caribe y América
Central, durante el Mioceno y Plioceno (ca. 14.2 Ma; Givnish et al., 2011). Es posible que
estos eventos coincidan con el levantamiento de los Andes y la primera division de los linajes
modernos de colibries (Givnish et al., 2007; Bleiweiss, 1998). También es probable que las
poblaciones de bromelias de estos géneros hayan cambiado a la polinizacion por aves, en
respuesta a los cambios continuos en su entorno (Stebbins, 1974).

La quiropterofilia surge en Werauhia, Vrieseay Alcantarea dentro de la subfamilia Tilland-
sioideae (asi como en miembros de Guzmania, taxa no incluidos en el andlisis), y se ha aso-
ciado a condiciones tropicales humedas (Versieux et al., 2012; Krémer et al., 2006; Kessler
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ha evolucionado de manera independiente en la familia al menos dos veces (en el género
Catopsis y en la subfamilia monogenérica Hechtioideae).

Subfamilia Hechtioideae

Hechtia, es un clado conformado por especies de habito terrestre o rupicola, una simple-
siomorfia con los clados ancestrales, y con CAM, que segln nuestros andlisis y de otros
autores, ha evolucionado de manera independiente dentro de la familia (Figura 1V.2; Givnish
et al., 2007; Crayn et al., 2004; Reinert et al., 2003). Es posible que el CAM haya surgido en
este clado como una respuesta a las temperaturas calidas del Mioceno (Pound et al., 2011).
Estos caracteres podrian haberle dado ventajas competitivas a este linaje para conquistar
las zonas aridas de América Central (Quezada y Gianoli, 2011; Schulte et al., 2009; Givnish
et al., 2007; Crayn et al., 2004; Varadarajan y Gilmartin, 1998; Ehleringer y Monson, 1993).

Actualmente, se ha sugerido que la colonizacién de areas aridas por Hechtia en México y
América Central a partir del Escudo Guayanés, involucré uno 0 mas eventos de dispersion
de semillas a larga distancia via directamente América Central, aunque el evento se consi-
dera poco claro (Givnish et al., 2011). Hechtioideae presenta semillas de alas reducidas (no
véagiles; barocoras), al igual que el ancestro comin mas cercano del clado (Figura IV.5); por
lo que posiblemente alcanzé su distribucion actual mediante un proceso de colonizacién de
isla en isla (island hopping; Pennington y Dick, 2004). Ademas, es un clado dioico (Figura
IV.3), lo que puede ser poco ventajoso al momento de la colonizacién y entoméfilo (Figura
IV.4); esto implica que requiere un factor biético para llevar a cabo Ia polinizacién.

De acuerdo con Heilbuth (2000), las plantas dioicas como colonizadores presentan desven-
tajas con respecto a las plantas no dioicas: (1) Para la creacién de nuevas subpoblaciones es
necesario que al menos un individuo de cada sexo esté presente. (2) La produccién de semi-
llas en una hembra dioica (produce sélo évulos) deberia ser mayor a la de una hermafrodita
(produce polen y évulos), pero si las semillas se dispersan poco, entonces el agrupamiento
espacial de semillas y plantulas de una planta dioica serd mayor que la de una hermafro-
dita, y por lo tanto, habrd una mayor competencia por los recursos y probablemente mayor
mortalidad. (3) El éxito reproductivo en las plantas dioicas con polinizacién biética (como
es el caso de Hechtiay Catopsis) depende de la frecuencia con que los polinizadores las
visitan para que se lleve a cabo la fecundacién, ya que requieren que un mismo grupo de
polinizadores visite tanto las plantas masculinas como las femeninas, situacién que podria
ser drastica en ambientes donde hay limitacién de visitantes florales (Heilbuth, 2000).

A partir del anélisis de evolucién de caracteres, se puede inferir que el ancestro comun
mas cercano de Hechtia era hermafrodita (Figura IV.3). Por ello es posible que una vez que
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especies. Al ser plantas rupicolas, la presencia de semillas de alas reducidas (no vagiles),
posiblemente les permite garantizar que las semillas caigan en lugares en donde podrian
establecerse, como pequenas fisuras o grietas en las rocas. La fotosintesis C3 quiza se ha
mantenido porque estadn en un ambiente humedo. El sistema sexual hermafrodita, proba-
blemente facilite la autogamia y con ello la reproduccién sexual y el mantenimiento de sus
poblaciones; no hay registro de autoincompatibilidad para los miembros de este clado. Con
los resultados obtenidos en el célculo de la tasa de diversificacién de esta subfamilia, se pue-
de inferir que el éxito evolutivo de las Navioideae, no esta asociado a la especiacién, pues
presenta una de las tasas de diversificacién mas bajas en la familia (rpo = 0.38, ryg = 0.23;
Cuadro IV.5).

Subfamilia Pitcairnioideae

La diversificacion del grupo corona de la subfamilia Pitcairnioideae comenzé hace ca. de
11.8 Ma (Mioceno; Givnish et al., 2011). Primero a partir del Escudo Guayanés hacia el norte
de los Andes y Sur de Chile y sus vertientes de tierras bajas por Pitcairnia; posteriormente,
hacia los Andes centrales. Durante este tiempo ocurre la diversificacién que dio origen al
resto de los géneros de la subfamilia (Deuterocohnia, Fosterella, Dyckia, Encholirium) y
ocurrié la dispersion a larga distancia a Africa (Pitcairnia feliciana; Givnish et al., 2011, 2007,
2004; Varadarajan y Gilmartin, 1998; Smith y Downs, 1974).

Los resultados sugieren que el ancestro comun a partir del cual divergieron los linajes de es-
ta subfamilia, podria haber sido terrestre (Figura IV.1), con fotosintesis C3 (Figura IV.2), orni-
tofilia (Figura 1V.4), hermafrodita (Figura IV.3) y semillas plumosas, adaptadas a la dispersion
por viento (Figura IV.5). Las reconstrucciones paleobotanicas insinuan que la vegetaciéon en
esas zonas era principalmente bosques tropicales caducifolios y matorrales xerdéfilos (Hino-
josa, 2005); lo que sugiere que inicialmente se desarrollé en ambientes aridos, posiblemente
a elevaciones bajas.

Es posible que debido a las condiciones de aridez, se haya presentado la transicién evolutiva
de una manera puntual hacia el CAM en los grupos altamente xeromdrficos, como Deutero-
cohnia, Dyckiay Encholirium (Cuadro V.4, Figura IV.2). Wagner et al. (2012) sugieren que
es posible que exista un alto grado de conservacién de nicho en Fosterella, debido a que
presenta fotosintesis Cs y actualmente crece en habitats similares a los ancestrales.

La evolucién hacia la ornitofilia en Pitcairnia y Pepinia (Figura IV.4), podria estar asocia-
da con la transicion evolutiva en la flor hacia la simetria bilateral, pues se conoce que las
abejas son sélo atraidas por flores simétricas (Jabbour et al., 2009). Esto podria favorecer
el aislamiento reproductivo y la especiacién del clado (Kay y Sargent, 2009); ademas de
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fenédmenos promovieron la fragmentacién de poblaciones, lo que podria haber dado lugar a
eventos de especiacion alopatrica en el género Puya (Jabaily y Sytsma, 2013). De acuer-
do con Benzing (2000), las semillas de Puya, a pesar de poseer alas son poco vagiles, lo
que podria apoyar la hipétesis de Jabaily y Sytsma (2013). También es posible que debido
a todos esos cambios ambientales, la seleccién estabilizadora favorecié el mantenimiento
de este tipo de dispersién, del sistema sexual hermafrodita y el habito terrestre (Figuras
IV.1-IV.5; Stebbins, 1974).

Posiblemente las glaciaciones ciclicas del Pleistoceno, hayan influido en el cambio hacia la
ornitofilia en este clado (Figura IV.4), porque las condiciones de humedad y frio pueden ser
mejor toleradas por las aves. De hecho, este sindrome de polinizacién permite establecer
una relacién mutualista en donde el néctar que ofrecen las bromelias como recompensa
a sus polinizadores, funge como una fuente de alimento para ellos (Krémer et al., 2006;
Kessler y Krémer, 2000).

Con base en los resultados se puede inferir que la diversificaciéon de esta subfamilia podria
estar asociada con el CAM y la polinizacién por aves (rpo = 0.46, ry¢ = 0.30; Cuadro IV.5).

Subfamilia Bromelioideae

La invasién del Escudo brasilefio por Bromelioideae se calcula que fue ca. de 7 Ma (Schulte
et al., 2005). Los resultados sugieren que el ancestro putativo de la subfamilia, presentaba
habito terrestre, sistema sexual hermafrodita, el CAM, ornitofilia y semillas dispersadas por
viento (Figuras IV.1-IV.5). En el clado hubo evolucién hacia el habito epifito hace ca. de 5.5
Ma. En este cambio, dos eventos importantes podrian haber estado involucrados: el levan-
tamiento de la Sierra del Mar en Brasil (principalmente durante los tiempos del Plioceno-
Pleistoceno) y el levantamiento del centro del Altiplano Andino (a finales del Mioceno); estos
cambios ocasionaron una modificacién en el patrén de circulacién del viento, por lo que el
clima se volvié mas frio y lluvioso en la selva tropical de la Sierra del Mar.

La divergencia entre Puyoideae y Bromelioideae se dio en el Mioceno-Pleistoceno. En el su-
perarbol (Figura IV.1), el género Greigia es uno de los grupos mas basales de la subfamilia
Bromelioideae, al igual que sucede en la filogenia de Schulte et al. (2005). Este género se
asemeja a Puya en su distribucién andina y el habito terrestre (Figura IV.1), aunque tiende
a crecer en habitats mas humedos, a menudo sombrios y tiene fotosintesis Cs. Lo anterior
sugiere que en la subfamilia la fotosintesis C3 y el habito terrestre son caracteres plesiomor-
ficos, pues el corazén de Bromelioideae, son en su mayoria CAM y epifitos (Schulte et al.,
2005).
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competitivas (Torices y Anderberg, 2009; Vamosi y Vamosi, 2004; Bawa y Beach, 1981; Cox,
1981; Bawa, 1980; Lloyd, 1980; Willson, 1979; Charlesworth y Charlesworth, 1978).

Es posible que las transiciones hacia la ornitofilia, quiropterofilia y sistemas de polinizacién
mixtos, hayan surgido por los cambios en las condiciones ecolégicas durante la radiacion
de Bromelioideae. Esto podria haber dado lugar a una fuerte seleccién para la transicion
de polinizador (Campbell, 2008), pues cada vez que se expande el rea de distribucién de
una especie, no necesariamente se expande la distribucién del principal polinizador, lo que
puede propiciar el cambio de polinizador. También, se pudo dar el caso que las poblaciones
de polinizadores disminuyeron a causa de los condiciones ecologicas y/o se dio lugar a
cambios en la comunidad de polinizadores disponibles (Kay y Sargent, 2009; Campbell,
2008; Memmott et al., 2007; Ramsey et al., 2003).

En el superarbol se puede observar la transicién hacia sistemas de polinizacién mixtos (Fi-
gura 1V.4); esto es, que pueden presentar dos 0 mas sindromes de polinizacién, lo que
sucede en varias especies: Aechmea bromeliifolia (Rudge) Baker, A. racinae L.B. Sm., A.
sphaerocephala Baker, Hohenbergia disjuncta L.B. Sm. Una posible explicacion a la apari-
cion de sistemas de polinizacion mixtos, podria ser que las condiciones ambientales limitan
la disponibilidad de polinizadores especificos. Se ha propuesto que en condiciones dificiles,
con pocos polinizadores disponibles, puede ser desventajoso para las plantas adaptarse a
polinizadores especificos. Por ello es posible que para maximizar su éxito reproductivo, uti-
licen grupos de animales no determinados como vector de transmisién de polen, con el fin
de asegurar la polinizacién (Kay y Sargent, 2009; Kessler y Krémer, 2000).

El mayor valor de diversificacién de linajes obtenido de la familia Bromeliaceae, lo presenta
la subfamilia Bromelioideae (ry o = 0.69, rpg = 0.51; Cuadro IV.5), en este clado la evolucién
hacia semillas zoocoras o autocoras podria ser un caracter relevante para la diversificacion
del grupo, asociado con el CAM y el habito epifito.

Familia Bromeliaceae

En cuanto a la tasa de diversificaciéon de la familia Bromeliaceae (rgo = 0.39, rpg = 0.30;
Cuadro {V.5), los valores sugieren que su diversificacion es mas alta que las tasas de diver-
sificacion de Asterales (rpo = 0.33, rog = 0.27), Lamiales (rpo = 0.21, ryg = 0.17), Gentia-
nales (rpo = 0.21, rgg = 0.17), Solanales (ry0 = 0.17, rpg = 0.14)), y Apiales (rpo = 0.17,
rog = 0.14), los cuales fueron identificados por Magallén y Sanderson (2001) como las tasas
mas altas dentro de las Angiospermas.

Es posible que estos valores estén reflejando el proceso reciente de diversificacién de la
familia (ca. 19 millones de afos; Givnish et al., 2011). Por otro lado, la exitosa diversifica-
cién de las bromelias, podria atribuirse a la evolucién y la tendencia a mantener en diversos
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filogenéticas mas incluyentes, es una alternativa para integrar la informacién disponible.
Debido a que este método es capaz de ensamblar Ios arboles filogenéticos existentes menos
completos, en una filogenia mas incluyente, de una manera coherente, certera y, en algunos
casos, expedita.

El uso del método de superarbol como herramienta para integrar las hipétesis filogenéticas
de la familia Bromeliaceae en una filogenia mas inclusiva, requirié el desarrollo de una estra-
tegia experimental para comparar el desempefio de nueve métodos de superarbol (Avcon,
MSS, MinFlip, MMC, MRP, PhySIC_IST, Robinson-Foulds Supertree, Sfit y Superfine) utili-
zando como arboles fuente filogenias de Bromeliaceae. Ademas se valoré el cumplimiento
de las propiedades deseables propuestas por Steel et al. (2000) y Wilkinson et al. (2007,
2004), para los métodos de superarbol, esto fue clave pues no existen estudios que valoren
dichas propiedades con datos empiricos. El desarrollo de esta metodologia generd, un mar-
co en el cual fue posible decidir, entre los métodos analizados, cudl es el mejor para el caso
de la familia Bromeliaceae.

Buerki et al. (2011) sugieren el uso de un cladrograma derivado de una supermatriz (“hip6-
tesis nula”) para evaluar comparativamente los superarboles resultantes. Bajo el supuesto
que el enfoque de supermatriz (y el arbol resultante) es la mejor aproximacién que se tie-
ne, debido a que actualmente es imposible estimar la “verdadera” filogenia de un grupo.
Por lo tanto, se compararon los superarboles resultantes con un arbol generado a partir de
una supermatriz, que fue construida con caracteres moleculares y analizada bajo el criterio
de ML, con la finalidad de determinar que métodos de superarbol pueden reflejar mejor la
informacién contenida en los arboles fuente, e indirectamente en la supermatriz.

Al comparar los superérboles generados por cada método utilizando la prueba de Shimo-
daira y Hasegawa (SH), el coeficiente de distancia patristica (PDC), particién métrica nor-
malizada (NPM) y los valores de soporte cualitativo (rQS), se encontré que el superarbol
generado con Superfine fue el mas confiable (Cuadro 11.3). Sin embargo, debido a la falta
de solapamiento entre las filogenias de Ia familia (Figura 1i1.2), fue posible construir un su-
perarbol con sélo cuatro filogenias. No obstante, a la fecha es la hipétesis filogenética mas
inclusiva para la familia. Al valorar el cumplimiento de las propiedades que deben satisfacer
las variantes del método de superarbol, se encontré6 que MRP, MMC, Superfine, PhySIC_IST
y MinFlip cumplen con la mayoria de éstas.

El método de superarbol ha sido aplicado en un amplio rango de analisis ecoldgicos y evo-
lutivos (Gittleman et al., 2004; Bininda-Emonds et al., 2002). Por ejemplo, para estudiar la
evolucion de caracteres (Stoner et al,, 2003), para cambios en las tasas de cladogénesis
(Bininda-Emonds et al., 1999; Paradis, 1998; Purvis, 1995), entre otros. En el caso de la
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Cuadro |V.5), seguida de Pitcairnioideae (roo = 0.48, rpg = 0.34); mientras que la tasa
més baja la presenta la subfamilia Brocchinioideae (150 = 0.17, rpg = 0.07), seguida de
Hechtioideae (rp = 0.33, ryg = 0.18).

Es posible observar, que el habito epifito, la ruta fotosintética CAM, la polinizacién por aves
y la anemocoria. Asi, como la dispersién activa de la planta (semillas autocoras) o por ani-
males (semillas zoocoras), son caracteres que podrian estar asociados a la diversificacion
de las subfamilias (Figuras IV.1-IV.5). La importancia de estos caracteres en la diversifica-
cion de la familia también ha sido sugerida por otros autores (Givnish et al., 2011, 2007;
Matallana, 2010; Benzing, 2000).

En las subfamilias Bromelioideae, Tillandsioideae, Pitcairnioideae y Puyoideae, los proce-
sos de cladogénesis posiblemente fueron promovidos por oportunidades ecolégicas, que
podrian haber sido consecuencia de los cambios climaticos del Mioceno; asi, como por
transiciones hacia nuevas zonas de adaptacién o la colonizacién de nuevos sitios (Givnish
et al., 2011). En las subfamilias Brocchinioideae, Lindmanioideae y Navioideae, al mantener
su distribucién geogréfica restringida al Escudo Guayanés, es posible que su diversificacién
se esté dando bajo procesos que promuevan la conservacién de nicho, debido a que estas
especies estan bien adaptadas a vivir en esos lugares (Ackerly, 2009).

En cuanto a la tasa de diversificacién de la familia Bromeliaceae (154 = 0.39, rpg = 0.30;
Cuadro 1V.5), los valores sugieren que su diversificaciéon es elevada, quiza estos valores
reflejen la diversificacién reciente del clado (ca. 19 millones de afos; Givnish et al., 2011),
la exitosa diversificacion de la familia, podria estar asociada a la aparicién del habito epifito,
CAM y sindromes de dispersién de semillas por viento o como proyectiles o con ayuda de
animales. Los cambios evolutivos en los sistemas sexuales y los sindrome de polinizacién
han sido recientes, y posiblemente las transiciones evolutivas estén asociadas con los sitios
que van colonizando.
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ANEXO 1

01001 Sequencia serrata 00000 Tillandsia complanata 01111 Tillandsia dodsonii 01101 Ti-
llandsia usneoides 01101 Tillandsia utriculata 01111 Tillandsia viridiflora 01101 Rapatea

paludosa 00100 Vriesea espinosae 01111 Vriesea glutinosa 01031 Vriesea malzinej 01031
Weraubhia viridiflora 01131 Wittrockia leucophoea 00102 Wittrockia superba 00102,
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